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Ecologia de la dispersion de semillas por hormigasJatropha excisa
Griseb. (Euphorbiaceae)
RESUMEN

En esta tesis se estudia la mirmecocoria o dispedsdsemillas por hormigas en
Jatropha excisariseb. (Euphorbiaceae), una planta nativa del Noraestsrgentina.
Las semillas de esta especie poseen un apéndice rifmders llamado eleosoma y un
sistema de dispersion diplocérico (autocoria explosigguida por mirmecocoria).
Ensayos a campo en la region fitogeogréafica del Mont& d&rovincia de La Rioja
mostraron que las semillas dleexcisason dispersadas por hormigas, y que la presencia
del eleosoma aumenta su remocidn por éstas. La ewtimde las distancias de
dispersiéon mediadas por el transporte por hormigas mostigue la mirmecocoria
otorga a las plantas el beneficio de la ganancia enndiatper se.Mediante el
ofrecimiento experimental de semillas se identificaid especies de hormigas que
interactuaron con las semillas deexcisaen el area de estudio. Mientras que siete
especies consumieron el eleosamaitu sin posterior transporte de la semilla, solo tres
especies removieron las semillas, y una sola de, élagonomyrmex cunicularius
pencosensigorel, fue responsable del 84% de los eventos de remdus@nvados. La
remocion de las semillas se correlaciond positivaeneon la abundancia de esta
especie en los sitios de muestreo. Dentro de los horrogywsP. cunicularius,las
semillas delJ. excisafueron transportadas verticalmente desde las camarasiaje
donde el eleosoma fue consumido, hasta los basureéersas superficiales, donde la
semilla fue descartada. Las semillas descartadas wvansersu viabilidad, y la
germinacion fue favorecida por la remocion experimedéhleleosoma. Finalmente,
diversos aspectos de la biologiaRlecunicularius(dieta, ecologia de la nidificacion,
ritmo diario y estacional de actividad, y comportamiestn) asociados a su capacidad
para comportarse como la principal dispersora de serdilds excisaen el area de
estudio. Los resultados aqui presentados apoyan la hipdéeismirmecocoria como
un mutualismo desigualmente difuso, en donde una Unica espatialista domina el
proceso de dispersion, en contraposiciéon a la visib@niea de la mirmecocoria como
un mutualismo igualmente difuso, en donde multiples mutaalsbn equivalentes en
cuanto a la frecuencia y consecuencias de su interaccion.

Palabras clavesmirmecocoria, dispersion de semillasPogonomyrmexmutualismo

difuso, Jatropha









Ecology of seed dispersal by antsdatropha excis&sriseb.
(Euphorbiaceae)

ABSTRACT

This dissertation describes myrmecochory or seed dapeysants inJatropha excisa
Griseb. (Euphorbiaceae), a native plant of Northwegehtina. The seeds of this plant
species have a lipid-rich appendage called elaiosome atiglechorous dispersal
system (explosive autochory followed by myrmecochof@ld studies conducted in
the Monte Desert phytogeographical region of the LagRopvince, showed that the
excisa elaiosome—bearing seeds are dispersed by ants, anthéhatesence of the
elaiosome enhances their probability of being removed é&y.tihe estimation of the
seed dispersal distances achieved by myrmecocohoryeshinat the distangeer seis
an important benefit of the plant associated to titarediated transport. Experimental
seed offering assays identified 11 ant species attractbdJoexcisaseeds in the study
area. Whereas seven of these ant species consumedaitsreein situ without
transporting the seeds, only three species removedetds,sbeing one of therR,
cunicularius pencosensid-orel, responsible of 84% of the observed seed removal
events. Seed removal in the study sites was positoghelated with the abundance of
this ant species. Once inside thecuniculariuspencosensisests, thel. excisaseeds
were transported vertically from the deep brood chamlvensye the elaiosome was
consumed, up to the superficial refuse chambers, whersedds were discarded. These
discarded seeds conserved their viability, and germinagsays showed that the
experimental removal of the elaiosome enhanced theimigation. Finally, some
aspects of the biology of. cunicularius pencosensisare described (diet, nesting
ecology, daily and seasonal activity rhythm and behavicamy, are related to the
capability of this ant species to act as the most impbdeed disperser of theexcisa
seeds in the study area. The results here presented suppotypothesis of
myrmecochory as an unevenly diffuse mutualism, wheraglesmutualist ant species
dominates the dispersal process, in contraposition h® ¢anonical view of
myrmecochory as an evenly diffuse mutualism, where iptellimutualist partners are
similar in terms of the frequency and consequence<edfitiieractions.

Key words mirmecochory, seed dispersal,Pogonomyrmex diffuse mutualism,
Jatropha












Ecologia de la dispersion de semillas por hormigas

enJatropha excis&riseb. (Euphorbiaceae)

Un estudio sobre la mirmecocoria en el Noroeste semiarido argentino.

El principe se inclind y contempl6 a una hormiga que transportaba una semilla con
gran esfuerzo.

“Por qué lo haces?”- le preguntd.

“No lo sé” — dijo la hormiga.

El principe la aplast6 con su bota y musito:

-“El esfuerzo no sirve si no tiene un fisiologico)"-.

“Las siete verdades”, Cuento popular esloveno, circa 1590

* agregado por la autora.
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INTRODUCCION GENERAL

1. La mirmecocoria o dispersion de semillas por hoasig

La dispersién de semillas es el movimiento espacidsipropagulos fuera del area de
influencia de su planta parental, utilizando para edlotares biéticos, abibticos o una
combinacion de ambos (Howe & Smallwood 1982). Aproximadamerié % de las
especies y el 30 % de las familias pertenecientesAnigisspermas son dispersadas a
través de agentes bidticos (Tiffney 2004), siendo los vadebr los vectores mas
comunmente utilizados (Herrera 2002). Sin embargo, cidaradias y especies de
plantas presentan un tipo particular de zoocoria, en dsokdas hormigas las que
actian como vectores del proceso de dispersion. Glohmem estima que 11,000
especies de plantas pertenecientes a mas de 80 familiaispersadas por hormigas
(Lengyelet al. 2009).

La mirmecocoriasensu strictose define como la dispersién por hormigas de
semillas con eleosoma (Handel & Beattie 1990). Eleosmelaiosomasdlaios aceite;
soma cuerpo) es el término que designa al apéndice carnoim \yen aceites que
poseen las semillas dispersadas por hormigas (Sernd®@&). El proceso de
dispersion por hormigas es someramente el siguiersehdamigas encuentran la
diaspora (semilla + eleosoma), la transportan a swmigaero, y alli consumen el
eleosoma. La semilla intacta es luego descartada dedthmmeiguero o fuera de él.
Durante todo este proceso, la semilla y el embrion cprgiene no son dafiados,
conservando su capacidad germinativa (Berg 1975, Handel 1976, Auld 1986).

Dos grandes aspectos distinguen a la mirmecocoria del destos sistemas
dispersivos mediados por animales. El primero de etloslas cortas distancias a las
gue son dispersadas las semillas, con una media estinmagkzl global de 1 m (Gémez

& Espadaler 1998a). El segundo es el fuerte componenteedeidnalidad: el destino



final de las semillas no es aleatorio, sino que es ghigaero, un micrositio con

caracteristicas fisico-quimicas diferentes resped& suelo circundante. Esta
direccionalidad esta determinada por el comportamientmmlajgo centralizado que
presentan las hormigas, tal que todo lo recolectade temo destino final un lugar
central Unico, el hormiguero. La ubicuidad es otro faajoe determina que las
hormigas sean casi los Unicos invertebrados que actiren dispersores de semillas.
Se estima que en todo el mundo mas de 200 especies degd®peitenecientes a
cuatro subfamilias (Myrmicinae, Formicinae, Dolichodeging Ponerinae) se

comportan como dispersoras de semillas (Beattie 1983)0@mmsecuencia de esta
ubicuidad, una semilla en el suelo tendra una alta prateditle ser encontrada por
una hormiga.

En ambientes tropicales y subtropicales, es frecuent@gumrmigas dispersen
secundariamente las semillas contenidas en frutos caides las heces de los
vertebrados (Levey & Byrne 1993, Pizo & Oliveira 1998, 1999 ritig-Gaesest al
1999, Vander Wall & Longland 2004). También puede considerarse d@persion
por hormigas cuando durante su transporte las semillas stidgseaccidentalmente a
lo largo de su ruta al hormiguero (Gorb & Gorb 1999a, Migetiopez de Casenave
2004). Sin embargo, estos casos representan otras folenasrmecocoria que no

implican la presencia de un eleosoma.

2. El eleosoma

El criterio para determinar si una planta es mirme@ss.es que sus semillas posean
un eleosoma. Anatdbmicamente, los eleosomas puedenilgsy ariloides o carlnculas
(Gorb & Gorb 2003). En su forma mas simple, el eleososnana cobertura de la

semilla rica en aceites, como ocurre en las espel@Eucalyptusque son dispersadas



por hormigas (Berg 1975). A partir de esta forma rudimentdo&@,eleosomas se
diversifican en una variada gama de formas y tamaépsesentando en general un 4-
5% del peso de la diaspora (Liset al 1996). En general, todos presentan como
caracteristica comun una coloracién clara, que cdatcas el color usualmente oscuro
del cuerpo de la semilla (Gorb & Gorb 2003), y una consistenas o menos carnosa.

Dentro de las Angiospermas, los eleosomas pueden ensenttanto en
monocotiledéneas como en dicotiledoneas. Comunmesteldosomas se desarrollan a
partir de los tegumentos externos del 6vulo, aunque emadgespecies se forman a
partir de los tegumentos internos o del pericarpio ded ffluisci et al 1996, Ciccarelli
et al 2005). La diversidad ontogénica de los eleosomas esdeceda un ejemplo de
evolucion convergente, indicando presiones selectivas ciuaran favoreciendo su
evolucion en taxones de plantas filogenéticamentelacionados (Beattie 1985).

La composicién quimica de las reservas contenidas etejides del eleosoma
es caracteristica de éste, diferente de las reservda demilla, y variable entre
diferentes familias, especies y aun poblaciones demisima especie (Boulagt al
2006, Fischeet al 2008). En general son particularmente ricos en lipiBoss{nsky
1963, Lanzaet al. 1992, Hughest al. 1994b, Morronest al 2000), y pueden contener
carbohidratos, aminoacidos libres y Vitaminas B1 y C gBeky 1963, Brewet al
1989, Lisciet al 1996, Mayer & Svoma 1998). A pesar de representar un 30-3586 de |
energia total contenida en la diaspora (L&g@l 1996), el eleosoma no funciona como
organo de almacenamiento de energia de la semillaarBhie, su principal funcion es
atraer a las hormigas que iniciaran el proceso de diépgfsin der Pijl 1982).

Se postula que son los &cidos grasos, y entre ellosid® ateico y sus
derivados, los componentes del eleosoma responsablesage atlas hormigas e

inducir en ellas una respuesta de transporte al hormiguerst{aliet al 1979, Brewet



al. 1989, pero ver Midgley & Bond 1995), ya sea por ser nutdeggenciales para su
metabolismo (Marshaket al 1979) o por elicitar respuestas de transporte actuando
como inductores quimicos de comportamiento (Skidmoke&haus 1988, Brewt al
1989, Lanzat al 1992, Hughest al 1994b, Sheridaet al. 1996).Se ha postulado que
las respuestas inducidas por los componentes quimicokdsbma son analogas a: 1)
el transporte necroféricag., el transporte de hormigas muertas de la colonia (Wéso
al. 1958, Howard & Tschinkel 1975, Renueati al 2010), y 2) el transporte de una
presa al nido (Carroll & Janzen 1973). La inducciéon quimicaaeportamientos de
transporte en las hormigas dispersoras implica laotagibn por parte de las plantas de
sefiales quimicas que las hormigas utilizan en un contifdente (Pfeifferet al
2010).

Se ha propuesto que el eleosoma cumple también funcionemdes a la
germinacion de las semillas. En algunas especies, laci@mdel eleosoma dispara la
ruptura de la dormicion (Mayer & Svoma 1998), mientras queteas su presencia
facilita la hidratacion de la semilla (Bianchini & R&acl1996). Sin embargo, el rol que
cumple el eleosoma en la germinacion es controvertidientras que en algunas
especies las semillas germinan mas rapido o en maypornpidn cuando el eleosoma
es removido €.g Horvitz 1981, Rockwood & Bloiss 1986, Mayer & Svoma 1998,
Viegi et al. 2003, Ohkawara 2005), en otras el efecto es el opuesto é¥iagi2003,
Imbert 2006, Passos & Ferreira 1996), o la presencia ddogteoes neutral para la
germinacion (Rockwood & Bloiss 1986, Listial 1996, Boyd 2001, Viegdt al 2003,

Castroet al 2010).



3. La mirmecocoria como mutualismo

La mirmecocoriss.s.se considera como una relacion mutualista entre dadgs y las
hormigas dispersoras (Handel & Beattie 1990). Mientras ejuieeneficio para las
plantas es la dispersion de sus semillas, el bengi&® las hormigas es el consumo de
los nutrientes contenidos en el eleosoma (van det 38R, Beattie 1985).

Las ventajas selectivas que confiere la mirmecocorasaplantas han sido
agrupadas en cinco hipétesis (Beattie 1985, revisadas por 20l@@): 1) la hipotesis
de la“dispersion por distancia” postula que la distanciper sees una importante
ventaja resultante del transporte mediado por horniigasimento de la distancia entre
la semilla dispersada y la planta parental resultan@naumento en la probabilidad de
supervivencia de los vastagos. Howe & Smallwood 1982, Willson & Traveset
2000), evitdndose el conflicto con la planta parental, idisyendo el riesgo de
predacion denso-dependiente, y aumentando la probabilidadolbmizar sitios
favorables (Westoby & Rice 1981, Andersen 1988, Boyd 1996, Kalislz 1999); 2) la
hipotesis del“escape de predadores’postula que las semillas transportadas por
hormigas encuentran refugio en los hormigueros de preskdoost-dispersivos
(principalmente roedores, escarabajos y hormigas graejvf@aDowd & Hay 1980,
Heithaus 1981, Smitlet al. 1989, Ohkawareet al 1997); 3) la hipotesis de la
“dispersion dirigida” propone que los hormigueros representan micrositiosriocgs
en nutrientes y con caracteristicas fisicas espeaalesespecto al suelo circundante,
aumentando la probabilidad de germinacion y establecimamias plantulas (Culver
& Beattie 1980, Davidson & Morton 1981, Beattie & Culver 198antawaet al
1988); 4) la hipétesis dekscape del fuego’propone que las semillas depositadas
dentro del hormiguero permanecen a salvo de ser incinedadaste un incendio en

habitats donde éstos son frecuentes (Majer 1982, Boakd1991) y 5) la hipétesis de



“favorecer la germinacion”postula que el consumo del eleosoma por las hormigas
tiene un efecto positivo sobre la germinacion de dasiltas (Horvitz 1981; Rockwood
& Bloiss 1986; Viegiet al 2003; Ohkawara 2005). Las ventajas arriba mencionadas no
son mutualmente excluyentes: muchas plantas obtienendmaino de los posibles
beneficios o incluso sacan ventaja de todos ellseradlispersadas por hormigas (Giladi
2006).

Luego de décadas de estudio, donde estas hipétesis hanrdm@daptadas
como rechazadas en diversos sistemas de estudio,pusibte definir una ventaja en
particular que sea preponderante con respecto a las demas § la vez pueda
generalizarse a todas las especies mirmecécoras aivelrnglobal. Ciertas ventajas,
como la de proteccién contra el fuego, seran prepondermteadbitats con incendios
frecuentes, en habitats con suelos infértiles cobrartapuia la dispersion dirigida a
micrositios con mayor concentracién de nutrientegnyhabitats donde los roedores
granivoros son abundantes, una ventaja selectiva iamersera evadir la predacion
post-dispersiva. Mas aln, las ventajas selectivas psedeliferentes aln para especies
que coexisten en un mismo habitat. Asi, la mirmecocbehria evolucionado
independientemente un nimero de veces en respuesta ariada gama de presiones
selectivas (Ohkawaret al. 1997).

Por otra parte, las hormigas dispersoras no son obligatente dependientes de
la mirmecocoria, ya que el eleosoma representa unasgmsibles fuentes de alimento.
Asimismo, el beneficio nutricional aportado por ehsomo del eleosoma no es claro.
En especies de hormigas criadas en laboratorio, itBdadde eleosomas a la dieta
result6 en un aumento de la progenie de la colonia (B®ré& Heithaus 1998,

Gammanst al 2005), en otras especies tal aumento no fue observado @daetnal
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2005), mientras que en otras incluso resulté en una mescerdencia con respecto a
colonias alimentadas con una dieta convencional (Miaiu2606).

La mirmecocoria es considerada como una relacion mutialEico
especializada y generalista o difusa (Beattie & Hughes 2602)onde las diasporas de
una especie de planta son dispersadas por multiples essplechormigas. El caracter
generalista de la mirmecocoria se debe a: 1) la naparalo selectiva aunque altamente
atractiva del eleosoma (Beattie & Culver 1981), 2) laadighnivora y generalista de la
mayor parte de las hormigas, y 3) la considerable variaespacial y temporal en los
ensambles de hormigas que participan en la interacci@amzhdhedaet al 2005). A
estas tres particularidades, se les suma el hecho da opieraccion con las diasporas
no requiere de una pre-adaptacion o un ajuste morfolégicoapier de las hormigas.

Sin embargo, los ultimos trabajos publicados sobre fenegiocoria discuten el
caracter generalista de esta interaccion, planteandesjngenos difusa de lo que se
pensaba, y que ciertos rasgos de las plantas buscanaah@anigas dispersoras de alta
calidad o dispersoras clave (Giladi 2006, Geveal 2007, Nesst al 2009). Estas
especies clave tendrian un papel desproporcionalmente @anfgén la interaccion con
respecto a las demas especies de hormigas de la comw@dsah por el alto nimero
de semillas que remueven como por la calidad de dispem@&brindan. En este caso,
puede plantearse que el mutualismo es desigualmente difusmntraposicion a un
mutualismo igualmente difuso, en donde mdaltiples mutualistantribuyen en forma

similar en cuanto a la frecuencia y calidad de sus sesWizamora 2000).
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4. El rol de la mirmecocoria en la especiacion y divi@racion

de las angiospermas

La extraordinaria diversificacion de las angiospermasntieirel Cretacico y el Terciario
ha producido un namero estimado en 250,000 — 300,000 especies. Sizhigateuno
de los principales agentes conductores de esta diversifichaid sido los mutualismos
con animales, ya sea como polinizadores o dispersoresemélas (Regal 1977,
Stebbins 1981, Crepet 1984; pero ver Herrera 1989, Erikssoe®edr 1992, Ricklefs
& Renner 1994, Doddt al. 1999).

Entre estos mutualismos, la mirmecocoria, que ha evolad® al menos 80
veces (y posiblemente hasta 140 veces) en forma independientro de las
angiospermas, habria sido una innovacion evolutiva ¢leemgyelet al 2009). En las
plantas, distancias de dispersion limitadas estanam&scia un aumento en la tasa de
especiacion (Tiffney 1984). Las usualmente cortas distarug dispersion resultantes
de la dispersion por hormigas reducirian el intercambictgen entre poblaciones,
facilitarian las adaptaciones locales, y finalmenteentarian la tasa de especiacion con
respecto a especies dispersadas por otros mecanismaweyTi984). Ademas, la
mirmecocoria provee a las plantas dispersadas dejagmae no estan presentes en
otros sistemas de dispersion, fundamentalmente eptraesal hormiguero, resultando
en un aumento dditnessde las plantas y en un menor riesgo de extincion (Bond
Slingsby 1984, Rico-Gray & Oliveira 2007).

En un reciente trabajo, Lengyetl al (2009) analiz6 los linajes de 101 especies
de angiospermas, y al comparar los grupos hermanos, tencgme los linajes
mirmecdcoros tenian en promedio mas del doble de especissigjlinajes hermanos

no mirmecocoros. Los autores concluyen que la evoluc#tadmirmecocoria esta
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consistentemente asociada a una diversificacion adeleen las angiospermas, y
predicen que las plantas dispersadas por hormigas seiftigefis mas rapido que las
plantas que poseen otros sistemas de dispersion.

De acuerdo a Stebbins (1970), la evoluciéon de la mirmeieoesta determinada
por la evolucion del eleosoma. Teniendo en cuenta etlual del eleosoma en su
funcién asociada a la germinacién y en su funcidniadaca la dispersion, pueden
plantearse dos hipétesis: 1) el eleosoma coevoluciomdasohormigas, es decir como
una estructura adaptada a la dispersiéon por hormigas, d @easoma es una
exaptacion, siendo su funcién original favorecer lan&tn y/o absorcién de agua en
ambientes aridos. Esta segunda hipétesis se basa en qas cigecteres adaptativos
pueden evolucionar a partir de estructuras que surgierorr@rcaritexto, y con una
funcién diferente de la observada actualmente (Datin7, Gould & Vbra 1982,
Armbruster 1997).

Con respecto a la primera hip6tesis, Denhal (2007), basandose en el andlisis
filogenético del linaje de las Monocotiledoneas vy eisteg fosil de hormigas, proponen
gue los eleosomas evolucionaron en respuesta al auerel@@bundancia ecolégica de
las hormigas ocurrida a fines del Eoceno.

Con respecto a la segunda hipétesis, Fateat (2007) plantean que, al menos
en la familia Polygalaceae, la aparicion del eleoshat® 50-54 MA fue concomitante
con un aumento global de la temperatura durante el Patee€eceno, periodo en el
cual se alcanzaron maximas termales hasta hoy no sup¢Zadho®t al. 2001). Estas
condiciones habrian favorecido la evolucién del els@s@omo un apéndice de la
semilla que favorece la retencién y/o absorcion de aguanbientes aridos. El registro
en ambar de hormigas fésiles muestra un aumento ennaatcia de hormigas recién

hacia fines del Eoceno medio (Grimaldi & Agosti 2000)r Banto, la abundancia
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ecoldgica de las hormigas fue posterior a la apard@releosoma, y éste habria tenido
funciones originales asociadas a la retencion de agaalay dormicion, ambas de
extrema importancia en ambientes aridos (Bianchini &irf?d996, Lisciet al 1996).
En la familia Cactaceae, por ejemplo, la estructgpomjosa de origen funicular que
recubre ehilum de las semillas de algunas especies tiene como furecalrsbrcion de
agua (van Rheede van Oudtshoorn & van Rooyen 1999) y no sexdtivatra las
hormigas (obs. pers. en especies del Monte, pero vemare 1988 para la hipétesis

opuesta).

5. La distribuciéon geografica de la mirmecocoria

En una escala mundial, la mirmecocoria esta presamien nimero de ecosistemas y
aun en ambientes donde las comunidades de hormigas sos poleepecies (Beattie
1983). Dentro de esta distribucion global, la mirmecocesi@specialmente abundante
en el sudoeste de Australia y en fymbos de Sudafrica. La flora australiana y
sudafricana juntas concentran mas del 95% de las plantagecocoras de todo el
mundo (Berg 1975, Bonet al. 1991, Rico-Gray & Oliveira 2007), y son considerados
hot-spotspara este mutualismo. La flora del SE Australiano albamgax. 1,500
especies mirmecocoras (Westadyal 1991), mientras que en Sudafrica el nimero se
estima en 1,300 (Slingsby & Bond 1981, Milewsky & Bond 1982, Bondli8gSby
1983). Ambas regiones tienen un clima mediterraneopsysbbres en nutrientes,
vegetacion esclerdfila arbustiva y alta frecuenciagndendios (Bond & Slingsby 1983).
Caracteristicamente las plantas mirmecdcoras des estibientes son arbustos, con
predominio de la diplocoria con dispersion explosiva conegamismo de dispersion
primaria, y sus semillas poseen eleosomas firmes ysfres (Berg 1975). Tanto las

causas por las cuales la mirmecocoria ha alcanzado sunondbesarrollo en estas
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regiones, como las hipdtesis sobre su convergencia emolafin estdn en discusion
(Dunnet al 2007). En cambio, otras zonas semiaridas como ladaudaditerranea y
los desiertos del sur de Estados Unidos y México son pehbresantas mirmecécoras
(Berg 1966, O'Dowd & Hay 1980, Bullock 1989, Boyd 1996). Es interesdostervar,
sin embargo, que las pocas especies mirmecdocoras deeggbaes presentan el mismo
sindrome que las australianas y sudafricanas: son aripestasies, diplocdricas, y con
eleosomas firmes y persistentes (Espadaler & Gomez B996,1996).

En el Hemisferio Norte, las hormigas dispersan el 35%asleespecies que
conforman el sotobosque en los bosques caducifolios tdoplde la costa este de
Estados Unidos (Beattie & Lyons 1975, Culver & Beattie 1978ddket al 1981) y el
7.2% en los bosques templados de Europa del Norte (Servigne EaG8tos habitats,
el sindrome de la mirmecocoria presenta caracteridit@®ntes al de los ambientes
mediterraneos: los eleosomas son blandos y no petsistg las plantas mirmecocoras
son herbaceas (Sernander 1906, Handel 1978).

En América del Sur, el papel de las hormigas como disersie semillas ha
sido estudiado principalmente en relacién a su rol cosgersoras secundarias en los
bosques tropicales y subtropicales (Levey & Byrne 1993, Bgh@aeseet al. 1999,
Pizo & Oliveira 1999), o como dispersoras accidentalesed&llas no mirmecoécoras
(Milesi & Lopez de Casenave 2004). La mirmecocais ha sido estudiada en la
region semi-arida de la Caatinga del NE de Brazil (&ridlachado 2001, Leadt al
2007), mientras que en Argentina no ha sido publicado hasta ah estudio que trate
sobre este tema en forma especifica. Aunque los datbaxondémicos botanicos de
Argentina describen la presencia de eleosomas o arilogertas especies de plantas, la
dispersion de estas especies por hormigas nunca heosiflinada mediante ensayos a

campo, y tampoco se conocen las especies de hormigasdisgganvolucradas.
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OBJETIVOS

El objetivo general de esta tesis es el estudio derimenocoria erdatropha excisa
Griseb. (Euphorbiaceae), haciendo especial énfasis dupllagia de las hormigas
dispersoras. Se plantea como hipétesis general quespersion de semillas por
hormigas del. excisaen el area de estudio es un mutualismo desigualmente difuso,
donde una o unas pocas especies de hormigas dominan ebpieakspersion.

Los objetivos especificos son detallados en cada cagitutpie se divide esta
tesis, y comprenden:
1) Describir la diplocoria como sistema de dispersiod.egxcisay determinar la
contribucién de cada una de las fases de la dispersiplogeva y por hormigas) en la
distancia total de dispersion de las semillas (Capifulo 2
2) Caracterizar el ensamble de hormigas que interactUarasosemillas de.
excisaen el area de estudio e identificar a la/s especiessgueomportan como
dispersoras (Capitulo 3).
3) Determinar el destino final de las semillas dentro @eHhormigueros de su
principal hormiga dispersorogonomyrmex cuniculariygencosensi@Capitulo 4).
4) Estudiar diversos aspectos de la biologiaPdecuniculariuspencosensigjue
pudieran influir sobre su capacidad como dispersora ddlaemdeJ. excisa ritmo
diario de actividad (Capitulo 5.1), comportamiento subw@do (Capitulo 5.11) y dieta
(Capitulo 5.111)
5) Estudiar el efecto de la desecacion del eleosoma sabamrdctividad de las

semillas haci#®. cuniculariugpencosensi@Capitulo 6).
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CAPITULO 1. Historia natural de Jatropha excisay

caracterizacion del area de estudio

1. Descripcion de la planta

Jatropha excisariseb. (Euphorbiaceae) es un arbusto perenne y caducgoh un
amplio rango de distribuciobn que abarca gran parte deleNor€entro semiarido
argentino, llegando hasta Bolivia hacia el NO y hastadeay hacia el NE. En
Argentina se la encuentra desde Salta hasta el sur du&ary desde la precordillera
hasta Formosa (Lourteig & O’Donnell 1943, Font 2003). Dis&ibucién comprende
la provincia fitogeografica del Chaco y la porcion septemat y central de la provincia
fitogeografica del Monte (Cabrera 1976).

Las plantas adultas alcanzan una altura de hasta 1.5eindigmetro de su
canopia es de hasta 1.5 m (Lam. 1B,C). Las hojas soples y 5-partidas. Las
inflorescencias son apicales y presentan flores hevditdfs y estaminadas, de color
morado. Son caracteristicas de la especie las nuasegtésrdulas en el peciolo, hojas e
inflorescencias. El caudex es lefioso-suculento, caridforde acumulacion de reservas
(Dehgan & Webster 1979). El fruto es un esquizocarpo de dehseqdosiva y esta
formado por tres carpelos, cada uno conteniendo una sérmgjlalB). La semilla tiene
forma oblonga y posee una testa dura y variegada, cosalmacion desde castafio
rojiza a pardo oscura (Fig. 1A). En la familia Euphorlaace| eleosoma se forma en la
region micropilar del tegumento externo del évulo, dowdestituye la llamada
caruncula. Enl. excisa la carancula es carnosa, de color blanquecino, ynaeeatra
firmemente unida al cuerpo de la semilla. En la Tabladeseriben las dimensiones y

pesos de los frutos y semillas Heexcisa.
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Fig. 1 (A) Vista de las semillas d& excisa donde puede apreciarse el eleosoma en su

porcion micropilar; (B) rama con frutos deexcisaBarras de escala: 10 mm.

Tabla 1 Caracterizacion morfométrica de los frutos y semills deJatropha excisa.

Los valores representan las medias + DE.

Peso fresco semilla (mg) 60.7 +11.8

Peso fresco eleosoma (mg) 2.32+0.53
Cociente peso eleosoma/ peso semilla 0.039
Largo x ancho semilla (mrﬁ) 7.73+£0.6x4.74+0.2
Largo x ancho fruto (mnf) 10.8+0.5x9.14+0.5

TN = 80 semillas’ N = 30 frutos

Es comln que las Euphorbiaceas presenten compuestos téxitas semillas,
hojas y/o frutos. Aunque no se han realizado analisi®xdeidad enJ. excisa el que

sus hojas no sean consumidas por el ganado (obs. peed.)uso popular de sus
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semillas como purgante (Ratera & Ratera 2007), hacen supoeeesta especie sea
también toxica para los vertebrados.

El géneraJatrophaes pantropical, comprendiendo 170 especies de las duales
se encuentran en Argentina y 5 son endémicas de la régidworoeste. excisa, J.
macrocarpa Griseb, J. hieronymiKuntze J. peiranoi Lourteig & O’Donell y J.
grossidentataPax & K. Hoffm.) (Lourteig & O"Donnell 1943). Todas estspecies
presentan un eleosoma mas 0 menos conspicuo y umaideedispersion diplocdrico.
Hacia el SE del area de estudio de esta tesis, es riteceacontrar al. excisa
coexistiendo cod. macrocarpay/o J. hieronymi

Dentro de la familia Euphorbiaceae, la presencia dekehea es variable, aun
dentro de un mismo género (Webster 1994). Se considera qugém@sos con
distribucion en el Neotrépico y Australasia tienen nedpecies mirmecécoras que
ornitdcorasi(e. dispersadas por pajaros), mientras que en el Paleottagtaacion es
la inversa (Webster 1994). También se postula que la autocqrlasier es la
condicion plesiomorfica en la familia, mientras qaedocoria es derivada y habria sido
clave en la evolucién y diversificacion de las Euphadsa del Nuevo Mundo
(Webster 1994, Esser 2003).

Las especies déatrophapresentes en el area de estudio presentan tipicamente
una distribucion en parches, siendo estos parches dé@daragable y separados por
distancias también variables. Las poblaciones estanefismmente asociadas a rios
transitorios provenientes de las sierras, los cualdersestar secos durante el afio y
excepcionalmente llenar su cauce con las lluvias daheer_as especies datropha
no se propagan vegetativamente, en consecuencia la @ispespacial de las
poblaciones y la colonizacién de nuevos parches dependdusieamente de la

dispersion de sus semillas.
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2. El area de estudio

Todos los muestreos y ensayos a campo de esta tesin feafizados en la provincia
de La Rioja, en el noroeste semiarido de Argentin@gBdgraficamente los sitios de
muestreo corresponden al Desierto del Monte, siguieraaeimitacion realizada por
Abraham et al (2009). Hacia el este y siguiendo un gradiente ascencdinte
precipitaciones, se encuentran elementos del Chaoaesemayor proporcion que hacia
el oeste, en donde predominan elementos caracteridétdonte.

El Monte en esta regidon esta caracterizado por unjpalsasierras y bolsones,
siendo éstos ultimos cuencas cerradas de drenaje inteonellML958, ver Abraharet
al. 2009 para una completa descripcion del bioma) (Lam. 1AprBisicamente es una
estepa arbustiva abierta, siendo la especie vegetal ddenlrenea cuneifoliaCav.
(“jarilla™). Otros arbustos caracteristicos ddumnesia retamdGillies ex Hook. & Arn.)
Griseb., Acacia furcatispina(Burkart), A. aroma Gillies ex Hook. & Arn.,Senna
aphylla (Cav.) H.S. Irwin & Barneby yCercidium praecoXRuiz & Pav. ex Hook.)
Harms. Tipicamente los arbustos son esclerdfildmsaf/o espinosos, y su altura no
supera los 2 m. A lo largo de los lechos de los rioscaeoge transitorio, y donde sea
posible absorber agua de las capas freaticas, pueden arsmmtigarrobosPfosopis
spp.). La vegetaciéon herbacea esta formada por divepasesde Cactaced@untia
spp, Gymnocalyciumspp., Echinopsisspp., Tephrocactusspp. yTrichocereusspp.),
gramineas y efimeras de verano. Hacia el piedemontgrdmsles cactus columnares
(Trichocereus terscheck{Parm. ex Pfeiff.) Britton & Rose) se hacen abubesnLa
cobertura vegetal es baja, y los suelos son arenasdsndos y carecen de horizontes
(aridisoles, Abrahamet al 2009). Hacia el este hay un aumento de especies
caracteristicas del Chaco, comspidosperma quebracho-blanc8chitdl., otras

especies de BulnesiaB.( bonariensisGriseb. y B. foliosa Griseb.), la Cactaceae
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Stetsonia coryngSalm-Dyck) Britton & Rose (cardon moro) y la Bromaekae
Deuterocohnia longipetaléBaker) Mez (chaguar).

Climaticamente, es una zona arida a semiarida (Moi&b8), con un marcado
ciclo estacional y diario de temperatura. La predigta media anual es entre 100 y
350 mm, casi exclusivamente concentrados durante la tad®ode lluvias de
primavera y verano, y sujeta a una alta variacidéeriahual. La temperatura media
anual es de 16.6 °C, durante el verano las maximas alcdd2@ry durante el invierno
las minimas llegan hasta -5°C (Estacion Meteorol6gindlaco, datos 2000-2008).
Esta estacionalidad determina que la productividad del Motédlimdtada al periodo
de lluvias, mientras que durante la temporada seca edecé@téca la hibernacion de
muchas especies animales y el estado quiescente darltesspl

El Monte es un desierto determinado por las sombras deaifi@nionde las
cadenas de las Sierras Pampeanas al este y los Aradpsegadrdillera al oeste impiden
el paso de los vientos humedos. A este respecto, es uma donatica y
fision6micamente muy semejante a los Desiertos dmr@p Mojave y Chihuahua del
sur de USA y México (Morello 1972). Mas aun, estos dos atienen un alto nimero
de especies vegetales muy similares, como por ejdmplea tridentataSessé & Moc.

ex DC. ¢creosote bush que reemplaza a la jarilla como elemento dominaritpaisaje.

Sitios de muestreo

Los muestreos y experimentos a campo se realizaran total de siete sitios ubicados
dentro un &area de aproximadamente 2,808, lem direccion NE de la ciudad de La
Rioja y flanqueada por las Sierras de Velazco al€Og$as Sierras de Mazan-Ambato

hacia el Este (L4m. 2). Las caracteristicas genedalestos sitios se describen en la

24



Tabla 2, asi como las abreviaturas con las que a lo dergsta tesis se hara referencia a

cada sitio de muestreo.

Tabla 2 Localizacion y breve descripcion de los sitios de adio de esta tesis.

Coordinadas Elevacion Presencia
Sitio e Tipo de habitat deJ.
geogréficas (m.s.m.) :
excisa
O ’ 0 y iI-Ari
Puerta de Huaco 1 (PH) 28°50'S 66°39'W 927 Monte semi-arido -
O ’ 0 ’ iI-Ari
Puerta de Huaco 2 (PHE) 28954’S 66°39'W 699 Monte semi-arido +
Anjullén (ANJ) 28°42'S 66°56'W 1389  Llanura aluvia- Monte +
. . 28°47'S 66°53'W 1263 Monte arido -
Sefior de la Pefia (SP)
Sefior de la Pefia 28°46'S 66°45'W 945 Piedemonte - Monte +
Piedemonte (SPP)
Carrizal (CAR) 29°03'S 66°41'W 669 Ecotono Monte / Chaco +
o ’ 0 ’
Juan Caro (JC) 29°14'S 66°48'W 721 Piedemonte — Ecotono Monte /Chaco  *

* Precipitacion media anual < 150 mm
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CAPITULO 2. Las distancias de dispersion

Introduccion

Frecuentemente las semillas son dispersadas a tdevégrocesos complejos de
multiples pasos y que involucran a mas de un agente desitispdJna estrategia de
dispersion que combina dos o méas fases, donde en cadacfdseun mecanismo de
dispersion diferente, se denomina diplocoria (Vandexdl & Longland 2004). La
diplocoria permite una mayor eficiencia en la disper de las semillas en comparacién
con la que putativamente obtendria la planta si utiliaaréanico sistema de dispersion
(Vander Wall & Longland 2004). En general, en la fase | idpedsion la semilla es
transportada lejos del area de influencia de su planta nmadnetras que en la fase Il la
semilla es transportada a sitios en donde la probabilidadgeteninacion vy
establecimiento de las plantulas es desproporcionadaraéiateon respecto a una
distribucion azarosa (Vander Wall & Longland 2004).

La diplocoria puede combinar vectores abidticos con bigtio utilizar dos
vectores bibticos diferentes. Un niumero de especiptadéas presentan un sistema de
dispersiéon por diplocoria que combina autocoria por dispeesiplosiva o balistica, y
mirmecocoria o dispersion por hormigas. En la fase ladéispersion, la semilla es
dispersada desde la planta madre a la superficie del auetvés de la dehiscencia
explosiva del fruto, mientras que en la fase Il la semaBaredistribuida por las
hormigas en un movimiento horizontal hacia los hormigsieEsta forma de diplocoria
ha sido descripta en varias familias de plantas, ponpdgeFabaceaez(g Berg 1975,

Lépez-Vila & Garcia-Fayos 2005), Violaceae (Beattie &hy 1975, Stamp & Lucas
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1990, Ohkawara & Higashi 1994) y Euphorbiaceae (Berg 1975, 1990, Armiir98&
Lisci & Pacini 1997, Leaét al. 2007, Beaumorgt al 2009).

La dispersiéon explosiva o balistica es un tipo de autoem el que las semillas
son dispersadas a través de la dehiscencia subita dellfastdistancias a las que son
dispersadas las semillas, tanto por dispersiéon balistimo por hormigas, son cortas en
comparacion con las distancias alcanzadas por seiiglpsrsadas por el viento o por
vertebrados, siendo tipicamente menores a 5 m (veraseglal 1994a y referencias
incluidas). Mientras que las distancias por dispersiéitosixa estan limitadas por el
mecanismo fisico en si mismo (Stamp & Lucas 1983, Wiills@93), las distancias por
mirmecocoria estan limitadas por las distancias ajleslas hormigas son capaces de
transportar las semillas.

Un serie de estudios han evaluado la importancia relakivda dispersion
explosiva respecto de la dispersion por hormigas en espaipiecoricas (Culver &
Beattie 1980; Stamp & Lucas 1983; Ohkawara & Higashi 1994; Rideacini 1997;
Narbonaet al 2005, Beaumongt al. 2009). Sin embargo, los beneficios resultantes de
la combinacion de ambos mecanismos de dispersion sorclaogs, y en particular hay
pocos datos cuantitativos sobre las distancias alcangaddsspersion explosiva.

La hipétesis de la dispersion por distancia postula quedaros beneficios de
la mirmecocoria es la distancia de dispersper se (Giladi 2006 y referencias
incluidas). En plantas diplocéricas, donde las sensltasdispersadas inicialmente por
dispersion explosiva, es importante considerar larituion de cada sistema de
dispersion a la distancia neta de dispersion. Se $talpdo que las distancias a las que
las hormigas transportan las semillas son mayoresaguéistancias alcanzadas por
dispersion explosiva (Stamp & Lucas 1990), y que la presefeiun eleosoma en la

semilla altera su aerodinamica (Beattie & Lyons 1975). flantas diplocoricas,
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existiria asi un compromiso entre los requerimientogfat@micos para la dispersion
explosiva y aquellos para la dispersion por hormigagutalas plantas deben optimizar

0 uno u otro mecanismo (Beattie & Lyons 1975, Stamp & Lucas 1983)

Objetivos

El objetivo de este capitulo es determinar la contrilvudi® cada fase de la dispersion
diplocdrica (autocoria y mirmecocoria) a la distanital de dispersion alcanzada por
las semillas del. excisamediante la combinacion de ambos sistemas. Asimismo,
plantea como hipétesis que la presencia del eleosomaetavda remocién de las
semillas de). excisgpor hormigas. Adicionamente, mediante experimentaxdesion

se determina si las semillas dleexcisason removidas por vertebrados.

Materiales y Métodos

Sitios de muestreo y especies vegetales

El estudio se realizé entre febrero y abril de 2008, gerém el que ocurre naturalmente
la dispersion de semillas deexcisaen el &rea de estudibos frutos del. excisafueron
recolectados en el sitio PHE (ver Lam. 2 y Tabla 2 perdescripcién de los sitios) a
partir de 20 individuos elegidos al azar dentro de la polmagio colocados en

contenedores de plastico expuestos al sol con el fioalerar su maduracion.
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Dispersion por dehiscencia explosiva

Las distancias por dispersion explosiva se estimarodiame condiciones semi-
experimentales. El sistema se armé al aire libreglecentro de un amplio espacio
abierto y libre de vegetacion situado en el Instituto CRILARillaco, La Rioja. Siete
ramas fructiferas del. excisa(cada una portando de siete a diez cépsulas) que
presentaran signos de pronta dehiscencia fueron tomadaara unidas con cinta de
papel a un alambre de 4 m de longitud colocado a una destdad.8 m del suelo. Las
ramas fructiferas se unieron en una posicion erectaespecto al suelo, siguiendo la
orientacién que presentan naturalmente sobre la pl8otare el suelo se coloc6 un
cuadrado de tela “media sombra” (20 x 20 m) centrado estehs, con el fin de evitar
gue la semillas rueden una vez que tocaron el suelo. 8ebague las condiciones
climaticas en Anillaco son idénticas o0 muy semejares sitios donde crece
naturalmente la planta. Asimismo, todos los ensagaealizaron en dias soleados y sin
viento.

Los ensayos comenzaron temprano por la manana, cuarsddeseionaron y
ataron los frutos al sistema. A lo largo del dia, ddadeé7:00 hasta las 19:00 h, y a
intervalos de una hora, se inspecciono el area en lbessamillas que hubieran sido
eyectadas. Cuando una semilla se encontr6 sobre |se¢edetermind la posicion de la
capsula explotada de la que fuera eyectada, y se mididneocinta métrica la distancia
desde el punto de caida hasta el punto situado inmediatanielmajo de la capsula.
Cuando mas de un fruto explot6é en el mismo periodo dediela distancia fue medida
respecto de la cdpsula mas cercana, con el fin de soltegestimaciones. Para estudiar
la existencia de una correlacion entre la distancidigfersion y el peso de la semilla,
cada semilla eyectada fue marcada con un codigo y pesaelaneismo dia en una

balanza electrénica.
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Cada dia, y a medida que las céapsulas iban explotands, féstan siendo
reemplazadas con nuevas capsulas, manteniendo lasopesiae unién al alambre
constantes. Las mediciones se hicieron en formant@antlurante un periodo de dos

semanas. En total, se midieron las distancias de 37lasem

Dispersion por hormigas

Las distancias de dispersion por hormigas fueron estsnagdiante experimentos de
cafeteriai(e. ofrecimiento de semillas) durante febrero 2008. Eitiel 3C se trazaron
al azar tres transectas de 80 m, separadas entreasimpenos 20 m y alejadas al menos
2 km de la ruta méas cercana. A lo largo de cada transsetestablecieron estaciones
cada 10 mi(e. 8 estaciones por transecta), una distancia que asegucadpiestacion
sea visitada por hormigas provenientes de diferentes asloBn cada estacion de
muestreo se colocaron depésitos pareados de semillaistentes en un circulo de
carton de 10 cm de didmetro, anclado al suelo con clavoseti®. En uno de los
depositos fueron colocadas 10 semillas intactas (casaiea), mientras que en el
depoésito pareado fueron colocadas 10 semillas sin eleogbfnasemillas x 2
tratamientos x 8 estaciones x 3 transectas = 480 asmyll 240 semillas por
tratamiento). El eleosoma fue removido bajo lupa con ayelaun escalpelo y
utilizando guantes de latex, cuidando que no queden restossted rsobre el cuerpo
de la semilla. Las semillas ofrecidas se obtuvieronwedrabiertos el mismo dia o el
dia anterior a la realizacion de los experimentoerishyo se llevo a cabo desde las
07:00 h hasta las 20:00 h. Al finalizar el experimenta;as#6 el nimero de semillas
removidas de cada estacion, considerandose que una damilemovida cuando fue

encontrada a mas de 50 cm del depdsito. Para determindistancias de dispersion

1 En esta tesis el término remocion se aplica al tratespotivo de las semillas por agentes biéticos.

33



por hormigas, las estaciones en las que se ofrecgmillas con eleosoma fueron
inspeccionadas en forma continua a lo largo de cada erGaga vez que se observo a
una hormiga o grupo de hormigas removiendo una semillags® su trayecto hasta
su llegada al hormiguero, o hasta que la semilla fuersdabada o dejada caer durante

el trayecto. La distancia de transporte se determindamteduna cinta métrica.

Remocion de semillas por vertebrados

Para determinar si las semillas Heexcisason también removidas por vertebrados, 10
depodsitos de semillas separados por al menos 10 m fuesymnestos al azar en los
sitios PHE y JC. Cada depdésito consistio en la basmaeaja de Petri plastica de 90
cm de diametro, donde se colocaron 5 semillas. Palairexdas hormigas, cada caja de
Petri fue elevada del suelo aprox. 1 cm mediante un aavmetal unido a su parte
central, y sus bases y bordes fueron recubiertos aoglefaot, una sustancia pegajosa
no toxica. Cada depdsito fue inspeccionado dos veces adludéte cuatro dias
consecutivos, y el ensayo se repiti6 tres vebes 60, 10 depdsitos x 2 sitios x 3

repeticiones).

Andlisis de los datos

Las distancias por dispersién explosiva y por hormigasegmtaron una distribucién
altamente sesgada, por lo que las distancias entre domb@ss de dispersion fueron
comparadas mediante una prueba de Mann-Whitney-U no pac@amélediante una

correlacion no paramétrica de Spearman se analizassdistancias por dispersion

explosiva dependieron del peso de las semillas.
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La tasa de remocion de semillas por hormigas se estbimd la proporcién de
semillas removidas de cada estacion al término de lasofids el ensayo. Cada
estacion se consideré6 como una unidad de muestreo y Gausedia una unidad
experimental o de repeticion. Mediante Modelos LinedBemneralizados Mixtos
(GLZM) se analiz6 el efecto de la presencia/auseneiaeldosoma sobre la la
proporcién de semillas removidas de cada estacion, ajestanvariable dependiente
(proporcion de semillas removidas) a una distribucién rbiabcon funcién logit y
usando como criterio de evaluacion del modelo el Critéeidnformacion de Akaike
(AIC), donde un menor valor de AIC indica un mejor ajus¢é modelo (Crawley
2007). Las transectas € 3) y las estaciones = 8) fueron incluidas como factores
aleatorios, con las estaciones anidadas dentro de lasedtas y el tratamiento
(presencia/ausencia de eleosoma) fue considerado confactom fijo. Los andlisis
estadisticos se realizaron con los programas STATUAT.0 (StatSoft Inc. 1998) y R
version 2012 (R development Core Team, 2005). Estos mignogramas estadisticos

fueron usados para todos los analisis a lo largo deesita

Resultados

Distancias de dispersion por dehiscencia explosiva

Las semillas dd. excisafueron dispersadas una distancia media de 1.97 £ 0.07 m (z
EE,N = 370), con un rango de distancias desde 0.1 hasta 7.65comMvaade dispersion
mostré una mediana de 1.68 m y una moda de 1.12 m. El 55 % sknidlas fueron

dispersadas a distancias menores a 2 m (Fig. 2A).
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Fig. 2 Histograma de frecuencias de las distancias de déspion de semillas de.

excisa (A) Distancias de dispersién explosiva medidas bajodiciones semi-

experimentalesN = 370), (B) distancias de dispersion por hormigas medidasn@o

(N = 140). Los valores en el ejeepresentan el limite maximo para cada clase. Sobre

cada columna se muestra el porcentaje de semillas pondisente a cada clase.
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Distancias de dispersion por hormigas

Debido a la baja cobertura vegetal del sitio de muedaanayor parte de las hormigas
gue fueron observadas removiendo semillas de las estagiudieron ser seguidas a
sus hormigueros, midiéndose un total de 140 distancias dpdramd.as semillas dé&
excisafueron transportadas una distancia media de 3.70 + 0.24 BE)+con una
mediana de 2.9 m y una moda de 1.2 m. El 36 % de las sefuéias dispersadas a
distancias menores a 2 m, mientras que el restante 646f fdispersadas a distancias

mayores a 2 m, con una maxima observada de 12 m (Fig. 1B).

Comparacion entre las distancias de dispersion por autacy

mirmecocoria

Las hormigas transportaron las semillasJdeexcisaa distancias significativamente
mayores que las alcanzadas por dehiscencia explosiva (med¥dann WhitneylJ =

17599,Z = -5.58,p < 0.001).

Remocion de semillas por hormigas

Las hormigas removieron aproximadamente tres vecessemslas del. excisacon
eleosoma que sin éste (83.75 + 2.6 % vs. 23.75 * 3.37 %, mediaa+=E3) luego de
12 horas de iniciarse el ensayo. El analisis medianteMaigstré que la presencia del
eleosoma influencié significativamente sobre la promddl de remocion por
hormigas, siendo ésta menor en aquellas semillas €£ngue el eleosoma fue
experimentalmente removidodef = -2.54, EE = 0.2% = -11.28,p < 0.001), mientras
que los efectos aleatorios y sus interacciones nertuviefectos significativos (p = 0.17

y 0.08 respectivamente).
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Remocion de semillas por vertebrados

Los ensayos de exclusion mostraron la ausencia de i@nmae las semillas de excisa

por vertebrados.

Discusion

En primer lugar, los resultados confirman qglieexcisaposee un mecanismo de
dispersion diplocorico, en el que en una primera fEssemillas son dispersadas por la
dehiscencia explosiva de sus frutos y en una segunda fadéespersadas por hormigas.
En segundo lugar, la presencia del eleosoma influyé pasitate sobre la
probabilidad de remocién de las semillas por hormigas. deanillas con eleosoma
fueron removidas en mayor proporcién que las semillaslesis@ma, indicando que el
eleosoma aumenta la atractividad de las semillas tesiormigas que iniciaran el
proceso de dispersion.

La probable toxicidad de las semillas explicaria la mziaede remocidon por
vertebrados, por lo que en el area de estudio las horsggias los Unicos removedores
de las semillas de esta especie. Zorros, roedores © ranea fueron observados
alimentandose de estas semillas. Aunque no se descartenayoges tiempos de
exposicion puedan resultar en que un cierto nimero de agredbn removidas por
vertebrados, la rapida remocion de las semillaszegtd por las hormigas (84 % de las
semillas con eleosoma removidas luego de 12 horas) igdi&as poco probable que
una semilla de esta especie permanezca expuesta en lacsupe suelo durante
tiempos mas prolongados.

Las distancias medias de dispersién alcanzadas a tdmiésansporte por

hormigas superaron a las distancias medias alcanpadagispersion explosiva. La
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existencia de la mirmecocoria como segundo sistema gersiiSn contribuyé en un
65% al total de la distancia alcanzada por la combinaci@mi®s sistemas, indicando
gue la mirmecocoria otorga a las plantas dispersadasneficio de la dispersion por
distancia. Las distancias medias de dispersion explodi.97 m) y las distancias
medias de dispersion por hormigas (3.70 m) resultan emigtancia media total de
dispersion de 5.67 m. Considerando que el escape de la ataneelcindad de la planta
madre depende de que las semillas superen el didmetro dedpia de la planta
parental (Howe & Smallwood 1982, Hugletsal. 1994a), siendo éste menor a 1.5 m en
J. excisala existencia de la mirmecocoria como segundo sistientispersion asegura
gue el grueso de las semillas #leexcisasea dispersado fuera de la influencia de la
planta parental. En consecuencia, puede concluirse que rfeecoicoria erJ. excisa
otorga a las la planta el beneficio de la dispersigrdjstancia.

Mientras que las distancias alcanzadas por dispersplosésa se encuentran
dentro del rango de las descriptas para otras especiesesindsome (Stamp & Lucas
1990, Lisci & Pacini 1997, Garrisaet al 2000, Narbonat al. 2005), las distancias de
dispersién por hormigas medidas en este estudio supelas @picamente cortas
distancias descriptas en general para la mirmecod®niaun meta-andlisis realizado
sobre mas de 2,500 distancias publicadas en la literatlme el tema, Gomez &
Espadaler (1998a) calcularon una media global de distancéispasion por hormigas
de 0.96 m. Sin embargo, las distancias en las que se $teséneta-analisis podrian
estar sesgadas hacia distancias cortas de dispergidayahir los datos principalmente
de zonas mésicas del Hemisferio Norte, donde las plantemecdcoras son
mayormente herbaceas (Whitney 2002). En cambio, en zoidas y semiaridas, donde
las plantas mirmecécoras son mayormente arbustasgistancias de dispersion por

hormigas serian mayores que en los ambientes mé¥iduséy 2002). Por ejemplo,
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en Australia se han registrado distancias de transportasia 180 m efectuadas por
hormigas del génerdridomyrmex (Whitney 2002), y la especie de hormiga
Rhytidoponera “metallica” (del grupo de especiesnétallica”) transporta semillas
mirmecdcoras distancias de hasta 10 m (Horvitz & Bed®i@0, Andersen 1988,
GOmez & Espadaler 1998a).

En ambientes aridos y con suelos infértiles, las cutgadispersion con colas mas
largas aumentan la probabilidad de que una semilla teemine sitio favorable para su
posterior establecimiento como planta (Green 1983)mi&sio, distancias mayores de
dispersion por hormigas implican un ensamble de horntggersoras sesgado hacia
un tamafio corporal grande, un caracter morfolégico dehdamigas que ha sido
correlacionado con mayores distancias de transpPudiq et al 1980, Nesst al
2004). Efectivamente, la especie observada mas frecueniertransportando la
semilla deJ. excisadurante los ensayoBpgonomyrmex cuniculariysencosensigorel
(Myrmicinae), es una hormiga de tamafo corporal gra®ded(5 mm). Por ejemplo, en
Sudafrica la invasion de la hormiga argentimaepithema humilede tamafio corporal
pequefio, resultd en una disminucion de las distancias mddiagispersion por
mirmecocoria con respecto a aquellas areas que cormea ensamble nativo (Bond
& Slingsby 1984), llevando incluso a la extincion local tentas nativas dependientes
de esta interaccion (Christian 2001).

En el area de estudio, las poblacionesl.dexcisaforman tipicamente parches
separados por distancias que pueden superar la centena detrkitd(obs. pers.). La
colonizacion de nuevos parches a grandes distancias peblacion parental y el
intercambio genético entre poblaciones podrian entoncesirosélo a través de
eventos de dispersion de larga distancia (LDD) (@&ial 1998). A pesar que estos

eventos son sucesos raros, la baja frecuencia encquei no resta importancia a sus
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consecuencias ecolégicas. Por ejemplo, en los desiéet®ustralia, se han descripto
eventos de dispersion de larga distancia de plantasegticuras a través de la ingesta
ocasional de sus semillas por emues (Calvifio-Caetalkb2006, Heet al 2009). En el
Desierto de Mojave, las semillas mirmecocoras Deura discolor pueden ser
dispersadas a grandes distancias a través de lastada®rnransitorias que ocurren
luego de una precipitacion intensa (O"'Dowd & Hay 1980). Emezl de estudio de esta
tesis, es probable que eventos de dispersion de largaca@istétizando como medio de
transporte a las correntadas que se forman en la épaoaa, ocurran en forma mas o
menos frecuente. Esto explicaria la localizacionadepbblaciones de ambas especies
en zonas adyacentes a lechos de rios transitorios.

Es menester hacer notar que las distancias de dispergidosiva medidas en
condiciones semi-experimentales pueden diferir de latardiias de dispersion en
poblaciones naturales, donde factores como la densidad/eigetacion circundante, la
pendiente del terreno, obstaculos en el suelo y tcidad del viento pueden alterar la
forma de la curva de dispersion. Sin embargo, los resstabtenidos permiten obtener

una estimacion del potencial de la dispersion explosiraJp@xcisa.

Conclusiones

J. excisaposee un mecanismo de dispersion diplocorico, en etquma primera fase
las semillas son dispersadas por la dehiscencia explisisas frutos y en una segunda
fase son dispersadas por hormigas. Experimentos a caogtoaron que la presencia
del eleosoma aumento la probabilidad de que las semilagemovidas por hormigas,
siendo éstas los unicos removedores de las mismasaezaade estudio. Las distancias
alcanzadas por las semillas al ser transportadas pordgassuperaron a las distancias

alcanzadas por dispersion explosiva, contribuyendo en un 6B%listancia total de
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dispersion por combinacion de ambos sistemas. La ecigtda la mirmecocoria como
segundo sistema de dispersionJerexcisaresulta en el beneficio para la planta del
aumento de la distancia de dispersgar se asegurando que la mayor parte de las

semillas dispersadas se alejen del area de influencéapiienta parental.
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CAPITULO 3. Las hormigas dispersoras

Introduccion

Las interacciones mutualistas que involucran a plantabgrmigas, y la mirmecocoria
en particular, son consideradas relaciones generalkstdas que una especie de planta
interacciona con multiples especies de hormigas (Bek85). Por ejemplo, Beattie &
Culver (1981) describen 9 especies de hormigas que interat@onalO especies de
plantas mirmecdcoras en Virginia, USA; Hanzastaal (1988) describen 9 especies
atraidas por las semillas @»orydalis aureaen Colorado, USA, y Leadt al. (2007)
describen 18 especies que interaccionan con semillas dg&diessde plantas de la
region de la Caatinga del NE de Brazil. Es por esto duearacterizar un sistema
mirmecdocoro, se habla de un ensamble de hormigas, mdfisé al conjunto de
especies de hormigas que en un determinado sitio interancimm las semillas de una
0 masespecies de plantas.

El caracter generalista de la mirmecocoria se debe &lgeleosoma, la parte
atractiva de la semilla, ofrece una recompensa enafaro selectiva (denominada por
Beattie (1985ppen rewar)l. Es decir, el eleosoma atraera tanto a hormigasdisras
como a hormigas no dispersoras, que simplemente cormkedgnsoma sin transportar
la semilla. Estas especies de hormigas, también llaaesiafadoras de semillas, tienen
un efecto negativo sobre la interaccion desde la pergpedti la planta, ya que sus
semillas no seran dispersadas (Giladi 2006). Mas aun, debidonsumo parcial o
completo del eleosoma, perderian atractivo ante |@eces que en cambio si actian
como dispersoras (Castet al 2010). A su vez, las hormigas dispersoras pueden

clasificarse en dispersoras de alta o baja calidadjogile una mejor calidad del
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servicio de dispersién implica una mayor gananciditaassde la planta (Hughes &
Westoby 1992a, Espadaler & Gomez 1996). En consecuenciesteladde la semilla
dependera sustancialmente de la identidad de la hormigdaapor el eleosoma (Giladi
2006).

En base a estos conocimientos, los ultimos trabgjaslicados sobre la
mirmecocoria discuten el caracter generalista de isteaccion, planteando que es
menos difusa de lo que se pensaba y que ciertos casagdéel® planta buscan atraer a
hormigas dispersoras de alta calidad (Giladi 2006, @bw 2007, Nes&t al 2009).
Gove et al (2007) nombran a estas dispersoras de alta calidad ceperies
dispersoras clavekgystone specigslLas especies clave son aquellas especies de
hormigas dispersoras (en el orden de una o dos dentradmuonunidad) que tienen un
papel desproporcionalmente importante en la interaccaseg por el alto nUmero de
semillas que remueven como por la calidad de la dispegg®brindan. En estos casos,
el mutualismo es desigualmente difuso, en contraposicigmrautualismo igualmente
difuso, en donde multiples mutualistas contribuyen emdosimilar en cuanto a la
frecuencia y calidad de sus servicios (Zamora 2000).

Una serie de trabajos han apoyado la hipétesis de laegooaria como
mutualismo desigualmente difuso. En Austrakdyytidoponeraviolaceaedomina la
dispersion de plantas mirmecécoras (Getval 2007), en los bosques templados de
América del Norte, Aphaenogasterudis es responsable de la mayor parte de los
eventos de dispersion de semillas con eleosoma (Zaléml 2008, Nesgt al 2009),
mientras que en la Peninsula Ibérica s6lo dos especidwrdgigas, Camponotus
cruentatusy Formica lugubris dispersan la mayor parte de las semillas de la planta

mirmecocoraHelleborous foetidugManzaneda & Rey 2009).
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Objetivos

El objetivo principal de este capitulo es identificataa especies de hormigas que
interaccionan con las semillas d&ropha excisa@n el area de estudio y caracterizar su
comportamiento interactivo. Se plantea como hipoétesis lgumirmecocoria en el
sistema en estudio es un mutualismo desigualmente dénstonde la remocion de las
semillas del. excisaestd dominada por una o0 unas pocas especies de hormigas de |
comunidad. Por tanto, se espera que variaciones en ldegasanocion de semillas en
diferentes sitios de muestreo estén relacionadas @wséivte con la abundancia de una

0 unas pocas especies de hormiga en particular, y ncacacignes en la abundancia y

composicion de la comunidad de hormigas en general.

Materiales y Métodos

Sitios de muestreo

El estudio se realizé durante los meses de enero grfede 2010, durante los cuales
excisalibera sus semillas por dehiscencia explosiva y laidetd de las hormigas en la
zona es alta. Como sitios de muestreo se selecciosai®mabitats: ANJ, PH, PHE,
CAR, SP y SPP (Lam. 2, ver Tabla 2 para la descripcidlogisitios), abarcando un
area aproximada de 1,600 kyncon un rango de distancia entre sitios desde 5 a 46 km.
Aunque los sitios de muestreo comparten gran parte despacies que
componen su comunidad vegetal, difieren en otros aspedégscbmo la elevacion, el
porcentaje de cobertura vegetal, la topografia y la priegansencia del. excisa
Mientras que los sitios PH, PHE, ANJ y SPP represeamarientes tipicos del Monte,

los sitios SP y CAR muestran una fisionomia difexefil sitio SP presenta una muy
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baja cobertura vegetal, probablemente por la menor dispdad de agua, mientras
gue el sitio CAR representa un ecotono Monte-Chaco, @ mayor cobertura y

diversidad vegetal.

Caracterizacion de la comunidad de hormigas

En cada uno de los seis sitios de muestreo se estiiguéza de especies de hormigas
y su abundancia usando el método de captura por trampaslde EEste método, que
captura azarosamente artrOpodos que caminan sobre e| baekido demostrado
idoneo para el estudio de las comunidades de hormigasttes (Bestelmeyat al
2000). En cada sitio de muestreo, se establecieron atiazar transectas de 100 m,
separadas al menos 100 m entre siy a una distanciaardeighkm de la ruta o camino
adyacente. En cada transecta se marcaron 10 estadenemiestreo, separadas al
menos 10 m entre si. Cada estacidén representa una unidaded&reo Nl = 50 por
sitio), y cada transecta una unidad experimental o dec#&pefi = 5 por sitio).

Las trampas consistieron en potes plasticos de 4 cm detdidy 30 ml de
volumen, conteniendo hasta la mitad de su capacidad propgadazfL(propilenglicol),
un preservante liqguido que ni atrae ni repele a las horn(igadersen 1991,
Bestelmeyeet al 2000) (Lam. 3A). En cada estacion de muestreo, las tratepesida
fueron enterradas a ras de la superficie del suelo, gate@or un periodo de 72 h. En
todos los sitios, las trampas se operaron simultangamal cabo de los tres dias, las
hormigas atrapadas fueron contadas e identificadapexieso morfoespecie usando
claves taxondmicas de Kusnezov (1978), Fernandez (20032zz€& Claver (2009).
La identificacion deP. cunicularius pencosensis nivel de subespecie se realiz6

siguiendo una clave taxonémica de R. Johnson (comunicpeigonal).
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Caracterizacion del ensamble de hormigas dispersoras vy

experimentos de remocion de semillas

El ensamble de hormigas dispersoras y la tasa de remdeigemillas se determinaron
mediante experimentos de cafeteria. Este método detremensiste en ofrecer un
cebo, en este caso semillasldexcisaa lo largo de estaciones de muestreo, y mediante
observaciones y recuentos determinar las especiemgralide hormigas atraidas. En
los seis sitios, y a lo largo de tres de las cincosteas utilizadas en el muestreo con
trampas de caida, se establecieron cada 10 m estaciomeeskeeo. En cada estacion
se colocé un rectangulo de cartén (7 x 5 cm) de colocblanjeto al suelo con clavos
(30 estaciones por sitio) (Lam. 3B).

Sobre cada rectangulo se depositaron cinco semillasakedeJ. excisa
obtenidas alrededor de la fecha a partir de frutos rededles en el sitio PHE, y
conservadas dentro de bolsas de papel a 4-5°C. El essawpitio para cada sitio 3
veces, con al menos tres dias de diferencia entea@sayo y el siguiente, y en la misma
semana en la que se realizaron los recuentos con salemaida. En total se ofrecieron
2,700 semillas en los seis sitios (5 semillas x 3 ensayds semillas por estacion, 150
por transecta, 450 por sitio).

Los ensayos se llevaron a cabo por la mafana, de 10200@&bh, o por la tarde,
de 16:00 a 18:00 h. Previas observaciones habian mostrado gotedstos intervalos
de tiempo es alta la actividad de gran parte de las espedmegmigas diurnas. Una vez
depositadas las semillas, las estaciones fueron inspade® a intervalos de 15 min, y
por un tiempo total de 90 min.€ 6 veces). Cada censo consisti6 en un periodo de
observacién de 5 min, durante el cual se registrarogsfaecies de hormigas sobre cada

estacion, el numero de individuos de cada especie y spoctamiento interactivo con
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las semillas. Todas las hormigas observadas soleetéhgulo interactuando con las
semillas ofrecidas fueron colectadas, preservadas eficieadis en el nivel de especies
0 morfoespecies. En total, el esfuerzo de muestreo f362d8 observaciones de 5 min
en los seis sitios (30 estaciones x 6 observacioBesegeticiones = 540 observaciones
por sitio).

Paralelamente a las observaciones de interaccidonlasosemillas ofrecidas,
cuando durante las observaciones de 5 min fue posiblevabser evento de remocién,
definido como el transporte de una semilla en formaagor fuera del rectangulo, un
investigador ayudante se encargé de medir la distanciamigptrte y el destino de la
semilla removida (llevada al hormiguero o abandonadako8sider6 como un Unico
evento de remocién cada vez que una semilla fue trandporasea individualmente o
en forma cooperativa.e., por varios individuos pertenecientes a la mismantalo

Para caracterizar el comportamiento interactivoagdehbrmigas atraidas por las
semillas del. excisa cada especie fue asignada a uno de los siguientes cunmosgr
funcionales (modificado de Manzaneda al 2007 y Boulayet al 2007a): 1)
dispersoras, aquellas hormigas que removieron las sejliaredadoras de eleosoma,
aguellas que consumieron parcial o completamente etcefein situ sin posterior
transporte de la semilla; 3) comportamiento mixto, agseljue se comportaron
indistintamente como dispersoras y predadoras (elpwatesy el consumon situ
estuvieron igualmente representados); 4) indiferentes, lagubbrmigas que sélo
antenearon las semillas, sin que el comportamierdolteeluego en su consumo o
transporte, y 5) ambiguo, aquellas especies que se compoirdistintamente como
indiferentes y predadoras.

La remocién de semillas se determiné al cabo de9amin del ensayo,

contandose el nimero de semillas removidas de cadadestdoia semilla se considerd
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transportada cuando no fue hallada dentro de un circulo de 86 tadio con centro en
la estacion. Dada la distancia minima de 10 m entred&iones, se asumio que las
semillas de cada estacion a lo largo de una transectanhaltio removidas por
hormigas pertenecientes a diferentes colonias, yaté & cada estacibn como una
observacion independiente.

Todas las especies colectadas fueron caracterizadas eto @asu tamarfo
corporal y estrategia de reclutamiento. La longitud tataimgdié en diez individuos
cogidos al azar, usando un microscopio 6ptico con migm@mincorporado, y se
calcul6 como la suma de la longitud de de la cabezagitlmhdel mesosoma en vista
lateral (longitud de Weber) + longitud del peciolo + kundy del gaster. En especies
polimérficas €.g Pheidolespp.), s6lo se midi6é a las obreras menores, dado cage ést

fueron las que predominantemente forrajeaban y/o traasporsemillas.

Analisis de los datos

La riqueza de especies, sus abundancias (el nUmerdeatalividuos por especie) y la
actividad de las hormigas (el niUmero total de individuogsodias las especies) se
estimaron a partir de lo recolectado en las trampas ida.cha ocurrencia de una
especie fue el porcentaje de trampas en que la especieléotada. Se consider6 a
cada transecta como una unidad experimental, y losegafoedios de cada transecta se
usaron para comparar el nimero de especies y sus abiasdanclos seis sitios de
muestreo mediante Modelos Lineales Generales MixtosMi{@®L En el analisis las
transectas fueron tratadas como factores aleatoridadas dentro de los sitios, y éstos
ultimos fueron tratados como factores fijos. Cuands Wiferencias fueron

significativas, se realizaron comparaciopest hocmediante una prueba de Tukey.
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La tasa de remocion de semillas en cada sitio sm@&sthmo la proporcién de
semillas removidas de cada estacion. En este anaéssumo el total de semillas
removidas de una dada estacion a lo largo de los tresosn&gemillas x 3 ensayos =
15 semillas por estacion y 150 por transecta) y se coasideada estacion como una
unidad experimentaln(= 30 por sitio). El efecto del sitio, la riqueza de esgede
hormigas, la actividad de las hormigas y la abundancieasledatro especies mas
comunes R. cuniculariuspencosensis, C. muk. chalybaeusy Ph. berg) sobre la
proporcién de semillas removidas se analiz6 mediantgelds Lineales Generalizados
Mixtos (GLZM), ajustando la variable dependiente (profior de semillas removidas)
a una distribucion binomial con funcién logit. Las despecies de hormiga#.
cuniculariusy C. mus,se incluyeron en el modelo ya que fueron las principales
dispersoras y predadoras de eleosoma respectivamemejdtlmodelo estadistico se
obtuvo mediante la reduccién manual en pasos, usando a@der® de evaluacion del
modelo el Criterio de Informacion de Akaike (AIC), donde manor valor de AIC

indica un mejor ajuste del modelo a los datos.

Resultados

Caracterizacion de la comunidad de hormigas

En los seis sitios de muestreo se colectdé mediastérdmpas de caida un total de 30
especies pertenecientes a 9 géneros y 4 subfamiliasmi{diyae, Dolichoderinae,
Formicinae y Pseudomyrmecinae) (ver ANEXO para el lisgltas especies). Los sitios
difirieron en la riqueza de especies a escala de lasettas (GLMMF = 9.15,gl = 5,p <
0.001) (Tabla 3). Esta diferencia no fue significativaesfas sitios PH, PHE, ANJ y SPP
(prueba de Tukep > 0.5 para todas las comparaciones), pero si paraitts SR y CAR.

Mientras que en el primero el nimero de especies fog&glbajo de todos los sitios, en el
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sitio CAR fue el méas altop(< 0.05 para todas las comparaciones). Asimismo, la dativi
de las hormigas (el numero total de individuos de todas elsecies) difirid
significativamente a escala de la transecta entrsdisssitios (GLMMF = 6.48,gl = 5,p
<0.01).

Pogonomyrmex cuniculariugencosensis-orel (Myrmicinae) (de aqui en mas
nombrada com®. cuniculariug fue la especie mas abundante en cuanto a niamero total
de individuos muestreados. Estuvo presente en cinco geifositios, representando el
37.05 % del total de individuos de todas las especies coleaados seis sitiod\ =
8,383). Le siguieron en abundan€liamponotus muRoger (Formicinae) (19.25 % del
total de individuos colectados en los seis sitioBprelius chalybaeusEmery
(Dolichoderinae) (13.18 %) Rheidole bergMayr (Myrmicinae) (7.41 %). En los cinco
sitios en donde fue colectaBacunicularius al menos un individuo fue hallado en cada
trampa de caida, representando una ocurrencia del 100%. lalaabia deP.
cuniculariusa escala de la transecta (estimada como el nimerio medndividuos
colectado en las 10 estaciones de una transecta) giuécsitivamente mayor que la
abundancia de las otras tres especies mas comunes (GEMNI4.73,gl = 3, p <
0.001; prueba de Tukey< 0.001 para todas las comparaciones) (Fig. 3).

La abundancia a escala de la transectB.d=iniculariusdifirié significativamente
entre los sitios (GLMMF= 135.87,gl = 5,p < 0.001) (Tabla 3). Aparte del sitio SP, en
donde la especie no fue hallada, el sitio CAR exhibidblandancia mas baja (prueba de
Tukey, p < 0.005 para todas las comparaciones). Los sitios PH, RNJ y no mostraron
diferencias significativas entre gi¥ 0.5 para todas las comparaciones), mientras que en el
sitio SPP la abundancia fue significativamente memor respecto a estos tres Ultimos

sitios (p < 0.05).
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Fig. 3 Abundancia de las cuatro especies de hormigas mas eores en el area de
estudio. Las columnas representan el nimero medio de individotectados por
transecta en los cinco sitios de muestreo en dBndeniculariusestuvo presente & 5

transectas W = 50 trampas de caida por sitio). Las barras de expvesentan los EE.

Diferentes letras indican diferencias significatigas 0.05)

Caracterizacion del ensamble de hormigas dispersoras

En los seis sitios y durante 3,240 observaciones de 5seiegistraron un total de 832
interacciones entre las hormigas y las semillasl.dexcisaofrecidas. De ellas, 387
(46.51%) correspondieron a eventos de remocioén, 410 (49.28%htasde predacion
de eleosoma y 35 (4.21%) a comportamientos ambiguos (Fijalla 5). No se
observaron comportamientos mixtos (hormigas tanto poedadomo dispersoras).
Tres especies pertenecientes a la subfamilia Myrmigeasomportaron como
removedoras de las semillas HeexcisaUna de ellasP. cunicularius fue responsable
de la mayor parte de los eventos de remocion observedlosbilizando el 83.97 %

(325 de 387) de los transportes. Las otras dos espehigigiole bergy Ph. spininodis
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contribuyeron en un 11.36 % y un 4.67 % al total observasjpecévamente. Siete
especies se comportaron como predadoras de eleosomdp & mas frecuentes
Camponotus muy Forelius chalybaeuqg45.41 % and 36.49 % de los recuentos
respectivamente). Las otras cinco especies contribny&noporcentajes similares al
total de comportamientos de consumo del eleosomsitu observados. Sé6lo una
especiePseudomyrmex denticollimostré un comportamiento ambiguo, actuando tanto
como predadora de eleosoma como indiferente a las asmill

Para las tres especies dispersoras, las semillaenfaéiamente atractivas. Una
vez encontradas y luego del anteneo inicial, el transpgeteasi inmediato y el destino
de las semillas fue siempre el hormiguero. En las spsoges, el hormiguero presenta
un tamafo de boca lo suficientemente grande (de 1 a Iendiametro) como para
permitir la entrada de las semillas (Lam. 3D,H§gonomyrmex cuniculariuslas dos
especies d@heidoledifirieron en el método utilizado para acarreardesiillas, en la
distancia a la que las semillas fueron transportadas estiategia de forrajeo y en su

tamafio corporal (Tabla 4).
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Tabla 3 Riqueza de especies de hormigas, actividad de hormigaabundancia dePogonomyrmex cuniculariugn los seis sitios de muestreo

Los datos provienen de trampas de caida abiertas durantdN7Z230 por sitio). La riqueza de especies es el nimerbdtaspecies, la actividad

de hormigas es el namero total de individuos de todaspasies, la abundancia de obrerasPdeuniculariuses el total de individuos capturados

en cada sitio, la abundancia®ecuniculariuses la media de individuos capturados por transecta ersitiadg la ocurrencia dB. cuniculariuses

el porcentaje de trampas de caida en que al menos un indivElwolectado. Ver Tabla 2 para las abreviaturas cameégntes a los sitios de

muestreo.
PH PHE ANJ SP SPP CAR
Riqueza de especies 14 15 15 1 14 19
. . 13 +£1.58 13+2.54 12.2+2.16 7.8+2.38 12.2+2 .49 18.2 £+1.92
N° especies /transecta (media * IBE)
Actividad de hormigas 2341 1584 1390 422 1119 1527
Abundancia de obreras &e cunicularius 818 832 705 0 555 196
Abundancia d®. cuniculariu#transecta
. U 163.6 + 56.85 166.4 + 76.18 141 +64.9 0 111 +48.82 39.2+13.73
(media + DE)
. . . 100 100 100 0 100 100
Ocurrencia dé. cumculanus(%)TJr
T TT
n=5, n=50
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Fig. 4 Porcentaje del total de interacciones observadas emthormigas y semillas de

J. excisa correspondientes a cada especie de hormig&®or encima de la linea
horizontal (barras grises) se muestran las especieseqo@mportaron como predadoras
de eleosoma, y por debajo de ésta (barras negras), éasequomportaron como

dispersorasN = 832 interacciones).

Las obreras dePogonomyrmex cuniculariugransportaron las semillas
individualmente, tomando el eleosoma con sus mandilyuleensportando la semilla
por delante y elevada del suelo (Lam. 4E). Las senfil@ron transportadas una
distancia media de alrededor de 7 m, con una distanciena®&bservada de 18 m. En
cambio, las dos especies Béeidole ambas de tamafio pequefio, transportaron las
semillas en forma cooperativa. Grupos de 5 a 15 individuastearon las semillas
sobre la superficie del suelo, mientras unas se despladadcia atras tirando del
eleosoma y otras empujaban el cuerpo de la semilla kiatante (Ldm. 3C, D). Las
distancias medias de transporte fueron de alrededor deparanambas especies.

Ocasionalmente se observé a una o dos obreras maymtedbuyendo al transporte en
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las etapas finales cercanas al hormiguero, pero @stasiones solo fueron observadas
las obreras menores.

Las especies que se comportaron como predadoras dengdepsdenecieron a
las subfamilias Dolichoderinae (géndforelius), Myrmicinae (géneroSolenopsisy
Crematogaster)y Formicinae (génercCamponotus De ellas, las predadoras mas
importantes fuero@amponotus mug Forelius chalybaeu$45.41 % y 36.49 % de los
eventos de predacién observados respectivamente) (Fifadp las Dolichoderinae
como las Myrmicinae, al encontrar las semillas recar a otras obreras de la misma
colonia. Las especies pertenecientes a estas subfswin de tamafio pequefio a muy
pequefio (de 2 a 4 mm, Tabla 5) y caracteristicamente meyig. Las especies del
género Camponotustambién se mostraron muy dominantes y agresivas, aunque no
reclutaron gran nimero de individuos, encontrdndose pget®ral de dos a siete
obreras por estacion. En todos los casos, las preadereleosoma mordisquearon el
eleosoma, arrancando pedacitos de éste y sin prestadatehpesto de la semilla. En
ningun caso se observo intento de transporte. Al fimaéik@xperimento, se observo
gue el eleosoma que habia sido predado por estas espediaspestialmente comido
en su porcion mas externa.

La Unica especie que mostré un comportamiento ambigu®gaadomyrmex
denticollis Aunque fue hallada frecuentemente anteneando las agmilbstré a veces
un comportamiento indiferente y otras un comportamidetpredadora de eleosoma, y

nunca realizé transporte de las mismas.
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Tabla 4 Especies de hormigas que interactuaron con laemillas deJatropha excisaen los seis sitios de muestrebas especies estan organizadas en grupos funcionales
en base al tipo de interaccién con las semillas, gotenizadas respecto a su tamafio corporal, estratetparaieo (grupal o individual), comportamiento al intévac con
las semillas y contribucion al total de interacciones obsiars (N = 832). Las distancias medias + DE de tramspolt estan dadas para las especies dispersoras.

% total interacciones Distancia de

Grupo Especie Min-Max tamafio Min-Max N° c tami t§ observadas t transporte
funcional (Subfamilia) corporal (mm)t  individuos tt omportamiento (% interacciones para P
i (rango) (m)
cada grupo funcional)
Pogonomyrmex cuniculariudayr i _ 7.77 £ 4.54 (N=30)
(Myrmicinae) 9.0-9.5 1-3 Tl 39.06 (83.97) (0.95— 18.2)
Dispersora de . . i 1.2 £0.96 (N= 25)
semillas Pheidole bergMayr (Myrmicinae) 3.0-3.6 5-15 TG 5.28 (11.36) (0.3-4.1)
Pheidole spininodidayr (Myrmicinae) 3.0-35 1-6 TG 2.17 (4.67) (()68;;_02'5(?) (N=14)
Camponotus muRoger (Formicinae) 7.5-9.0 1-7 PG 26.97 (45.41) -
Camponotus blandusmith F. 8.0—13.0 1-3 PG 1.17 (4.06) -
(Formicinae)
Camponotus punctulatudayr 8.0-85 13 PG 0.96 (2.29) ;
(Formicinae)
Predadadora  Forelius chalybaeu&mery 2.5-35 5- 36 PM 15.26 (36.49) :
de eleosoma  (Dolichoderinae)
Forelius nigriventrisForel
(Dolichoderinae) 25-3.6 4-32 PM 0.72 (1.72)
Solenopsispl (Myrmicinae) 22-24 3-15 PM 2.28 (5.45) -
Crema_tqgaster guadriformiBoger 3.4-40 5-20 PM 1.92 (4.59) i
(Myrmicinae)
Ambiguo Pseudomyrmex denticolksmery 6.2—8.3 1-3 IN/IP 4.21 (100) -

(Pseudomyrmecinae)

TN =10 individuos; T1n° de individuos por estacién luego dmifidtos de experimentg;Comportamiento al interactuar con las semillas: Titdparte individual, TG: transporte grupal,
IP: predacion del eleosoma individual, PG: predaciorldesoma con reclutamiento grupal, PM: predacion desetea con reclutamiento masivo, IN: indiferente.
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Remocion de semillas

En los seis sitios, fueron removidas 1,425 (52.77%) de undeta)700 semillas d&
excisaofrecidas luego de los 90 min de iniciado el ensayo. dtilteelo del analisis
mediante GLZM mostré que las Unicas variables con inflizesignificativa sobre la
proporcién de semillas removidas fueron la abundancR. deniculariusy el sitio de
muestreo. La remocion de semillas aumentd significairde al aumentar la
abundancia d@. cunicularius(coef. = 0.013, EE = 0.02,= 4.65,p < 0.0001) (Fig. 6),
y en los sitios SP y CAR, donde la abundanci@deuniculariusfue la méas baja, la
remocion de semillas fue significativamente menor quel eesto de los sitios (20.66 %
y 25.11 % de las semillas ofrecidas, SP: coef. = -2.48; BH1,z=-7.03,p < 0.0001,

CAR: coef. = -2.19, EE = 0.16, z = -6.F25 0.0001) (Fig. 5).
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Fig. 5 Tasa de remocion de semillas dk excisapor hormigas en los seis sitios de
muestrea Las columnas representan el porcentaje medio delaen@imovidas de cada
estacion luego de 90 min, sumando los datos de 3 ensayos (llasspan estacionN

= 30 estaciones por sitio). Las barras de error repasdos EE. Diferentes letras
denotan diferencias significativas entre los sitps 0.05).
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Fig. 6 Relacion entre la proporcién media de semillas remoydasitio (15 semillas
por estacionn = 30 estaciones por sitio) y la abundancia mediR.d=uniculariuspor
sitio (nUmero medio de individuos por transecta colectadosaempas de caida,= 5

por sitio). Cada punto corresponde a un sitio de muestreo.

En cambio, los sitios PH, ANJ, PHE y SPP, carazados por una mayor y
similar abundancia d@. cunicularius no mostraron diferencias significativas en el
porcentaje de semillas removidas por estacion (77.55, 75.06, $8686% de 15
semillas por estacion respectivamenmte; 0.1 para todas las comparaciond®or otra
parte, la riqueza de especies (coef. = -0.15, EE = 2.8662.43,p > 0.1), la actividad
de las hormigas (coef. = 0.001, EE = 0.9% 2.97,p > 0.1) y la abundancia de su
principal predadora de eleoson@a, mus(coef. = -0.01, EE = 0.04,=-2.36, p > 0.1)
no tuvieron una influencia significativa sobre la tasaref@ocion de las semillas, y

tampoco fueron significativos los términos de las ateiones.
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Discusion

El resultado mas relevante de este estudio es que,deeaehnalizada, la remocién de
semillas deJ. excisaofrecidas experimentalmente estuvo dominada por una Unica
especie de hormig&ogonomyrmex cuniculariuga cual fue responsabtkel 84 % de

los eventos de remocidn observados. Variaciones dutadancia d®. cuniculariusse
correlacionaron significativamente con variaciones l&rtasa de remocion de las
semillas. En los seis sitios, el nimero de semiklgsovidas aumentd al aumentar la
abundancia d®. cunicularius con los valores mas bajos en el sitio en que estaiespe
estuvo ausente. Ness & Morin (2008) han propuesto que lagsbispe claves de
semillas mirmecocoras tienden a ser las especies abésdantes dentro de la
comunidad local de hormigas. Vazquetz al (2007) también han sefalado que la
abundancia de las especies determina la frecuencia deexaséiones interespecificas.
En concordanciaR. cuniculariusfue la especie de hormiga mas abundante en el area
estudiada, representando el 37.1 % del total de individuos addescen trampas de
caida y con una ocurrencia del 100% en aquellos sitios ezstjn® presente.

El Unico sitio en qué®. cuniculariusno fue hallada (sitio SP) se caracteriza por
ser un habitat arido, y probablemente factores abiétioo® da textura del suelo o la
disponibilidad de agua determinen la distribucién espacialstie frormiga, como ha
sido demostrado en otras especies Rlyjonomyrmex(Johnson 200la). Estos
requerimientos abibticos serian los mismos que lo3 @xcisa ya que los sitios con
colonias deP. cuniculariussiempre albergaron poblaciones de esta planta. Sin embargo,
la presencia de la hormiga no estuvo necesariamert@dsa@ la de la planta, ya que
en uno de los sitios (sitio PHY. cunicularius fue abundante en ausencia de

poblaciones dé. excisaEs probable que la coincidencia de requerimientos amlgisnta
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determine la coincidencia espacial de ambas especiesjyerm dependan una de otra
para establecerse.

La predacion del eleosoma fue observada en todos los, sitiel nimero de
semillas predadas fue aproximadamente similar al nimeserdilas dispersadas. Mas
aun, el ensamble de hormigas que actuaron como estafatorias semillasi.g.
consumidoras de la recompensa sin otorgar el beneficita dlispersién) estuvo
conformado por siete del total de las 11 especies que ititaramn con las semillas.
Las especies que se comportaron como predadoras de eleluswora diversas en
cuanto a su morfologia y comportamiento, abarcando esptgito de pequefio como
de gran tamafio corporal, y con estrategias de reclutamtanto masivas como
grupales.

La especie mas frecuentemente hallada predando ebelaaie]. excisafue la
formicina Camponotus musde tamafio grande y reclutamiento grupal, la que
monopolizé las estaciones con comportamientos agredieosiguié en importancia
Forelius chalybaeys una especie también agresiva, pero de tamafio pequefio y
reclutamiento masivo. En diversos trabajos se harriges@species de hormigas con
estas mismas caracteristica®. tamafio pequefio y reclutamiento masivo, como
frecuentes predadoras de eleosoma (Manzasteala2007, Goveet al 2007, Castret
al. 2010). En cambio, las especies@Emponotusian sido descriptas como dispersoras
de semillas con eleosoma (Ledlal 2007, Zelikova & Breed 2008, Manzaneda & Rey
2009) o como indiferentes a éstas (Castral 2010). EI consumo del eleosomeasitu
sin el posterior transporte de la semilla puede consgiErapmo una interaccion
negativa desde el punto de vista de la planta, ya quedanpensa (el eleosoma) es
consumida sin que la planta se beneficie con el trarsperta semilla al hormiguero

(Giladi 2006). Ademas, el mordisqueo de pequefas porcionetedsbma adn sin su
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completo consumo haria a las semillas menos ataact las hormigas (Casted al
2010), por lo que este comportamiento también tendria unoefegativo sobre la
dispersion.

Las especies de hormigas cultivadoras de hongos (géeesmyrmex nunca
fueron observadas en las estaciones de muestreo inteticte@m las semillas dé
excisa a pesar de ser abundantes en todos los sitios der@w)gstjue algunas especies
de este grupo han sido reportadas como dispersoras di&asemi mirmecécoras en
zonas tropicales y subtropicales (Dalling & Wirth 1998, jifBrener & Silva 1996,
Christianini et al 2007). En su estudio sobre la mirmecocoria en la redéra
Caatinga de Brazil, ecolégicamente muy semejang chaquefia, Leat al (2007)
tampoco a reportan a especies de la tribu Attini compedisras de semillas
mirmecaocoras.

No toda remocién de semillas puede considerarse comuembtoefavorable de
dispersion. La calidad de la dispersion depende de la espiecihormiga que
interacciona con la semilla. Las dos principales espat@ehormigas que removieron
las semillas deJ. excisa difieren sustancialmente en una serie de caracteres
morfolégicos y de comportamientBheidole bergies una especie pequefia, que recluta
a sus compafieras a la fuente de alimento, y que trabispas semillas
cooperativamente una distancia promedio de s6lo 1 m. g&tero ha sido
repetidamente descripto como dispersor de semillas nocoeas en la Cuenca
Mediterranea (Espadaler & Gémez 1996), en la regién Gaddéinga de Brazil (Leat
al. 2007), en la region tropical de Costa Rica (Levey &nByt993), asi como en las
zonas mediterraneas de Sudafrica (Witt & Gilliomee 200%Augtralia (Hughes &
Westoby 1992a). Sin embargo, las especies del g@meidolehan sido caracterizadas

como dispersoras de baja calidad por Hughes & Westoby (19R&ajalificacion fue
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basada en las cortas distancias a las que transpogasefaillas, como ocurrié
asimismo en este estudio, y en la alta proporcioseteillas que fueron dafiadas o
consumidas una vez transportadas al hormiguero (Hugh&soby 1992a, Levey &
Byrne 1993).

Por otra parteP. cuniculariuses localmente abundante, de tamafio grande,
capaz de transportar las semillas una distancia nuslialrededor de 7 m. Estas
caracteristicas han sido relacionadas con una dispafsiélta calidad (Giladi 2006), en
donde la abundancia determina una mayor frecuencia datégacciones, el tamafo
grande permite una mayor capacidad de transporte, yndetamas lejanas de
transporte implican una mayor distancia de dispergi@ma mayor probabilidad de
colonizar nuevos sitios. Asimismo, todas las semit@sovidas por esta especie
tuvieron como destino el hormiguero, y nunca se obseu& una semilla fuera
abandonada durante su transporte. Aln mas, las semillaen fuenazmente
transportadas, teniendo en cuanta el relativamente graafib de las mismas con
respecto al cuerpo de la hormiga (aprox. 4 mg es el pesonaeobrera deP.
cunicularius vs. los 60 mg del peso de una semillaJdeexcisq. Una especie de
Pogonomyrmexlel desierto de SonorR, californicus,también ha sido descripta como
la principal dispersora de las semillas con eleosomBadera discolor(Solanaceae)
(O'Dowd & Hay 1980). Dado que tanto las especiesPdgonomyrmexomo las
especies d@heidoleson predominantemente granivoras, y siendo la condig@ma
dispersion legitima que la semilla y el embrion que ieaat no sean dafiados, el
potencial de ambas especies como dispersoras de plantagcotioras debe ser
evaluado a través del seguimiento de las semillas untraresportadas al hormiguero

(Capitulo 4).
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La rigueza de especies y el numero total de individuosdies s especies (la
actividad de las hormigas) no estuvieron relacionadoslaqmoporcion de semillas
removidas en cada sitio. Estos resultados concuerdainsabtenidos por Zelikovet
al. (2008) en bosques templados de Norte América, en dondentecion de semillas
no estuvo influenciada por la riqueza de especies o elrotwial de individuos, sino
por la abundancia y actividad d@g@haenogaster rudida especie de hormiga que se
comporté como principal dispersora de las semillas nubeceras de ese habitat. En
cambio, Beattie & Culver (1981) encontraron una relaciGitiva entre la actividad de
las hormigas y la remocion de semillas en los boseumglados de Norteamérica. Por
otra parte, Govet al. (2007) encontrd en Australia que en sitios con mayor zajde
especies de hormigas la remocién de semillas fue meosrautores postulan que esto
fue debido al aumento en el nimero de especies de pequedfot§ comportamiento
agresivo que se comportaron como predadoras de eleospneafiazan una relaciéon
positiva entre la mirmecocoria y la rigueza de espeatgesormigas de la comunidad.
Asi, en sitios con menor nimero de especies de hasndgminuyen también las
especies predadoras y dominantes que pudieran competir cespéages dispersoras

por las semillas con eleosoma.

Conclusiones

En el area de estudio, la remocién de las semillasJdeexcisa ofrecidas
experimentalmente estuvo dominada por una Unica especierdigidad. cunicularius
qgue fue responsable del 84% de los eventos de remocion adseria variacion en la
abundancia d®. cuniculariusse correlacioné significativamente con la varia@éna
proporcién de semillas removidas en los seis sitios destnege Mientras que la

remociéon de las semillas aumentd con la abundandfa denicularius no se encontré
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una influencia significativa de la rigueza de especilesagtividad total de las hormigas
sobre el porcentaje de semillas removidas en cada Bil total de especies atraidas
por las semillas dé&. excisa(11 de las 30 especies encontradas en las trampas de caida),
la mayor parte (siete de las 11 especies) se compartd peedadora de eleosoma, y
aproximadamente la mitad de las observaciones correspmma@dieeventos de consumo

del eleosoman situ sin posterior transporte de la semilla. Los resultatiyauestran
queP. cuniculariuses la principal removedora de las semillag.dexcisaen el area de
estudio, y que existe una competencia entre las hormigda demunidad por el

consumo de los eleosomasdexcisa
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CAPITULO 4. El destino final de las semillas: el

hormiguero

Introduccion

Para llevar a cabo su ciclo reproductivo, las plarggsieren el movimiento espacial de
sus granos de polen y sus semillas, usando en muchos adgssanimales como
vectores (Herrera 2002). En el caso de la polinizacidrvgciores animales, el destino
final es el estigma de las flores conespecificasguates ofrecen como incentivo una
recompensa en forma de néctar o polen (Pellmyr 2002)afgbic, en los sistemas de
dispersion de semillas por vertebrados, el destino finddslsemillas dispersadas es
impredecible espacialmente, y no son evidentes lostimosmue indiquen al vector
animal el sitio en que las semillas deben ser deposi{@daeelwright & Orians 1982,
Herrera 2002). En consecuencia, en este tipo de intemaetidestino final de las
semillas serd muy variable, y dependerd en gran medideodgortamiento de su
vector animal.

En el caso particular de la mirmecocoria, el destintasisemillas transportadas
por las hormigas dispersoras es el hormiguero. Unaleetzo de é€l, el eleosoma es
consumido, y la semilla ya no resulta atractiva a Hasmigas. En esta etapa, y
dependiendo del comportamiento de la especie de hormigladrada, la semilla esta
sujeta a dos destinos posibles: 1) ser descartada aflé@ méuero,.e. en basureros
externos o en el borde del territorio, o 2) ser destardentro del hormiguero (Beattie
1985). Por ejemplo, en tanto especies caracterizadas d@persoras de semillas
descartan las semillas en basureros extemgsHormica spp. (Gorb & Gorb 2003),
Myrmicaspp. (Kjellsson 1985a),asiusspp. (Servigne & Detrain 20083, californicus

(O'Dowd & Hay 1980) yAphaenogaster longicep@Hughes & Westoby 1992a)),
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especies deormicalas descartan en cambio en los bordes de su terigogioGorb &
Gorb 2003), mientras que especies también dispersoras leartdesadentro del
hormiguero €.g Lasius niger (Oostermejer 1989)Messor andrei(Boyd 1996),
Rhytidoponeraspp. (Briese & Macauley 1981, Majet al 2011) yEctatommaspp.
(Antonialli & Giannotti 2001)).

La hipétesis de la dispersion dirigida postula que unaajgenselectiva
fundamental de la mirmecocoria es el transporte deelasllas al hormiguero, donde es
mayor la probabilidad que éstas germinen y se estableacam plantulas (Hanzawet
al. 1988, Wenny 2001). Esta hip6tesis se basa en la premisa de boentigueroson
sitios favorables para las semillas, ya sea por estdguecidos en nutrientes y/o por
efecto de las modificaciones fisicas del suelo producteuactividad (Culver &
Beattie 1980, 1083, Davidson & Morton 1981, Beattie & Culver 1982)aFait 1998).
En particular en las regiones aridas y en donde lossseh deficientes en nutrientes,
los hormigueros representarian micrositios especidémefavorables para el
establecimiento de las plantas (Westebgl 1982).

Sin embargo, existe una tremenda variacion interespedficguanto a la
arquitectura, profundidad y longevidad de los hormigueros (Hildd@&Wilson 1990).
En relaciébn con la mirmecocoria, la ecologia de lafioation de las especies de
hormigas que se comportan como dispersoras tendra imigsrteonsecuencias sobre
las semillas alli transportadas. Por ejemplo, una espg@ construya hormigueros de
larga duracion acumulara mas nutrientes en los mismosimpespecie que emigre
frecuentemente (Culver & Beattie 1980, Higasthal 1989). Asimismo, la arquitectura
del hormiguero y la posicion de las camaras donde ladlagreon descartadas son

cruciales para el destino de las semillas. Si las ksngbn depositadas a demasiada
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profundidad, la consecuencia para las plantulas sera tpsenéspodran emerger (Bond
et al. 1999).

Finalmente, la dispersion sélo seré efectiva si dasilles permanecen viables
luego de ser manipuladas por las hormigas. En este cgrigxtraracteristicas de los
hormigueros y la manipulacion sufrida por las semillagtrdede los mismos, ambas
determinadas por el comportamiento de la especie de hormigerécular, seran

cruciales para el destino final de las semillas dispessada

Objetivos

Se plantea como objetivo determinar el destino de lasllas de Jatropha excisa
dentro de los hormigueros de su principal especie dispergmgonomyrmex
cunicularius Asimismo, se caracterizan por primera vez los fgueros deP.
cunicularius hasta ahora s6lo descriptos anecdoéticamente por Kus(E2bl), y se
analizan diversos aspectos de la ecologia de la midiifioc que pudieran influir sobre la
germinacion, establecimiento y crecimiento de las sesmilldli transportadas.
Finalmente, se estudia la influencia del eleosoma solgertainacion de las semillas

deJ. excisa.

Materiales y Métodos

El destino de las semillas dentro del hormiguero se @stlutiante la temporada de
dispersion de febrero del 2010 en el sitio PH, donde se mnanecolonias dé°.

cunicularius pero no poblaciones d& excisa De esta forma, se control6 que las
semillas encontradas dentro de los hormigueros fueranlalofrecidas durante los

ensayos.
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En el sitio de muestreo se localizaron seis nidoB.d=uniculariusmediante el
seguimiento de obreras cargadas con alimento. A 15 cna denttada de cada
hormiguero se depositaron 20 semillasidexcisa(20 semillas x 6 hormigueros = 120
semillas). Las semillas se marcaron con un punto malesblanco, para facilitar luego
Su reconocimiento una vez dentro del hormiguero. Al debaproximadamente 30 min,
se confirmd que todas las semillas hubieran sido tramgfastpor las hormigas dentro
del hormiguero.

El movimiento de las semillas dentro del hormiguerdg&d por un periodo de
15 dias. Luego de dos dias del ofrecimiento de las serdilasjormigueros del total de
los 6 marcados fueron seleccionados al azar, y excavaudusca de las semillas.
Luego de 7 dias fueron excavados otros dos hormigueros, y dee)d dias los dos
restantes. Dado que las obreras de esta especie commnzatividad de forrajeo
relativamente tarde en la mafana (alrededor de las 09;0@&shexcavaciones se
iniciaron al amanecer, de modo que todas las obreragrtearan dentro del nido.

La excavacion se inici6 cavando un pozo adyacente mhifpoero, a una
distancia de ~ 60 cm de la entrada y de una profundidad de ~. @0 partir de éste se
fueron exponiendo las camaras progresivamente en su alpeictintal. Se continu6
cavando unos 50 cm por debajo de las ultimas camarasgoaste hubo evidencia de
nuevas camaras o tuneles. Durante la excavacion se e@nofionero de camaras, sus
dimensiones, su profundidad respecto de la superficieudtd, sy su posicion relativa,
realizando un esquema tridimensional del mismo. La pdidad de cada camara se
calcul6 como la distancia desde su base hasta la sigpédd| suelo. Todas las hormigas
y sus crias encontradas dentro de cada cAmara fuerctadake mediante un aspirador
entomoldgico manual, y colocadas en recipientes d&tigdd uno por camara. Las

semillas marcadas dk excisa asi como todo material vegetal o animal encontrado
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dentro de cada camara, fue asimismo recolectado con @ng galbcado en recipientes
separados. Previo a la excavacion del hormiguero, se ecet@ecrater de pequefias
piedras que rodea al hormiguero y se recorrié un areastie fhian de radio alrededor
del mismo, con el fin de buscar semillas que pudieran Isd@descartadas afuera del
hormiguero.

Los recipientes conteniendo las hormigas y el matdealas camaras fueron
llevados al laboratorio, en donde fueron analizadoscod& el nimero de hormigas
halladas en cada camara, discriminando entre reinasrashbmachos alados y cria
(larvas + pupas). Las semillas recuperadak @ecisafueron examinadas bajo lupa con
el fin de determinar la presencia/ausencia de eleosomeoa® su estado fisico.
Mediante un test rutinario de cloruro de tetrazolialegerminé su viabilidad (Delouche
et al. 1971).

Un hormiguero dé.cuniculariusque tres dias antes habia sido abandonado fue
aprovechado para obtener un molde tridimensional de sucwst. El material
utilizado para el molde fue una suspensién de cementa(¥ kg de cemento y 1 kg de
cal en 10 | de agua), la cual fue vertida gradualmenteagugro de la entrada (Jacoby
1935, Verzaet al. 2007). ElI cemento se dej6 secar durante una semana, ydlego
hormiguero fue excavado en la forma antes descripta.(A). Luego de limpiarlo, las
piezas que se hubieran roto, principalmente por sus sescinas delgadas, fueron re-

ensambladas con POXIP®Ly reforzadas con POXILINA.

Migracion de las colonias de P. cunicularius

En septiembre de 2009, en los sitios PH, ANJ y PHE fuealitados y marcados un
total de 30 hormigueros (10 por sitio). Estos hormiguerosoffuevisitados

periédicamente (cada 15-30 dias) durante toda la temporadaivdad de la colonia,
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i.e., desde septiembre hasta fines de mayo de 2010, y ludgcigmiente temporada,
desde septiembre de 2010 hasta fines de mayo de 2011. Engiejase&ianotaron los
hormigueros que fueron abandonados, confirmandose la @isdacla colonia

mediante la excavacion parcial del mismo. Cuando fuéblposbservar eventos de

mudanza, se determind la distancia del nuevo hormiguspect® del anterior.

Profundidad de emergencia de las semillas

La profundidad de emergencia de las plantula® @xcisafue estimada a través de dos
aproximaciones, una teorica y una experimental. La apemion tedrica se basa en la
relacion alométrica de Boret al (1999). Estos autores mostraron que cada especie de
planta tiene una profundidad maxima de emergencia que dedenidemasa de sus
semillas, y que puede predecirse mediante la ecuaéi&bwdonde w es la masa de la
semilla ya y b son constantes, sien@do= 0.344 yb = 27.3. Para las semillas de
excisa la profundidad maxima de emergencia siguiendo este mdukeloalculada a
partir del peso medio de 80 semillas (60.7 mg).

La aproximacion experimental tuvo como objeto confires valores de
profundidad de emergencia predichos por el modelo tedricoldagmnes naturales de
J. excisaEn base a los trabajos de Christian & Stanton (200&yevillea (Proteaceae)

y de Renarcet al (2010) enManihot esculentdEuphorbiaceae), la distribucion de las
profundidades de emergencia se estimd en plantulds eleisamidiendo la longitud

de la porcion del hipocoétilo que se encuentra entre lesgteion entre el hipocotilo y
la corona y la superficie del suelo (Ldm. 6E). La cares una estructura presente en las
especies ddatropha desde donde emerge la raiz principal y cuatro raicesl&ge

equidistantes. Las plantulas fueron colectadas ensiioss ANJ, PHE y SPP,
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seleccionandose todas aquellas que presentaran sélo Igsirdesas hojasN = 42

plantas en los tres sitios).

Germinacion de las semillas

Para estudiar la influencia del eleosoma sobre la geridimale las semillas dé.
excisa se tomaron al azar 450 de pwol de semillas dd. excisacolectadas dentro de
la misma semana de la realizacion de los experimeptagntenidas a temperatura
ambiente. La mitad de las semill& £ 225) se dejaron intactas, mientras que a la otra
mitad se les removid el eleosoma mediante un escajpe#o lupa. Las semillas se
colocaron en grupos de a 15 en cajas de Petri de 9-cmndetizcon un papel de filtro
como base y vermiculita humedecida con agua destilaéal gor encima rf = 15
replicaciones YN = 225 semillas por tratamiento). Las cajas se sellaoonparafilm
para limitar la evaporacion. En base al trabajo de Retjodl (2002) sobre las
condiciones Gptimas de germinacion pltanihot esculentalas cajas se incubaron en
oscuridad continua en camaras de cultivo a 35°C como tetmgediurna (14 h) y 25
°C como temperatura nocturna (10 h), simulando tempesatigaverano. Las cajas
fueron controladas cada tres dias, usandose la emergknéa radicula como criterio
de germinacion. Luego de tres meses de incubacion, ebefusaglado por finalizado al
no registrarse nuevas germinaciones. Las diferencia®lenimero de semillas
germinadas entre ambos tratamientos fueron analizadaameedna ANOVA de un

factor.
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Resultados

Caracterizacion de los hormigueros

Los hormigueros excavados presentaron un unico orificientleda de ~2 x 2 cm,
rodeado por un caracteristico crater de 15 a 20 cm detdidynbasta 3 cm de altura,
constituido por pequefas piedras de color predominanteianbe(Lam. 4A). En otras
especies del géner®ogonomyrmexeste crater tiene funciones asociadas a la
termorregulacion y defensa del hormiguero (Holldobler & wVil4990, Gordon 1984),
y su manutencién implica una considerable inversién deptignenergia en las obreras
dedicadas a esta tarea (obs. pers.). Aunque la mayer geios hormigueros de.
cunicularius presentaron una Unica entrada, se observaron tamibiémoa con hasta
dos entradas adyacentes separadas por una distancia ageogiend0 cm (obs. pers.).
No se encontraron basureros externos conspicuos, aunclgues hormigueros se
observo la deposicion de una cierta cantidad de matkeridesecho en los bordes mas
externos del crater.

Los hormigueros tuvieron una profundidad de 56.66 * 1.45 cmignefE,n =
6) (rango: 53 a 62 cm) y un diametro de 34.33 + 4.27 cm ejeste mayor longitud
(media £ EE)n = 6) (LAm. 4B). En promedio estuvieron conformados pototai de
19.5 + 2.54 camaras (+ ER,= 6) (rango: 10 a 27) conectadas por medio de tuneles de
0.5 a 2 cm de didmetro. La arquitectura de los hormiguaresniarcadamente
asimétrica. La mayor parte de las camaras se coapamtren su porcion mas
superficial, formando una intrincada red interconectadatpoeles mas o menos
horizontales. Al aumentar la profundidad, dismingyégresivamente el nimero de
camaras, Y la estructura del hormiguero se redujo a uhdtim® a partir del cual se
abrian las cAmaras lateralmente a intervalos dendist mas o menos regulares (Lam.

5C). En consecuencia, de acuerdo a su arquitectura puedeguitisérarbitrariamente

76



tres niveles dentro del hormiguero: el superficial, hastacr@Ode profundidad; el
intermedio, desde los 20 hasta los 40 cm; y el profundo; desd@ hasta los 60 cm.

El nivel superficial estuvo conformado por 12 + 2.01 cadmaraslignt EEn =
6) (rango: 6 a 20), con una dimension media de 11.02 x 5.11 xx@§lbng max. x
ancho max. x altura maxIN = 52 cémaras). La forma de estas camaras fue
predominantemente elongada y estrecha (LAm. 5B), edocdoise las mas superficiales
a partir de los 3 a 4 cm desde la superficie del suelol &wmed intermedio el nimero
medio de camaras fue de 5 + 0.57 (+ BE; 6) (rango: de 3 a 7), con una dimension
media de 6.54 x 5.25 x 3.48 cN € 25). Estas camaras fueron mas cortas y altas,
tendiendo a la forma ovalada y con sus bordes masiosebados. En el altimo nivel
se encontraron de 1 a 5 camaras, con dimensionesng gmejantes a las del nivel
intermedio (6.68 x 5.75 x 3.95 ciM,= 14) (L4m. 5B).

El nimero total de individuos por colonia fue de 728 + 110.6 @ediE,n =
6) (rango: 266 a 1014). Cada colonia albergd 568 + 102.35 obreras (td@@gw890) y
140 £ 11.65 crias (larvas + pupas) (rango: 94 a 178) (medias e £E). Sélo en uno
de los hormigueros se encontraron 119 machos alados,dit@®en dos de las cAmaras
superficiales, y probablemente a punto de realizar su vugdoial. En cuatro de los
hormigueros pudo encontrarse una reina. Las rein&s deniculariusson ergatoginas,
y s6lo se distinguen externamente del resto de lasrasipor su tamafio levemente

mayor y la presencia de ocelos vestigiales (Johnson 2010).
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La distribucion de los miembros de cada colonia mostr6 m@ecada
estratificacion espacial: las cadmaras profundas emetias concentraron el 55. 27 +
2.88 % y el 28.32 £ 1.49 % del total de individuos de la colonia cagpmente (media
+ EE, n = 6) (Ldm. 4D). Las camaras profundas albergaron laidathlde la cria,
acompafiadas por obreras adultas y juveniles, éstassifiiimente distinguibles por
su color mas claro. El nimero de obreras por camaeh @nel intermedio fue de 32.6
+ 6.3 (media + EEn = 6), mientras que en las camaras mas profundas fug7de31+
30.7 (media + EEn = 6). Las reinas fueron colectadas Unicamente en elpriokindo.

En cambio, las camaras superiores albergaron un nimevor de individuos, con una
media de 7.01 + 0.74 obreras por camara (+EE6). Todas las obreras halladas en las
camaras superficiales eran adultas de color oscuropglplemente sean las encargadas
de las tareas que involucren la salida al exterior del fiatoajeo, manutencion del
hormiguero vy vigilancia).

No todas las cadmaras albergaron individuos, muchas deegilasrticular las de
la porcién superficial, estaban vacias. Algunas de estamras superficiales vacias
contuvieron abundantes restos de diversos artropodospm® unas pocas semillas,
material vegetal, y material organico indistinguiblerfL&C). Estas camaras funcionan
como basureros internos, en donde se descarta elahaemesecho del hormiguero.
La profundidad de los basureros internos fue de 5.34 + 0@nedia = EEN = 16),
hallandose un nimero de 2 a 4 por colonia.

No se encontraron granarids., camaras de almacenamiento de semillas. En
cambio, se encontraron algunas semillas perteneciantidgersas especieBrpsopis

spp.,Acaciaspp. yCeltisspp. entre otras) en las camaras de la cria y easosdros.
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Localizacion de las semillas ofrecidas de J. excisa

A lo largo de los 15 dias del experimento, pudieron ser reatdi@erl 00 del total de 120
semillas del. excisaofrecidas (media de semillas recuperadas por nido = 16.6asDe
semillas recuperadas, un total de 10 fueron encontradas déldrarmiguero, sobre el
borde méas externo del crater que rodea la boca.

Dos dias después de haber ofrecido las semillas, el 74.28%s demillas
recuperadas fueron encontradas en las camaras mas psofue@ontenian la cria.
También fueron encontradas algunas semillas (17.14%) earasumtermedias con cria
y juveniles. El resto de las semillas (8.57%) fueron emadas afuera del hormiguero.

Luego de 7 y 15 dias de haber ofrecido las semillas, nocemtearon semillas
deJ. excisaen las camaras de cria. En cambio, la mayor partéad€g&7.69 % del total
recuperadas) fueron encontradas en las camaras supesfigisde funcionan como
basureros internos. El restante 10.76% fue encontradmafaehormiguero, mientras
gue una unica semilla fue encontrada en una camara intarmed

Todas las semillas recuperadas del interior de los hormigue
independientemente de su localizacion dentro del migresentaban su eleosoma
completamente removido. Las semillas recuperadas afieéf@ormiguero presentaron
su eleosoma removido o intacto en igual proporcion. Emerabajo lupa de las
semillas recuperadas reveld que, al consumir los elexssdas hormigas rasparon la
testa de la semilla, en especial alrededor de la remigropilar donde se une el
eleosoma (Lam. 6 A-D). Ninguna de las semillas reculasrgresentd su embrion

dafiado o expuesto y el 87% fueron viables por el test decldewtetrazolio.
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Migracion de las colonias

Durante la temporada de actividad 2009-2010, 21 de los 30 hormiguarcasdos en
los tres sitios migraron al menos una vez (70% del tot@l)de estas 21 colonias
volvieron a migrar una segunda vez en la misma o eadanda temporada, y uno de
ellos migro tres veces (una en la primera y dos en landagemporada). El tiempo de
permanencia de los hormigueros que fueron trasladados masadeez fue de un
minimo de dos meses hasta un maximo de 14 meses.

En total fueron observados 11 eventos de migracion. tandia media a la que
se trasladaron los hormigueros fue de 6.03 m, con un rarsge dehasta 14.7 m. El
71.43 % de los hormigueros (15 de 21) fueron abandonados eroelopgue va desde
mediados de febrero hasta fines de abril, el restalizedonado durante el mes de
enero. Todas las migraciones fueron observadas durardedég & excepcion de una
observada durante la mafiana. Dado que en todos loslaa®igracion ya estaba en
marcha al momento de ser detectada, no es posible deteghtiempo total que llevé
re-localizar la colonia Sélo se puede decir a este respee, a partir del inicio de las
observaciones, éstas fueron completadas al cabo de diete dias. A modo de
comparacibnPogonomyrmex mayruna especie que emigra frecuentemente y posee
aprox. 600 obreras por colonia, completa su traslado & dab5 horas (Kugler &
Hincapié 1983), mientras que a las especies de Américaodie 6bn colonias grandes
completar el traslado puede llevarles desde 10 hasta 25 diédofter 1976, Van Pelt
1976).

Durante la migracion, las obreras transportaban tantvisa como a otras
obreras (adultas y jovenes). El modo en que fueronpaiaglas las obreras sigui6 la
forma usualmente descripta para las Myrmicinae (MoglichHo6lldobler 1974),

toméandolas con las mandibulas por el cuello y llevasduda encima del cuerpo hacia
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atrds. Las obreras encargadas del transporte de sus coaspsidelieron un mismo
camino para ir y volver desde el viejo al nuevo hormigulp se observo transporte de
semillas. La excavacion parcial de los hormigueros alvettis reveld la presencia de
semillas intactas de diversas especies en los basuseperficiales. Es interesante
observar que 8 de los hormigueros abandonados fueron ocymzstesormente por

colonias deéPheidole bergly Ph. spininodis

Profundidad de emergencia

La maxima profundidad de emergenciaJdexcisacalculada segun el modelo tedrico
en base al peso medio de 80 semillas fue de 10.76 cm. plartdslas recolectadas en
el campo, la longitud medida entre la interseccion dabddtile con la corona y la
superficie del suelo varié entre 0.8 cm y 9.6 cm, con uediarde 4. 87 + 2.42 cm (£

DE).

Germinacion de las semillas

En general, las semillas exhibieron un bajo porcentajgedminacién. Luego de tres
meses de incubacién, germinaron un total de 120 senfka6 %) del total de 450
utiizadas en el ensayo. Los resultados de la ANOVA traom diferencias
significativas entre ambos tratamientés= 26.73,gl = 1, p < 0.001). Al término del
ensayo, el nimero de semillas germinadas fue mayor sarg#ias cuyo eleosoma fue
removido experimentalmente que en las semillas dejadatdst(media =+ EE = 5.86 +

0.56 semillas sin eleosoma vs. 2.13 * 0.45 semillas coscgtegn = 15).
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Discusion
La arquitectura de los hormigueros

Los hormigueros excavados Becuniculariuspresentaron una estructura relativamente
simple y un tamafio de colonia pequefio. El nimero medidm@gas por colonia supera
a lo descripto por Kusnezov (1951) para esta especie, en tipatta 100 obreras por
colonia, aunque se encuentra dentro del rango descripto lparaspecies de
Pogonomyrmexie América del Sur (hasta 1,000 obreras por colonia, Kogrid51,
Kugler & Hincapie 1983, Nobua Behrmaeh al 2010). En cambio, muchas de las
especies congenéricas de América del Norte se caractepor formar colonias
populosas, con hasta 10,000 obreras por redgp Golley & Gentry 1964, Porter &
Jorgensen 1981, MacKay 1981, Smith & Tschinkel 2006).

Tamafios de colonia pequefios estan asociados a hormigaenoggor nimero
de cadmaras y menor desarrollo en profundidad. Asi,dosigueros dé®. cunicularius
son poco profundos, mientras que en especiégdenomyrmexon colonias grandes
pueden llegar hasta los 6 m de profundidad (Tschinkel 2004) quéentura del nido,
con una mayor area en la pocién superficial que dismialgamentar la profundidad,
es comun a todas las especies del género e independietaenddb de sus colonias
(MacKay 1981, Tschinkel 2004). La estratificacion vertical de feiembros de la
colonia encontrada en los nidosRlecunicularius en donde las crias y la mayor parte
de las obreras se encuentran en las camaras masdasfina sido también descripta
para especies d@ogonomyrmexde América del Norte (Golley & Gentry 1964,
MacKay 1981, Tschinkel 1998, 1999), pero no en hormigueros excavad®s de
inermes P. rastratusy P. mendozanusn el Monte Central (Nobua Behrmaenal
2010). Holldobler & Wilson (1990) sefalan que esta estratiicaespacial sigue una

estratificacion en edad. Asi, en la parte mas profuedansuentran las crias y las
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obreras jovenes, las que a medida que van creciendo epietdeh masa corporal y
ascienden hacia la superficie, de modo que son las olderasayor edad las que
realizan las tareas que implican salir del hormiguerdlidblbler & Wilson 1990,

MacKay 1981, Tschinkel 1998).

El movimiento de las semillas dentro del hormiguero

La excavacion de los hormigueros mostré que dentro de lasrpsm8 h de haber sido
transportadas, las semillas dleexcisason depositadas en las camaras de las crias. La
alimentacion de las larvas con eleosomas ha sido cbagmcen diferentes especies de
hormigas dispersoras (Bono & Heithaus 2002, Gamneare 2005, Fischeet al
2005, Renardet al 2010, Servigne & Detrain 2010), y se ha demostrado que la
alimentacion preferencial de las crias con un alimeisto en nutrientes como es el
eleosoma puede aumentafigiessde la colonia (Bono & Haithaus 2002, Gammans

al. 2005, Fokuhet al 2007).

Entre 7 y 15 dias después de haber sido transportadas aPnicanicularius
descart6 el 87% de las semillasdexcisaen las camaras superficiales que funcionan
como basureros internos. En relaciéon conn la mirnw@cse ha propuesto que las
condiciones de germinacion son Optimas cuando la seméfrmanece dentro del
hormiguero (Beattie & Culver 1982, Coffin & Lauenroth 1990hsen 1993a), donde
estan protegidas de eventuales predadergsHeithaus 1981, Majer 1982, Higashi
al. 1989, Manzanedat al 2005), se encuentran en un microambiente a salvo de
disrupciones y estreses ambientales (Beattie 1985)zgreas propensas a incendiarse,
corren menor riesgo de incineracion (Berg 1981, Majer 1982)e MHsismo
comportamiento ha sido descripto en especies de hormmasterizadas como

dispersoras de semillas mirmeco6coras (Briese & Magail981, Oostermejer 1989,
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Boyd 1996, Antonialli & Giannotti 2001, Majeat al. 2010), aunque también se han
reportado especies de hormigas dispersoras que descartsamiglas en basureros
externos (O’'Dowd & Hay 1980, Kjellsson 1985a, Hughes & West82a, Gorb &
Gorb 2003, Servigne & Detrain 2008). Los basureros extepumglen ser sitios
propicios para la germinacion debido a que acumulan nutrigmta®nientes del
material de desecho de las hormigas, y a la vez fagla® pueden ser enterradas a
cierta profundidad a medida que se adiciona materiakselas (Golley & Gentry
1964, Rogers & Lavigne 1974, Wenny 2001). En consecuencia, sezfasante
evaluar si difieren las ventajas otorgadas por la deposde las semillas entre ambos
micrositios.

Si las semillas son abandonadas dentro del hormiguecoj@al la profundidad
a la que son descartadas. Si esta profundidad es demasadte,glas semillas
germinadas nunca alcanzaran la superficie del suelo.dfanglidad media a la que se
encuentran los basureros internos (5.8 cm) en los ipoenos deP. cunicularius
permitiria la posterior emergencia de las plantula3. @xcisaLa maxima profundidad
de emergencia que predice el modelo alométrico de Boald(1999) para las semillas
de J. excisaes de 10.76 cm. La profundidad desde la que las semillagiemeren
condiciones naturales (media 4.87 cm), aunque fue espeeiike variada, se
aproximo a los valores tedricos sin superarlos. Pdo ténprofundidad media a la cual
se encuentran los basureros superficialeB.driniculariuspermitiria la emergencia de
las semillas del. excisaalli depositadas. En concordancia con lo observad®.en
cunicularius en otras especies de hormigas dispersoras la mayerias semillas
descartadas internamente fueron halladas dentro de losd@ gmofundidad (Bond &

Slingsby 1983, Hughes & Westoby 1992a).
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Los desechos hallados en las camaras basureroP.decunicularius
correspondieron mayormente a restos de exoesqueletivatsod artropodos. Estos
restos representan una rica fuente de nitrégeno yréjsfatrientes que frecuentemente
son limitantes para las plantas que crecen en zokas & semiaridas (Noy-Meir 1985,
Schlesingeret al. 1990). Su acumulacién y posterior mineralizacion ragalten un
microambiente enriquecido en estos nutrientes (GentStigtz 1972; Wagneet al
1997), y favorable para el crecimiento de las plantak decisaque eventualmente alli

germinaran.

Efecto de la manipulacion por hormigas

Un tercer destino posible de las semillas una vezpoateglas al hormiguero es ser
consumidas por las hormigas. La mayor parte de lagiespgePogonomyrmexienen
una dieta fundamentalmente granivora, y se caractgg@acolectar y guardar semillas
adentro del hormiguero para luego consumirlas (“hormigasahadoras”) (Hoélldobler
& Wilson 1990). En los hormigueros & badius la hormiga cosechadora de Florida,
las camaras con semillas o granarios se encuentrarfusmghidades entre 40 y 100 cm,
en las camaras mas profundas del hormiguero (Tschinkel 1999)edpmecies de
Pogonomyrmexlel Monte Central poseen asimismo granarios ubicadasfungidades
intermedias (Nobua Behrmamh al 2010). En cambio, no se encontraron granarios en
los hormigueros excavados d& cunicularius La ausencia de granarios en los
hormigueros de esta especie es congruente con la pasaleninsectos muertos en su
dieta (Kusnezov 1951, esta tesis Capitulo 5.11I). Lommisse ha observado en
Pogonomyrmex mayruna especie de zonas semiaridas del Nordeste de Colouybia

dieta esta constituida principalmente por artropodostosiékugler & Hincapié 1983).
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Las semillas recuperadas de los hormigueroB.d®iniculariusconservaron su
viabilidad luego de ser manipuladas por las hormigas. LaslaeméJ]. excisaposeen
una testa dura y lisa, una caracteristica compartid@tcas especies mirmecoécoras. La
testa dura en las semillas mirmecocoras representa waniseo de defensa mecéanico
y tendria valor adaptativo, al evitar que el embridon sémdtao consumido por las
hormigas (Rodgerson 1998). Asimismo, el raspado de ladaska region micropilar,
correspondiente a la zona en donde emerge la radémr@ja una escarificacion, y
podria aumentar la probabilidad de germinacion de las semilttaactuar como sefial
de ruptura de la dormicién si ésta existiera (Hutchinson &adxsh979, Horvitz 1981;
Ohkawara 2005).

Otra posible consecuencia de la manipulacién por hormsgaslaciona con la
defensa antifingica. Las hormigas poseen una glandedapreural en el mesosoma,
qgue produce &cido fenilacético y otras sustancias antdmbtictivas contra hongos y
bacterias (Maschwitz 1974, Beattieal 1986). Siendo el hormiguero un sitio en donde
las condiciones de humedad y oscuridad favorecen Ila nizadn por
microorganismos, las secreciones antibidticas y augfifas son cruciales para el
mantenimiento de la higiene del nido (Hoélldobler & Wilst®90). Estas secreciones
antibidticas podrian también tener un rol en la superviaede las semillas que fueron
transportadas al hormiguero y manipuladas por las horntigasemillas de especies
tropicales, la manipulacion por hormigas del gértheidoletuvo como efecto reducir
el desarrollo de esporas e hifas sobre la testa der@bas (Ohkawara & Akino 2005).
Leal & Olivera (1998) encontraron asimismo que en sendéasspecies tropicales de
Brazil dispersadas secundariamente por hormigas, laelmapde la pulpa que las

recubre tiene un impacto positivo sobre su supervivenagirgigacion.
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Los resultados obtenidos en los ensayos de germinai@amn que el consumo
del eleosoma por las hormigas favoreceria la germinatgdlias semillas dé& excisa
En algunas especies, la presencia del eleosoma esta kgda dormicion de las
semillas, y su remocién actia como clave para rompddevitz 1981; Rockwood and
Bloiss, 1986; Viegiet al. 2003; Ohkawara 2005). También se ha propuesto que la
posicion que ocupa la cartncula en las Euphorbiaceaajirectamente sobre el punto
de emergencia del apice de la radicula, actuaria comobamara fisica para su
emergencia (Ciccarelit al 2005). Los ensayos de germinacion de las semillak de
excisamostraron ademas que el eleosoma es propenso a ser glacadogos cuando
las condiciones de humedad son altas. El consumoeateorha por las hormigas, asi
como la limpieza antibidtica y antifingica aparejagadria tener consecuencias
positivas sobre la supervivencia de las semillas. Hsteoeen particular seria alin mas
importante si las semillas forman un banco persistanteenor o mayor plazo de

tiempo.

Migracion de las colonias

La mayor parte de la colonias B@gonomyrmex cuniculariusstudiadas migraron al
menos una vez al afio durante las dos temporadas deawienEn las hormigas, la
relocalizacion periédica de los hormigueros es un fenérmemun, descripto para
diversas especies y en diferentes habiets Darwin 1859, De Vita 1979, Smallwood
1982a, Gordon 1992, McGlyrat al 2004). Entre los factores asociados a la migracion
de una colonia, se sefialan el cambio en las condgiameroclimaticas del nido
(Carlson & Gentry 1973, Smallwood 1982b), la competencia-ird interespecifica

(deVita 1979, Brown 1999), el escape de enemigos naturalesdpresla parasitos)
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(McGlynn et al. 2004) y el deterioro del nido en cuanto a sus condicion@nlugs o
estructurales (Wilson 1971, Gordon 1992).

En algunas especies, la relocalizacion de los horndgusigue un ritmo
estacional. Herbers (1985) describe a especies de Foreniginslyrmicinae que
emigran en otofio hacia sitios de hibernacion, para valveudarse en primavera. En
Aphaenogaster rudjsla relocalizacién es maxima a mitad del verano (Bwad
1982b) y enPogonomyrmex maysigue los ritmos estacionales de la época seca y
lluviosa (Kugler & Hincapié 1983). ER. cunicularius las migraciones ocurrieron en la
mayor parte de los casos observados entre el fin delovgral principio del otofio, y
los nuevos sitios de nidificacién estuvieron ubicados mmagnte en suelo desnudo. En
especies del desierto, la relocalizacion antes delecmide la temporada invernal
hacia zonas de suelo desnudo y alta exposicion solaraemairio objeto aumentar la
insolacion del hormiguero y asi prepararse para la hibémédiacKay 1981).

Otra de las causas de la relocalizacion Rencunicularius podria ser la
infestacion por acaros (Acarina). En dos de los hormiguexcavados, se observaron
unos pocos individuos cuyo cuerpo estaba casi completanoevierto por estos
artropodos (Lam. 7A, B). Asimismo, los hormiguero®ry particular los basureros,
contuvieron gran nimero de individuos pertenecienteseagegpo. Los acaros son uno
de los taxa de artrépodos encontrados mas frecuerteenegn los hormigueros,
comportandose algunas especies como ectoparasitos dineesdam de las secreciones
de los cuerpos de las hormigas o inclusive de su hemadtbfiobler & Wilson 1990).

En general, se considera que cuanto mas grande semaébtae las colonias,
mayor serd la duracion de su nido, y menor su tasa dealigérion. Géneros como
CamponotusAtta, y Formica permanecen en un mismo sitio por afios (Holldobler &

Wilson 1990). Los nidos de las especiesPagonomyrmexiel Hemisferio Norte con
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colonias formadas por varios miles de individuos, cdindoadiusy P. californicus
pueden permanecer en el mismo sitio hasta 17 afios (HOlld&bMfilson 1990,
Tschinkel 1999). La vida media de los hormigueros esté directameacionada con la
complejidad y tamafio de éstos. Asi, una colonia que taviara gran cantidad de
energia en construir su nido se mudara menos que aqu@kasesscon nidos menos
elaborados y con colonias mas chicas (Freitas 1995). geacion frecuente de.
cuniculariuses congruente con la relativamente simple estructyracg profundidad
de sus hormigueros.

Las consecuencias de la relocalizacion de los hormigusase la
mirmecocoria son importantes. En primer lugar, si lastroiccion de hormigueros
modifica las propiedades fisicas y quimicas del suélereticiandolos de los suelos
adyacentes, estos cambios seran mas pronunciado® coaydr sea el tamafio y el
tiempo de residencia de la colonia (Culver & Beattie 1988ashiet al 1989). Si el
principal beneficio de la mirmecocoria para las plamssl transporte a micrositios
enriquecidos en nutrientes, entonces evolutivamente fsemrecidas aquellas especies
con hormigueros de larga vida media. Sin embargo, especiesrohigas consideradas
como importantes dispersoras de semillas @&ppaenogaster rudigvlyrmica rubray
Lasius nigey relocalizan sus nidos frecuentemente (Culver & B2a878, Smallwood
& Culver 1979, Higashet al 1989, Hughes & Westoby 1990, Ruhren & Dudash 1996).
Por ejemploAphaenogasterudis emigra cada 30 dias (Smallwood 1982b, McGlghn
al. 2004) y es poco probable que sus nidos estén enriquecidosuttimtes. Esto
explicaria la informacién controvertida acerca d®sihormigueros son o no islas de
fertilidad: dentro de una misma especie, el enriquecimiemm nutrientes variara
dependiendo de la longevidad del hormiguero analizado. Fin@Emem los

hormigueros abandonados, la ausencia de la coloniardisambios en la humedad y
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aireacion del suelo, asi como en el nivel de nutrie#és. cuando las propiedades
fisico-quimicas del hormiguero pueden persistir varios sndsspués de haber sido
abandonado, al cabo de un periodo de tiempo mas o menable/agtornan a los

niveles caracteristicos del suelo circundante (King 1973@) P@80).

En segundo lugar, la relocalizacién podria tener comgemencias disminuir
la probabilidad de agregacion de las semillas en un migimoLss colonias de ciertas
especies dBogonomyrmexlel hemisferio Norte, al mudarse transportan las sesviie
sus granarios al nuevo hormiguero (Hoélldobler 1976, Van Pelt 1&rmrambio,P.
cuniculariusno guarda semillas en granarios y nunca fue observada tramsjmlas
semillas al nuevo hormiguero. Si luego de la mudanzadasllas son abandonadas,
entonces las nuevas semillas recolectadas serarpdrEadas a un nuevo Ssitio,
disminuyendo asi la probabilidad de competencia tan&r-itomo intraespecifica
(Higashiet al 1989). Si las colonias d@. cuniculariustienden a mudarse a fin del
verano, entonces es probable que las semillas dispeadasienzo del periodo de
fructificacion deJ. excisa(enero-febrero) sean llevadas a un sitio diferahtde las
semillas dispersadas al final del periodo de fructifmaci(marzo-abril). En
consecuencia, la sincronizacidn entre ambos eventsperdion y relocalizacion,
resultaria en el beneficio para la planta de evitar quallas de una misma planta
parental compitan entre si por el mismo nicho.

Una tercera consecuencia de la relocalizaciéon a espadiiertos es que la
competencia por luz y nutrientes serd menor para lataplgne se establezcan en ese
sitio, y proveer4 de condiciones favorables para etimiento de plantas con
requerimientos de alta luminosidad. Las especies piomgmasse especializan en la
colonizacion de espacios abiertos resultan asi fadaggdor este comportamiento

(Oostermeijer 1989). Sin embargo, en los desiertos edavasable para las plantulas
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de ciertas especies crecer bajo la canopia de umapt@ra reducir la insolacion
durante sus primeras etapas de desarrollo. El fen6meias géahtas facilitadoras esta
bien estudiado en los desiertos (revisado por Callaway 19@%8)la zona de estudio es
frecuente observar estas islas de fertilidad separadgsmphes de suelo desnudo. En
consecuencia, es necesario realizar mas estudiospd gara determinar si las semillas
deJ. excisaealmente se benefician con la relocalizacion ahear de suelo desnudo.
Muchas semillas de plantas dispersadas por hormigasnfzesgormicion, y
pueden permanecer largo tiempo formando un banco de senmllgsesdisminuya su
viabilidad. Para estas semillas, un hormiguero abandomgmtesentaria un sitio ideal
de almacenamiento, al resguardo de la intemperie y deualentpredadores. Estas
semillas germinaran cuando las condiciones de humedadpgtatura sean apropiadas,
y/o factores externos rompan su dormicion cuando éstaéBerg 1981, Majer 1982,
Bond & Slingsby 1983). La formacion de bancos de semillas@®strategia altamente
favorable en ambientes desérticos, donde los sitiasdbles para el establecimiento de
las plantas son escasos e impredecibles en el tieegoAfQuiar & Sala 1997). Las
semillas deJ. excisaconservan su viabilidad al menos tres afios (obs. pers.),
probablemente mas, teniendo en cuenta la prolongada canéarda la viabilidad en
especies emparentadasg Manihot esculenta(Euphorbiaceae) puede permanecer en

dormicién hasta 40-50 afios, Pugblal 2002).

La Hipotesis de la dispersion dirigida. Son los hormigsero

micrositios favorables para las plantas?

La dispersion dirigida puede definirse como el arribo adgeprionado de las semillas

a sitios especialmente favorables para su supervivenoiagld& Smallwood 1982). La
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mirmecocoria es un excelente ejemplo de dispersiomidhyi y el transporte al
hormiguero es considerada la ventaja selectiva masrtamte en la evolucion de la
mirmecocoria (Beattie 1985, Wenny 2001). En este mutualisandjpotesis de la
dispersion dirigida se basa en la premisa que los hoengiguepresentan micrositios en
donde la probabilidad de germinacion y establecimiento deldatula se vera
aumentada (Hanzawet al 1988). EI mecanismo subyacente a esta hipotesis mas
frecuentemente propuesto es que los hormigueros sonfakmmbles para las plantas
por estar enriquecidos en nutrientes (Beattie 1985), siendo ezsiquecimiento
producto de la acumulacién de detritos y restos animalegatales (Petal 1978).

Sin embargo, la hipotesis del enriquecimiento en nutsemesido corroborada
en cierto nimero de trabajos (Culver & Beattie 1980, @i & Morton 1981, Beattie
& Culver 1983, Passos & Oliveira 2003) y rechazada en otrosvi(fEi& Schemske
1986, Rice & Westoby 1986, Bond & Stock 1989, Gibson 1993a). Losssuel&O de
Australia y los suelos de Sudafrica son caracterimtode deficientes en P, K, N y
otros micronutrientes. Esto llevd a proponer que la Bionoria es mas abundante en
suelos infértiles que en suelos fértiles, y que la digfrepor hormigas es una respuesta
adaptativa a la deficiencia en nutrientes (Milewski & B 1982, Davidson & Morton
1981). Sin embargo, en suelos infértiles de Australia la @giocoria no es mas comudn
gue en suelos fértiles, y las plantas dispersadasquoridas no crecen en suelos con
mas nutrientes que los suelos adyacentes (Rice & We%888; Horvitz & Schemske
1986). Gibson (1993a) encontré que el aumento en la probahi@aegrminacion de
las semillas observado en los hormigueros se debié dicammes del suelo pre-
existentes, presentes antes de que el sitio fuera calonma las hormigas. También
los resultados obtenidos en otros trabajos acergaattéin de distribucién de las plantas

mirmecdcoras con respecto a los hormigueros es diwersantrovertida: en tanto
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algunos autores encontraron una mayor densidad de Plenetziendo sobre o en los
bordes de los nidos de hormigas dispersoras (Sernander D&@@son & Morton
1981, Kjellson 1985b, Rissing 1986, Andersen 1988, Oostermeijer 1988y l&v
Byrne 1993, GOémez & Espadaler 1998b, Bogtteal 2003), otros no encontraron tal
asociacion (Lehouckt al 2004), mientras que otros encontraron incluso una relacién
negativa (Culver & Beattie 1983, Schigtizal 2008).

El efecto de las hormigas sobre el suelo al consttdiormiguero no se limita a
cambios en la concentracion de nutrientes. Las hormagjasnstruir camaras y taneles,
actian como bioturbadores, provocando un constante mewarmyeredistribucion del
suelo, modificando sus propiedades fisicas, y homogemnizanperfil. Los suelos de
los hormigueros tienen mayor penetrabilidad, mayor pads mayor contenido de
agua, mayor aireacién y una textura diferente respeetcuelo circundante (Petal
1978, Laundré 1990). Alun mas, los hormigueros suelen estar tegulados, por lo
que la temperatura a una profundidad dada también sera thifeespecto a la de un
suelo sin hormiguero (Hoélldobler & Wilson 1990). Todos estactores pueden
influenciar la germinacion de las semillas y el estabieento de las plantulas con una
importancia equivalente a la del aumento en la con@ébitrde nutrientes.

La hipétesis de la dispersion dirigida ha sido puesta gemengd a prueba a
través de ensayos de germinacion de semillas en suelenh@mtes de hormigueros y
con suelos sin hormigueros como contmlg( Leal et al 2007), o cuantificando las
plantulas que crecen en el hormiguero de la especie dispees relacion a un
cuadrado de suelo al azar.d Lehoucket al 2004). La utilizacion de este ultimo
método se complica en el caso de sistemas en losiguaccionan una planta perenne
comoJ. excisay una especie de hormiga que relocaliza sus nidos friecnente como

P. cunicularius En este sistema, no sera posible encontrar unalamidre espacial
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entre las plantas y los hormigueros activos, ya quamemte coincidiran
temporalmente. A esto debe sumarse el bajo nimercdeilals observado a campo y
su baja tasa de germinacion en condiciones de labordtoqoge sugiere una baja tasa
de reclutamiento en condiciones naturales.

Por otra parte, también deben considerarse los efectessadvasociados al
transporte de las semillas al hormiguero. Por ejengptwansporte y el abandono de las
semillas en un mismo hormiguero pueden resultar en kgagbn de las plantulas
emergentes, con la consecuente competencia por egpadicgentes (Culver & Beattie
1980). Muchas especies mirmecOcoras muestran este patréagrdgacion en
poblaciones naturales (Handel 1976, Pwtlal 1980). Esta agregacion fue observada
frecuentemente en plantas adultas y plantulak é&cisacreciendo naturalmente en el
area de estudio (Lam. 7 C- E). Dado que las semillaks excisason sobredispersadas
por la dehiscencia explosiva de sus frutos, se puede inferilagplantulas agregadas
provienen de semillas que fueron transportadas a un hormigbier embargo, no es
posible determinar si estas plantas provienen de hormgukyB. cuniculariusque
fueron posteriormente abandonados. En el &rea de essedabservaron hormigueros
de Pheidole bergly Ph. spininodisasociados a plantas deexcisacreciendo en forma
agregada. Aunque no puede descartarse que estas especiemidashbayan sido
responsables del transporte de las semillas a su hormigaettién puede hipotetizarse
gue provienen de hormigueros d& cunicularius que fueron abandonados vy
posteriormente ocupados por estas especidzhd@ole.Asimismo, si el hormiguero
esta siendo sujeto a una continua actividad de disturbicefeato de movimientos
internos de tierra producidos por la excavacion de nuévedes y camaras, el efecto
sobre las plantas sera negativo, en particular durkasteprimeras fases de la

germinacion (Culver & Beattie 1978). En consecuencia, elbkstimiento de las
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plantas dispersadas serd mas favorable una vez quermighero haya sido

abandonado.

Conclusiones

Las semillas d&. excisatransportadas a los hormiguerosRlecuniculariussufrieron
un transporte vertical desde las camaras profundas dendecsentran la cria de la
colonia, donde el eleosoma fue consumido, hasta las aansperficiales que
funcionan como basureros, donde fueron descartadas w@tavial de desecho. Las
semillas descartadas no mostraron signos de dafo og@boi y conservaron su
viabilidad. Asimismo, los ensayos de germinacién mostrquenésta fue favorecida en
las semillas cuyo eleosoma fue experimentalmente relmola profundidad de los
basureros internos permitiria la posterior emergenciagplantulas, y el material alli
acumulado proveeria condiciones de nutrientes propiciess $& crecimiento. La
frecuente relocalizacion de los hormigueros e cunicularius tendria efectos
favorables sobre el proceso de la dispersién, evitandgri&gacion de las semillas en
un mismo hormiguero, y disminuyendo la competencia-irgranterespecifica de las
plantas. Asimismo, las semillas en un hormiguero ab@dotienen la posibilidad de
formar un banco a menor o mayor lapso de tiempo, enitin & cubierto de
disrupciones ambientales y a salvo de la predacion pos animales. En ambientes
desérticos y sujetos a condiciones ambientales impl#eggi variables de afo a afio,
la formacion de una reserva de semillas en el s@gesenta una dispersion en el
tiempo, y provee a la poblacion la oportunidad de explotasrdst condiciones

favorables para el establecimiento de las plantulas.
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CAPITULO 5. La biologia d@. cunicularius pencosensis
en relacion a su comportamiento como dispersora de

semillas

Introduccion

En la mirmecocoria, el eleosoma actia como la recosapeel mutualismo (Beattie
1985), con una funcidn analoga a la que tiene el néclarpiinizacion (Faegri & van
der Pijl 1979) y la pulpa en los frutos dispersados por lvades (Jordano 1992). Sin
embargo, en los mutualismos en general y en la mirmegaoem particular, la
recompensa es de una naturaleza no seleatiep Beattie 1980, Thompson 1994,
Garridoet al 2002), por lo que son atraidos tanto los vectores muasatismo los no
mutualistas. Estos dltimos son también llamados “estafatigra que consumen la
recompensa sin intercambiar un beneficio para la pigailadi 2006, Boulayet al
2007a). A su vez, dentro de los que se comportan como rstasalkalgunos brindan
mejores servicios que otros, y estos mutualistas de alitdad son los que otorgan
mayores beneficios a la planta, con un papel despropodeioiente importante en la
interaccion (Giladi 2006, Nest al 2009, Goveet al 2007). En este contexto, puede
esperarse que ciertos caracteres de la planta seardaos evolutivamente para
aumentar la probabilidad de interaccién con aquellos mstasliclaves o de alta
calidad (Irwinet al 2004, Giladi 2006). Entre los caracteres de la plantanfloencia
sobre la probabilidad de interaccion con especies de ¢@msminutualistas se han
sefialado la fenologia de liberacion de las semilld®ii@th & Boéhning-Gaese 2002,
Guitian & Garrido 2006), el tamafio y la composicion quindel eleosoma (Garrickt

al. 2002, Boulayet al 2006, Alcantarat al 2007), y el patron espacial de presentacion

de las semillas (Hughes & Westoby 1992b, Boelagl 2007b).
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En general, los trabajos publicados sobre la mirme@dtam estudiado a esta
interaccion desde la perspectiva de la planta, y corciespinfasis en las posibles
ventajas selectivas obtenidas por efecto de la dispegpsidihormigas €.9. Beattie &
Hughes 2002, Beattie 1983, Gorb & Gorb 2003, Giladi 2006, Rico-Gr&jigeira
2007). Otros trabajos han analizado cémo ciertos aspespesificos de la interaccion
se relacionan con las hormigas dispersoras, tales tamnistancias de transporte (Berg
1975, Beattie 1985, Boulagt al 2007), y la asociacion entre la morfologia de las
diasporas y la de las hormigas (Berg 1975, Rodgerson 1998, Garada002).

En los ultimos afos, y acompafiando el concepto de faenacoria como un
mutualismo desigualmente difuso, una serie de trabajos pogesto en foco al
componente animal de la interaccide, las hormigas dispersoras (Gosteal 2007,
Nesset al. 2009, Lubertazzet al 2010, Majeret al. 2010). Si el éxito de la dispersién
depende de la identidad de la especie de hormiga que inb@@oodon la planta,
entonces los caracteres de la planta dispersada @glstarse a los caracteres de
aquellas hormigas que otorguen los mayores beneficiosdilgpkrsion. La estructura y
longevidad de los nidos, el tipo de alimentacion, la esfieatde forrajeo y otros
diversos aspectos ecoldgicos y comportamentales dehdasigas pueden ser
relacionados con una mayor eficiencia en la dispemdgsemillas. Asi, el estudio de la
biologia de las hormigas dispersoras resulta fundaingata la comprension integral

de la ecologia y evolucién de la mirmecocoria.

Objetivos

El objetivo de este capitulo es describir diversos &gspede la biologia dé°.
cuniculariusen relacion a su comportamiento como la dispersora m@artiante de

semillas del. excisaen el area de estudio. La biologia de esta especiesespta por
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primera vez en esta tesis, siendo hasta ahora lassumterencias disponibles las
observadas por Kusnezov (1951) en su estudio sobre el géogooomyrmexA lo

largo de las tres secciones de este Capitulo, selmestnitmo diario y estacional de
actividad (Seccion 1), la dieta (Secciéon 1l) y la pa@sicdentro de la jerarquia de
dominancia comportamental (Seccion Ill) d& cunicularius discutiéndose su

influencia sobre la interaccion mutualistica doexcisa

Seccidén 1. El ritmo diario de actividad

En las plantas, la fenologia de fructificacion y lilngya de las semillas tiene un
componente filogenético y un componente ambiental. fiedaterminado habitat, las
plantas dispersan sus semillas cuando las condiceoredavorables tanto para su
dispersiébn como para su eventual germinacion (Howe &l®&owd 1982). En relacion
con la mirmecocoria, la coincidencia temporal entreneimento de liberacion de las
semillas y la actividad de las hormigas dispersorastiooyes un pre-requisito para la
existencia de una interaccibn mutualista. Esta sincrdaizalca sido descripta en
sistemas mirmecdécoros tanto a escala estacionalm@dmn 1981; Ohkawarat al
1997; Oberrath & Bohning-Gaese 2002; Giladi 2004, Guitian & @ar2D06) como a
escala diaria (Turnbull & Culver 1983, Espadaler & Gomez 1B86layet al 2007b).

Un ejemplo de sincronizacion a escala estacional@esatra en ciertas especies
mirmecdcoras de los bosques templados del Hemisferie Nestas plantas liberan sus
semillas temprano en la primavera, cuando la actividacggiédrmigas es alta y las
fuentes de comida alternativas (principalmente insectosgstasas, una estrategia que
aumenta la probabilidad de que sus semillas sean removidasnmagas (Thompson

1981, Ohkawaraet al 1997, Oberrath & Bodhning-Gaese 2002, Guitian & Garrido
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2006). Un ejemplo de sincronizacion a escala diaria sgeatra erViola nuttallii, una
hierba de las Montafias Rocosas de Colorado, cuyas cagsusbren por la mafana,
coincidiendo con el horario de maxima actividad de sus pilmeipales hormigas
dispersoras (Turnbull & Culver 1983).

El objetivo de esta seccion es determinar la existesheiana sincronizacion
entre el ritmo diario de liberacion de las semillasJdexcisa,y el ritmo diario de
actividad de su principal hormiga dispersdtacunicularius Se plantea como hipotesis
que la liberacién de semillas de excisaocurre con un ritmo diario que favorece su
remocion por su principal hormiga dispersdacunicularius Por tanto, se espera una
sincronizacién a escala diaria entre la liberacionlade semillas del. excisapor
dispersion explosiva y la actividad de forrajeddeunicularius asi como una relacion
lineal positiva entre la tasa de remocion diaria desdasillas de). excisay la actividad

diaria de forrajeo dP. cunicularius

Materiales y Métodos

Ritmo diario de dehiscencia de J. excisa

El ritmo diario de dehiscencia de excisa se determin6 durante febrero de 2010 en el
sitio PHE, donde se seleccionaron 30 plantas adultaprgaentaran aspecto vigoroso.
En cada planta se marcaron con una cinta roja &btye20 frutos maduros. Cada hora,
desde las 08:00 hasta las 20:00.& (L2 intervalos de tiempo), se contd el nimero de
capsulas marcadas en cada planta, considerandose laiaukelas capsulas marcadas
como evidencia de dehiscencia. Las observaciones searealires dias consecutivos y

en dias secos y soleados (3 dias x 12 sesiNie86).
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Ritmo diario de actividad de P. cunicularius

El ritmo de diario actividad de. cuniculariusfue determinado mediante cebos con atin
y complementado con la observacion directa de los goeros. El atdn es utilizado
comunmente como cebo para caracterizar el ensamlihlerdggas que interactian con
plantas mirmecdcoras, ya que tanto éste como elogt@sontienen diglicéridos, el
compuesto postulado como atractor quimico de las horntitgthéus & Humes 2003,
Ness & Morin 2008). Previas observaciones mostraronPquainiculariuses atraida
rapidamente por el atin. Los ensayos se realizarohneisrao sitio y en el mismo mes
gue las observaciones del ritmo de dehiscencia. Se egaifeal azar tres transectas
de 100 m, separadas al menos por 100 m, a lo largo de las sei@elocaron cada 10
m rectangulos de carton blanco (7 x 5 cm) con una cuchésa8g) de atlin en aceite
enlatado.

Las sesiones de muestreo se realizaron a lo largo deisimo dia durante seis
periodos consecutivos de una hora cada uno: mafiana (08@D-H)9media mafiana
(10:00-11:00 h), mediodia (12:00-13:00 h), media tarde (15806 h), tarde (17:00—
18:00 h) y crepusculo (19:00-20:00 h). Previas observaibaeian mostrado qure
cuniculariuses estrictamente diurna, por lo que no se realizarostreos nocturnos.
Para evitar acostumbramiento a la fuente de comidmadizir cada sesion el atun fue
retirado y una nueva estacion colocada al menos a 2 distdecia y en direccion al
azar. Durante cada sesion de muestreo, 5 min despuésdaralcebo y cada 15 min,
se anoto la ocurrencia y el nimero de individuos desipsoges de hormiga presentes
sobre cada estacion. La ocurrencia de cada especietéesaio una vez durante cada
sesion de 60 min, independientemente de cuantas veocalssiiyada su presencia en la

misma estacion. En total el estudio se bas6 en 30 unidadegestreo (10 estaciones x
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3 transectas) y 180 observaciones por sesion de mue@@eaestaciones x 6

observaciones).

Ritmo diario de remocion de las semillas de J. excisa

Los experimentos de remocion de semillas se llevarcebo en el mismo sitio y en el
mismo mes que las observaciones de dehiscencia y deladtoe las hormigas. Para
realizar los ensayos se utilizaron semillas frest=®d. excisa obtenidas a partir de
capsulas maduras colectadas en los sitios de muestrasai®@ las mismas transectas
arriba descriptas, colocandose en cada estacion de nuéstemillas del. excisa
sobre rectangulos de cartdon blanco de 7 x 5 cm. Laswalog@nes se realizaron en los
mismos intervalos de tiempo descriptos para las obsenescdel ritmo de actividad
diaria de las hormigas (5 semillas x 10 estaciones argdrtas x 6 sesiones = 900
semillas en total). Luego de 60 min se contaron las semméimovidas de cada estacion,
considerdndose a una semilla removida cuando no fuelhaléntro de 50 cm de radio

alrededor de la estacion.

Andlisis de los datos

El ritmo diario de dehiscencia de excisase calculd como el nimero de capsulas
abiertas entre dos censos consecutivos, expresado eopmgdorcion del total de
capsulas que explotaron a lo largo de las 24 h de cadm.s&siritmo de actividad
diaria de las hormigas se estimé como la proporciorstieienes en las que al menos
una obrera fue observada durante cada sesién, relatotalale ocurrencias registradas
a lo largo de las seis sesiones. Este calculo s&Gepara el total de especies

observadas en las estaciones, [paraunicularius,y paraC. mus,la especie observada
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mas frecuentemente predando los eleosomas de las satuilleexcisaEl ritmo diario

de remocién de semillas se calcul6 como la proporciéseddllas removidas de cada
estacion durante cada sesion, relativa al total delasméimovidas a lo largo de las seis
sesiones.

El efecto del ritmo diario de actividad & cuniculariusy el ritmo diario de
actividad deC. mussobre el ritmo diario de remocion de semillas sdiznaediante
Modelos Lineales Generalizados Mixtos (GLZM) con disition binomial y funcién
logit. Las transectas E 3) fueron tratadas en el modelo como factor aleatBfimejor
modelo estadistico se obtuvo mediante la reduccion mamupasos, de acuerdo al

minimo valor de AIC.

Resultados

Ritmo diario de dehiscencia de J. excisa

El ritmo diario de dehiscencia de excisafue observado en un total de 515 frutos. La
mayor parte de las capsulas (81.34 % de las 515) se abemrerias 10:00 y las 15:00
h, con un pico de dehiscencia entre las 11:00 y las 12:06gh ¥ El niamero de
capsulas abiertas disminuy6 progresivamente a lo lardg tdede hasta aproximarse a

0 durante la noche.

Ritmo diario de actividad de P. cunicularius

Un total de 15 especies de hormigas fueron observadas aslastdciones de muestreo
a lo largo de las seis sesiones, de las cuales 11 fobsenvadas interactuando en los
ensayos anteriores con las semillas deexcisa (Tabla 5). Camponotus musy

Pogonomyrmex cuniculariugueron las especies mas frecuentes en cuanto a su
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ocurrencia. Otras especies comunmente observadas flerelius chalybaeusF.
nigriventris y Pheidole bergi

La ocurrencia de todas las especies en las estaciovssonel tipico patron
bimodal de los ambientes desérticos, con picos de actiddeghte la mafana (de
10:00 a 11:00 h) y durante la tarde (de 17:00 a 18:00 h), y un marcasmsie durante
el mediodia. La ocurrencia de todas las especies dusatatele fue mayor que durante
la mafana.

Pogonomyrmex cuniculariusiostré ser una especie termofilica. Mientras que
no se registré presencia de obreras en las estaciemagestreo durante las sesiones de
mafiana y de crepusculo, el pico de actividad se regissde las 15:00 hasta las 18:00
h (Fig. 8). Durante las sesiones de la tarde temprares Bpdsiones de la tarde la
ocurrencia fue similar. Durante el mediodia la presedeiobreras en las estaciones fue
baja pero no nula, mientras que por la mafiana fue mipr@en ambas sesiones de la
tarde. Durante la tarde temprana (de 15:00 a 16:00), la teom@eckl suelo alcanza
valores que pueden superar los 60°C (obs. pers.). A estadlatéa, la Unica especie
que fue capaz de tolerar las altas temperaturas adenfascdeiculariusfue Forelius
nigriventris una especie de hormiga también reportada como téicaofpor

Bestelmeyer (2000).
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Fig. 7 Ritmo diario de dehiscencia de las capsulas de excisa Las columnas muestran el
porcentaje acumulativo de frutos abiertos durante cadevaild de tiempo relativos al total
abiertos durante 24 h de observacion y a lo largo de fass{dl = 515 frutos). La linea
representa la variacion media (+ DE) de la temperdiaj@ la canopia entre dos intervalos
de tiempo consecutivos, estimada como la diferencige esitminimo y el maximo valor

medido entre cada intervalo y el siguieritie=(30).

La proporcién de estaciones ocupadas por obreraS. dausfue asimismo
influenciada en forma significativa por la sesién del. diantrastando corP.
cunicularius esta especie mostré un bajo grado de termofilia, evittaslboras mas
calurosas del dia y mostrando méaxima actividad en lasnesside la tarde y del

crepusculo (Fig. 8).
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Tabla 5 Ocurrencia total de las especies de hormiga del area de wdib en las
estaciones de muestreo con atuiha ocurrencia es la proporcion de estaciohes (
540) en que se observd al menos un individuo de cada espeltie &es sitios de
muestreo y durante seis sesiones consecutivas diuemasiegrita se sefalan las
especies utilizadas en los andlisis comportamentalei¢®ell), y con un asterisco

aguellas observadas interaccionando con las semillhsedteisa

Especies (Subfamilia) Occurrencia

Pogonomyrmex cuniculariupencosensigorel

(Myrmicinae)* 036
Pheidole bergiMayr (Myrmicinae)* 0.11
Pheidole spininodidMayr (Myrmicinae)* 0.044
Solenopsispl (Myrmicinae)* 0.059
Crematogaster quadriformiBoger (Myrmicinae)* 0.055
Camponotus mufkoger (Formicinae)* 0.47
Camponotus blandu$mith F. (Formicinae)* 0.059
Dorymyrmex ensifeforel (Dolichoderinae) 0.022
Dorymyrmex exsangufsorel (Dolichoderinae) 0.042
Dorymyrmexsp.1 (Dolichoderinae) 0.015
Dorymyrmexsp.2 (Dolichoderinae) 0.009
Forelius chalybaeus€Emery (Dolichoderinae)* 0.24
Forelius nigriventris Forel (Dolichoderinae)* 0.118
Forelius albiventrisForel (Dolichoderinae)* 0.096
Pseudomyrmex denticolliEmery (Pseudomyrmecinag* 0.109
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Fig. 8 Ritmo diario de actividad de las especies de hormigas en&ka de estudio.

El ritmo diario de actividade calculé como la proporcion de estaciones ocupadas en
cada intervalo de tiempo sobre el total de estaciooegadlas a lo largo del dia. Los
datos muestran las medias + BE= 3 transectad\ = 30 estaciones), y se muestran
para todas las especiasdirculos llenos), parBogonomyrmex cuniculariys circulos

vacios) y par&amponotus muiA triangulos llenos).

Ritmo diario de remocion de las semillas de J. excisa

La proporcion de semillas removidas por estacion fue asonisfituenciada por la
sesion del dia (Fig. 9). La remocion fue maxima durantartle temprana, mientras que
los valores mas bajos se registraron durante la reafeanprana, el mediodia y el
crepusculo. A la media mafana los valores fueron irgéios, y similares a los de la
tarde.

Los resultados del analisis mediante GLZM analizaridefexto del ritmo de

actividad deP. cuniculariusy el ritmo de actividad d&. mussobre el ritmo de
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remocion de las semillas mostr6 que la remocién aumsignificativamente al
aumentar la actividad d@ cunicularius(coef. = 8.26, EE = 0.48, z = 17.G5< 0.001)
(Fig. 10). En cambio, el ritmo de actividad demusse correlacion6 en forma negativa
y significativa con la remocién de las semillas (ceef2.62, EE = 0.65 = -6.14,p <
0.01), asi como el término de la interaccion entrecsndfectos (coef. = -9.28, EE =

2.13,z=-4.35,p < 0.001).

—

N° semillas removidas
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08:00-09:00 10:00-11:00 12:00-13:00 15:00-16:00 17:00-18:00 19:00-20:00

Fig. 9 Ritmo diario de remocion de semillas del. excisapor hormigas. Las columnas

representan el numero medio + EE de semillas remoydasestacion (5 semillas por
estacionn = 3, N = 30 estaciones,) durante cada intervalo de tiempodif@®ntes letras

indican diferencias significativap € 0.05).
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Fig. 10 Relacion entre la actividad dé°. cuniculariusy la remocion de semillas de
J. excisa Los puntos representan el nimero medio de semillasvidazode cada
estacion (5 semillas por estacioN, = 10 estaciones,) y la proporcion media de
estaciones ocupadas @or cunicularius(N = 10) para cada intervalo de tiempo y para

cada transectan & 18).

Discusion

Los resultados de este estudio muestran que la libemeisamillas dd. excisaocurre
con un ritmo diario que favorece su remocion por su prihtipamiga dispersorep.
cunicularius La remocion de semillas de excisaen el &rea de estudio se correlaciond
positivamente con la actividad de forrajeoRlecunicularius y negativamente con la
actividad de la principal especie predadora de eleosGamaponotus musAungque no
se encontr@ sincronizacion entre el periodo de méxirhésancia y el periodo de
maxima actividad d@. cuniculariusel pico de dehiscencia de las semillasldexcisa

precedioé al pico de actividad d& cunicularius La consecuencia ecologica es que,
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cuando la actividad de forrajeo &e cuniculariuses maxima, la mayor parte de las
semillas ya han sido dispersadas en forma explosivdpppe es alta la probabilidad
de que sean removidas por una hormiga de esta especie.

Esta alta probabilidad de remocién esta relacionadaisamportante caracter
de la ecologia de esta especie: la termofilia. Elaitdiario de actividad dé .
cunicularius muestra que es capaz de forrajear a aquellas horasadehdjue la
temperatura del suelo alcanza valores extremos. Por tmis que el resto de las
especies recomience su actividad luego del hiato del med®déuniculariusya ha
comenzado su busqueda de comida, siendo altamente probablenauente y
transporte una semilla de excisaantes que lo hagan especies que se comportan como
no dispersoras o dispersoras de baja calidad. Asi, neigal especie predadora de
eleosoma,Camponotus mygelegd su actividad de forrajeo a las horas del dia co
temperaturas mas moderadas, ya sea por la mafiana teropeapartir de la tarde.
Pheidole bergiy Ph. spininodis las otras dos especies que removieron semillak de
excisaen el area de estudio, mostraron asimismo un patroctigelad similar al deC.
mus

El patrén diario de actividad d®. cunicularius durante el verano fue
confirmado mediante la observacion directa de 10 hornogumiarcados en el area de
muestreo. Durante la mafana, la actividad de esta especienza relativamente tarde
con respecto a las demas especies de hormigas de Uaidad) y sélo cuando el sol
irradia directamente la entrada del nido (aprox. easedl00 y 9:30 h). Las primeras
actividades de la colonia estan abocadas al mantenimidritordaguero y al patrullaje
del area inmediata a su entrada. Luego de aproximadamenb®ra comienzan a salir
forrajeras en busca de comida, hasta que al mediodtie (as 12:30 y 13:00 h) se

produce un hiato en la actividad de 1 a 2 horas de duracion, aocasienalmente
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pueden verse algunas obreras en busca de comida. Duraatdelala actividad de
forrajeo comienza también relativamente temprano especto a las demas especies
(aprox. 14:00 h), y continda hasta que el sol se ocatalds sierras (aprox. 19:00 h).
Las ultimas tareas de nuevo estan dedicadas al mametondel nido, y a partir de las
20:00 h las actividades exteriores cesan hasta el digersiguEste mismo patron
bimodal diario durante el verano ha sido descripto para iespgePogonomyrmexiel
Monte central . pronotalisy P. rastratu$ (Pol & Lépez de Casenave 2004) asi como
en especies congenéricas de América del Nerge\Whitford & Ettershank 1975, Crist
& MacMahon 1991), con picos de actividad de forrajeo cuantEmaeratura del suelo
asciende a 30- 45 °C y capacidad de tolerar temperaturast@edd°C (MacMahoet

al. 2000).

El géneroPogonomyrmextanto en las especies de América del Norte como en
las de América del Sur, es estrictamente diurno, y t&fsiico de zonas aridas y
semiaridas (Kusnezov 1951, 1963, MacMalnal 2000). Por tanto, son especies
adaptadas a las caracteristicas climaticas de estoeraes: altas fluctuaciones de
temperatura entre el dia y la noche, y temperaturasnexs durante los meses de
verano. En el area de estudio, la baja cobertura del gualestrategia de forrajeo por
fuera de las canopias de las plantas que exdhilseinicularius implican que durante su
blusqueda de alimento las obreras de esta especie epté@stas a temperaturas del
suelo extremas.

Es necesario hacer notar que en el sistema estudiadunétaraxiste una
sincronizacion estacional entre la fenologia de frigatiién del. excisay la fenologia
de actividad de las colonias &e cunicularius En el Desierto del Monte, el periodo
invernal se caracteriza por sus bajas temperaturas \pipgemnes casi nulas. Las

lluvias recomienzan hacia mediados de primavera (ochdyxiembre) y contindan
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durante el verano. A partir de abril, las precipitacskomgsminuyen gradualmente
acompafiadas por la disminucion también gradual de la temperaant J. excisa
como P. cunicularius(asi como la mayor parte de los organismos nativosstie e
habitat) siguen este ritmo estacionkdtropha excisa&omienza su floracion entre fines
de septiembre y principios de octubre, la que continla dutadte el periodo de
primavera-verano hasta fines de febrero. La liberacidagiprimeras semillas ocurre a
principios de enero, y continla hasta fines de abriedta época, las plantas comienzan
a secarse, entrando en un estado de quiescencia en el sevaorsolo el caudex y el
sistema radical hasta reiniciar el ciclo de crecinoiemt la primavera siguiente.

Asimismo, P. cunicularius hiberna durante toda la temporada invernal,
registrandose las ultimas actividades de las colonimes de abril. A partir de alli, no
es posible ver una obrera forrajeando fuera del nido. Ladadi@xterna de la colonia
recomienza en septiembre—octubre, aunque en esta épatisgeemayormente al
mantenimiento y reacondicionamiento del nido. La actidie forrajeo aumenta
gradualmente hasta alcanzar un pico durante el verande desembre hasta marzo.
Finalmente, el dltimo mes de actividad de la colonia esdicado de nuevo al
acondicionamiento del hormiguero. En consecuencia, letiim de las semillas de
excisacoincide también estacionalmente con la actividad d@jéar de su principal
hormiga dispersora. El mismo patrén de actividad estakioa sido descripto eR.
mendozanuy P. rastratus(Pol & Lépez de Casenave 2004) y noccidentalisdel
Hemisferio Norte (Crist & MacMahon 1991).

Uno de los temas cruciales en el estudio de los mutwaisntre plantas y
animales es determinar si los mecanismos y estructurasiquentan la interaccién con
los mutualistas mas efectivos derivan de presiones selecejercidas por los

mutualistas, o constituyen exaptaciones que favorec&vdiucion del mutualismo
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(Thompson 1982, 1994; Herrera 1995, Irwet al 2004, Giladi 2006). La
correspondencia temporal entre la liberacién de lasllasrdieJ. excisay la actividad
de forrajeo deP. cuniculariusbien puede ser explicada por factores abibticos y
caracteres filogenéticos actuando independientemente aoibas especies. Asi como
el ritmo diario de actividad dé>. cunicularius puede ser explicado por causas
fisioloégicas (grado de tolerancia térmica), competgtievacion de la competencia
interespecifica mediante la particion temporal de {avidad de forrajeo) y ecoldgicas
(disponibilidad de alimento) (Crost al. 1997, Sanders & Gordon 2000, Albrecht &
Gotelli 2001), el ritmo diario de dehiscenciaddexcisgpuede ser explicado por causas
fisicas {.e. la variacion en la temperatura ambiental) relacionana el mecanismo
higroscépico de la dehiscencia de los frutos de esta egfigitileerto et al 1980;
Boulayet al 2007a). Sin embargo, estar en el lugar y en el monagt@ouado puede
tener importantes consecuencias sobre las inter&scien general, constituyendo el
paso inicial para la potencial coevolucion de los mutaalistvolucrados.

En plantas mirmecdcoras de los bosques de Américhlatied (Turnbull &
Culver 1983) y de la Cuenca Mediterranea (Boelagl 2007a) se ha propuesto que la
liberacién matinal de las semillas en sincronizacidm lacactividad de forrajeo de sus
hormigas dispersoras, conlleva como principal bemeftisminuir el riesgo de
predacion de las semillas por vertebrados, principalmemdores nocturnos. En el
caso del. excisala hipbtesis de escape de predacion por vertebrados epnobable,
ya que las semillas no son consumidas por vertebramoe zorros o roedores (esta
tesis, Capitulo 2). En este caso, la ventaja masiirante seria el escape de la predacion
por aquellas especies de hormigas consumidoras del ekogoat aumento en la
probabilidad de ser transportadas por una especie dispelesa@isa calidad com®.

cunicularius Esto mismo ha sido propuesto por Giladi (2004) en relaaidka
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mirmecdcoraHexastylis arifolia que libera sus semillas coincidiendo con la maxima
actividad deAphaenogastespp, una hormiga dispersora de alta calidad, y con la

minima actividad d€renolepis imparisuna hormiga dispersora de baja calidad.

Seccion Il. EI comportamiento subordinado

Introduccion

Dentro de una comunidad de hormigas, la competencia f@ofeirencia ocurre cuando
una especie excluye a otras del acceso a un recurdadimmediante el uso de
repelentes o agresion explicita (Wilson 1971, Fellers 198lfdobler & Wilson 1990,
Davidson 1998). En el campo, puede observarse un ejemplo nigetemcia por
interferencia cuando se ofrece una fuente de alimec#oemn proteinas, por ejemplo
atun. Entre las varias especies atraidas por el celg® soa jerarquia de dominancia
como resultado de la competencia por su control. Ljgecess que se comportan como
dominantes rechazan a las especies mas subordinadaendordaguijoneando o
secretando repelentes quimicos, provocando en la malwiis casos su retirada de la
fuente de alimento, y en algunos incluso su muerte efBell987, Savolainen &
Vepsalainen 1988).

Una caracteristica comportamental de las especies tadpsr como
subordinadas en la jerarquia de dominancia, es que unac@zr@ada su presa ésta es
rapidamente transportada al hormiguero con el fin deregltanfrentamiento con
especies mas dominantes (Fellers 1987). Por otra partmd&ion necesaria del éxito
de la dispersion por mirmecocoria es que las semilis tsansportadas al nidice., es

el consumoex situdel eleosoma lo que determina que una semilla sea cadade
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efectivamente dispersada (Beattie 1985, Hanzgtved 1988). En consecuencia, puede
esperarse que las hormigas que se comporten como dispersEan especies
subordinadas, y que éste sea un caracter sujeto aiGelemt relacion con la
mirmecocoria. La relacion entre el comportamientoostinado y la capacidad para
dispersar semillas en sistemas mirmecécoros ha siderida por algunos autores
(Ruhren & Dudash 1996, Ohkawaed al 1997; Giladi 2006; Goveet al 2007,
Servigne 2008), y especies consideradas como dispersoragadeakdad como
Rhytidoponera violaceae y Aphaenogaster rudishan sido caracterizadas como
subordinadas dentro de la jerarquia de dominancia de lasctadeas en que habitan

(Fellers 1987, Andersen 1997, Vepsaélainen & Savolainen 1990).

Objetivos

Los objetivos de esta seccién son determinar la posgu@nocupaP. cunicularius
dentro de la escala de dominancia de la comunidad de hormigasaele estudio. Se
plantean dos hipotesis: que existe una relacion lineal imagatre la posicion que
ocupan las especies en la jerarquia de dominancia y sudzapaomo dispersoras de
las semillas de). excisa,y 2) que existe una relacion lineal positiva entre lacuins
gue ocupan las especies en la jerarquia de dominancia patidzal como predadoras

de los eleosomas de excisa.”

Materiales y métodos

La caracterizacion de la jerarquia de dominancia sézdeabnjuntamente con los
estudios sobre el ritmo diario de actividad y el ritmarid de remocion de semillas de

P. cuniculariusdescripta en la seccion anterior de este capitul@signacion a cada
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especie atraida por el atun de su posicion dentro de lgy&ate dominancia se basé
en observaciones de 5 min y cada 15 min, realizadas durantd@smos seis periodos
consecutivos de una hora a lo largo del dia de los emsayerioresife. mafiana, media
mafiana, mediodia, media tarde, tarde y crepusculo)nfgucada observacién se anoté
la especie y numero de individuos presentes sobre cad@idpstasi como toda
interaccion comportamental entre obreras de diferesgscies.

Las relaciones de dominancia se basaron en las iciemas observadas entre pares
de especies, y cada interaccion fue caracterizada dgrataque, cuando un individuo
de una especie muerde, aguijonea o agrede quimicameraadawggie el individuo de
la otra especie se retire de la estacion; 2) retiragedo una especie abandona la
estacion por causa de la amenaza, ataque explicito gesieme por la presencia de
otra especie; y 3) coexistencia, cuando no se obseef@dnton entre las especies y
ambas comparten la estacion (modificado de Fellers 1¥8¥)acuerdo con esta
caracterizacion, el indice de dominancia de cada espedalculé como el porcentaje
de todas las interacciones observadas entre pares dz@esspe que la especie se
comporté como dominantée., cuando ataco o elicitd un comportamiento de retirada
de la otra especie. En una interaccion dada, si popégeuna especie mordié a otra
provocando su retirada, la atacante se marc6 como\agketa victima como sumisa.
Para cada observacion, se tuvo en cuenta solo la primteraccion observada entre
especies durante cada periodo de 5 min. En total se real@a®oobservaciones (30
estaciones x 6 sesiones x 5 observaciones).

Para cuantificar la capacidad de cada especie para cormpartano dispersora de
semillas, se anot6 cada evento de remocion observaddelueaia sesion de muestreo.

Para cuantificar la capacidad de cada especie para danggocomo predadora de
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eleosoma, al final de cada sesién de 60 min se anotd etmalmestaciones ocupadas

por cada especie consumiendo el eleosorséu.

Andlisis de los datos

El indice de dominancia de cada especie se calculé cornaiehte entre el nUmero de
interacciones agresivas y la suma de todas las inienasc (ataque, retirada y
coexistencia) observadas para cada especie, agruparadiséagaciones para todas las
sesiones. El indice de dominancia comportamental seséxpoegno porcentaje, donde
“0” indica que una especie fue siempre sumisa, y “100” aquzeaspecie fue siempre
dominante.

La capacidad de dispersar semillas se estim6 como aaje de eventos de
dispersion observado para cada especie sobre total desdendispersion observados
durante todas las sesiones. La capacidad de predar sesdll@stimé como el
porcentaje de estaciones en las que cada especie fuevadlaseonsumiendo el
eleosomain situ sobre el total de estaciones ocupadas por predadoras deneeos
durante todas las sesiones. Mediante correlaciones nam@taicas de Spearman se
analizaron la relacion entre la capacidad de dispersiarcgpacidad de predacion, y el

indice de dominancia de cada especie.

Resultados

De las 15 especies registradas en las estaciones deenuséto se consideraron para
el andlisis de las relaciones de dominancia aquelladugraolas en mas de cinco
interacciones. Las ocho especies utilizadas en labsense muestran en la Tabla 5
(Seccion 1). En total fueron observadas 1,101 interaccionesespecificas. Las mas

frecuentes fueron en forma de agresiones o retiradas ¢@b%tal), mientras que las
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interacciones neutrales (coexistencia) fueron escesaesentando el restante 5 % de
los registros. La forma mas comun de comportamiegtesavo fue el ataque fisico
mediante la mordida del otro individuo. En el caso dquets de hormigas de tamafio
pequefio y con reclutamiento masivo cofahalybaeuscontra hormigas de tamaio
grande comdP. cunicularius las primeras treparon sobre el cuerpo de las segundas
mordiéndolas repetidamente en las patas y antenas.

En la Tabla 6 se muestran los resultados de las inten@s observadas para las
ocho especies consideradas en el analgsigonomyrmex cuniculariufsie la especie
mas subordinada, seguida @@s. denticollis La especie mas dominante fGe mus
seguida porC. blandus Ambas son hormigas de tamafo grande (hasta 13 mm), que
atacaron a las demas especies mordiéndolas con sugboiasdrorelius chalybaeus
F. nigriventris y Ph. bergi mostraron indices de dominancia intermedios. En cinco
ocasiones, las obreras @e muscausaron la muerte de varias obrerag.dehalybaeus

cuando atacaron estaciones monopolizadas por ésta é#tpeaie.

Tabla 6 indice de dominancia comportamental para las especiede hormigas
atraidas por la fuente de atun El indice de dominancia es el porcentaje de
interacciones entre pares de especies ganadas por cada @épet, 101 interacciones)

o . . Min-Max N° de
Especie N° de interacciones Indice de obreras por
P observadas dominancia as p
estacion

Pogonomyrmex cunicularius 325 1.84 1-20
Pheidole bergi 112 51.78 5- 15
Pheidole spininodis 12 41.8 1-21
Camponotus mus 348 97.12 1-7
Camponotus blandus 15 80 1-3
Forelius chalybaeus 126 66.6 5- 50
Forelius nigriventris 57 64.91 4-32
Pseudomyrmex denticollis 51 11.76 1-3
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Remocion y predacion de semillas

Agrupando los datos para los seis intervalos de tieRpouniculariusfue responsable
del 75.52 % de un total de 617 eventos de transporte de ladasedal]. excisa
observados. El resto de las remociones fueron reatizad&heidole bergi(21.43 %) y
Ph. spininodis(3.06 %). Las demdas especies no removieron las semillas sle la
estaciones, actuando ya sea como predadoras de elemsoma indiferentes hacia las
semillas en el caso des. denticollis Un total de 110 estaciones de las 180 (61.1%)
observadas durante las seis sesiones estuvieron ocupegiasié los 60 min del ensayo
por especies que consumian el eleosimaitu. Agrupando los datos para las seis
sesiones, la especie mas frecuentemente encontraslangendo el elesoma situ fue
C. mus(27.3% de las 110 estaciones), seguida Rmoelius nigriventris (21.8%), F.
chalybaeuq19.1%) yC. blandus(17.27%). Durante el mediodia y la media tarde, la
Unica especie observada predando las semillas. faigriventris.

El indice de dominancia de cada especie no se relacipmdicsitivamente con
la capacidad dispersora de las especies de hormigas dcidmetle Spearmans = -
0.65,p = 0.078,n = 8) (Fig. 11A). En cambio, se encontré una relacignicativa y
positiva entre el indice de dominancia y la capacidad gozdade las especies

analizadasr¢ = .0.83,p = 0.01,n = 8) (Fig. 11B).
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Fig. 11 Relacion entre el indice de dominancia, y (A) la caj@acde dispersar semillas y (B)
la capacidad de predar semillas para las ocho espedsrdigas utilizadas en los analisis.
Ver texto para el significado de las variables analiza@@s=Pogonomyrmex cunicularius
PB =Pheidole bergi PS =Ph. spininodis CM = Camponotus my<CB =C. blandus FC =
Forelius chalybaeus=N =F. nigriventris PD =Pseudomyrmex denticollis

Discusion

Los resultados obtenidos muestran la ausencia de unadrekignificativa entre la
posicion de las especies en la jerarquia de dominanciaapsgidad como dispersoras
de las semillas dé excisaEsta falta de correlacion se debe a que la mayor patés de
especies analizadas se comportaron como predadoras denseces decir que su
capacidad dispersora igualé a cero. Sin embdgouniculariusfue la dispersora mas
importante de semillas y la que ocup6 la posicibn masrdinaaa dentro de la
jerarquia de dominancia. En cambio, fue significativaelacion entre el indice de
dominancia de cada especie y su capacidad como predadoraodensl,i.e. las
especies mas dominantes fueron a su vez las especiescgpaom una mayor

proporcion de estaciones consumiendo las senmillsisu.
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Pogonomyrmex cuniculariufsie la especie mas subordinada en la jerarquia de
dominancia de la comunidad de hormigas del area de estudirari@gnte esta especie
abandoné las estaciones ante la presencia de las depases, siendo frecuentemente
atacada por éstas. Por otra parte, los ataques de lasedgreées no terminaron nunca
con la muerte de un individuo de. cunicularius mientras que se observaron
verdaderas masacres entre las especies mas agresivage(pplo entreC. musy F.
chalybaeuys Asimismo, P. cuniculariusutilizé una téctica de “robo™: cuando una
estacion estaba monopolizada por otra especie, rapidanmmaba un trozo de atin
esquivando los ataques de la otra especie, y regresaba botin rapidamente al nido.
Estas observaciones concuerdan con las de Andersen (b99¥Yaracterizacion de las
comunidades de hormigas de Norteamérica, donde clasiisdagonomyrmexle esa
regiébn como termofilicas y comportamentalmente subadas.

Las especies mas dominantes fueron las Formicinaenpeigaetes al género
CamponotusMientras que en el Nordeste de Argentina las espgei@amponotudan
sido también caracterizadas como altamente compstiyivdominantes (Calcatered
al. 2008), en Norteamérica (Andersen 1997) y en Australia dfseth 1995) ha sido
descripto como un género subordinado y de baja agresividaesténestudio, en
particularC. musse comportdé como una especie sumamente agresiva,njcé& que
provoco la muerte de otras especies de hormigas al intemt@olar las estaciones. Las
especies dd-orelius también fueron muy agresivas, monopolizando las estxion
mediante su estrategia de reclutamiento masivo. Popatte, las especies &&aeidole
han sido reportadas como sub-dominantes (por debajo dBodlshoderinae) en
Australia (Andersen 1995), pero dominantes en Norte AméAndersen 1997). En
este estudio, fueron intermedias en su indice de domingneigplotaron en grupos

sOlo aquellas estaciones situadas cerca de sus Risesdomyrmex denticollfsie la
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Unica especie que mostré comportamiento neutro, aunque tafokiémgresiva en
algunos encuentros.

La especie mas subordinadd, cunicularius fue la especie que se comportd
como la dispersora mas importante de las semillas. dexcisay la especie mas
dominante,C. mus fue la especie que se comportd la predadora mas imgodant
eleosomas. Las consecuencias para la mirmecocoriacelmg|semillas dd. excisa
siendo presentadas en el suelo a aquellas horas del disgeda actividad de forrajeo
esta limitada so6lo a las especies termofilicas, atameta probabilidad de ser
dispersadas por una especie subordinada d®meunicularius que transportara las
semillas a su hormiguero y no las consurmr&itu. Si las semillas en cambio fueran
presentadas mayormente cuando las temperaturas son medergdalurante el
crepusculo, es mas probable que sean predadas y no dispgreadzpecies mas
dominantes com€. mus

En ambientes desérticos, las temperaturas extremaasitleradas las formas
mas serias de stress ambiental que afectan a organisotesyexrs de cuerpo pequefio
como son las hormigas (Lighton & Feener 1989). La tdtim@&n hormigas puede ser
atribuida a una mayor tolerancia térmica asociadana aspecializacion fisioldégica
(Fellers 1989; Gehring & Wehner 1995, Cresal 1997) o a una especializacion
ecoldgica, en donde las especies subordinadas tiendares tolerancias termales que
las dominantes, pero las primeras se ven forzadas ajeforran un rango de
temperaturas mas amplio para evitar competir con las ndmais (Savolainen &
Vepsalainen 1988; Cerdét al 1997, 1998b, Bestelmeyer 2000). Kusnesov (1963)
sugiri6 queP. cuniculariushabria radiado de ancestros de habitats mésicos, y que su
termofilia habria evolucionado en respuesta a la inté&mraccompetitiva con las

especies dominantes en esos ambientes. Esta adapeatidbria permitido colonizar
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secundariamente zonas progresivamente mas aridas.rrbafile también ha sido
asociada con caracteres ecolégicos como una estrdeefgierajeo individual (Ruanet

al. 2000) y una dieta mayormente carrofiera (Cetddl 1989). En consecuencia, la
termofilia enP. cuniculariuspuede ser atribuida tanto a caracteres fisiolégicos que
permiten a los individuos de esta especie soportar tempesaxtremase(g tamaio
corporal grande, color de tegumento claro o cuticula griitisaing & Pollock 1984,
Hood & Tschinkel 1990)), como a caracteres ecoldgicoss tatemo una dieta

especializada en insectos muertos (Capitulo 5. Ill) gaumportamiento subordinado.

Seccion lll. La dieta

Introduccion

Aunque los eleosomas pueden ser importantes componeritediei@a de las hormigas,
aumentando ditnessde la colonia (Fischest al. 2005, Marussich 2006) y aportando
nutrientes esenciales para su metabolismo (RBteat 1989, Gammanst al 2005), no
parece existir una especie de hormiga cuya dieta rshéswamente compuesta por
eleosomas. Por el contrario, las especies de hormigakan sido caracterizadas como
dispersoras de semillas (asi como aproximadamente tkd rdie las especies de
hormigas de todo el mundo) se caracterizan por servorasi (Tobin 1993, Beattie &
Hughes 2002, Boulagt al. 2005). Las especies omnivoras se alimentan de un amplio
espectro de comidas que contienen carbohidratos, lipigostginas, y que obtienen a
partir de las secreciones de las plantas, de insectos oivauertos, o de semillas. Sin
embargo, las especies omnivoras muestran preferenciaggos tipos de alimentos, y
estas preferencias tendrian importantes influencias kotihedmica de remocién de las

semillas mirmecdcoras. Por ejemplo, especies omrsvded génerolLasius cuya
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alimentacion se basa mayormente en secrecioneddds,&on pobres dispersoras de
semillas con eleosomas en comparacion con especrésaas de los géneré®rmica

y Myrmica cuya dieta es mayormente carnivora (Gorb & Gorb 198@byigne &
Detrain 2008).

La relacion entre la dieta carnivora o mayormentaigara y la mirmecocoria
ha sido puesta en evidencia desde la formulacién de la hipgtespostula al eleosoma
como un analogo quimico de un insecto muerto (Caroll &tah@73). Al comparar la
composicibn quimica de eleosomas de especies europeasalianestr y
norteamericanas con la de la hemolinfa de diversosdexdymenoptera se encontré
una alta semejanza en sus niveles de acidos grasos catderp@ 16 y 18 carbonos
(Hugheset al. 1994b). Esto implicaria que los eleosomas mimetizan iagamente a
las presas de las hormigas, elicitando una respuestandpdrie de la presa al nido.
Esta hipotesis es reforzada por el hecho de que las heratigadas por las semillas
con eleosoma son ya sea carnivoras especializadas,l@smonerina®dontomachus
y PachycondylgHorvitz & Beattie 1980, Horvitz 1981, Pizo & Oliveira 1998, 20@il),
con un importante componente carnivoro en su dieta, cApi@enogaster rudis
(Hugheset al 1994b, Boulayet al 2007b),Rhytidoponera violacea@ ubertazziet al
2010, Majeret al. 2010),y Myrmicaspp. (Gorb & Gorb 2003). La atraccion de especies
carnivoras 0 mayormente carnivoras por sobre espec@svgras 0 mayormente
granivoras resulta en el beneficio para la planta quaita jporcion apetecible de la
diaspora es el eleosoma y no la semilla en si migeggurando que ésta sea descartada
intacta una vez consumido el eleosoma (Hughes & Wgsi®92a, Hughegt al

1994b, Boulayet al 2005, 2007b, Pizo & Oliveira 2001).
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Objetivos

El objetivo de esta seccidn es estudiar la dietR.deunicularius De acuerdo con lo
planteado en la introduccion, se espera que la dieta deegsécie sea mayormente

carnivora.

Métodos

El estudio se llevd a cabo en el sitio ANJ, dondednenarcados 10 nidos separados
por al menos 30 m. Las observaciones se realizaremeno de 2009 y en marzo de
2009, en coincidencia con la temporada de dispersidnaisay con la temporada de
actividad de forrajeo de. cunicularius Cada nido fue observado por un periodo de 60
min durante la mafiana (de 11:00 a 12:00 h) o durante la tarde Qfe&l@7:00 h)
durante tres sesiones de muestreo (10 nidos x 3 sesiones mp@rdadas = 60
observaciones). Durante cada observacion, todas lasastmetornando al nido que
portaran carga fueron aspiradas a un vial, donde se itéseditem de comida de las
mandibulas, para luego ser liberadas. Los items obtefficlven posteriormente
contados e identificados bajo lupa, y clasificados detrdos siguientes grupos: 1)
insecto (vivo, muerto o fragmento), 2) semilla (incluyendi@dsporas y frutos
uniseminados), 3) parte vegetal (hoja, tallo, o flor), 4)epanimal (heces, mudas) y 5)
otros (material no identificable y material inorganico).

Cada hormiguero se consideré una unidad experimemtal 10), y las tres
sesiones de 60 min sobre el mismo nido fueron combinadisiandose para cada
colonia el porcentaje de items coleccionados de cadastpee el total de items
coleccionados durante las tres sesiones. Estos pgesefitaron comparados mediante
una prueba no paramétrica de Kruskal Wallis seguida porastesr de Dunn. Las

diferencias en el porcentaje de cada tipo de item dotembo entre las dos temporadas
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de muestreo se analizaron mediante una prueba no parandritVilcoxon para
muestras pareadas, considerando a las sesiones realsdutas cada nido como
dependientes de las realizadas en el mismo nido en larggdiecha de muestreo. Las
semillas obtenidas enteras fueron pesadas en balaegzadpica con el fin de

determinar el rango preferido de tamafios de las senillasctonadas.

Resultados

En total, fueron colectados 1,684 items durante las 60 ob&erga de 60 min
realizadas durante las dos temporadas de muestreo (LAfG)8EI 61.59 % fueron
insectos, 22.33 % semillas, 12.3 % partes vegetales, 2.12% pameales, y 1.64 %
material no identificable o inorganico. Tanto en enspmmo en marzo, las hormigas

difirieron en el porcentaje de items coleccionadosatta tipo (prueba de Kruskal
Wallis enero:Hss50= 43.7,p < 0.001; marzoHss0= 46.06,p < 0.001). En ambas

temporadas, las hormigas colectaron un porcentaje sgivAmente mayor de insectos
(prueba de Dunmp < 0.001 para todas las comparaciones) que del resto dernus i
(Fig. 12). El porcentaje de semillas colectado fue a ssigeficativamente mayor que
el del resto de los items (prueba de Dprn0.001 para todas las comparaciones) y fue
seguido en importancia por las partes vegetaes<(0.001 para todas las
comparaciones). El porcentaje coleccionado de partes a@simno difirid
significativamente de los items no identificables organicos f > 0.1 para ambas
temporadas).

Durante enero fue colectado un porcentaje significatiméeneenor de semillas
que en marzo (prueba de Wilcoxah~= 2.8,p < 0.005,N = 10), mientras que estas

diferencias no fueron significativas para el resto ddtems § > 0.05).
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Durante enero fue colectado un porcentaje significagveaenmenor de semillas que en
marzo (prueba de Wilcoxor = 4.22,p < 0.0001,N = 30), mientras que estas
diferencias no fueron significativas para el resto ddtiems | > 0.05).

La mayor parte de los insectos colectados estaban mugttosayor parte de
ellos fueron hormigas de diferentes especies, con prefouize deCamponotuspp.,
y Acromyrmexspp. Entre las partes animales, las heces de roeddeeswes fueron los
items mas frecuentemente colectados, mientras que lass peegetales fueron

mayormente flores y liquenes.
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Fig. 1. Porcentaje medio (+ EE) de cada tipo de item coledo por P. cunicularius
pencosensiglurante enero (columnas blancas) y marzo (columnas grise§) = 10
colonias).Los porcentajes fueron calculados sobre el total desitedectados por cada
colonia durante tres sesiones de muestreo de 60 min. teBdias significativas
(prueba de Wilcoxom < 0.05), ns = no significativo (prueba de Wilcoxprx, 0.05).
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Las semillas colectadas por las hormigas durante el detabbservaciones
tuvieron un peso medio de 50.55 + 22.6 mg (+ NE; 60), siendo las mas frecuentes
las pertenecientes a especies arbustivas o arboigag3): Las semillas pertenecieron
a diversas especies, pudiendo identificaiseexcisa Opuntia sulphureaGillies ex
Salm-Dick, Tephrocactus alexendefBritton & Rose) Backeb.Celtis ehrenbergiana
(Klotzsch) Liebm, Larrea cuneifoliaCav, Maytenus viscifoliaGriseb., Acacia spp.,
Zuccagnia punctat&av., Prosopisspp., yCercidium praecoXRuiz & Pav. ex Hook.)

Harms (LAm. 8 D- G).

N° observaciones

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110
Peso (mg)

Fig. 13 Histograma de frecuencias del peso de las semillas tadéex porP.
cuniculariusdurante las dos temporadas de muesideo 0 semillas).
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Discusion

Los datos obtenidos muestran gBe cuniculariuses una especie con una dieta
mayormente carrofiera, siendo el componente principal ddirmentacion artropodos

muertos de diversas especies. Las semillas conformargoorcentaje menor de la

dieta, y fueron coleccionadas preferentemente aqueliasue tamafo relativamente

grande (entre 40 y 50 mg) pertenecientes a especies arbustviadreas.

La mayor parte de las especies del géRargonomyrmextanto de América del
Norte como de América del Sur, tienen una alimentaci@yormente granivora,
aunque muchas de ellas incluyen también a los insectasmareentaje variable de sus
dietas (Kusnezov 1951, Whitford 1978, Hoélldobler & Wilson 1990, Mduiviaet al
2000, Pirk & Lopez de Casenave 2006). Sin embai@o,cunicularius se ha
especializado en la coleccion de insectos muertos, spetializacion que también se
ha reportado pard. mayri una especie de las zonas semiaridas de Colombia (Kugler &
Hincapié 1983). Asimismo, la dieta dehytidoponera violaceaeuna importante
dispersora de semillas de Australia, esta conformadaure 65 % por insectos
(Lubertazziet al 2010).

Kusnezov (1951) ya habia remarcado en su estudio sobre erogén
Pogonomyrmexjue P. cuniculariusdifiere del resto de las especies del género en su
dieta carrofiera. Las otras especie®dgonomyrmexjue coexisten coR. cunicularius
en los sitios de muestreB.(laticepsy P. brevibarbi$, asi como las del Monte Central
(P. rastratus, P. mendozanys P. inermig, son en cambio especies mayormente
granivoras y especializadas en el consumo de semillgeadéneas (Kusnezov 1951,
Pirk & Lopez de Casenave 2006, Ritkal 2009a, obs. pers.).

Asimismo, la dieta d€ogonomyrmex cuniculariuse ajusta a la estrategia de

forrajeo individual cominmente observada en esta esdeamnte los muestreos se
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observé que, aparentemente, cada obrera sigue una rutzssaazeasta encontrar
cualquier item de comida que se ajuste a sus requerimisatéste un insecto muerto,
una semilla o materiales animales y vegetales diveEa#po de sistema de forrajeo
utilizado porP. cuniculariusse ajusta a su dieta omnivora y mayormente carrofiera,
especializada en la busqueda de presas circunstanciaimest&s y que no pueden ser
localizadas en forma predecible (Certéal 1989). Mas aun, las semillas dispersadas
en forma explosiva tipicamente se presentan sobeeidarficie del suelo en forma
sobredispersada, y esta forma de presentacion faviareceremocion por especies de
hormigas con estrategia de forrajeo individual, y esigadas en bajas densidades de
alimento (Davidson 1977, Crist & Haefner 1994, Giladi 2006). ksigstrategia de
forrajeo individual también es un caracter que puede aseca la capacidad de una
especie de hormiga para comportarse como dispersora, hiaqeelo descripto en
especies de hormigas caracterizadas como dispersoradtadealidad (Hughes &
Westoby 1992a, Espadaler & Gémez 1996, Giladi 2006).

La variacion en el porcentaje de semillas colectadas ¢éas dos temporadas de
muestreo reflejaria fluctuaciones estacionales ebhdadancia de semillas en el area de
estudio. Estas fluctuaciones temporales en la dietaéanhiain sido descriptas para las
especies dePogonomyrmexdel Monte Central: cuando hay menor abundancia de
semillas (durante la primavera) se vuelven mas geneslstimentando la proporcion
de insectos en su dieta (Pekal 2009b).

Durante la excavacion de hormigueros Be cunicularius las semillas
encontradas en los basureros se encontraban intadtapias de su arilo, pulpa o
eleosoma en aquellas especies que lo tuviergnl( excisaMaytenussp.,Celtis talay
Opuntia sulphurep indicando que las semillas en si mismas no son podas y que

la parte nutritiva es el apéndice carnoso. Asimisnmg & Oliveira (2001) encontraron
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que las hormigas de la selva Atlantica de Brazil codewsion preferentemente las
semillas con algun tipo de arilo o pulpa, encontrando gas &stian un alto contenido
de lipidos y una composicién quimica similar a la deeleesomas. Kugler & Hincapié
(1983) también reportan la coleccion preferencial de sesniltiladas por la especie
mayormente carrofiefa mayri

La coleccién preferencial de semillas con algun tiparile, eleosoma o pulpa
rico en lipidos por hormigas mayormente insectivoragafg hipotesis que postula al
eleosoma como un analogo quimico o nutricional de ustmg€arroll & Janzen 1973,
Hugheset al. 1994b), (ver ANEXO para la composicién quimica de losseleas dd.
excisg. Hugheset al (1994b) pusieron a prueba esta hip6tesis comparando el perfil
qguimico de los eleosomas con el de diversos érdenesadtossy encontrando que los
niveles de &cidos grasos saturados y monoinsaturados entrel86&arbonosi.e.
palmitico, estearico, oleico y palmitoleico) era nsimpilar entre ambos. Mas aun, se ha
demostrado que la fraccion de diglicéridos de los elecsai@blex spp. atrae soélo a
especies de hormigas mutualistas y no a especies gran@amasnangt al 2006). La
atraccion de especies carnivoras por sobre especies gaarpuede considerarse como
una importante ventaja adaptativa de los eleosomasiraseque la dieta mayormente
insectivora seria un caracter de la hormiga sujet@®lec@Eon en relacion a la
mirmecocoria (Horvitz & Beattie 1980, Hughetsal 1994b, Boulayet al 2005, 2007a,

Giladi 2006).

Conclusiones

A lo largo de las tres secciones que conforman estauttgpe han estudiado caracteres
de P. cuniculariuscon potencial influencia sobre su capacidad como ds@ersle las

semillas del. excisaen el area de estudio.
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Pogonomyrmex cunicularitss una especie diurna, termofilica y con un carécter
subordinado. El caracter subordinado tendria importaotesecuencias sobre la
dispersion de las semillas mirmecocoras, ya que lasces subordinadas tienden a
llevar a sus presas al nido para evitar el enfrentamorioespecies dominantes. Por
otra parte, el ritmo diario de dehiscencia de las sesndiaJ. excisaaumenta la
probabilidad de que las semillas sean removidasPpazuniculariusantes que por
especies dominantes y activas a temperaturas mas modeaelas comportan como
predadoras de eleosomas. La dieta mayormente carrd@dpPa cuniculariusy su
estrategia de forrajeo individual también son caracteres influencian en forma
positiva la remocion de las semillas dleexcisa A éstos deben agregarse un tamafio
corporal grande, que permite el transporte de semillas danplio rango de tamaros
(Kaspari 1996), distancias de forrajeo de hasta 20 m (oiss),pediversos aspectos de
su nidificacion que influyen positivamente sobre la dispersle las semillas dé.
excisa(Capitulo 4).

Todos estos caracteres descriptos parauniculariustambién estan presentes
en especies de hormigas caracterizadas como importhspessoras en otros habitats,
como Aphaenogasterudis (Nesset al. 2009) yRhtytidoponeraviolaceae(Goveet al
2007, Lubertazzet al 2010), y todos ellos han sido relacionados a una dipeails
alta calidad (Giladi 2006, Gowt al. 2007). Asimismo, Rico-Gray & Oliveira (2007)
han sefalado que el efecto acumulativo de una serie a¢erasay comportamientos, y
no un caracter en particular, es lo que determina queespecie de hormiga se

comporte como una dispersora efectiva de semillas.

144



CAPITULO 6. Efecto de la desecacidon del eleosomaesobr

la atractividad de las semillas

Introduccion

Los eleosomas de las especies mirmecécoras puedearsen dos grandes grupos en
base a sus caracteristicas generales y al tipo de aembiegue habitan. Las especies de
habitats xéricos (como las zonas de clima mediteoréle la Cuenca Europea, Australia
y Sudafrica) poseen eleosomas firmes, persistentes, gogservan su atractividad por
largo tiempo (Berg 1975, Beattie & Hughes 2002). En cambicedpscies de habitats
templados (como los bosques de Europa del Norte y AméeataNorte) tienen
eleosomas blandos, unidos débilmente al cuerpo de la sgmalieactivos por un corto
periodo de tiempo (Sernander 1906, Berg 1958, Kjellsson 1985a).

Las diferencias entre ambos tipos de eleosomagrefiétipo de habitat al que se
han adaptado las plantas. Los eleosomas de plantas ae teonpladas y ambientes
mésicos sogensuBerg (1966) “evanescentes”: luego de un corto periodo de exXposic
al aire seco colapsan, pierden su aspecto original, gal® importante, dejan de ser
atractivos para las hormigas (Kjellson 1985a, Smithl 1986, Mark & Olesen 1996,
Guitian et al 2003, Servigne & Detrain 2009). Esto sugiere que en espdeies
ambientes mésicos, la desecacion del eleosoma tienefeato negativo sobre la
probabilidad de dispersion, y que la atractividad de lasllasresta limitada a un breve
periodo de tiempo desde que es liberada del fruto.

Asimismo, en zonas desérticas las condiciones amalés pueden afectar en el
lapso de unos pocos minutos las caracteristicas fidilasleosoma una vez que la

semilla es liberada de la capsula. Sin embargo, los etessdesecados de las plantas
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mirmecdcoras de estos habitats no perderian su atradtaida los eleosomas frescos,
y esto constituiria una importante ventaja adaptaBeépecifica de las plantas
mirmecdcoras de las zonas xéricas (Beattie & Hughes 2808yjue anecdoticamente
se ha sefalado en especies australianas la consargtadi atractividad de las semillas
desecadas por varios afos (Berg 1975), ningun estudio lo haba@do
empiricamente.

En el capitulo 51 de esta tesis se determind que fagla® deJ. excisason
liberadas en el momento del dia en que las temperatlmaisrgdiacion solar alcanzan
sus valores maximos. En consecuencia, los eleosomaemien cuestiéon de minutos
su aspecto original, torndndose amarillos y de consist@ura, y ésta es la forma en
gue se presentan a las hormigas en condiciones natuBalés.atractividad de los
eleosomas frescos es mayor que la de los desecadoscemntia probabilidad de
remocion de las semillas dependera de que sean encontratftesiéeun corto lapso de
tiempo desde que son liberadas de las capsulas. Por erimréi la desecacion no
afecta su atractividad, la remocion no se vera afegadal tiempo en que la semilla

permanezca expuesta a las condiciones del ambiente.
Objetivos

El objetivo de esta seccion es determinar el efecto deslacacion del eleosoma sobre
la atractividad de las semillas deexcisaDado que en el campo las semillas pierden en
el lapso de un corto tiempo de exposicion al sol lataiaticas de las semillas recién
liberadas, se decidio realizar los ensayos de prefaremcel laboratorio, con colonias
de P. cunicularius mantenidas en formicarios. Se plantea como hipétesislaue
desecacion del eleosoma disminuye la atractividad deeladlas a las hormigas.
Adicionalmente, se seguird el destino de las semillaa vez transportadas al

formicario.
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Materiales y Métodos

Formicarios

Cuatro colonias dé°. cuniculariusfueron excavadas en el area de estudio durante
marzo de 2010 y llevadas completas (con obreras, crimg) r@ laboratorio, donde
fueron contadas y colocadas en formicarios (ver Clap#upara la descripcion del
proceso de excavacion de los hormigueros). Las colaoiatsivieron entre 890 y 417
obreras (media 628) y entre 154 y 124 crias (larvas + pupas).

Los formicarios consistieron en contenedores de ptag4 x 35 x 11 cm)
forrados por fuera con papel madera y con una base de des®aris de
aproximadamente 1 cm. Los bordes superiores del conteregarcelaron con Fluon
(Biogip Products) para evitar que las hormigas trepen ppalesles, y la parte superior
se cubrié con un folio rojo transparente para bajantlensidad luminica. Tapas de
placas de Petri invertidas de 5 cm de diametro y tubossiye de 15 cm de longitud
cubiertos de papel de aluminio se colocaron adentro parasados como camaras
(Lam. 9 A). Las colonias fueron provistas con agua azdaa libitumy alimentadas
tres veces por semana con una dieta artificial (huenel, y suplemento vitaminico en
agar-agua) provista como un cubo de 6 °nfBhatkar & Whitcomb 1970). Los
formicarios se mantuvieron a una temperatura de 30 = 283Ct 5% de humedad
relativa, y un fotoperiodo constante de 12 h por dia.

Para la realizacion de los bioensayos, los formica@sonectaron mediante
tubos de polivinilo de 50 cm de longitud y 1 cm de didmetaresmnas de forrajeo,
consistentes en contenedores (20 x 30 x 6 cm) con bowdsedos con Fluon (Lam.

9 B).
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Diseio experimental

Las diferencias de atractividad entre las semillasdegalesecadas deexcisafueron
estudiadas mediante experimentos de dos opciones. Lalasedesecadas se
obtuvieron mediante la exposicién en estufa a 60°C por 2ntes y después de
someterlas a la desecacion, el peso fue determinadmaeibalanza electrénica. Las
semillas frescas fueron obtenidas a partir de frutos maden el momento de
realizacion de los ensayos. Las semillas desecadasrsaron con un pequefio punto
de esmalte blanco sobre el cuerpo de la semilla paraemtiarlas de las semillas
frescas.

Los bioensayos consistieron en el ofrecimiento sémelb de seis semillas
frescas y seis semillas desecadasJdesxcisaa cada una de las colonias Be
cunicularius Los items de cada tipo se dispusieron en forma atlarrsobre un
semicirculo de cartdén blanco de 10 cm de didmetro atdoen la arena de forrajeo y a
1 cm de la boca del tubo de conexidn con el formicariedidhte una camara de video
se filmé en forma continua la respuesta de las hormligi@ste 45 min, registrandose el
namero de veces en que cada item fue anteneado, mordidasportado fuera del
circulo. Cada experimento dio comienzo en el moment@ril@er contacto de una
hormiga con una semilla. Se consider6 como anteneaditb aquellas respuestas en
gue la hormiga se detiene y antenea mas de tres vedtes §lcomo transporte cuando
una semilla fue removida activamente al menos 5 cm fiedrsemicirculo. Al término
de los 45 min del ensayo, cada 2 h y por 24 h se registidnedro de items de cada
cada tratamiento transportados ya sea afuera del sautoodr al formicario.

Las cuatro colonias fueron testeadas en el mismendim orden azaroso, y los
ensayos se repitieron tres veces para cada colonia,alcanenos cuatro dias de

diferencia entre una repeticion y la siguiente (4 x 32=replicaciones). Antes de
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realizar los ensayos, las colonias fueron privadasadeda (pero no de agua azucarada)
durante tres dias. El dia anterior al ensayo los famnoig se conectaron a la arena de
forrajeo, dejando a las hormigas circular liboremehies ensayos se realizaron en
horarios del dia en que las hormigas estan naturalmaetites en esta época del afio
(desde las 11:00 hasta las 18:00 h), y dos semanas desphébedecolectado las
colonias en el campo para permitir su acostumbramiemte@sAle colocar los items en
la arena de forrajeo, se cont6 el nimero de hormigesepires en la misma, con el fin
de determinar diferencias en la actividad de las hornggasudieran influir sobre los
resultados.

Finalmente, se siguid el destino de las semillas querfugransportadas al
formicario. Luego de 24, 48 y 72 h se determiné el niumeroedsllas de cada
tratamiento en las que el eleosoma fue consumido,c@sib su localizacion y

movimiento dentro del formicario.

Andlisis de los datos

El nimero de hormigas presentes al comienzo de cadaoefisaycomparado entre
repeticionesr{ = 3) y entre coloniasn(= 4) mediante una prueba de Kruskal Wallis no
paramétrica.

El nimero de anteneaciones, mordidas y transportes dleedb min y luego de
24 h del experimento fueron comparados entre ambos tratasimediante el test no
paramétrico de Wilcoxon para muestras pareadas (Vadldderridj 1992). La misma
prueba estadistica se utilizé para comparar el nimesemélas de cada tratamiento

encontradas en las cAmaras de las larvas y en lo®tmssluego de 24, 48y 72 h.
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Resultados

Las semillas dd. excisgperdieron un 15.8 + 1.63 % de su peso inicial (media +NDE,
= 30 semillas) luego de ser sometidas a 24 h de desecacié@.aMintras que en las
semillas frescas el eleosoma es de color blanco wxtaraé blanda, en las semillas
desecadas éste se torna amarillento y de consistenci@Ldara9 C).

No se encontraron diferencias significativas en auahtnimero de hormigas
presentes en el formicario al comienzo de cada engs@ye ks colonias (prueba de

Kruskal Wallis,Hz 12 = 0.89,p = 0.82) y entre las repeticionddy(1o = 1.07,p = 0.58).

No se encontraron diferencias significativas emisettatamientos en cuanto al nimero
de semillas anteneadas (prueba de WilcoXon1.02,p = 0.3,N = 12), mordidas4 =
1.32,p = 0.18) y transportadas luego de 45 nzir=(0.25,p = 0.79) y de 24 h4 = 1.02,

p = 0.31). Luego de 24 h, las hormigas removieron el 72.2 %sdgemillas frescas (52
de un total de 72 ofrecidas en los 12 ensayos) y el 62.5% sentaltas desecadas (45
de un total de 72 ofrecidas).

No todas las semillas removidas del semicirculo deelaaade forrajeo fueron
transportadas al hormiguero artificial. Del total de ilasnremovidas del semicirculo
de la arena, el 94.23% (49 de 52) de las semillas frescagby5&P6 (34 de 45) de las
semillas desecadas fueron transportadas al formicario.

Una vez adentro del formicario, se encontraron difges en cuanto al destino
final de las semillas entre los diferentes trataroenDurante las primeras 24 y 48 h, las
semillas frescas fueron transportadas en significativgenenayor niumero que las
desecadas a la camara de las larvas (luego de 24 h, 78.84 vs i&spaetivamente
del total de los 12 ensayos, prueba de WilcoZon 3.06,p < 0.001; luego de 48 h,
59.61 vs. 2.22% respectivamente, Z = 3/06; 0.001) (Fig. 14). Durante ese mismo

lapso de tiempo, las semillas desecadas fueron traadpsrten significativamente
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mayor numero que las frescas al basurero (luego de 24 h, v82.25.38%
respectivamente, prueba de Wilcoxan= 2.66,p < 0.01; luego de 48 h, 75.55 vs.
23.07% respectivament&,= 2.84,p < 0.01). Todas las semillas desecadas encontradas
en los basureros tuvieron su eleosoma intacto.

Luego de 72 h, la mayor parte de las semillas fueron degfasitan los
basureros, sin encontrarse diferencias significabvauie el nimero de semillas frescas
y desecadas (75 vs 88.8% respectivamente, prueba de WilEex0rv7,p = 0.44). Un
namero variable de semillas, tanto frescas como ddascno fueron consumidas en la
camara de las larvas, sino por obreras y en espacias deelos sitios usados como

camaras.

ns

N° semillas
'—

ns
0 {—‘ L F, T
24h | 48 h | 72h 24 h | 48 h | 72h
camara crias basurero

Fig. 14 Numero medio de semillas de excisafrescas (columnas grises) y desecadas
(columnas blancas) encontradas dentro de la camara deidasy en el basurero de
colonias cautivas ddPogonomyrmex cuniculariusuego de 24, 48 y 72 h de
experimentorf = 12,N = 6 semillas por tratamiento). Las barras represdfiart p <

0.001, **p < 0.01, ns = no significativgp( 0.05).
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Discusion

Los resultados de los bioensayos hacen rechazar la sigp@iestulada: las semillas
desecadas dd. excisason igualmente atractivas y con igual probabilidad de ser
removidas que las semillas frescas. Estos resultadasier@ian con observaciones
realizadas en otras especies mirmecocoras de ambiairiess (Beattie & Hughes
2002). Por ejemplo, Berg (1975) describe especies austmlkayas eleosomas han
permanecido atractivos luego de 5 afios. Si los compuestogcgsiicontenidos en el
eleosoma juegan un papel en la atractividad de las senidlanservacion de la
atractividad luego de la deshidratacion del eleosoma apoypdgesis de sustancias
lipidicas como principales atractoras, ya que los cosipselipofilicos son menos
sensibles a la deshidratacion que los hidrofilicos (Sezvi§nDetrain 2009). Los
persistencia de la atractividad de los eleosoma% @&cisapuede considerarse como
una adaptacion al habitat de la planta, en donde el elaodermna semilla expuesta
directamente al sol sobre el suelo desnudo se deshideataud corto periodo de
tiempo.

Durante los bioensayos, las hormigas antenearon waaies los items antes de
tomar una decision. En general, la secuencia de compert® fue anteneacion—
mordida—transporte. EI comportamiento de transport@pse fue precedido por la
mordida in situ del eleosoma, a veces por un periodo de varios minutsis. E
comportamiento contrasta con el observado a campo stan misma especie de
hormiga, donde el transporte de las semillag.dexcisauna vez anteneadas fue casi
inmediato, y luego de 45 min la mayor parte de las sesrfiliaron removidas de las
estaciones. Las diferencias en el comportamientoquardas semillas observada en las
condiciones de laboratorio podria deberse a la ausencieomeetencia inter- o

intraespecifica, o a la presencia de hormigas no évasgn la arena del experimento,
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inexpertas en cuanto al transporte de semillas. Conatespda experiencia individual
de las hormigas, se ha demostrado que las hormigas puededeapcémo manejar
ciertas semillas y asi aumentar su tasa de remodiimgon 1991, Gorb & Gorb
1999a). En consecuencia, los resultados de los bioendalpes tomarse con cautela,
considerando que el comportamiento de las hormigas de @&slcauitivas puede diferir
de lo que ocurre en condiciones naturales.

Las observaciones realizadas durante los bioensayosamostjue es necesario
el contacto directo de la hormiga con la semilla (a anteneacion), para que ocurra la
respuesta de transporte. Esto indicaria ausenciaetgamion visual hacia el eleosoma,
y/o la ausencia de percepcion de componentes volatiled arismo que pudieran
orientar a las hormigas a distancia. Mediante bio@ssgy electroanteneogramas,
Sheridanet al (1996) demostraron en cuatro especies de hormigas digsersor
ausencia de reaccion ante eleosomas mediante clatsias a distancia. El Unico
estudio que ha demostrado la existencia de una atraccistaacih por compuestos
volatiles presentes en las semillas se refiere sinthiosis obligada entre la especie
constructora de jardines de hormigaamponotus femoratug semillas epifitas sin
eleosoma, las que establecen un tipo de interacciénagiarmiga diferente de la
mirmecocoria (Youngsteadt al 2008).

Una vez transportadas las semillas dentro del hornugless semillas frescas
fueron consumidas preferentemente ante las desecadagldasomas frescos tienen
una consistencia mas blanda que aumentaria su palai@biliZeilitaria su consumo
por las hormigas. Las semillas desecadas, en cambimnfiem su mayor parte
descartadas durante las primeras 24 h en los basurero®snte con su eleosoma
intacto. En los formicarios, todo el material detado (restos de artrépodos, restos de

semillas y obreras muertas de la colonia) fue apiladonefnico sitio, alejado de las
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camaras con cria. Este comportamiento concuerda dwila&tgo de basureros internos
dentro de los hormigueros &e cunicularius(Capitulo 4). Luego de 72 h, casi todas las
semillas, tanto frescas con su eleosoma consumido daesecadas e intactas, fueron

descartadas en el basurero.

Conclusiones

La atractividad hacia las hormigas y el destino final idenel hormiguero de las
semillas deJ. excisano fueron afectados por la desecacién de su eleosorsa. Lo
eleosomas desecados fueron transportados en igual nqueetos frescos, y el destino
final de las semillas en ambos casos fue el basures.diferencias entre ambos
tratamientos solo fueron evidentes en cuanto a su phdktibi los eleosomas frescos
fueron comidos, y los desecados no. Esta diferencia potdrieencontrarse en
condiciones naturales, en donde el consumo del eleopuede ser influenciado por
factores tales como la disponibilidad de comida o el tanddi la progenie de la
colonia. Los resultados indican que la desecacién dedate no afecta el proceso de

dispersion por hormigas en el sistednaxcisay P. cunicularius
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CONCLUSIONES GENERALES

La dispersion de semillas por hormigas o mirmecocagiaure tipo de mutualismo
planta-animal de distribucion global, ecolégicamentgadrtante, y que, desde su
primera descripcion por Sernander en 1906, ha sido objetonter@sps estudios tanto
ecologicos como evolutivos. En América del Sur, y ertiqudar en Argentina, el
estudio de este mutualismo ha sido relegado, principalmente celgjde son escasas
las especies de plantas mirmecocosas (i.e. con eleosoma). Sin embargo, la
comparacion de ecosistemas en donde la mirmecocamdaseson aquellos en donde la
mirmecocoria es abundante, por ejemplo en los at@sienediterraneos de Australia y
Sudafrica, puede contribuir a dilucidar el camino evedutjue llevé a su convergencia
en diferentes regiones del mundo.

En esta tesis, se describe por primera vez la mirmeeoenJatropha excisa
Griseb., un arbusto nativo del noroeste semiarido denfingecuyas semillas poseen
un conspicuo eleosoma. A través de una serie de est@ditizados a campo y en
condiciones de laboratorio, se determiné que las sendie]. excisason dispersadas
por hormigas y que la presencia del eleosoma aumentansacibn por éstas. La
estimacion de las distancias de dispersion por autoexplosiva y por hormigas
mostré que la existencia de la mirmecocoria como segusidona de dispersion en
excisa contribuy6 en un 65% a la distancia de dispersion de skmillas por
combinacion de ambos sistemas, indicando que la distpaciaees una importante
ventaja otorgada por el transporte mediado por hormigas.

El ofrecimiento experimental de semillas deexcisamostrd que, de las 11
especies de hormigas observadas interactuando con ldesemimayor parte de ellas
se comportaron como predadoras de eleosbenagonsumieron el eleosonmasitu sin

posterior transporte de la semilla. Solo tres espeeisvieron las semillas, y una sola
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de ellas, la Myrmicina®ogonomyrmex cunicularius pencosendie responsable del
84% de los eventos de remocion observados. El seguindenias semillas dentro de
los hormigueros d@. cuniculariuspermitié determinar que éstas fueron transportadas
verticalmente desde las cdmaras mas profundas, dontsbma fue consumido en
las camaras de cria, hasta las cAmaras mas supesfigisd funcionan como basureros,
donde las semillas fueron descartadas. Las semillas rde®s conservaron su
viabilidad, y los ensayos de germinacion mostraron que f&ainfluenciada
positivamente por la remocién experimental del eleosdraaprofundidad de los
basureros internos permitiria la posterior emergenclagplantulas, y la frecuente re-
localizacion de los hormigueros &e cuniculariustendria efectos favorables sobre la
germinacion y posterior establecimiento de las plantulas.

El estudio del ritmo diario de liberacion de las semillie J. excisapor
dehiscencia explosiva mostré que ésta ocurre de una fprenfavorece la remocion de
las semillas polP. cuniculariusantes que por aquellas especies de hormigas que se
comportan como predadoras de eleosoma. Bioensayos dealiea laboratorio con
colonias cautivas dB. cuniculariusmostraron que la desecacion del eleosoma no tiene
consecuencias negativas sobre la atractividad de ladlaserpor lo que el lapso de
tiempo transcurrido entre la liberacion de las sentiléesa que son encontradas por una
hormiga de esta especie no afectaria su probabilidad deitem

La dieta mayormente carrofiera, la posicién suboddinen la jerarquia de
dominancia, la estrategia de forrajeo individual, laagial de la nidificacion y la alta
abundancia dé. cuniculariusen el area de estudio son caracteres que en conjunto
pueden asociarse a una dispersion efectiva de semillasle@msoma. Estos caracteres

han sido asimismo descriptos en hormigas que se compantam dispersoras de alta
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calidad en otros habitats, y todos ellos aumentan daapilidad de que ocurra la
interaccion entre las hormigas dispersoras y lagggdamirmecdcoras.

Los resultados aqui presentados apoyan la hipétesis geleeesta tesis que
plantea a la mirmecocoria como un mutualismo desiguaémeifiso, en donde una
Unica especie mutualista domina la interaccion. La frecaesheiinteraccion con las
semillas del. excisa el transporte al hormiguero y la conservacion de lailidad de
las semillas luego de ser consumido el eleosoma demuegste®. cuniculariuses la
dispersora més importante de las semilla3. dxcisaen el area de estudio.

Finalmente, desde el punto de vista evolutivo seriaeiségite aprovechar el
amplio rango de distribucion dé. excisa que a su vez coincide con el &
cunicularius con el fin de estudiar variaciones en caractereacioglados con la
mirmecocoria tanto en la planta como en la hormigatro de la visibn de mosaico
geogréfico de coevolucion planteada por Thompson (1994). laa pdecipal que
subyace a esta hipétesis es que la evolucion de cualquieaceiéem no puede
entenderse si ésta se explora sélo localmente, siwwhsario extender el analisis a un
rango geogréfico amplio. Asi, variaciones geograficasagacteres del eleoson&ad
composicion lipidica) o de la semilla.¢ tamafio) entre poblaciones de una misma
especie serian evidencia de presiones selectivas agrpa las hormigas de cada
comunidad, direccionando caracteres de las semillasemdrtoras hacia una mayor
adaptacibn a sus hormigas dispersoras o alternatitameerian resultado de
variaciones azarosas actuando independientementeaobres mutualistas (Boulay

al. 2006, Garrideet al 2002).

Adriana Aranda Rickert Sara Malddoa
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ANEXO

Listado de las especies de hormigas recolectadas en trardpa

caida

Las especies fueron recolectadas mediante trampasddetias 72 h de exposicion en

seis sitios de muestreo. Kandica la presencia de la especie en cada sitio.

PH PHE | CAR | SP SPP ANJ

Subflia. Myrmicinae

Acromyrmex striatus X X X X X X
Acromyrmex lobicornis X
Crematogaster quadriformis X X
Pheidole bergi X X X X X X
Pheidole spininodis X X X X X
Pheidolesp.1 X

Pogonomyrmex brevibarbis X X X X
Pogonomyrmex cunicularius | X X X X X
Pogonomyrmex laticeps X
Solenopsispl X X X
Solenopsisp2 X X

Subflia. Formicinae

Camponotus blandus X X

Camponotus mus X X X X X X
Camponotus punctulatus X X
Camponotus substitutus X X X X

Subflia. Dolichoderinae
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PH PHE CAR | SP SPP ANJ
Dorymyrmex ensifer X X
Dorymyrmex exsanguis X X X X
Dorymyrmex flavescens X X X
Dorymyrmex planidens X X X
Dorymyrmex silvestrii X
Dorymyrmexspl X
Dorymyrmexsp2 X X X
Dorymyrmexsp3 X
Dorymyrmexsp4 X
Dorymyrmexsp5 X
Dorymyrmexsp6 X
Forelius chalybaeus X X X X
Forelius nigriventris X X
Foreliusspl X X X X
Subflia. Pseudomyrmecinae
Pseudomyrmex denticollis X
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Uso de herramientas para el transporte de alimento Bn

cunicularius pencosensis

En el transcurso de los ensayos a campo en los que fofeecitos cebos con atin, se
observé que algunas obre@sgonomyrmex cuniculariugtilizaron herramientas para
transportar la parte semiliquida del alimento. En basstas observaciones, se realizé
un ensayo en el que se coloco atlin en aceite sobre uadoiadr carton a una distancia
de 10 m de un hormiguero ¢ cunicularius Luego de aprox. 10 min desde que la
primera obrera descubrié el cebo, se observo recleramnide individuos del mismo
nido hacia la fuente de alimento. Las obreras siguienamusma ruta para ir y volver

desde al nido a la fuente de atun. Algunas de las obrmae @ y 5) seleccionaron
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pequefias piedras y palos situados alrededor del cebo, ydoarom sobre el atun (Fig.
A), mientras que otras simplemente los reacomodamams¢urridos entre 30 y 60 min,
el atun se encontraba completamente cubierto cors estderiales (Fig. B). Las
hormigas procedieron entonces a transportar estasiales impregnados con aceite a
su nido. Transcurridas aproximadamente 2 h, la mayor par&tlohe) del material que
lo recubria habia sido removido (Fig. C) Este comportatmifie observado un total de
seis ocasiones y en tres colonias. El mismo comp@taonde transporte mediante
herramientas fue observado en obreras individualesgslmtamiento de otras), cuando
el cebo estuvo monopolizado por especies dominantes. t&s essos, la obrera se
acerco, deposit6 la piedra o palito sobre el atun, neté® rapidamente. Transcurridos
unos minutos regresd a recuperar su material ya empapadel @imento y lo
transportd a su hormiguero.

El uso de herramientas para el transporte de alimentervalo® enP.
cuniculariusha sido también descripto paPa badius(Morrill 1972), Aphaenogaster
spp (Fellers & Fellers 1976; Banschbaehal 2006), ySolenopsis invictgBarberet
al. 1989).

Asimismo, los cebos con atin provocaron el reclutamiee otras obreras del
mismo hormiguero, llegando a contarse hasta 20 obrer&stdeespecie sobre una
misma estacion. Lo observado muestra que, al menoda@@iste una fuente rica de
alimento, esta especie tiene la capacidad de provoceclelamiento de otras obreras
del mismo nido. Dentro del géneRogonomyrmexse han descripto especies que
forrajean tanto en forma solitaria como en forma grdidalldobler 1976, MacMahon
et al 2000). Sin embargo, también se ha observado que especiestcategia de
forrajeo individual son capaces de cambiar a una egtaagrupal ante fuentes de

comida abundantes o especialmente ricas (Johnson 2001R0®®)l Por ejemplo,
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Pogonomyrmex vermiculatusna especie de Chile que forrajea individualmente, tiene
la capacidad de producir y detectar feromonas de rutaugcuependeria de causas
ecoldgicas y/o fisioldgicas (Torres-Contreedsal 2007). AsimismoPogonomyrmex
cunicularius exhibi6 cominmente una estrategia de forrajeo individnag¢learea de
estudio. El reclutamiento observado ante los cebositeiradicaria que esta especie es
capaz de producir feromonas de ruta y/o incentivar a supaieras hacia la fuente de
comida al volver al nido cargada con un alimento altéenenergético (Schafet al
2006). La capacidad d& cuniculariusde reclutar a otras obreras mediante feromonas

de ruta resultaria interesante de ser estudiada comn ohetydie.
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Contenido de aceite y perfil de acidos grasos de lossel®as de

J. excisa

Parte de estos resultados fueron publicados en la r8asth Science Research 2011,
21, 63-68,“0Oil seed content and lipid profile of five Euphorbiaceae species native
arid zones of Argentina with potential as biodiesel satifemcchia S, Aranda-Rickert
A, Morzan L.

En la Tabla se presenticentenido de aceites (expresado como porcentaje sobesespco

de la muestra) y el perfil de acidos grasos (expresado ponsentaje sobre los lipidos totales)

de las semillas y eleosomas dleexcisa Los datos muestran la media (+ DE) de andlisis
realizados a partir de tres submuestras diferedtasodo de comparacion se incluyen datos

correspondientes a eleosomas y arilos de otras especies.

Aceite Palmitico Estearico Oleico Linoleico
total (16:0) (18:0) (18:1) (18:2)

Eleosoma del. excisa(media + 32.35+ 23.61+ 18.94% 37.71% 13.74
DE) 1.56 0.04 1.02 0.06 0.07

38.72 8.20 + 5.68 + 18.36 + 66.49 +

Semilla deJ. excisamedia + DE) 1297 0.44 014 0.66 0.69

Eleosoma deRicinus communis 25 05 11.87 35 96 19.86

(Euphorbiaceae)*

Arllo_ de Cabralea canjerana 24 97 201 43.3 0.14
(Meliaceae)*

Eleosomas de 15 especies europe2.35 + 20+ 27 2.5 415+ 23.3
(media + EE)* 22.4 =7 106 4.4 +2.7

* Datos de Pizo & Oliveira (2001)
**Datos de Fischeet al (2008)

Metodologia utilizada

Los eleosomas dé. excisafueron separados de las semillas mediante un escalpelo,

secados en estufa a 55°C por 24 h, y molidos con morterg.déOeleosomas fueron
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pesados en una balanza electrénica con una precisiéstdeOhta mg y usados para los
analisis.

El contenido lipidico y la composicion de acidos gradedos eleosomas se
analizaron siguiendo el método descripto por Bligh &D§1959). La fraccion lipidica
fue extraida dos veces cothexano por 6 h. El hexano fue removido en un rotavapor, y
el aceite obtenido fue pesado en una balanza electrobiemiéndose el contenido de
aceite total expresado como porcentaje de aceite (emPO g de eleosomas.

Los metil-ésteres de los acidos grasos se obtuvierorepocion de la fraccidn
lipidica con metanol e hidréxido de potasio, y analizadesliamte cromatografia
gaseosa (GC) usando un cromatografo gaseoso Hewl&drB&890 equipado con un
CP-Wax 52 CB (Chrompack, Holland) y una columna capilailia $25 m long.; 0.32
mm 1.d.; 0.22 um grosor). Los acidos grasos se identificaron comparando su tiempo de
retencion con un patron estandar (AOACS RM-1, Sigrddi¢h, St. Louis, MO). Los
acidos grasos se expresan como el porcentaje relativaddetipo de acido graso sobre
el total de acidos grasos presentes en la muestra.

Los acidos grasos del eleosoma estuvieron conformados pailineinte por
cadenas insaturadas y poli-insaturadas de 16 a 18 C, siermdoebleico la fraccidon
mas abundante. En cambio, en la semilla el &cido gnepmnderante fue el linoleico.
El perfil de acidos grasos de los eleosomag. dcisaes similar al descripto para los
eleosomas de otras especies de plantas mirmecobsomsménogluet al. 1989, Hughes
et al. 1994b, Fischeet al. 2008), asi como al del arilo de especies no mirmecdcoras

también atractivas a las hormigas (Pizo & Oliveira 2001).
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