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Ecología de la dispersión de semillas por hormigas en Jatropha excisa 

Griseb. (Euphorbiaceae) 

RESUMEN 

En esta tesis se estudia la mirmecocoria o dispersión de semillas por hormigas en 

Jatropha excisa Griseb. (Euphorbiaceae), una planta nativa del Noroeste de Argentina. 

Las semillas de esta especie poseen un apéndice rico en lípidos llamado eleosoma y un 

sistema de dispersión diplocórico (autocoria explosiva seguida por mirmecocoria). 

Ensayos a campo en la región fitogeográfica del Monte de la Provincia de La Rioja 

mostraron que las semillas de J. excisa son dispersadas por hormigas, y que la presencia 

del eleosoma aumenta su remoción por éstas. La estimación de las distancias de 

dispersión mediadas por el transporte por hormigas mostraron que la mirmecocoria 

otorga a las plantas el beneficio de la ganancia en distancia per se. Mediante el 

ofrecimiento experimental de semillas se identificaron 11 especies de hormigas que 

interactuaron con las semillas de J. excisa en el área de estudio. Mientras que siete 

especies consumieron el eleosoma in situ sin posterior transporte de la semilla, sólo tres 

especies removieron las semillas, y una sola de ellas, Pogonomyrmex cunicularius 

pencosensis Forel, fue responsable del 84% de los eventos de remoción observados. La 

remoción de las semillas se correlacionó positivamente con la abundancia de esta 

especie en los sitios de muestreo. Dentro de los hormigueros de P. cunicularius, las 

semillas de J. excisa fueron transportadas verticalmente desde las cámaras de cría, 

donde el eleosoma fue consumido, hasta los basureros internos superficiales, donde la 

semilla fue descartada. Las semillas descartadas conservaron su viabilidad, y la 

germinación fue favorecida por la remoción experimental del eleosoma. Finalmente, 

diversos aspectos de la biología de P. cunicularius (dieta, ecología de la nidificación, 

ritmo diario y estacional de actividad, y comportamiento) son asociados a su capacidad 

para comportarse como la principal dispersora de semillas de J. excisa en el área de 

estudio. Los resultados aquí presentados apoyan la hipótesis de la mirmecocoria como 

un mutualismo desigualmente difuso, en donde una única especie mutualista domina el 

proceso de dispersión, en contraposición a la visión canónica de la mirmecocoria como 

un mutualismo igualmente difuso, en donde múltiples mutualistas son equivalentes en 

cuanto a la frecuencia y consecuencias de su interacción.  

Palabras claves: mirmecocoria, dispersión de semillas, Pogonomyrmex, mutualismo 

difuso, Jatropha.  
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Ecology of seed dispersal by ants in Jatropha excisa Griseb. 

(Euphorbiaceae) 

ABSTRACT 

This dissertation describes myrmecochory or seed dispersal by ants in Jatropha excisa 

Griseb. (Euphorbiaceae), a native plant of Northwest Argentina. The seeds of this plant 

species have a lipid-rich appendage called elaiosome and a diplochorous dispersal 

system (explosive autochory followed by myrmecochory). Field studies conducted in 

the Monte Desert phytogeographical region of the La Rioja Province, showed that the J. 

excisa elaiosome–bearing seeds are dispersed by ants, and that the presence of the 

elaiosome enhances their probability of being removed by them. The estimation of the 

seed dispersal distances achieved by myrmecocohory showed that the distance per se is 

an important benefit of the plant associated to the ant-mediated transport. Experimental 

seed offering assays identified 11 ant species attracted to the J. excisa seeds in the study 

area. Whereas seven of these ant species consumed the elaiosome in situ without 

transporting the seeds, only three species removed the seeds, being one of them, P. 

cunicularius pencosensis Forel, responsible of 84% of the observed seed removal 

events. Seed removal in the study sites was positively correlated with the abundance of 

this ant species. Once inside the P. cunicularius pencosensis nests, the J. excisa seeds 

were transported vertically from the deep brood chambers, where the elaiosome was 

consumed, up to the superficial refuse chambers, where the seeds were discarded. These 

discarded seeds conserved their viability, and germination assays showed that the 

experimental removal of the elaiosome enhanced their germination. Finally, some 

aspects of the biology of P. cunicularius pencosensis are described (diet, nesting 

ecology, daily and seasonal activity rhythm and behaviour), and are related to the 

capability of this ant species to act as the most important seed disperser of the J. excisa 

seeds in the study area. The results here presented support the hypothesis of 

myrmecochory as an unevenly diffuse mutualism, where a single mutualist ant species 

dominates the dispersal process, in contraposition to the canonical view of 

myrmecochory as an evenly diffuse mutualism, where multiple mutualist partners are 

similar in terms of the frequency and consequences of their interactions.  

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

Jatropha.  





 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 





Ecología de la dispersión de semillas por hormigas 

en Jatropha excisa Griseb. (Euphorbiaceae) 

Un estudio sobre la mirmecocoria en el Noroeste semiárido argentino.    

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

El príncipe se inclinó y contempló a una hormiga que transportaba una semilla con 
gran esfuerzo. 
“Por qué lo haces?”- le preguntó. 
“No lo sé” – dijo la hormiga. 
El príncipe la aplastó con su bota y musitó: 
-“El esfuerzo no sirve si no tiene un fin (biológico)*”-. 
   
“Las siete verdades”, Cuento popular esloveno, circa 1590 
 

* agregado por la autora. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

1. La mirmecocoria o dispersión de semillas por hormigas 

La dispersión de semillas es el movimiento espacial de los propágulos fuera del área de 

influencia de su planta parental, utilizando para ello vectores bióticos, abióticos o una 

combinación de ambos (Howe & Smallwood 1982). Aproximadamente el 56 % de las 

especies y el 30 % de las familias pertenecientes a las Angiospermas son dispersadas a 

través de agentes bióticos (Tiffney 2004), siendo los vertebrados los vectores más 

comúnmente utilizados (Herrera 2002). Sin embargo, ciertas familias y especies de 

plantas presentan un tipo particular de zoocoria, en donde son las hormigas las que 

actúan como vectores del proceso de dispersión. Globalmente, se estima que 11,000 

especies de plantas pertenecientes a más de 80 familias son dispersadas por hormigas 

(Lengyel et al. 2009).  

La mirmecocoria sensu stricto se define como la dispersión por hormigas de 

semillas con eleosoma (Handel & Beattie 1990). Eleosoma o elaiosoma (elaios, aceite; 

soma, cuerpo) es el término que designa al apéndice carnoso y rico en aceites que 

poseen las semillas dispersadas por hormigas (Sernander 1906). El proceso de 

dispersión por hormigas es someramente el siguiente: las hormigas encuentran la 

diáspora (semilla + eleosoma), la transportan a su hormiguero, y allí consumen el 

eleosoma. La semilla intacta es luego descartada dentro del hormiguero o fuera de él. 

Durante todo este proceso, la semilla y el embrión que contiene no son dañados, 

conservando su capacidad germinativa (Berg 1975, Handel 1976, Auld 1986). 

Dos grandes aspectos distinguen a la mirmecocoria del resto de los sistemas 

dispersivos mediados por animales. El primero de ellos son las cortas distancias a las 

que son dispersadas las semillas, con una media estimada a nivel global de 1 m (Gómez 

& Espadaler 1998a). El segundo es el fuerte componente de direccionalidad: el destino 
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final de las semillas no es aleatorio, sino que es el hormiguero, un micrositio con 

características físico-químicas diferentes respecto del suelo circundante. Esta 

direccionalidad está determinada por el comportamiento de forrajeo centralizado que 

presentan las hormigas, tal que todo lo recolectado tiene como destino final un lugar 

central único, el hormiguero. La ubicuidad es otro factor que determina que las 

hormigas sean casi los únicos invertebrados que actúen como dispersores de semillas. 

Se estima que en todo el mundo más de 200 especies de hormigas pertenecientes a 

cuatro subfamilias (Myrmicinae, Formicinae, Dolichoderinae y Ponerinae) se 

comportan como dispersoras de semillas (Beattie 1983). Como consecuencia de esta 

ubicuidad, una semilla en el suelo tendrá una alta  probabilidad de ser encontrada por 

una hormiga.  

En ambientes tropicales y subtropicales, es frecuente que las hormigas dispersen 

secundariamente las semillas contenidas en frutos caídos o en las heces de los 

vertebrados (Levey & Byrne 1993, Pizo & Oliveira 1998, 1999, Böhning-Gaese et al. 

1999, Vander Wall & Longland 2004). También puede considerarse como dispersión 

por hormigas cuando durante su transporte las semillas son perdidas accidentalmente a 

lo largo de su ruta al hormiguero (Gorb & Gorb 1999a, Milesi & López de Casenave 

2004). Sin embargo, estos casos representan otras formas de mirmecocoria que no 

implican la presencia de un eleosoma.  

 

2. El eleosoma 

El criterio para determinar si una planta es mirmecócora s.s. es que sus semillas posean 

un eleosoma. Anatómicamente, los eleosomas pueden ser arilos, ariloides o carúnculas 

(Gorb & Gorb 2003). En su forma más simple, el eleosoma es una cobertura de la 

semilla rica en aceites, como ocurre en las especies de Eucalyptus que son dispersadas 
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por hormigas (Berg 1975). A partir de esta forma rudimentaria, los eleosomas se 

diversifican en una variada gama de formas y tamaños, representando en general un 4-

5% del peso de la diáspora (Lisci et al. 1996). En general, todos presentan como 

característica común una coloración clara, que contrasta con el color usualmente oscuro 

del cuerpo de la semilla (Gorb & Gorb 2003), y una consistencia más o menos carnosa.  

Dentro de las Angiospermas, los eleosomas pueden encontrarse tanto en 

monocotiledóneas como en dicotiledóneas. Comúnmente, los eleosomas se desarrollan a 

partir de los tegumentos externos del óvulo, aunque en algunas especies se forman a 

partir de los tegumentos internos o del pericarpio del fruto (Lisci et al. 1996, Ciccarelli 

et al. 2005). La diversidad ontogénica de los eleosomas es considerada un ejemplo de 

evolución convergente, indicando presiones selectivas que actuaron favoreciendo su 

evolución en taxones de plantas filogenéticamente no relacionados (Beattie 1985). 

La composición química de las reservas contenidas en los tejidos del eleosoma 

es característica de éste, diferente de las reservas de la semilla, y variable entre 

diferentes familias, especies y aún poblaciones de una misma especie (Boulay et al. 

2006, Fischer et al. 2008). En general son particularmente ricos en lípidos (Bresinsky 

1963, Lanza et al. 1992, Hughes et al. 1994b, Morrone et al. 2000), y pueden contener 

carbohidratos, aminoácidos libres y Vitaminas B1 y C (Bresinsky 1963, Brew et al. 

1989, Lisci et al. 1996, Mayer & Svoma 1998). A pesar de representar un 30-35% de la 

energía total contenida en la diáspora (Lisci et al. 1996), el eleosoma no funciona como 

órgano de almacenamiento de energía de la semilla. En cambio, su principal función es 

atraer a las hormigas que iniciarán el proceso de dispersión (van der Pijl 1982).  

Se postula que son los ácidos grasos, y entre ellos el ácido oleico y sus 

derivados, los componentes del eleosoma responsables de atraer a las hormigas e 

inducir en ellas una respuesta de transporte al hormiguero (Marshall et al. 1979, Brew et 
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al. 1989, pero ver Midgley & Bond 1995), ya sea por ser nutrientes esenciales para su 

metabolismo (Marshall et al. 1979) o por elicitar respuestas de transporte actuando 

como inductores químicos de comportamiento (Skidmore & Heithaus 1988, Brew et al. 

1989, Lanza et al. 1992, Hughes et al. 1994b, Sheridan et al. 1996). Se ha postulado que 

las respuestas inducidas por los componentes químicos del eleosoma son análogas a: 1) 

el transporte necrofórico, i.e., el transporte de hormigas muertas de la colonia (Wilson et 

al. 1958, Howard & Tschinkel 1975, Renucci et al. 2010), y 2) el transporte de una 

presa al nido (Carroll & Janzen 1973). La inducción química de comportamientos de 

transporte en las hormigas dispersoras implica la explotación por parte de las plantas de 

señales químicas que las hormigas utilizan en un contexto diferente (Pfeiffer et al. 

2010).  

Se ha propuesto que el eleosoma cumple también funciones asociadas a la 

germinación de las semillas. En algunas especies, la remoción del eleosoma dispara la 

ruptura de la dormición (Mayer & Svoma 1998), mientras que en otras su presencia 

facilita la hidratación de la semilla (Bianchini & Pacini 1996). Sin embargo, el rol que 

cumple el eleosoma en la germinación es controvertido: mientras que en algunas 

especies las semillas germinan más rápido o en mayor proporción cuando el eleosoma 

es removido (e.g. Horvitz 1981, Rockwood & Bloiss 1986, Mayer & Svoma 1998, 

Viegi et al. 2003, Ohkawara 2005), en otras el efecto es el opuesto (Viegi et al. 2003, 

Imbert 2006, Passos & Ferreira 1996), o la presencia del eleosoma es neutral para la 

germinación (Rockwood & Bloiss 1986, Lisci et al. 1996, Boyd 2001, Viegi et al. 2003, 

Castro et al. 2010).  
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3. La mirmecocoria como mutualismo 

La mirmecocoria s.s. se considera como una relación mutualista entre las plantas y las 

hormigas dispersoras (Handel & Beattie 1990). Mientras que el beneficio para las 

plantas es la dispersión de sus semillas, el beneficio para las hormigas es el consumo de 

los nutrientes contenidos en el eleosoma (van der Pijl 1982, Beattie 1985).  

Las ventajas selectivas que confiere la mirmecocoria a las plantas han sido 

agrupadas en cinco hipótesis (Beattie 1985, revisadas por Giladi 2006): 1) la hipótesis 

de la “dispersión por distancia” postula que la distancia per se es una importante 

ventaja resultante del transporte mediado por hormigas. El aumento de la distancia entre 

la semilla dispersada y la planta parental resulta en una aumento en la probabilidad de 

supervivencia de los vástagos (e.g. Howe & Smallwood 1982, Willson & Traveset 

2000), evitándose el conflicto con la planta parental, disminuyendo el riesgo de 

predación denso-dependiente, y aumentando la probabilidad de colonizar sitios 

favorables (Westoby & Rice 1981, Andersen 1988, Boyd 1996, Kalisz et al. 1999); 2) la 

hipótesis del “escape de predadores” postula que las semillas transportadas por 

hormigas encuentran refugio en los hormigueros de predadores post-dispersivos 

(principalmente roedores, escarabajos y hormigas granívoras) (O´Dowd & Hay 1980, 

Heithaus 1981, Smith et al. 1989, Ohkawara et al. 1997); 3) la hipótesis de la 

“dispersión dirigida” propone que los hormigueros representan micrositios más ricos 

en nutrientes y con características físicas especiales con respecto al suelo circundante, 

aumentando la probabilidad de germinación y establecimiento de las plántulas (Culver 

& Beattie 1980, Davidson & Morton 1981, Beattie & Culver 1983, Hanzawa et al. 

1988); 4) la hipótesis del “escape del fuego” propone que las semillas depositadas 

dentro del hormiguero permanecen a salvo de ser incineradas durante un incendio en 

hábitats donde éstos son frecuentes (Majer 1982, Bond et al. 1991) y 5) la hipótesis de 
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“favorecer la germinación” postula que el consumo del eleosoma por las hormigas 

tiene un efecto positivo sobre la germinación de las semillas (Horvitz 1981; Rockwood 

& Bloiss 1986; Viegi et al. 2003; Ohkawara 2005). Las ventajas arriba mencionadas no 

son mutualmente excluyentes: muchas plantas obtienen más de uno de los posibles 

beneficios o incluso sacan ventaja de todos ellos al ser dispersadas por hormigas (Giladi 

2006).  

Luego de décadas de estudio, donde estas hipótesis han sido tanto aceptadas 

como rechazadas en diversos sistemas de estudio, no es posible definir una ventaja en 

particular que sea preponderante con respecto a las demás y que a la vez pueda 

generalizarse a todas las especies mirmecócoras en un nivel global. Ciertas ventajas, 

como la de protección contra el fuego, serán preponderantes en hábitats con incendios 

frecuentes, en hábitats con suelos infértiles cobra importancia la dispersión dirigida a 

micrositios con mayor concentración de nutrientes, y en hábitats donde los roedores 

granívoros son abundantes, una ventaja selectiva importante será evadir la predación 

post-dispersiva. Más aún, las ventajas selectivas pueden ser diferentes aún para especies 

que coexisten en un mismo hábitat. Así, la mirmecocoria habría evolucionado 

independientemente un número de veces en respuesta a una variada gama de presiones 

selectivas (Ohkawara et al. 1997).  

Por otra parte, las hormigas dispersoras no son obligatoriamente dependientes de 

la mirmecocoria, ya que el eleosoma representa una de sus posibles fuentes de alimento. 

Asimismo, el beneficio nutricional aportado por el consumo del eleosoma no es claro. 

En especies de hormigas criadas en laboratorio, la adición de eleosomas a la dieta 

resultó en un aumento de la progenie de la colonia (Morales & Heithaus 1998, 

Gammans et al. 2005), en otras especies tal aumento no fue observado (Gammans et al. 
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2005), mientras que en otras incluso resultó en una menor descendencia con respecto a 

colonias alimentadas con una dieta convencional (Marussich 2006). 

La mirmecocoria es considerada como una relación mutualista poco 

especializada y generalista o difusa (Beattie & Hughes 2002), en donde las diásporas de 

una especie de planta son dispersadas por múltiples especies de hormigas. El carácter 

generalista de la mirmecocoria se debe a: 1) la naturaleza no selectiva aunque altamente 

atractiva del eleosoma (Beattie & Culver 1981), 2) la dieta omnívora y generalista de la 

mayor parte de las hormigas, y 3) la considerable variación espacial y temporal en los 

ensambles de hormigas que participan en la interacción (Manzaneda et al. 2005). A 

estas tres particularidades, se les suma el hecho de que la interacción con las diásporas 

no requiere de una pre-adaptación o un ajuste morfológico por parte de las hormigas.  

Sin embargo, los últimos trabajos publicados sobre la mirmecocoria discuten el 

carácter generalista de esta interacción, planteando que es menos difusa de lo que se 

pensaba, y que ciertos rasgos de las plantas buscan atraer a hormigas dispersoras de alta 

calidad o dispersoras clave (Giladi 2006, Gove et al. 2007, Ness et al. 2009). Estas 

especies clave tendrían un papel desproporcionalmente importante en la interacción con 

respecto a las demás especies de hormigas de la comunidad, ya sea por el alto número 

de semillas que remueven como por la calidad de dispersión que brindan. En este caso, 

puede plantearse que el mutualismo es desigualmente difuso, en contraposición a un 

mutualismo igualmente difuso, en donde múltiples mutualistas contribuyen en forma 

similar en cuanto a la frecuencia y calidad de sus servicios (Zamora 2000). 
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4. El rol de la mirmecocoria en la especiación y diversificación 

de las angiospermas 

 

La extraordinaria diversificación de las angiospermas durante el Cretácico y el Terciario 

ha producido un número estimado en 250,000 – 300,000 especies. Se hipotetiza que uno 

de los principales agentes conductores de esta diversificación han sido los mutualismos 

con animales, ya sea como polinizadores o dispersores de semillas (Regal 1977, 

Stebbins 1981, Crepet 1984; pero ver Herrera 1989, Eriksson & Bremen 1992, Ricklefs 

& Renner 1994, Dodd et al. 1999).  

Entre estos mutualismos, la mirmecocoria, que ha evolucionado al menos 80 

veces (y posiblemente hasta 140 veces) en forma independiente dentro de las 

angiospermas, habría sido una innovación evolutiva clave (Lengyel et al. 2009). En las 

plantas, distancias de dispersión limitadas están asociadas a un aumento en la tasa de 

especiación (Tiffney 1984). Las usualmente cortas distancias de dispersión resultantes 

de la dispersión por hormigas reducirían el intercambio genético entre poblaciones, 

facilitarían las adaptaciones locales, y finalmente aumentarían la tasa de especiación con 

respecto a especies dispersadas por otros mecanismos (Tiffney 1984). Además, la 

mirmecocoria provee a las plantas dispersadas de ventajas que no están presentes en 

otros sistemas de dispersión, fundamentalmente el transporte al hormiguero, resultando 

en un aumento del fitness de las plantas y en un menor riesgo de extinción (Bond & 

Slingsby 1984, Rico-Gray & Oliveira 2007). 

En un reciente trabajo, Lengyel et al. (2009) analizó los linajes de 101 especies 

de angiospermas, y al comparar los grupos hermanos, encontró que los linajes 

mirmecócoros tenían en promedio más del doble de especies que sus linajes hermanos 

no mirmecócoros. Los autores concluyen que la evolución de la mirmecocoria está 
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consistentemente asociada a una diversificación acelerada en las angiospermas, y 

predicen que las plantas dispersadas por hormigas se diversificarán más rápido que las 

plantas que poseen otros sistemas de dispersión. 

 De acuerdo a Stebbins (1970), la evolución de la mirmecocoria está determinada 

por la evolución del eleosoma. Teniendo en cuenta el rol dual del eleosoma en su 

función asociada a la germinación y en su función asociada a la dispersión, pueden 

plantearse dos hipótesis: 1) el eleosoma coevolucionó con las hormigas, es decir como 

una estructura adaptada a la dispersión por hormigas, o 2) el eleosoma es una 

exaptación, siendo su función original favorecer la retención y/o absorción de agua en 

ambientes áridos. Esta segunda hipótesis se basa en que ciertos caracteres adaptativos 

pueden evolucionar a partir de estructuras que surgieron en otro contexto, y con una 

función diferente de la observada actualmente (Darwin 1877, Gould & Vbra 1982, 

Armbruster 1997).  

Con respecto a la primera hipótesis, Dunn et al. (2007), basándose en el análisis 

filogenético del linaje de las Monocotiledóneas y el registro fósil de hormigas, proponen 

que los eleosomas evolucionaron en respuesta al aumento en la abundancia ecológica de 

las hormigas ocurrida a fines del Eoceno. 

Con respecto a la segunda hipótesis, Forest et al. (2007) plantean que, al menos 

en la familia Polygalaceae, la aparición del eleosoma hace 50-54 MA fue concomitante 

con un aumento global de la temperatura durante el Paleoceno–Eoceno, período en el 

cual se alcanzaron máximas termales hasta hoy no superadas (Zachos et al. 2001). Estas 

condiciones habrían favorecido la evolución del eleosoma como un apéndice de la 

semilla que favorece la retención y/o absorción de agua en ambientes áridos. El registro 

en ámbar de hormigas fósiles muestra un aumento en la abundancia de hormigas recién 

hacia fines del Eoceno medio (Grimaldi & Agosti 2000). Por tanto, la abundancia 
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ecológica de las hormigas fue posterior a la aparición del eleosoma, y éste habría tenido 

funciones originales asociadas a la retención de agua y a la dormición, ambas de 

extrema importancia en ambientes áridos (Bianchini & Pacini 1996, Lisci et al. 1996). 

En la familia Cactaceae, por ejemplo, la estructura esponjosa de origen funicular que 

recubre el hilum de las semillas de algunas especies tiene como función la absorción de 

agua (van Rheede van Oudtshoorn & van Rooyen 1999) y no sería atractiva a las 

hormigas (obs. pers. en especies del Monte, pero ver Bregman 1988 para la hipótesis 

opuesta).  

 

5. La distribución geográfica de la mirmecocoria 

En una escala mundial, la mirmecocoria está presente en un número de ecosistemas y 

aún en ambientes donde las comunidades de hormigas son pobres en especies (Beattie 

1983). Dentro de esta distribución global, la mirmecocoria es especialmente abundante 

en el sudoeste de Australia y en los fynbos de Sudáfrica. La flora australiana y 

sudafricana juntas concentran más del 95% de las plantas mirmecócoras de todo el 

mundo (Berg 1975, Bond et al. 1991, Rico-Gray & Oliveira 2007), y son considerados 

hot-spots para este mutualismo. La flora del SE Australiano alberga aprox. 1,500 

especies mirmecócoras (Westoby et al. 1991), mientras que en Sudáfrica el número se 

estima en 1,300 (Slingsby & Bond 1981, Milewsky & Bond 1982, Bond & Slingsby 

1983). Ambas regiones tienen un clima mediterráneo, suelos pobres en nutrientes, 

vegetación esclerófila arbustiva y alta frecuencia de incendios (Bond & Slingsby 1983). 

Característicamente las plantas mirmecócoras de estos ambientes son arbustos, con 

predominio de la diplocoria con dispersión explosiva como mecanismo de dispersión 

primaria, y sus semillas poseen eleosomas firmes y persistentes (Berg 1975). Tanto las 

causas por las cuales la mirmecocoria ha alcanzado su máximo desarrollo en estas 
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regiones, como las hipótesis sobre su convergencia evolutiva aún están en discusión 

(Dunn et al. 2007). En cambio, otras zonas semiáridas como la Cuenca Mediterránea y 

los desiertos del sur de Estados Unidos y México son pobres en plantas mirmecócoras 

(Berg 1966, O´Dowd & Hay 1980, Bullock 1989, Boyd 1996). Es interesante observar, 

sin embargo, que las pocas especies mirmecócoras de estas regiones presentan el mismo 

síndrome que las australianas y sudafricanas: son arbustos perennes, diplocóricas, y con 

eleosomas firmes y persistentes (Espadaler & Gómez 1996, Boyd 1996).  

En el Hemisferio Norte, las hormigas dispersan el 35% de las especies que 

conforman el sotobosque en los bosques caducifolios templados de la costa este de 

Estados Unidos (Beattie & Lyons 1975, Culver & Beattie 1978, Handel et al. 1981) y el 

7.2% en los bosques templados de Europa del Norte (Servigne 2008). En estos hábitats, 

el síndrome de la mirmecocoria presenta características diferentes al de los ambientes 

mediterráneos: los eleosomas son blandos y no persistentes, y las plantas mirmecócoras 

son herbáceas (Sernander 1906, Handel 1978).  

En América del Sur, el papel de las hormigas como dispersoras de semillas ha 

sido estudiado principalmente en relación a su rol como dispersoras secundarias en los 

bosques tropicales y subtropicales (Levey & Byrne 1993, Böhning-Gaese et al. 1999, 

Pizo & Oliveira 1999), o como dispersoras accidentales de semillas no mirmecócoras 

(Milesi & López de Casenave 2004). La mirmecocoria s.s. ha sido estudiada en la 

región semi-árida de la Caatinga del NE de Brazil (Griz & Machado 2001, Leal et al. 

2007), mientras que en Argentina no ha sido publicado hasta ahora un estudio que trate 

sobre este tema en forma específica. Aunque los trabajos taxonómicos botánicos de 

Argentina describen la presencia de eleosomas o arilos en ciertas especies de plantas, la 

dispersión de estas especies por hormigas nunca ha sido confirmada mediante ensayos a 

campo, y tampoco se conocen las especies de hormigas dispersoras involucradas.  
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OBJETIVOS  

El objetivo general de esta tesis es el estudio de la mirmecocoria en Jatropha excisa 

Griseb. (Euphorbiaceae), haciendo especial énfasis en la biología de las hormigas 

dispersoras. Se plantea como hipótesis general que la dispersión de semillas por 

hormigas de J. excisa en el área de estudio es un mutualismo desigualmente difuso, 

donde una o unas pocas especies de hormigas dominan el proceso de dispersión.  

Los objetivos específicos son detallados en cada capítulo en que se divide esta 

tesis, y comprenden: 

1) Describir la diplocoria como sistema de dispersión en J. excisa, y determinar la 

contribución de cada una de las fases de la dispersión (explosiva y por hormigas) en la 

distancia total de dispersión de las semillas (Capítulo 2).  

2) Caracterizar el ensamble de hormigas que interactúan con las semillas de J. 

excisa en el área de estudio e identificar a la/s especies que se comportan como 

dispersoras (Capítulo 3). 

3) Determinar el destino final de las semillas dentro de los hormigueros de su 

principal hormiga dispersora, Pogonomyrmex cunicularius pencosensis (Capítulo 4). 

4) Estudiar diversos aspectos de la biología de P. cunicularius pencosensis que 

pudieran influir sobre su capacidad como dispersora de semillas de J. excisa: ritmo 

diario de actividad (Capítulo 5.I), comportamiento subordinado (Capítulo 5.II) y dieta 

(Capítulo 5.III) 

5) Estudiar el efecto de la desecación del eleosoma sobre la atractividad de las 

semillas hacia P. cunicularius pencosensis (Capítulo 6).  
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CAPÍTULO 1. Historia natural de Jatropha excisa y 

caracterización del área de estudio 

 

1. Descripción de la planta  

Jatropha excisa Griseb. (Euphorbiaceae) es un arbusto perenne y caducifolio, con un 

amplio rango de distribución que abarca gran parte del Norte y Centro semiárido 

argentino, llegando hasta Bolivia hacia el NO y hasta Paraguay hacia el NE. En 

Argentina se la encuentra desde Salta hasta el sur de San Juan y desde la precordillera 

hasta Formosa (Lourteig & O´Donnell 1943, Font 2003). Dicha distribución comprende 

la provincia fitogeográfica del Chaco y la porción septentrional y central de la provincia 

fitogeográfica del Monte (Cabrera 1976).  

Las plantas adultas alcanzan una altura de hasta 1.5 m, y el diámetro de su 

canopia es de hasta 1.5 m (Lám. 1B,C). Las hojas son simples y 5-partidas. Las 

inflorescencias son apicales y presentan flores hermafroditas y estaminadas, de color 

morado. Son características de la especie las numerosas glándulas en el pecíolo, hojas e 

inflorescencias. El cáudex es leñoso-suculento, con función de acumulación de reservas 

(Dehgan & Webster 1979). El fruto es un esquizocarpo de dehiscencia explosiva y está 

formado por tres carpelos, cada uno conteniendo una semilla (Fig. 1B). La semilla tiene 

forma oblonga y posee una testa dura y variegada, con una coloración desde castaño 

rojiza a pardo oscura (Fig. 1A). En la familia Euphorbiaceae, el eleosoma se forma en la 

región micropilar del tegumento externo del óvulo, donde constituye la llamada 

carúncula. En J. excisa, la carúncula es carnosa, de color blanquecino, y se encuentra 

firmemente unida al cuerpo de la semilla. En la Tabla 1 se describen las dimensiones y 

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

porción micropilar; (B) rama con frutos de J. excisa. Barras de escala: 10 mm.  

 

Tabla 1 Caracterización morfométrica de los frutos y semillas de Jatropha 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 (mm) †  7.73 ± 0.6 x 4.74 ± 0.2 

Largo x ancho fruto (mm) ‡ 10.8 ± 0.5 x 9.14 ± 0.5 

 

† N = 80 semillas, ‡ N = 30 frutos  

Es común que las Euphorbiaceas presenten compuestos tóxicos en las semillas, 

hojas y/o frutos. Aunque no se han realizado análisis de toxicidad en J. excisa, el que 

sus hojas no sean consumidas por el ganado (obs. pers.), y el uso popular de sus 
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semillas como purgante (Ratera & Ratera 2007), hacen suponer que esta especie sea 

también tóxica para los vertebrados.  

El género Jatropha es pantropical, comprendiendo 170 especies de las cuales 11 

se encuentran en Argentina y 5 son endémicas de la región del Noroeste (J. excisa, J. 

macrocarpa Griseb., J. hieronymi Kuntze, J. peiranoi Lourteig & O’Donell y J. 

grossidentata Pax & K. Hoffm.) (Lourteig & O´Donnell 1943). Todas estas especies 

presentan un eleosoma más o menos conspicuo y un sistema de dispersión diplocórico. 

Hacia el SE del área de estudio de esta tesis, es frecuente encontrar a J. excisa 

coexistiendo con J. macrocarpa  y/o J. hieronymi. 

Dentro de la familia Euphorbiaceae, la presencia del eleosoma es variable, aún 

dentro de un mismo género (Webster 1994). Se considera que los géneros con 

distribución en el Neotrópico y Australasia tienen más especies mirmecócoras que 

ornitócoras (i.e. dispersadas por pájaros), mientras que en el Paleotrópico la situación es 

la inversa (Webster 1994). También se postula que la autocoria explosiva es la 

condición plesiomórfica en la familia, mientras que la zoocoria es derivada y habría sido 

clave en la evolución y diversificación de las Euphorbiaceae del Nuevo Mundo 

(Webster 1994, Esser 2003).  

Las especies de Jatropha presentes en el área de estudio presentan típicamente 

una distribución en parches, siendo estos parches de tamaño variable y separados por 

distancias también variables. Las poblaciones están frecuentemente asociadas a ríos 

transitorios provenientes de las sierras, los cuales suelen estar secos durante el año y 

excepcionalmente llenar su cauce con las lluvias del verano. Las especies de Jatropha 

no se propagan vegetativamente, en consecuencia la dispersión espacial de las 

poblaciones y la colonización de nuevos parches dependen exclusivamente de la 

dispersión de sus semillas.   
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2. El área de estudio  

Todos los muestreos y ensayos a campo de esta tesis fueron realizados en la provincia 

de La Rioja, en el noroeste semiárido de Argentina. Fitogeográficamente los sitios de 

muestreo corresponden al Desierto del Monte, siguiendo a la delimitación realizada por 

Abraham et al. (2009). Hacia el este y siguiendo un gradiente ascendente de 

precipitaciones, se encuentran elementos del Chaco seco en mayor proporción que hacia 

el oeste, en donde predominan elementos característicos del Monte.  

El Monte en esta región está caracterizado por un paisaje de sierras y bolsones, 

siendo éstos últimos cuencas cerradas de drenaje interno (Morello 1958, ver Abraham et 

al. 2009 para una completa descripción del bioma) (Lám. 1A). Fisionómicamente es una 

estepa arbustiva abierta, siendo la especie vegetal dominante Larrea cuneifolia Cav. 

(“jarilla”). Otros arbustos característicos son Bulnesia retama (Gillies ex Hook. & Arn.) 

Griseb., Acacia furcatispina (Burkart), A. aroma Gillies ex Hook. & Arn., Senna 

aphylla (Cav.) H.S. Irwin & Barneby y Cercidium praecox (Ruiz & Pav. ex Hook.) 

Harms. Típicamente los arbustos son esclerófilos, áfilos y/o espinosos, y su altura no 

supera los 2 m. A lo largo de los lechos de los ríos con cauce transitorio, y donde sea 

posible absorber agua de las capas freáticas, pueden encontrarse algarrobos (Prosopis 

spp.). La vegetación herbácea está formada por diversas especies de Cactaceae (Opuntia 

spp., Gymnocalycium spp., Echinopsis spp., Tephrocactus spp. y Trichocereus spp.), 

gramíneas y efímeras de verano. Hacia el piedemonte los grandes cactus columnares 

(Trichocereus terscheckii (Parm. ex Pfeiff.) Britton & Rose) se hacen abundantes. La 

cobertura vegetal es baja, y los suelos son arenosos, profundos y carecen de horizontes 

(aridisoles, Abraham et al. 2009). Hacia el este hay un aumento de especies 

características del Chaco, como Aspidosperma quebracho-blanco Schltdl., otras 

especies de Bulnesia (B. bonariensis Griseb. y B. foliosa Griseb.), la Cactaceae 
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Stetsonia coryne (Salm-Dyck) Britton & Rose (cardón moro) y la Bromeliaceae 

Deuterocohnia longipetala (Baker) Mez (chaguar). 

Climáticamente, es una zona árida a semiárida (Morello 1958), con un marcado 

ciclo estacional y diario de temperatura. La precipitación media anual es entre 100 y 

350 mm, casi exclusivamente concentrados durante la temporada de lluvias de 

primavera y verano, y sujeta a una alta variación inter-anual. La temperatura media 

anual es de 16.6 °C, durante el verano las máximas alcanzan 40°C y durante el invierno 

las mínimas llegan hasta -5°C (Estación Meteorológica Anillaco, datos 2000-2008). 

Esta estacionalidad determina que la productividad del Monte esté limitada al período 

de lluvias, mientras que durante la temporada seca es característica la hibernación de 

muchas especies animales y el estado quiescente de las plantas.  

El Monte es un desierto determinado por las sombras de montaña, donde las 

cadenas de las Sierras Pampeanas al este y los Andes y la precordillera al oeste impiden 

el paso de los vientos húmedos. A este respecto, es una zona climática y 

fisionómicamente muy semejante a los Desiertos de Sonora, Mojave y Chihuahua del 

sur de USA y México (Morello 1972). Más aún, estos dos biomas tienen un alto número 

de especies vegetales muy similares, como por ejemplo Larrea tridentata Sessé & Moc. 

ex DC. (creosote bush), que reemplaza a la jarilla como elemento dominante del paisaje.  

 

Sitios de muestreo 

Los muestreos y experimentos a campo se realizaron en un total de siete sitios ubicados 

dentro un área de aproximadamente 2,800 km2, en dirección NE de la ciudad de La 

Rioja y flanqueada por las Sierras de Velazco al Oeste y las Sierras de Mazán-Ambato 

hacia el Este (Lám. 2). Las características generales de estos sitios se describen en la  



 25 

Tabla 2, así como las abreviaturas con las que a lo largo de esta tesis se hará referencia a 

cada sitio de muestreo.  

 

Tabla 2 Localización y breve descripción de los sitios de estudio de esta tesis.  

*Precipitación media anual < 150 mm  

 

 

 

 

 

 

 

Sitio 
Coordinadas 
geográficas 

Elevación 
(m.s.m.)  

Tipo de hábitat 
Presencia 
de J. 
excisa  

Puerta de Huaco 1 (PH) 
28º50’S 66º39’W 927 Monte semi-árido - 

Puerta de Huaco 2 (PHE)  
28º54’S 66º39’W 699 Monte semi-árido + 

Anjullón (ANJ) 
28°42’S 66°56’W 1389 Llanura aluvial – Monte 

 

+ 

 
Señor de la Peña (SP)  
 

28°47’S 66°53’W 1263 Monte árido*   - 

Señor de la Peña 
Piedemonte (SPP) 

28°46’S 66°45’W 945 Piedemonte - Monte  + 

Carrizal (CAR) 
29°03’S  66°41’W 669 Ecotono Monte / Chaco  + 

Juan Caro (JC) 
29º14’S 66º48’W 721 

Piedemonte – Ecotono Monte /Chaco  + 
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CAPÍTULO 2. Las distancias de dispersión 

 

Introducción 

Frecuentemente las semillas son dispersadas a través de procesos complejos de 

múltiples pasos y que involucran a más de un agente de dispersión. Una estrategia de 

dispersión que combina dos o más fases, donde en cada fase actúa un mecanismo de 

dispersión diferente, se denomina diplocoria (Vander Wall & Longland 2004). La 

diplocoria permite una mayor eficiencia en la dispersión de las semillas en comparación 

con la que putativamente obtendría la planta si utilizara un único sistema de dispersión 

(Vander Wall & Longland 2004). En general, en la fase I de dispersión la semilla es 

transportada lejos del área de influencia de su planta madre, mientras que en la fase II la 

semilla es transportada a sitios en donde la probabilidad de germinación y 

establecimiento de las plántulas es desproporcionadamente alta con respecto a una 

distribución azarosa (Vander Wall & Longland 2004). 

La diplocoria puede combinar vectores abióticos con bióticos, o utilizar dos 

vectores bióticos diferentes. Un número de especies de plantas presentan un sistema de 

dispersión por diplocoria que combina autocoria por dispersión explosiva o balística, y 

mirmecocoria o dispersión por hormigas. En la fase I de la dispersión, la semilla es 

dispersada desde la planta madre a la superficie del suelo a través de la dehiscencia 

explosiva del fruto, mientras que en la fase II la semilla es redistribuida por las 

hormigas en un movimiento horizontal hacia los hormigueros. Esta forma de diplocoria 

ha sido descripta en varias familias de plantas, por ejemplo Fabaceae (e.g. Berg 1975, 

López-Vila & García-Fayos 2005), Violaceae (Beattie & Lyons 1975, Stamp & Lucas 
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1990, Ohkawara & Higashi 1994) y Euphorbiaceae (Berg 1975, 1990, Armbruster 1982, 

Lisci & Pacini 1997, Leal et al. 2007, Beaumont et al. 2009). 

La dispersión explosiva o balística es un tipo de autocoria en el que las semillas 

son dispersadas a través de la dehiscencia súbita del fruto. Las distancias a las que son 

dispersadas las semillas, tanto por dispersión balística como por hormigas, son cortas en 

comparación con las distancias alcanzadas por semillas dispersadas por el viento o por 

vertebrados, siendo típicamente menores a 5 m (ver Hughes et al. 1994a y referencias 

incluidas). Mientras que las distancias por dispersión explosiva están limitadas por el 

mecanismo físico en sí mismo (Stamp & Lucas 1983, Willson 1993), las distancias por 

mirmecocoria están limitadas por las distancias a las que las hormigas son capaces de 

transportar las semillas. 

Un serie de estudios han evaluado la importancia relativa de la dispersión 

explosiva respecto de la dispersión por hormigas en especies diplocóricas (Culver & 

Beattie 1980; Stamp & Lucas 1983; Ohkawara & Higashi 1994; Lisci & Pacini 1997; 

Narbona et al. 2005, Beaumont et al. 2009). Sin embargo, los beneficios resultantes de 

la combinación de ambos mecanismos de dispersión son poco claros, y en particular hay 

pocos datos cuantitativos sobre las distancias alcanzadas por dispersión explosiva.  

La hipótesis de la dispersión por distancia postula que uno de los beneficios de 

la mirmecocoria es la distancia de dispersión per se (Giladi 2006 y referencias 

incluidas). En plantas diplocóricas, donde las semillas son dispersadas inicialmente por 

dispersión explosiva, es importante considerar la contribución de cada sistema de 

dispersión a la distancia neta de dispersión. Se ha postulado que las distancias a las que 

las hormigas transportan las semillas son mayores que las distancias alcanzadas por 

dispersión explosiva (Stamp & Lucas 1990), y que la presencia de un eleosoma en la 

semilla altera su aerodinámica (Beattie & Lyons 1975). En plantas diplocóricas, 
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existiría así un compromiso entre los requerimientos morfológicos para la dispersión 

explosiva y aquellos para la dispersión por hormigas, tal que las plantas deben optimizar 

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

 

Objetivos 

El objetivo de este capítulo es determinar la contribución de cada fase de la dispersión 

diplocórica (autocoria y mirmecocoria) a la distancia total de dispersión alcanzada por 

las semillas de J. excisa mediante la combinación de ambos sistemas. Asimismo, se 

plantea como hipótesis que la presencia del eleosoma favorece la remoción de las 

semillas de J. excisa por hormigas. Adicionamente, mediante experimentos de exclusión 

se determina si las semillas de J. excisa son removidas por vertebrados.  

 

Materiales y Métodos 

Sitios de muestreo y especies vegetales 

El estudio se realizó entre febrero y abril de 2008, período en el que ocurre naturalmente 

la dispersión de semillas de J. excisa en el área de estudio. Los frutos de J. excisa fueron 

recolectados en el sitio PHE (ver Lám. 2 y Tabla 2 para la descripción de los sitios) a 

partir de 20 individuos elegidos al azar dentro de la población, y colocados en 

contenedores de plástico expuestos al sol con el fin de acelerar su maduración.  
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Dispersión por dehiscencia explosiva 

Las distancias por dispersión explosiva se estimaron mediante condiciones semi-

experimentales. El sistema se armó al aire libre, en el centro de un amplio espacio 

abierto y libre de vegetación situado en el Instituto CRILAR, Anillaco, La Rioja. Siete 

ramas fructíferas de J. excisa (cada una portando de siete a diez cápsulas) que 

presentaran signos de pronta dehiscencia fueron tomadas al azar y unidas con cinta de 

papel a un alambre de 4 m de longitud colocado a una distancia de 1.8 m del suelo. Las 

ramas fructíferas se unieron en una posición erecta con respecto al suelo, siguiendo la 

orientación que presentan naturalmente sobre la planta. Sobre el suelo se colocó un 

cuadrado de tela “media sombra” (20 x 20 m) centrado en el sistema, con el fin de evitar 

que la semillas rueden una vez que tocaron el suelo. Se asumió que las condiciones 

climáticas en Anillaco son idénticas o muy semejantes a los sitios donde crece 

naturalmente la planta. Asimismo, todos los ensayos se realizaron en días soleados y sin 

viento. 

 Los ensayos comenzaron temprano por la mañana, cuando se seleccionaron y 

ataron los frutos al sistema. A lo largo del día, desde las 07:00 hasta las 19:00 h, y a 

intervalos de una hora, se inspeccionó el área en busca de semillas que hubieran sido 

eyectadas. Cuando una semilla se encontró sobre la tela, se determinó la posición de la 

cápsula explotada de la que fuera eyectada, y se midió con una cinta métrica la distancia 

desde el punto de caída hasta el punto situado inmediatamente debajo de la cápsula. 

Cuando más de un fruto explotó en el mismo período de tiempo, la distancia fue medida 

respecto de la cápsula más cercana, con el fin de evitar sobreestimaciones. Para estudiar 

la existencia de una correlación entre la distancia de dispersión y el peso de la semilla, 

cada semilla eyectada fue marcada con un código y pesada en el mismo día en una 

balanza electrónica.  
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 Cada día, y a medida que las cápsulas iban explotando, éstas fueron siendo 

reemplazadas con nuevas cápsulas, manteniendo las posiciones de unión al alambre 

constantes. Las mediciones se hicieron en forma continua durante un período de dos 

semanas. En total, se midieron las distancias de 370 semillas.  

 

Dispersión por hormigas 

Las distancias de dispersión por hormigas fueron estimadas mediante experimentos de 

cafetería (i.e. ofrecimiento de semillas) durante febrero 2008. En el sitio JC se trazaron 

al azar tres transectas de 80 m, separadas entre sí por al menos 20 m y alejadas al menos 

2 km de la ruta más cercana. A lo largo de cada transecta, se establecieron estaciones 

cada 10 m (i.e. 8 estaciones por transecta), una distancia que asegura que cada estación 

sea visitada por hormigas provenientes de diferentes colonias. En cada estación de 

muestreo se colocaron depósitos pareados de semillas consistentes en un círculo de 

cartón de 10 cm de diámetro, anclado al suelo con clavos de metal. En uno de los 

depósitos fueron colocadas 10 semillas intactas (con eleosoma), mientras que en el 

depósito pareado fueron colocadas 10 semillas sin eleosoma (10 semillas x 2 

tratamientos x 8 estaciones x 3 transectas = 480 semillas y 240 semillas por 

tratamiento). El eleosoma fue removido bajo lupa con ayuda de un escalpelo y 

utilizando guantes de látex, cuidando que no queden restos del mismo sobre el cuerpo 

de la semilla. Las semillas ofrecidas se obtuvieron de frutos abiertos el mismo día o el 

día anterior a la realización de los experimentos. El ensayo se llevó a cabo desde las 

07:00 h hasta las 20:00 h. Al finalizar el experimento, se contó el número de semillas 

removidas de cada estación, considerándose que una semilla fue removida1 cuando fue 

encontrada a más de 50 cm del depósito. Para determinar las distancias de dispersión 

                                                
1 En esta tesis el término remoción se aplica al transporte activo de las semillas por agentes bióticos. 
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por hormigas, las estaciones en las que se ofrecieron semillas con eleosoma fueron 

inspeccionadas en forma continua a lo largo de cada ensayo. Cada vez que se observó a 

una hormiga o grupo de hormigas removiendo una semilla, se siguió su trayecto hasta 

su llegada al hormiguero, o hasta que la semilla fuera abandonada o dejada caer durante 

el trayecto. La distancia de transporte se determinó mediante una cinta métrica.  

 

Remoción de semillas por vertebrados 

Para determinar si las semillas de J. excisa son también removidas por vertebrados, 10 

depósitos de semillas separados por al menos 10 m fueron dispuestos al azar en los 

sitios PHE y JC. Cada depósito consistió en la base de una caja de Petri plástica de 90 

cm de diámetro, donde se colocaron 5 semillas. Para excluir a las hormigas, cada caja de 

Petri fue elevada del suelo aprox. 1 cm mediante un clavo de metal unido a su parte 

central, y sus bases y bordes fueron recubiertos con Tanglefoot, una sustancia pegajosa 

no tóxica. Cada depósito fue inspeccionado dos veces al día durante cuatro días 

consecutivos, y el ensayo se repitió tres veces (N = 60, 10 depósitos x 2 sitios x 3 

repeticiones).  

 

Análisis de los datos 

Las distancias por dispersión explosiva y por hormigas presentaron una distribución 

altamente sesgada, por lo que las distancias entre ambas formas de dispersión fueron 

comparadas mediante una prueba de Mann-Whitney-U no paramétrica. Mediante una 

correlación no paramétrica de Spearman se analizó si las distancias por dispersión 

explosiva dependieron del peso de las semillas.  
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La tasa de remoción de semillas por hormigas se estimó como la proporción de 

semillas removidas de cada estación al término de las 12 horas del ensayo. Cada 

estación se consideró como una unidad de muestreo y cada transecta una unidad 

experimental o de repetición. Mediante Modelos Lineales Generalizados Mixtos 

(GLZM) se analizó el efecto de la presencia/ausencia de eleosoma sobre la la 

proporción de semillas removidas de cada estación, ajustando la variable dependiente 

(proporción de semillas removidas) a una distribución binomial con función logit y 

usando como criterio de evaluación del modelo el Criterio de Información de Akaike 

(AIC), donde un menor valor de AIC indica un mejor ajuste del modelo (Crawley 

2007). Las transectas (n = 3) y las estaciones (n = 8) fueron incluidas como factores 

aleatorios, con las estaciones anidadas dentro de las transectas y el tratamiento 

(presencia/ausencia de eleosoma) fue considerado como un factor fijo. Los análisis 

estadísticos se realizaron con los programas STATISTICA 7.0 (StatSoft Inc. 1998) y R 

versión 2012 (R development Core Team, 2005). Estos mismos programas estadísticos 

fueron usados para todos los análisis a lo largo de esta tesis. 

 

Resultados 

Distancias de dispersión por dehiscencia explosiva 

Las semillas de J. excisa fueron dispersadas una distancia media de 1.97 ± 0.07 m (± 

EE, N = 370), con un rango de distancias desde 0.1 hasta 7.65 m. La curva de dispersión 

mostró una mediana de 1.68 m y una moda de 1.12 m. El 55 % de las semillas fueron 

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

excisa. (A) Distancias de dispersión explosiva medidas bajo condiciones semi-

experimentales (N = 370), (B) distancias de dispersión por hormigas medidas a campo 

(N = 140). Los valores en el eje x representan el límite máximo para cada clase. Sobre 

cada columna se muestra el porcentaje de semillas correspondiente a cada clase. 
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Distancias de dispersión por hormigas 

Debido a la baja cobertura vegetal del sitio de muestreo, la mayor parte de las hormigas 

que fueron observadas removiendo semillas de las estaciones pudieron ser seguidas a 

sus hormigueros, midiéndose un total de 140 distancias de transporte. Las semillas de J. 

excisa fueron transportadas una distancia media de 3.70 ± 0.24 m (± EE), con una 

mediana de 2.9 m y una moda de 1.2 m. El 36 % de las semillas fueron dispersadas a 

distancias menores a 2 m, mientras que el restante 64% fueron dispersadas a distancias 

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

 

Comparación entre las distancias de dispersión por autocoria y 

mirmecocoria 

Las hormigas transportaron las semillas de J. excisa a distancias significativamente 

mayores que las alcanzadas por dehiscencia explosiva (prueba de Mann Whitney, U = 

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

 

Remoción de semillas por hormigas  

Las hormigas removieron aproximadamente tres veces más semillas de J. excisa con 

eleosoma que sin éste (83.75 ± 2.6 % vs. 23.75 ± 3.37 %, medias ± EE, n = 3) luego de 

12 horas de iniciarse el ensayo. El análisis mediante GLZM mostró que la presencia del 

eleosoma influenció significativamente sobre la probabilidad de remoción por 

hormigas, siendo ésta menor en aquellas semillas en las que el eleosoma fue 

experimentalmente removido (coef. = -2.54, EE = 0.22, z = -11.28, p < 0.001), mientras 

que los efectos aleatorios y sus interacciones no tuvieron efectos significativos (p = 0.17 

y 0.08 respectivamente). 
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Remoción de semillas por vertebrados 

Los ensayos de exclusión mostraron la ausencia de remoción de las semillas de J. excisa 

por vertebrados.  

 

Discusión 

En primer lugar, los resultados confirman que J. excisa posee un mecanismo de 

dispersión diplocórico, en el que en una primera fase las semillas son dispersadas por la 

dehiscencia explosiva de sus frutos y en una segunda fase son dispersadas por hormigas. 

En segundo lugar, la presencia del eleosoma influyó positivamente sobre la 

probabilidad de remoción de las semillas por hormigas. Las semillas con eleosoma 

fueron removidas en mayor proporción que las semillas sin eleosoma, indicando que el 

eleosoma aumenta la atractividad de las semillas hacia las hormigas que iniciarán el 

proceso de dispersión.  

La probable toxicidad de las semillas explicaría la ausencia de remoción por 

vertebrados, por lo que en el área de estudio las hormigas serían los únicos removedores 

de las semillas de esta especie. Zorros, roedores o aves nunca fueron observados 

alimentándose de estas semillas. Aunque no se descarta que mayores tiempos de 

exposición puedan resultar en que un cierto número de semillas sean removidas por 

vertebrados, la rápida remoción de las semillas realizada por las hormigas (84 % de las 

semillas con eleosoma removidas luego de 12 horas) indica que es poco probable que 

una semilla de esta especie permanezca expuesta en la superficie del suelo durante 

tiempos más prolongados. 

Las distancias medias de dispersión alcanzadas a través del transporte por 

hormigas superaron a las distancias medias alcanzadas por dispersión explosiva. La 
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existencia de la mirmecocoria como segundo sistema de dispersión contribuyó en un 

65% al total de la distancia alcanzada por la combinación de ambos sistemas, indicando 

que la mirmecocoria otorga a las plantas dispersadas el beneficio de la dispersión por 

distancia. Las distancias medias de dispersión explosiva (1.97 m) y las distancias 

medias de dispersión por hormigas (3.70 m) resultan en una distancia media total de 

dispersión de 5.67 m. Considerando que el escape de la inmediata vecindad de la planta 

madre depende de que las semillas superen el diámetro de la canopia de la planta 

parental (Howe & Smallwood 1982, Hughes et al. 1994a), siendo éste menor a 1.5 m en 

J. excisa, la existencia de la mirmecocoria como segundo sistema de dispersión asegura 

que el grueso de las semillas de J. excisa sea dispersado fuera de la influencia de la 

planta parental. En consecuencia, puede concluirse que la mirmecocoria en J. excisa 

otorga a las la planta el beneficio de la dispersión por distancia.  

Mientras que las distancias alcanzadas por dispersión explosiva se encuentran 

dentro del rango de las descriptas para otras especies con este síndrome (Stamp & Lucas 

1990, Lisci & Pacini 1997, Garrison et al. 2000, Narbona et al. 2005), las distancias de 

dispersión por hormigas medidas en este estudio superan a las típicamente cortas 

distancias descriptas en general para la mirmecocoria. En un meta-análisis realizado 

sobre más de 2,500 distancias publicadas en la literatura sobre el tema, Gómez & 

Espadaler (1998a) calcularon una media global de distancias de dispersión por hormigas 

de 0.96 m. Sin embargo, las distancias en las que se basó este meta-análisis podrían 

estar sesgadas hacia distancias cortas de dispersión, al provenir los datos principalmente 

de zonas mésicas del Hemisferio Norte, donde las plantas mirmecócoras son 

mayormente herbáceas (Whitney 2002). En cambio, en zonas áridas y semiáridas, donde 

las plantas mirmecócoras son mayormente arbustivas, las distancias de dispersión por 

hormigas serían mayores que en los ambientes mésicos (Whitney 2002). Por ejemplo, 
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en Australia se han registrado distancias de transporte de hasta 180 m efectuadas por 

hormigas del género Iridomyrmex (Whitney 2002), y la especie de hormiga 

Rhytidoponera “metallica” (del grupo de especies “metallica”) transporta semillas 

mirmecócoras distancias de hasta 10 m (Horvitz & Beattie 1980, Andersen 1988, 

Gómez & Espadaler 1998a).  

En ambientes áridos y con suelos infértiles, las curvas de dispersión con colas más 

largas aumentan la probabilidad de que una semilla termine en un sitio favorable para su 

posterior establecimiento como planta (Green 1983). Asimismo, distancias mayores de 

dispersión por hormigas implican un ensamble de hormigas dispersoras sesgado hacia 

un tamaño corporal grande, un carácter morfológico de las hormigas que ha sido 

correlacionado con mayores distancias de transporte (Pudlo et al. 1980, Ness et al. 

2004). Efectivamente, la especie observada más frecuentemente transportando la 

semilla de J. excisa durante los ensayos, Pogonomyrmex cunicularius pencosensis Forel 

(Myrmicinae), es una hormiga de tamaño corporal grande (9 – 9.5 mm). Por ejemplo, en 

Sudáfrica la invasión de la hormiga argentina Linepithema humile, de tamaño corporal 

pequeño, resultó en una disminución de las distancias medias de dispersión por 

mirmecocoria con respecto a aquellas áreas que conservaron su ensamble nativo (Bond 

& Slingsby 1984), llevando incluso a la extinción local de plantas nativas dependientes 

de esta interacción (Christian 2001).  

En el área de estudio, las poblaciones de J. excisa forman típicamente parches 

separados por distancias que pueden superar la centena de kilómetros (obs. pers.). La 

colonización de nuevos parches a grandes distancias de la población parental y el 

intercambio genético entre poblaciones podrían entonces ocurrir sólo a través de 

eventos de dispersión de larga distancia (LDD) (Cain et al. 1998). A pesar que estos 

eventos son sucesos raros, la baja frecuencia en que ocurren no resta importancia a sus 
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consecuencias ecológicas. Por ejemplo, en los desiertos de Australia, se han descripto 

eventos de dispersión de larga distancia de plantas mirmecócoras a través de la ingesta 

ocasional de sus semillas por emúes (Calviño-Cancela et al. 2006, He et al. 2009). En el 

Desierto de Mojave, las semillas mirmecócoras de Datura discolor pueden ser 

dispersadas a grandes distancias a través de las correntadas transitorias que ocurren 

luego de una precipitación intensa (O´Dowd & Hay 1980). En el área de estudio de esta 

tesis, es probable que eventos de dispersión de larga distancia utilizando como medio de 

transporte a las correntadas que se forman en la época lluviosa, ocurran en forma más o 

menos frecuente. Esto explicaría la localización de las poblaciones de ambas especies 

en zonas adyacentes a lechos de ríos transitorios.  

Es menester hacer notar que las distancias de dispersión explosiva medidas en 

condiciones semi-experimentales pueden diferir de las distancias de dispersión en 

poblaciones naturales, donde factores como la densidad de la vegetación circundante, la 

pendiente del terreno, obstáculos en el suelo y la velocidad del viento pueden alterar la 

forma de la curva de dispersión. Sin embargo, los resultados obtenidos permiten obtener 

una estimación del potencial de la dispersión explosiva para J. excisa. 

 

Conclusiones 

J. excisa posee un mecanismo de dispersión diplocórico, en el que en una primera fase 

las semillas son dispersadas por la dehiscencia explosiva de sus frutos y en una segunda 

fase son dispersadas por hormigas. Experimentos a campo mostraron que la presencia 

del eleosoma aumentó la probabilidad de que las semillas sean removidas por hormigas, 

siendo éstas los únicos removedores de las mismas en el área de estudio. Las distancias 

alcanzadas por las semillas al ser transportadas por hormigas superaron a las distancias 

alcanzadas por dispersión explosiva, contribuyendo en un 65% a la distancia total de 
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dispersión por combinación de ambos sistemas. La existencia de la mirmecocoria como 

segundo sistema de dispersión en J. excisa resulta en el beneficio para la planta del 

aumento de la distancia de dispersión per se, asegurando que la mayor parte de las 

semillas dispersadas se alejen del área de influencia de la planta parental.  
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CAPÍTULO 3. Las hormigas dispersoras 

 

Introducción 

Las interacciones mutualistas que involucran a plantas y a hormigas, y la mirmecocoria 

en particular, son consideradas relaciones generalistas, en las que una especie de planta 

interacciona con múltiples especies de hormigas (Beattie 1985). Por ejemplo, Beattie & 

Culver (1981) describen 9 especies de hormigas que interaccionan con 10 especies de 

plantas mirmecócoras en Virginia, USA; Hanzawa et al. (1988) describen 9 especies 

atraídas por las semillas de Corydalis aurea en Colorado, USA, y Leal et al. (2007) 

describen 18 especies que interaccionan con semillas de 27 especies de plantas de la 

región de la Caatinga del NE de Brazil. Es por esto que, al caracterizar un sistema 

mirmecócoro, se habla de un ensamble de hormigas, refiriéndose al conjunto de 

especies de hormigas que en un determinado sitio interaccionan con las semillas de una 

o más especies de plantas.  

El carácter generalista de la mirmecocoria se debe a que el eleosoma, la parte 

atractiva de la semilla, ofrece una recompensa en forma no selectiva (denominada por 

Beattie (1985) open reward). Es decir, el eleosoma atraerá tanto a hormigas dispersoras 

como a hormigas no dispersoras, que simplemente comerán el eleosoma sin transportar 

la semilla. Estas especies de hormigas, también llamadas estafadoras de semillas, tienen 

un efecto negativo sobre la interacción desde la perspectiva de la planta, ya que sus 

semillas no serán dispersadas (Giladi 2006). Más aún, debido al consumo parcial o 

completo del eleosoma, perderían atractivo ante las especies que en cambio sí actúan 

como dispersoras (Castro et al. 2010). A su vez, las hormigas dispersoras pueden 

clasificarse en dispersoras de alta o baja calidad, en donde una mejor calidad del 
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servicio de dispersión implica una mayor ganancia en fitness de la planta (Hughes & 

Westoby 1992a, Espadaler & Gómez 1996). En consecuencia, el destino de la semilla 

dependerá sustancialmente de la identidad de la hormiga atraída por el eleosoma (Giladi 

2006).  

En base a estos conocimientos, los últimos trabajos publicados sobre la 

mirmecocoria discuten el carácter generalista de esta interacción, planteando que es 

menos difusa de lo que se pensaba y que ciertos caracteres de la planta buscan atraer a 

hormigas dispersoras de alta calidad (Giladi 2006, Gove et al. 2007, Ness et al. 2009). 

Gove et al. (2007) nombran a estas dispersoras de alta calidad como especies 

dispersoras clave (keystone species). Las especies clave son aquellas especies de 

hormigas dispersoras (en el orden de una o dos dentro de una comunidad) que tienen un 

papel desproporcionalmente importante en la interacción, ya sea por el alto número de 

semillas que remueven como por la calidad de la dispersión que brindan. En estos casos, 

el mutualismo es desigualmente difuso, en contraposición a un mutualismo igualmente 

difuso, en donde múltiples mutualistas contribuyen en forma similar en cuanto a la 

frecuencia y calidad de sus servicios (Zamora 2000). 

Una serie de trabajos han apoyado la hipótesis de la mirmecocoria como 

mutualismo desigualmente difuso. En Australia, Rhytidoponera violaceae domina la 

dispersión de plantas mirmecócoras (Gove et al. 2007), en los bosques templados de 

América del Norte, Aphaenogaster rudis es responsable de la mayor parte de los 

eventos de dispersión de semillas con eleosoma (Zelikova et al. 2008, Ness et al. 2009), 

mientras que en la Península Ibérica sólo dos especies de hormigas, Camponotus 

cruentatus y Formica lugubris, dispersan la mayor parte de las semillas de la planta 

mirmecócora Helleborous foetidus (Manzaneda & Rey 2009). 
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Objetivos 

El objetivo principal de este capítulo es identificar a las especies de hormigas que 

interaccionan con las semillas de Jatropha excisa en el área de estudio y caracterizar su 

comportamiento interactivo. Se plantea como hipótesis que la mirmecocoria en el 

sistema en estudio es un mutualismo desigualmente difuso, en donde la remoción de las 

semillas de J. excisa está dominada por una o unas pocas especies de hormigas de la 

comunidad. Por tanto, se espera que variaciones en la tasa de remoción de semillas en 

diferentes sitios de muestreo estén relacionadas positivamente con la abundancia de una 

o unas pocas especies de hormiga en particular, y no con variaciones en la abundancia y 

composición de la comunidad de hormigas en general.  

 

 

Materiales y Métodos 

Sitios de muestreo  

El estudio se realizó durante los meses de enero y febrero de 2010, durante los cuales J. 

excisa libera sus semillas por dehiscencia explosiva y la actividad de las hormigas en la 

zona es alta. Como sitios de muestreo se seleccionaron seis hábitats: ANJ, PH, PHE, 

CAR, SP y SPP (Lám. 2, ver Tabla 2 para la descripción de los sitios), abarcando un 

área aproximada de 1,600 km2 y con un rango de distancia entre sitios desde 5 a 46 km.   

Aunque los sitios de muestreo comparten gran parte de la especies que 

componen su comunidad vegetal, difieren en otros aspectos tales como la elevación, el 

porcentaje de cobertura vegetal, la topografía y la presencia/ausencia de J. excisa. 

Mientras que los sitios PH, PHE, ANJ y SPP representan ambientes típicos del Monte, 

los sitios SP y CAR muestran una fisionomía diferente. El sitio SP presenta una muy 
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baja cobertura vegetal, probablemente por la menor disponibilidad de agua, mientras 

que el sitio CAR representa un ecotono Monte-Chaco, con una mayor cobertura y 

diversidad vegetal.  

 

Caracterización de la comunidad de hormigas    

En cada uno de los seis sitios de muestreo se estimó la riqueza de especies de hormigas 

y su abundancia usando el método de captura por trampas de caída. Este método, que 

captura azarosamente artrópodos que caminan sobre el suelo, ha sido demostrado 

idóneo para el estudio de las comunidades de hormigas terrestres (Bestelmeyer et al. 

2000). En cada sitio de muestreo, se establecieron al azar cinco transectas de 100 m, 

separadas al menos 100 m entre sí y a una distancia mínima de 2 km de la ruta o camino 

adyacente. En cada transecta se marcaron 10 estaciones de muestreo, separadas al 

menos 10 m entre sí. Cada estación representa una unidad de muestreo (N = 50 por 

sitio), y cada transecta una unidad experimental o de repetición (n = 5 por sitio).   

Las trampas consistieron en potes plásticos de 4 cm de diámetro y 30 ml de 

volumen, conteniendo hasta la mitad de su capacidad propano-1,2-diol (propilenglicol), 

un preservante líquido que ni atrae ni repele a las hormigas (Andersen 1991, 

Bestelmeyer et al. 2000) (Lám. 3A). En cada estación de muestreo, las trampas de caída 

fueron enterradas a ras de la superficie del suelo, y dejadas por un período de 72 h. En 

todos los sitios, las trampas se operaron simultáneamente. Al cabo de los tres días, las 

hormigas atrapadas fueron contadas e identificadas a especie o morfoespecie usando 

claves taxonómicas de Kusnezov (1978), Fernández (2003) y Cuezzo & Claver (2009). 

La identificación de P. cunicularius pencosensis a nivel de subespecie se realizó 

siguiendo una clave taxonómica de R. Johnson (comunicación personal).  
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Caracterización del ensamble de hormigas dispersoras y 

experimentos de remoción de semillas  

 

El ensamble de hormigas dispersoras y la tasa de remoción de semillas se determinaron 

mediante experimentos de cafetería. Este método de muestreo consiste en ofrecer un 

cebo, en este caso semillas de J. excisa, a lo largo de estaciones de muestreo, y mediante 

observaciones y recuentos determinar las especies y número de hormigas atraídas. En 

los seis sitios, y a lo largo de tres de las cinco transectas utilizadas en el muestreo con 

trampas de caída, se establecieron cada 10 m estaciones de muestreo. En cada estación 

se colocó un rectángulo de cartón (7 x 5 cm) de color blanco sujeto al suelo con clavos 

(30 estaciones por sitio) (Lám. 3B). 

Sobre cada rectángulo se depositaron cinco semillas frescas de J. excisa, 

obtenidas alrededor de la fecha a partir de frutos recolectados en el sitio PHE, y 

conservadas dentro de bolsas de papel a 4-5°C. El ensayo se repitió para cada sitio 3 

veces, con al menos tres días de diferencia entre un ensayo y el siguiente, y en la misma 

semana en la que se realizaron los recuentos con trampas de caída. En total se ofrecieron 

2,700 semillas en los seis sitios (5 semillas x 3 ensayos = 15 semillas por estación, 150 

por transecta, 450 por sitio). 

Los ensayos se llevaron a cabo por la mañana, de 10:00 a 12:00 h, o por la tarde, 

de 16:00 a 18:00 h. Previas observaciones habían mostrado que durante estos intervalos 

de tiempo es alta la actividad de gran parte de las especies de hormigas diurnas. Una vez 

depositadas las semillas, las estaciones fueron inspeccionadas a intervalos de 15 min, y 

por un tiempo total de 90 min (i.e. 6 veces). Cada censo consistió en un período de 

observación de 5 min, durante el cual se registraron las especies de hormigas sobre cada 

estación, el número de individuos de cada especie y su comportamiento interactivo con 
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las semillas. Todas las hormigas observadas sobre el rectángulo interactuando con las 

semillas ofrecidas fueron colectadas, preservadas e identificadas en el nivel de especies 

o morfoespecies. En total, el esfuerzo de muestreo fue de 3,240 observaciones de 5 min 

en los seis sitios (30 estaciones x 6 observaciones x 3 repeticiones = 540 observaciones 

por sitio).  

Paralelamente a las observaciones de interacción con las semillas ofrecidas, 

cuando durante las observaciones de 5 min fue posible observar un evento de remoción, 

definido como el transporte de una semilla en forma activa por fuera del rectángulo, un 

investigador ayudante se encargó de medir la distancia de transporte y el destino de la 

semilla removida (llevada al hormiguero o abandonada). Se consideró como un único 

evento de remoción cada vez que una semilla fue transportada ya sea individualmente o 

en forma cooperativa, i.e., por varios individuos pertenecientes a la misma colonia.  

Para caracterizar el comportamiento interactivo de las hormigas atraídas por las 

semillas de J. excisa, cada especie fue asignada a uno de los siguientes cinco grupos 

funcionales (modificado de Manzaneda et al. 2007 y Boulay et al. 2007a): 1) 

dispersoras, aquellas hormigas que removieron las semillas 2) predadoras de eleosoma, 

aquellas que consumieron parcial o completamente el eleosoma in situ sin posterior 

transporte de la semilla; 3) comportamiento mixto, aquellas que se comportaron 

indistintamente como dispersoras y predadoras (el transporte y el consumo in situ 

estuvieron igualmente representados); 4) indiferentes, aquellas hormigas que sólo 

antenearon las semillas, sin que el comportamiento resulte luego en su consumo o 

transporte, y 5) ambiguo, aquellas especies que se comportaron indistintamente como 

indiferentes y predadoras. 

  La remoción de semillas se determinó al cabo de los 90 min del ensayo, 

contándose el número de semillas removidas de cada estación. Una semilla se consideró 
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transportada cuando no fue hallada dentro de un círculo de 50 cm de radio con centro en 

la estación. Dada la distancia mínima de 10 m entre las estaciones, se asumió que las 

semillas de cada estación a lo largo de una transecta habían sido removidas por 

hormigas pertenecientes a diferentes colonias, y se trató a cada estación como una 

observación independiente.  

Todas las especies colectadas fueron caracterizadas en cuanto a su tamaño 

corporal y estrategia de reclutamiento. La longitud total se midió en diez individuos 

cogidos al azar, usando un microscopio óptico con micrómetro incorporado, y se 

calculó como la suma de la longitud de de la cabeza + longitud del mesosoma en vista 

lateral (longitud de Weber) + longitud del pecíolo + longitud del gáster. En especies 

polimórficas (e.g. Pheidole spp.), sólo se midió a las obreras menores, dado que éstas 

fueron las que predominantemente forrajeaban y/o transportaban semillas.  

 

Análisis de los datos 

La riqueza de especies, sus abundancias (el número total de individuos por especie) y la 

actividad de las hormigas (el número total de individuos de todas las especies) se 

estimaron a partir de lo recolectado en las trampas de caída. La ocurrencia de una 

especie fue el porcentaje de trampas en que la especie fue colectada. Se consideró a 

cada transecta como una unidad experimental, y los valores medios de cada transecta se 

usaron para comparar el número de especies y sus abundancias en los seis sitios de 

muestreo mediante Modelos Lineales Generales Mixtos (GLMM). En el análisis las 

transectas fueron tratadas como factores aleatorios anidadas dentro de los sitios, y éstos 

últimos fueron tratados como factores fijos. Cuando las diferencias fueron 

significativas, se realizaron comparaciones post hoc mediante una prueba de Tukey.  
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La tasa de remoción de semillas en cada sitio se estimó como la proporción de 

semillas removidas de cada estación. En este análisis se sumó el total de semillas 

removidas de una dada estación a lo largo de los tres ensayos (5 semillas x 3 ensayos = 

15 semillas por estación y 150 por transecta) y se consideró a cada estación como una 

unidad experimental (n = 30 por sitio). El efecto del sitio, la riqueza de especies de 

hormigas, la actividad de las hormigas y la abundancia de las cuatro especies más 

comunes (P. cunicularius pencosensis, C. mus, F. chalybaeus y Ph. bergi) sobre la 

proporción de semillas removidas se analizó mediante Modelos Lineales Generalizados 

Mixtos (GLZM), ajustando la variable dependiente (proporción de semillas removidas) 

a una distribución binomial con función logit. Las dos especies de hormigas, P. 

cunicularius y C. mus, se incluyeron en el modelo ya que fueron las principales 

dispersoras y predadoras de eleosoma respectivamente. El mejor modelo estadístico se 

obtuvo mediante la reducción manual en pasos, usando como criterio de evaluación del 

modelo el Criterio de Información de Akaike (AIC), donde un menor valor de AIC 

indica un mejor ajuste del modelo a los datos.  

 

Resultados 

Caracterización de la comunidad de hormigas  

En los seis sitios de muestreo se colectó mediante las trampas de caída un total de 30 

especies pertenecientes a 9 géneros y 4 subfamilias (Myrmicinae, Dolichoderinae, 

Formicinae y Pseudomyrmecinae) (ver ANEXO para el listado de las especies). Los sitios 

difirieron en la riqueza de especies a escala de las transectas (GLMM, F = 9.15, gl = 5, p < 

0.001) (Tabla 3). Esta diferencia no fue significativa entre los sitios PH, PHE, ANJ y SPP 

(prueba de Tukey p > 0.5 para todas las comparaciones), pero sí para los sitios SP y CAR. 

Mientras que en el primero el número de especies fue el más bajo de todos los sitios, en el 
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sitio CAR fue el más alto (p < 0.05 para todas las comparaciones). Asimismo, la actividad 

de las hormigas (el número total de individuos de todas las especies) difirió 

significativamente a escala de la transecta entre los seis sitios (GLMM, F = 6.48, gl = 5, p 

< 0.01).  

Pogonomyrmex cunicularius pencosensis Forel (Myrmicinae) (de aquí en más 

nombrada como P. cunicularius) fue la especie más abundante en cuanto a número total 

de individuos muestreados. Estuvo presente en cinco de los seis sitios, representando el 

37.05 % del total de individuos de todas las especies colectados en los seis sitios (N = 

8,383). Le siguieron en abundancia Camponotus mus Roger (Formicinae) (19.25 % del 

total de individuos colectados en los seis sitios), Forelius chalybaeus Emery 

(Dolichoderinae) (13.18 %) y Pheidole bergi Mayr (Myrmicinae) (7.41 %). En los cinco 

sitios en donde fue colectada P. cunicularius, al menos un individuo fue hallado en cada 

trampa de caída, representando una ocurrencia del 100%. La abundancia de P. 

cunicularius a escala de la transecta (estimada como el número medio de individuos 

colectado en las 10 estaciones de una transecta), fue significativamente mayor que la 

abundancia de las otras tres especies más comunes (GLMM, F= 14.73, gl = 3, p < 

0.001; prueba de Tukey p < 0.001 para todas las comparaciones) (Fig. 3).  

La abundancia a escala de la transecta de P. cunicularius difirió significativamente 

entre los sitios (GLMM, F= 135.87, gl = 5, p < 0.001) (Tabla 3). Aparte del sitio SP, en 

donde la especie no fue hallada, el sitio CAR exhibió la abundancia más baja (prueba de 

Tukey, p < 0.005 para todas las comparaciones). Los sitios PH, PHE, ANJ y no mostraron 

diferencias significativas entre sí (p > 0.5 para todas las comparaciones), mientras que en el 

sitio SPP la abundancia fue significativamente menor con respecto a estos tres últimos 

sitios (p < 0.05). 
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Fig. 3 Abundancia de las cuatro especies de hormigas más comunes en el área de 

estudio. Las columnas representan el número medio de individuos colectados por 

transecta en los cinco sitios de muestreo en donde P. cunicularius estuvo presente (n = 5 

transectas y N = 50 trampas de caída por sitio). Las barras de error representan los EE. 

Diferentes letras indican diferencias significativas (p < 0.05) 

 

Caracterización del ensamble de hormigas dispersoras  

En los seis sitios y durante 3,240 observaciones de 5 min, se registraron un total de 832 

interacciones entre las hormigas y las semillas de J. excisa ofrecidas. De ellas, 387 

(46.51%) correspondieron a eventos de remoción, 410 (49.28%) a eventos de predación 

de eleosoma y 35 (4.21%) a comportamientos ambiguos (Fig. 4, Tabla 5). No se 

observaron comportamientos mixtos (hormigas tanto predadoras como dispersoras).  

Tres especies pertenecientes a la subfamilia Myrmicinae se comportaron como 

removedoras de las semillas de J. excisa. Una de ellas, P. cunicularius, fue responsable 

de la mayor parte de los eventos de remoción observados, contabilizando el 83.97 % 

(325 de 387) de los transportes. Las otras dos especies, Pheidole bergi y Ph. spininodis, 
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contribuyeron en un 11.36 % y un 4.67 % al total observado respectivamente. Siete 

especies se comportaron como predadoras de eleosoma, siendo las más frecuentes 

Camponotus mus y Forelius chalybaeus (45.41 % and 36.49 % de los recuentos 

respectivamente). Las otras cinco especies contribuyeron en porcentajes similares al 

total de comportamientos de consumo del eleosoma in situ observados. Sólo una 

especie, Pseudomyrmex denticollis, mostró un comportamiento ambiguo, actuando tanto 

como predadora de eleosoma como indiferente a las semillas. 

Para las tres especies dispersoras, las semillas fueron altamente atractivas. Una 

vez encontradas y luego del anteneo inicial, el transporte fue casi inmediato y el destino 

de las semillas fue siempre el hormiguero. En las tres especies, el hormiguero presenta 

un tamaño de boca lo suficientemente grande (de 1 a 3 mm de diámetro) como para 

permitir la entrada de las  semillas (Lám. 3D, F). Pogonomyrmex cunicularius y las dos 

especies de Pheidole difirieron en el método utilizado para acarrear las semillas, en la 

distancia a la que las semillas fueron transportadas, en su estrategia de forrajeo y en su 

tamaño corporal (Tabla 4). 
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Tabla 3 Riqueza de especies de hormigas, actividad de hormigas y abundancia de Pogonomyrmex cunicularius en los seis sitios de muestreo. 

Los datos provienen de trampas de caída abiertas durante 72 h (N = 50 por sitio). La riqueza de especies es el número total de especies, la actividad 

de hormigas es el número total de individuos de todas las especies, la abundancia de obreras de P. cunicularius es el total de individuos capturados 

en cada sitio, la abundancia de P. cunicularius es la media de individuos capturados por transecta en cada sitio, y la ocurrencia de P. cunicularius es 

el porcentaje de trampas de caída en que al menos un individuo fue colectado. Ver Tabla 2 para las abreviaturas correspondientes a los sitios de 

muestreo.  

†
n = 5, 

††
n =50 

 PH PHE ANJ SP SPP CAR 

Riqueza de especies  
14 15 15 11 14 19 

N° especies /transecta (media  ± DE)
†
 

13 ± 1.58 13 ± 2.54 12.2 ± 2.16 7.8 ± 2.38 12.2 ± 2 .49 18.2 ± 1.92 

Actividad de hormigas 2341 1584 1390 422 1119 1527 

Abundancia de obreras de P. cunicularius  818 832 705 0 555 196 

Abundancia de P. cunicularius/transecta  

(media ± DE)
 †

 
163.6 ± 56.85 166.4 ± 76.18 141 ± 64.9 0 111 ±48.82  39.2 ± 13.73 

Ocurrencia de P. cunicularius (%)
††

 
100 100 100 0 100 100 
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Fig. 4 Porcentaje del total de interacciones observadas entre hormigas y semillas de 

J. excisa correspondientes a cada especie de hormiga. Por encima de la línea 

horizontal (barras grises) se muestran las especies que se comportaron como predadoras 

de eleosoma, y por debajo de ésta (barras negras), las que se comportaron como 

dispersoras (N = 832 interacciones). 

 

Las obreras de Pogonomyrmex cunicularius transportaron las semillas 

individualmente, tomando el eleosoma con sus mandíbulas y transportando la semilla 

por delante y elevada del suelo (Lám. 4E). Las semillas fueron transportadas una 

distancia media de alrededor de 7 m, con una distancia máxima observada de 18 m. En 

cambio, las dos especies de Pheidole, ambas de tamaño pequeño, transportaron las 

semillas en forma cooperativa. Grupos de 5 a 15 individuos arrastraron las semillas 

sobre la superficie del suelo, mientras unas se desplazaban hacia atrás tirando del 

eleosoma y otras empujaban el cuerpo de la semilla hacia delante (Lám. 3C, D). Las 

distancias medias de transporte fueron de alrededor de 1 m para ambas especies. 

Ocasionalmente se observó a una o dos obreras mayores contribuyendo al transporte en 
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las etapas finales cercanas al hormiguero, pero en las estaciones sólo fueron observadas 

las obreras menores.  

Las especies que se comportaron como predadoras de eleosoma pertenecieron a 

las subfamilias Dolichoderinae (género Forelius), Myrmicinae (géneros Solenopsis y 

Crematogaster) y Formicinae (género Camponotus). De ellas, las predadoras más 

importantes fueron Camponotus mus y Forelius chalybaeus (45.41 % y 36.49 % de los 

eventos de predación observados respectivamente) (Fig. 4). Tanto las Dolichoderinae 

como las Myrmicinae, al encontrar las semillas reclutaron a otras obreras de la misma 

colonia. Las especies pertenecientes a estas subfamilias son de tamaño pequeño a muy 

pequeño (de 2 a 4 mm, Tabla 5) y característicamente muy agresivas. Las especies del 

género Camponotus también se mostraron muy dominantes y agresivas, aunque no 

reclutaron gran número de individuos, encontrándose por lo general de dos a siete 

obreras por estación. En todos los casos, las predadoras de eleosoma mordisquearon el 

eleosoma, arrancando pedacitos de éste y sin prestar atención al resto de la semilla. En 

ningún caso se observó intento de transporte. Al finalizar el experimento, se observó 

que el eleosoma que había sido predado por estas especies estaba parcialmente comido 

en su porción más externa.  

La única especie que mostró un comportamiento ambiguo fue Pseudomyrmex 

denticollis. Aunque fue hallada frecuentemente anteneando las semillas, mostró a veces 

un comportamiento indiferente y otras un comportamiento de predadora de eleosoma, y 

nunca realizó transporte de las mismas.  
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Tabla 4 Especies de hormigas que interactuaron con las semillas de Jatropha excisa en los seis sitios de muestreo. Las especies están organizadas en grupos funcionales 
en base al tipo de interacción con las semillas, y caracterizadas respecto a su tamaño corporal, estrategia de forrajeo (grupal o individual), comportamiento al interactuar con 
las semillas y contribución al total de interacciones observadas (N = 832). Las distancias medias ± DE de transporte solo están dadas para las especies dispersoras.  

 

†N = 10 individuos; ††n° de individuos por estación luego de 90 minutos de experimento; § Comportamiento al interactuar con las semillas: TI: transporte individual, TG: transporte grupal, 
IP: predación del eleosoma individual, PG: predación del eleosoma con reclutamiento grupal, PM: predación del eleosoma con reclutamiento masivo, IN: indiferente.  

Grupo 
funcional 

Especie 
(Subfamilia) 

Mín-Máx tamaño 
corporal (mm)† 

Mín-Máx N° 
individuos ††  Comportamiento

§
 

% total interacciones 
observadas † 
(% interacciones para 
cada grupo funcional) 

Distancia de 
transporte 
 (rango) (m)  

Pogonomyrmex cunicularius Mayr 
(Myrmicinae) 

9.0 - 9.5 1 – 3 TI 39.06 (83.97) 
7.77 ± 4.54 (N=30) 
(0.95 – 18.2) 

Pheidole bergi Mayr (Myrmicinae) 3.0 – 3.6 5- 15 TG 5.28 (11.36) 
1.2 ± 0.96 (N= 25) 
(0.3 – 4.1) 

Dispersora de 
semillas 

Pheidole spininodis Mayr (Myrmicinae) 3.0 – 3.5 1 – 6 TG 2.17 (4.67) 
0.84 ± 0.58 (N= 14) 
(0.32 – 2.6) 

Camponotus mus Roger (Formicinae) 7.5 – 9.0 1-7 PG 26.97 (45.41) - 

Camponotus blandus Smith F. 
(Formicinae) 

8.0 – 13.0 1-3 PG 1.17 (4.06) - 

Camponotus punctulatus Mayr 
(Formicinae) 

8.0 – 8.5 1-3 PG 0.96 (2.29) - 

Forelius chalybaeus Emery 
(Dolichoderinae) 

2.5 - 3.5 5- 36 PM 15.26 (36.49) - 

Forelius nigriventris Forel 
(Dolichoderinae) 

2.5 – 3.6 4-32 PM 0.72 (1.72) - 

Solenopsis sp1 (Myrmicinae) 2.2 – 2.4 3-15 PM 2.28 (5.45) - 

Predadadora 
de eleosoma 

Crematogaster quadriformis Roger 
(Myrmicinae) 

3.4 – 4.0 5-20 PM 1.92 (4.59) - 

Ambiguo 
Pseudomyrmex denticollis Emery 
(Pseudomyrmecinae) 

6.2 – 8.3 1-3 IN/IP 4.21 (100) - 
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Remoción de semillas  

En los seis sitios, fueron removidas 1,425 (52.77%) de un total de 2,700 semillas de J. 

excisa ofrecidas luego de los 90 min de iniciado el ensayo. El resultado del análisis 

mediante GLZM mostró que las únicas variables con influencia significativa sobre la 

proporción de semillas removidas fueron la abundancia de P. cunicularius y el sitio de 

muestreo. La remoción de semillas aumentó significativamente al aumentar la 

abundancia de P. cunicularius (coef. = 0.013, EE = 0.02, z = 4.65, p < 0.0001) (Fig. 6), 

y en los sitios SP y CAR, donde la abundancia de P. cunicularius fue la más baja, la 

remoción de semillas fue significativamente menor que en el resto de los sitios (20.66 % 

y 25.11 % de las semillas ofrecidas, SP: coef. = -2.48, EE = 0.11, z = -7.03, p < 0.0001, 

CAR: coef. = -2.19, EE = 0.16, z = -6.72, p < 0.0001) (Fig. 5).  

 

Fig. 5 Tasa de remoción de semillas de J. excisa por hormigas en los seis sitios de 

muestreo. Las columnas representan el porcentaje medio de semillas removidas de cada 

estación luego de 90 min, sumando los datos de 3 ensayos (15 semillas por estación, N 

= 30 estaciones por sitio). Las barras de error representan los EE. Diferentes letras 

denotan diferencias significativas entre los sitios (p < 0.05).  
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Fig. 6 Relación entre la proporción media de semillas removidas por sitio (15 semillas 

por estación, n = 30 estaciones por sitio) y la abundancia media de P. cunicularius por 

sitio (número medio de individuos por transecta colectados en trampas de caída, n = 5 

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

 

En cambio, los sitios PH, ANJ, PHE y SPP, caracterizados por una mayor y 

similar abundancia de P. cunicularius, no mostraron diferencias significativas en el 

porcentaje de semillas removidas por estación (77.55, 75.06, 68.86 y 66 % de 15 

semillas por estación respectivamente, p > 0.1 para todas las comparaciones). Por otra 

parte, la riqueza de especies (coef. = -0.15, EE = 0.06, z = -2.43, p > 0.1), la actividad 

de las hormigas (coef. = 0.001, EE = 0.05, z = 2.97, p > 0.1) y la abundancia de su 

principal predadora de eleosoma, C. mus (coef. = -0.01, EE = 0.04, z = -2.36, p > 0.1) 

no tuvieron una influencia significativa sobre la tasa de remoción de las semillas, y 

tampoco fueron significativos los términos de las interacciones.  
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Discusión 

El resultado más relevante de este estudio es que, en el área analizada, la remoción de 

semillas de J. excisa ofrecidas experimentalmente estuvo dominada por una única 

especie de hormiga, Pogonomyrmex cunicularius, la cual fue responsable del 84 % de 

los eventos de remoción observados. Variaciones en la abundancia de P. cunicularius se 

correlacionaron significativamente con variaciones en la tasa de remoción de las 

semillas. En los seis sitios, el número de semillas removidas aumentó al aumentar la 

abundancia de P. cunicularius, con los valores más bajos en el sitio en que esta especie 

estuvo ausente. Ness & Morin (2008) han propuesto que las dispersoras claves de 

semillas mirmecócoras tienden a ser las especies más abundantes dentro de la 

comunidad local de hormigas. Vázquez et al. (2007) también han señalado que la 

abundancia de las especies determina la frecuencia de sus interacciones interespecíficas. 

En concordancia, P. cunicularius fue la especie de hormiga más abundante en el área 

estudiada, representando el 37.1 % del total de individuos colectados en trampas de 

caída y con una ocurrencia del 100% en aquellos sitios en que estuvo presente.  

El único sitio en que P. cunicularius no fue hallada (sitio SP) se caracteriza por 

ser un hábitat árido, y probablemente factores abióticos como la textura del suelo o la 

disponibilidad de agua determinen la distribución espacial de esta hormiga, como ha 

sido demostrado en otras especies de Pogonomyrmex (Johnson 2001a). Estos 

requerimientos abióticos serían los mismos que los de J. excisa, ya que los sitios con 

colonias de P. cunicularius siempre albergaron poblaciones de esta planta. Sin embargo, 

la presencia de la hormiga no estuvo necesariamente asociada a la de la planta, ya que 

en uno de los sitios (sitio PH), P. cunicularius fue abundante en ausencia de 

poblaciones de J. excisa. Es probable que la coincidencia de requerimientos ambientales 
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determine la coincidencia espacial de ambas especies, pero que no dependan una de otra 

para establecerse.  

La predación del eleosoma fue observada en todos los sitios, y el número de 

semillas predadas fue aproximadamente similar al número de semillas dispersadas. Más 

aún, el ensamble de hormigas que actuaron como estafadoras de las semillas (i.e. 

consumidoras de la recompensa sin otorgar el beneficio de la dispersión) estuvo 

conformado por siete del total de las 11 especies que interaccionaron con las semillas. 

Las especies que se comportaron como predadoras de eleosoma fueron diversas en 

cuanto a su morfología y comportamiento, abarcando especies tanto de pequeño como 

de gran tamaño corporal, y con estrategias de reclutamiento tanto masivas como 

grupales.  

La especie más frecuentemente hallada predando el eleosoma de J. excisa fue la 

formicina Camponotus mus, de tamaño grande y reclutamiento grupal, la que 

monopolizó las estaciones con comportamientos agresivos. Le siguió en importancia 

Forelius chalybaeus, una especie también agresiva, pero de tamaño pequeño y 

reclutamiento masivo. En diversos trabajos se han descripto especies de hormigas con 

estas mismas características, i.e. tamaño pequeño y reclutamiento masivo, como 

frecuentes predadoras de eleosoma (Manzaneda et al. 2007, Gove et al. 2007, Castro et 

al. 2010). En cambio, las especies de Camponotus han sido descriptas como dispersoras 

de semillas con eleosoma (Leal et al. 2007, Zelikova & Breed 2008, Manzaneda & Rey 

2009) o como indiferentes a éstas (Castro et al. 2010). El consumo del eleosoma in situ 

sin el posterior transporte de la semilla puede considerarse como una interacción 

negativa desde el punto de vista de la planta, ya que la recompensa (el eleosoma) es 

consumida sin que la planta se beneficie con el transporte de la semilla al hormiguero 

(Giladi 2006). Además, el mordisqueo de pequeñas porciones del eleosoma aún sin su 
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completo consumo haría a las semillas menos atractivas a las hormigas (Castro et al. 

2010), por lo que este comportamiento también tendría un efecto negativo sobre la 

dispersión. 

Las especies de hormigas cultivadoras de hongos (género Acromyrmex) nunca 

fueron observadas en las estaciones de muestreo interactuando con las semillas de J. 

excisa, a pesar de ser abundantes en todos los sitios de muestreo, y que algunas especies 

de este grupo han sido reportadas como dispersoras de semillas no mirmecócoras en 

zonas tropicales y subtropicales (Dalling & Wirth 1998, Farji-Brener & Silva 1996, 

Christianini et al. 2007). En su estudio sobre la mirmecocoria en la región de la 

Caatinga de Brazil, ecológicamente muy semejante a la chaqueña, Leal et al. (2007) 

tampoco a reportan a especies de la tribu Attini como dispersoras de semillas 

mirmecócoras.  

No toda remoción de semillas puede considerarse como un evento favorable de 

dispersión. La calidad de la dispersión depende de la especie de hormiga que 

interacciona con la semilla. Las dos principales especies de hormigas que removieron 

las semillas de J. excisa difieren sustancialmente en una serie de caracteres 

morfológicos y de comportamiento. Pheidole bergi es una especie pequeña, que recluta 

a sus compañeras a la fuente de alimento, y que transportó las semillas 

cooperativamente una distancia promedio de sólo 1 m. Este género ha sido 

repetidamente descripto como dispersor de semillas mirmecócoras en la Cuenca 

Mediterránea (Espadaler & Gómez 1996), en la región de la Caatinga de Brazil (Leal et 

al. 2007), en la región tropical de Costa Rica (Levey & Byrne 1993), así como en las 

zonas mediterráneas de Sudáfrica (Witt & Gilliomee 2005) y Australia (Hughes & 

Westoby 1992a). Sin embargo, las especies del género Pheidole han sido caracterizadas 

como dispersoras de baja calidad por Hughes & Westoby (1992a). Tal calificación fue 
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basada en las cortas distancias a las que transportan las semillas, como ocurrió 

asimismo en este estudio, y en la alta proporción de semillas que fueron dañadas o 

consumidas una vez transportadas al hormiguero (Hughes & Westoby 1992a, Levey & 

Byrne 1993).  

Por otra parte, P. cunicularius es localmente abundante, de tamaño grande, y 

capaz de transportar las semillas una distancia media de alrededor de 7 m. Estas 

características han sido relacionadas con una dispersión de alta calidad (Giladi 2006), en 

donde la abundancia determina una mayor frecuencia de las interacciones, el tamaño 

grande permite una mayor capacidad de transporte, y distancias más lejanas de 

transporte implican una mayor distancia de dispersión y una mayor probabilidad de 

colonizar nuevos sitios. Asimismo, todas las semillas removidas por esta especie 

tuvieron como destino el hormiguero, y nunca se observó que una semilla fuera 

abandonada durante su transporte. Aún más, las semillas fueron tenazmente 

transportadas, teniendo en cuanta el relativamente gran tamaño de las mismas con 

respecto al cuerpo de la hormiga (aprox. 4 mg es el peso de una obrera de P. 

cunicularius vs. los 60 mg del peso de una semilla de J. excisa). Una especie de 

Pogonomyrmex del desierto de Sonora, P. californicus, también ha sido descripta como 

la principal dispersora de las semillas con eleosoma de Datura discolor (Solanaceae) 

(O´Dowd & Hay 1980). Dado que tanto las especies de Pogonomyrmex como las 

especies de Pheidole son predominantemente granívoras, y siendo la condición de una 

dispersión legítima que la semilla y el embrión que contiene no sean dañados, el 

potencial de ambas especies como dispersoras de plantas mirmecócoras debe ser 

evaluado a través del seguimiento de las semillas una vez transportadas al hormiguero 

(Capítulo 4).   
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 La riqueza de especies y el número total de individuos de todas las especies (la 

actividad de las hormigas) no estuvieron relacionados con la proporción de semillas 

removidas en cada sitio. Estos resultados concuerdan con los obtenidos por Zelikova et 

al. (2008) en bosques templados de Norte América, en donde la remoción de semillas 

no estuvo influenciada por la riqueza de especies o el número total de individuos, sino 

por la abundancia y actividad de Aphaenogaster rudis, la especie de hormiga que se 

comportó como principal dispersora de las semillas mirmecócoras de ese hábitat. En 

cambio, Beattie & Culver (1981) encontraron una relación positiva entre la actividad de 

las hormigas y la remoción de semillas en los bosques templados de Norteamérica. Por 

otra parte, Gove et al. (2007) encontró en Australia que en sitios con mayor riqueza de 

especies de hormigas la remoción de semillas fue menor. Los autores postulan que esto 

fue debido al aumento en el número de especies de pequeño tamaño y comportamiento 

agresivo que se comportaron como predadoras de eleosomas, y rechazan una relación 

positiva entre la mirmecocoria y la riqueza de especies de hormigas de la comunidad. 

Así, en sitios con menor número de especies de hormigas disminuyen también las 

especies predadoras y dominantes que pudieran competir con las especies dispersoras 

por las semillas con eleosoma.  

 

Conclusiones 

En el área de estudio, la remoción de las semillas de J. excisa ofrecidas 

experimentalmente estuvo dominada por una única especie de hormiga, P. cunicularius, 

que fue responsable del 84% de los eventos de remoción observados. La variación en la 

abundancia de P. cunicularius se correlacionó significativamente con la variación en la 

proporción de semillas removidas en los seis sitios de muestreo. Mientras que la 

remoción de las semillas aumentó con la abundancia de P. cunicularius, no se encontró 
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una influencia significativa de la riqueza de especies y la actividad total de las hormigas 

sobre el porcentaje de semillas removidas en cada sitio. Del total de especies atraídas 

por las semillas de J. excisa (11 de las 30 especies encontradas en las trampas de caída), 

la mayor parte (siete de las 11 especies) se comportó como predadora de eleosoma, y 

aproximadamente la mitad de las observaciones correspondieron a eventos de consumo 

del eleosoma in situ sin posterior transporte de la semilla. Los resultados demuestran 

que P. cunicularius es la principal removedora de las semillas de J. excisa en el área de 

estudio, y que existe una competencia entre las hormigas de la comunidad por el 

consumo de los eleosomas de J. excisa.  
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CAPÍTULO 4. El destino final de las semillas: el 

hormiguero  

 

Introducción 

Para llevar a cabo su ciclo reproductivo, las plantas requieren el movimiento espacial de 

sus granos de polen y sus semillas, usando en muchos casos a los animales como 

vectores (Herrera 2002). En el caso de la polinización por vectores animales, el destino 

final es el estigma de las flores conespecíficas, las cuales ofrecen como incentivo una 

recompensa en forma de néctar o polen (Pellmyr 2002). En cambio, en los sistemas de 

dispersión de semillas por vertebrados, el destino final de las semillas dispersadas es 

impredecible espacialmente, y no son evidentes los incentivos que indiquen al vector 

animal el sitio en que las semillas deben ser depositadas (Wheelwright & Orians 1982, 

Herrera 2002). En consecuencia, en este tipo de interacción el destino final de las 

semillas será muy variable, y dependerá en gran medida del comportamiento de su 

vector animal. 

En el caso particular de la mirmecocoria, el destino de las semillas transportadas 

por las hormigas dispersoras es el hormiguero. Una vez dentro de él, el eleosoma es 

consumido, y la semilla ya no resulta atractiva a las hormigas. En esta etapa, y 

dependiendo del comportamiento de la especie de hormiga involucrada, la semilla está 

sujeta a dos destinos posibles: 1) ser descartada afuera del hormiguero, i.e. en basureros 

externos o en el borde del territorio, o 2) ser descartada adentro del hormiguero (Beattie 

1985). Por ejemplo, en tanto especies caracterizadas como dispersoras de semillas 

descartan las semillas en basureros externos (e.g. Formica spp. (Gorb & Gorb 2003), 

Myrmica spp. (Kjellsson 1985a), Lasius spp. (Servigne & Detrain 2008), P. californicus 

(O’Dowd & Hay 1980) y Aphaenogaster longiceps (Hughes & Westoby 1992a)), 
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especies de Formica las descartan en cambio en los bordes de su territorio (e.g., Gorb & 

Gorb 2003), mientras que especies también dispersoras las descartan adentro del 

hormiguero (e.g. Lasius niger (Oostermejer 1989), Messor andrei (Boyd 1996), 

Rhytidoponera spp. (Briese & Macauley 1981, Majer et al. 2011) y Ectatomma spp. 

(Antonialli & Giannotti 2001)).  

 La hipótesis de la dispersión dirigida postula que una ventaja selectiva 

fundamental de la mirmecocoria es el transporte de las semillas al hormiguero, donde es 

mayor la probabilidad que éstas germinen y se establezcan como plántulas (Hanzawa et 

al. 1988, Wenny 2001). Esta hipótesis se basa en la premisa de que los hormigueros son 

sitios favorables para las semillas, ya sea por estar enriquecidos en nutrientes y/o por 

efecto de las modificaciones físicas del suelo producto de su actividad (Culver & 

Beattie 1980, 1083, Davidson & Morton 1981, Beattie & Culver 1982, Folgarait 1998). 

En particular en las regiones áridas y en donde los suelos son deficientes en nutrientes, 

los hormigueros representarían micrositios especialmente favorables para el 

establecimiento de las plantas (Westoby et al. 1982).  

Sin embargo, existe una tremenda variación interespecífica en cuanto a la 

arquitectura, profundidad y longevidad de los hormigueros (Hölldobler &Wilson 1990). 

En relación con la mirmecocoria, la ecología de la nidificación de las especies de 

hormigas que se comportan como dispersoras tendrá importantes consecuencias sobre 

las semillas allí transportadas. Por ejemplo, una especie que construya hormigueros de 

larga duración acumulará más nutrientes en los mismos que una especie que emigre 

frecuentemente (Culver & Beattie 1980, Higashi et al. 1989). Asimismo, la arquitectura 

del hormiguero y la posición de las cámaras donde las semillas son descartadas son 

cruciales para el destino de las semillas. Si las semillas son depositadas a demasiada 
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profundidad, la consecuencia para las plántulas será que éstas no podrán emerger (Bond 

et al. 1999).  

 Finalmente, la dispersión sólo será efectiva si las semillas permanecen viables 

luego de ser manipuladas por las hormigas. En este contexto, las características de los 

hormigueros y la manipulación sufrida por las semillas dentro de los mismos, ambas 

determinadas por el comportamiento de la especie de hormiga en particular, serán 

cruciales para el destino final de las semillas dispersadas.  

 

Objetivos 

Se plantea como objetivo determinar el destino de las semillas de Jatropha excisa 

dentro de los hormigueros de su principal especie dispersora, Pogonomyrmex 

cunicularius. Asimismo, se caracterizan por primera vez los hormigueros de P. 

cunicularius, hasta ahora sólo descriptos anecdóticamente por Kusnezov (1951), y se 

analizan diversos aspectos de la ecología de la nidificación que pudieran influir sobre la 

germinación, establecimiento y crecimiento de las semillas allí transportadas. 

Finalmente, se estudia la influencia del eleosoma sobre la germinación de las semillas 

de J. excisa.  

  

Materiales y Métodos 

El destino de las semillas dentro del hormiguero se estudió durante la temporada de 

dispersión de febrero del 2010 en el sitio PH, donde se encuentran colonias de P. 

cunicularius pero no poblaciones de J. excisa. De esta forma, se controló que las 

semillas encontradas dentro de los hormigueros fueran sólo las ofrecidas durante los 

ensayos.  
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En el sitio de muestreo se localizaron seis nidos de P. cunicularius mediante el 

seguimiento de obreras cargadas con alimento. A 15 cm de la entrada de cada 

hormiguero se depositaron 20 semillas de J. excisa (20 semillas x 6 hormigueros = 120 

semillas). Las semillas se marcaron con un punto de esmalte blanco, para facilitar luego 

su reconocimiento una vez dentro del hormiguero. Al cabo de aproximadamente 30 min, 

se confirmó que todas las semillas hubieran sido transportadas por las hormigas dentro 

del hormiguero.  

El movimiento de las semillas dentro del hormiguero se siguió por un período de 

15 días. Luego de dos días del ofrecimiento de las semillas, dos hormigueros del total de 

los 6 marcados fueron seleccionados al azar, y excavados en busca de las semillas. 

Luego de 7 días fueron excavados otros dos hormigueros, y luego de 15 días los dos 

restantes. Dado que las obreras de esta especie comienzan su actividad de forrajeo 

relativamente tarde en la mañana (alrededor de las 09:00 h), las excavaciones se 

iniciaron al amanecer, de modo que todas las obreras se encontraran dentro del nido.  

La excavación se inició cavando un pozo adyacente al hormiguero, a una 

distancia de ~ 60 cm de la entrada y de una profundidad de ~ 80 cm. A partir de éste se 

fueron exponiendo las cámaras progresivamente en su aspecto horizontal. Se continuó 

cavando unos 50 cm por debajo de las últimas cámaras, hasta que no hubo evidencia de 

nuevas cámaras o túneles. Durante la excavación se anotó el número de cámaras, sus 

dimensiones, su profundidad respecto de la superficie del suelo, y su posición relativa, 

realizando un esquema tridimensional del mismo. La profundidad de cada cámara se 

calculó como la distancia desde su base hasta la superficie del suelo. Todas las hormigas 

y sus crías encontradas dentro de cada cámara fueron colectadas mediante un aspirador 

entomológico manual, y colocadas en recipientes de plástico, uno por cámara. Las 

semillas marcadas de J. excisa, así como todo material vegetal o animal encontrado 
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dentro de cada cámara, fue asimismo recolectado con una pala y colocado en recipientes 

separados. Previo a la excavación del hormiguero, se recolectó el cráter de pequeñas 

piedras que rodea al hormiguero y se recorrió un área de hasta 5 m de radio alrededor 

del mismo, con el fin de buscar semillas que pudieran haber sido descartadas afuera del 

hormiguero.  

Los recipientes conteniendo las hormigas y el material de las cámaras fueron 

llevados al laboratorio, en donde fueron analizados. Se contó el número de hormigas 

halladas en cada cámara, discriminando entre reinas, obreras, machos alados y cría 

(larvas + pupas). Las semillas recuperadas de J. excisa fueron examinadas bajo lupa con 

el fin de determinar la presencia/ausencia de eleosoma así como su estado físico. 

Mediante un test rutinario de cloruro de tetrazolio se determinó su viabilidad (Delouche 

et al. 1971).  

Un hormiguero de P.cunicularius que tres días antes había sido abandonado fue 

aprovechado para obtener un molde tridimensional de su estructura. El material 

utilizado para el molde fue una suspensión de cemento y cal (2 kg de cemento y 1 kg de 

cal en 10 l de agua), la cual fue vertida gradualmente en el agujero de la entrada (Jacoby 

1935, Verza et al. 2007). El cemento se dejó secar durante una semana, y luego el 

hormiguero fue excavado en la forma antes descripta (Lám. 5A). Luego de limpiarlo, las 

piezas que se hubieran roto, principalmente por sus secciones más delgadas, fueron re-

ensambladas con POXIPOL y reforzadas con POXILINA.  

 

Migración de las colonias de P. cunicularius 

En septiembre de 2009, en los sitios PH, ANJ y PHE fueron localizados y marcados un 

total de 30 hormigueros (10 por sitio). Estos hormigueros fueron visitados 

periódicamente (cada 15-30 días) durante toda la temporada de actividad de la colonia, 
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i.e., desde septiembre hasta fines de mayo de 2010, y luego en la siguiente temporada, 

desde septiembre de 2010 hasta fines de mayo de 2011. En cada visita, se anotaron los 

hormigueros que fueron abandonados, confirmándose la ausencia de la colonia 

mediante la excavación parcial del mismo. Cuando fue posible observar eventos de 

mudanza, se determinó la distancia del nuevo hormiguero respecto del anterior.  

 

Profundidad de emergencia de las semillas 

La profundidad de emergencia de las plántulas de J. excisa fue estimada a través de dos 

aproximaciones, una teórica y una experimental. La aproximación teórica se basa en la 

relación alométrica de Bond et al. (1999). Estos autores mostraron que cada especie de 

planta tiene una profundidad máxima de emergencia que depende de la masa de sus 

semillas, y que puede predecirse mediante la ecuación wa x b, donde w es la masa de la 

semilla y a y b son constantes, siendo a = 0.344 y b = 27.3. Para las semillas de J. 

excisa, la profundidad máxima de emergencia siguiendo este modelo fue calculada a 

partir del peso medio de 80 semillas (60.7 mg).   

 La aproximación experimental tuvo como objeto confirmar los valores de 

profundidad de emergencia predichos por el modelo teórico en poblaciones naturales de 

J. excisa. En base a los trabajos de Christian & Stanton (2004) en Grevillea (Proteaceae) 

y de Renard et al. (2010) en Manihot esculenta (Euphorbiaceae), la distribución de las 

profundidades de emergencia se estimó en plántulas de J. excisa midiendo la longitud 

de la porción del hipocótilo que se encuentra entre la intersección entre el hipocótilo y 

la corona y la superficie del suelo (Lám. 6E). La corona es una estructura presente en las 

especies de Jatropha desde donde emerge la raíz principal y cuatro raíces laterales 

equidistantes. Las plántulas fueron colectadas en los sitios ANJ, PHE y SPP, 
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seleccionándose todas aquellas que presentaran sólo las dos primeras hojas (N = 42 

plantas en los tres sitios).  

 

Germinación de las semillas  

Para estudiar la influencia del eleosoma sobre la germinación de las semillas de J. 

excisa, se tomaron al azar 450 de un pool de semillas de J. excisa colectadas dentro de 

la misma semana de la realización de los experimentos, y mantenidas a temperatura 

ambiente. La mitad de las semillas (N = 225) se dejaron intactas, mientras que a la otra 

mitad se les removió el eleosoma mediante un escalpelo y bajo lupa. Las semillas se 

colocaron en grupos de a 15 en cajas de Petri de 9-cm de diámetro con un papel de filtro 

como base y vermiculita humedecida con agua destilada estéril por encima (n = 15 

replicaciones y N = 225 semillas por tratamiento). Las cajas se sellaron con parafilm 

para limitar la evaporación. En base al trabajo de Pujol et al. (2002) sobre las 

condiciones óptimas de germinación para Manihot esculenta, las cajas se incubaron en 

oscuridad continua en cámaras de cultivo a 35°C como temperatura diurna (14 h) y 25 

°C como temperatura nocturna (10 h), simulando temperaturas de verano. Las cajas 

fueron controladas cada tres días, usándose la emergencia de la radícula como criterio 

de germinación. Luego de tres meses de incubación, el ensayo fue dado por finalizado al 

no registrarse nuevas germinaciones. Las diferencias en el número de semillas 

germinadas entre ambos tratamientos fueron analizadas mediante una ANOVA de un 

factor. 
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Resultados 

Caracterización de los hormigueros 

Los hormigueros excavados presentaron un único orificio de entrada de ~2 x 2 cm, 

rodeado por un característico cráter de 15 a 20 cm de diámetro y hasta 3 cm de altura, 

constituido por pequeñas piedras de color predominantemente claro (Lám. 4A). En otras 

especies del género Pogonomyrmex este cráter tiene funciones asociadas a la 

termorregulación y defensa del hormiguero (Hölldobler & Wilson 1990, Gordon 1984), 

y su manutención implica una considerable inversión de tiempo y energía en las obreras 

dedicadas a esta tarea (obs. pers.). Aunque la mayor parte de los hormigueros de P. 

cunicularius presentaron una única entrada, se observaron también algunos con hasta 

dos entradas adyacentes separadas por una distancia aproximada de 10 cm (obs. pers.). 

No se encontraron basureros externos conspicuos, aunque en algunos hormigueros se 

observó la deposición de una cierta cantidad de material de desecho en los bordes más 

externos del cráter.   

Los hormigueros tuvieron una profundidad de 56.66 ± 1.45 cm (media ± EE, n = 

6) (rango: 53 a 62 cm) y un diámetro de 34.33 ± 4.27 cm en su eje de mayor longitud 

(media ± EE, n = 6) (Lám. 4B). En promedio estuvieron conformados por un total de 

19.5 ± 2.54 cámaras (± EE, n = 6) (rango: 10 a 27) conectadas por medio de túneles de 

0.5 a 2 cm de diámetro. La arquitectura de los hormigueros fue marcadamente 

asimétrica. La mayor parte de las cámaras se concentraron en su porción más 

superficial, formando una intrincada red interconectada por túneles más o menos 

horizontales. Al aumentar la profundidad, disminuyó progresivamente el número de 

cámaras, y la estructura del hormiguero se redujo a un túnel único a partir del cual se 

abrían las cámaras lateralmente a intervalos de distancia más o menos regulares (Lám. 

5C). En consecuencia, de acuerdo a su arquitectura pueden distinguirse arbitrariamente 
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tres niveles dentro del hormiguero: el superficial, hasta 20 cm de profundidad; el 

intermedio, desde los 20 hasta los 40 cm; y el profundo; desde los 40 hasta los 60 cm.  

El nivel superficial estuvo conformado por 12 ± 2.01 cámaras (media ± EE, n = 

6) (rango: 6 a 20), con una dimensión media de 11.02 x 5.11 x 0.87 cm (long máx. x 

ancho máx. x altura máx., N = 52 cámaras). La forma de estas cámaras fue 

predominantemente elongada y estrecha (Lám. 5B), encontrándose las más superficiales 

a partir de los 3 a 4 cm desde la superficie del suelo. En el nivel intermedio el número 

medio de cámaras fue de 5 ± 0.57 (± EE, n = 6) (rango: de 3 a 7), con una dimensión 

media de 6.54 x 5.25 x 3.48 cm (N = 25). Estas cámaras fueron más cortas y altas, 

tendiendo a la forma ovalada y con sus bordes más o menos lobados. En el último nivel 

se encontraron de 1 a 5 cámaras, con dimensiones y forma semejantes a las del nivel 

intermedio (6.68 x 5.75 x 3.95 cm, N = 14) (Lám. 5B).   

El número total de individuos por colonia fue de 728 ± 110.6 (media ± EE, n = 

6) (rango: 266 a 1014). Cada colonia albergó 568 ± 102.35 obreras (rango: 172 a 890) y 

140 ± 11.65 crías (larvas + pupas) (rango: 94 a 178) (medias ± EE, n = 6). Sólo en uno 

de los hormigueros se encontraron 119 machos alados, todos ellos en dos de las cámaras 

superficiales, y probablemente a punto de realizar su vuelo nupcial. En cuatro de los 

hormigueros pudo encontrarse una reina. Las reinas de P. cunicularius son ergatoginas, 

y sólo se distinguen externamente del resto de las obreras por su tamaño levemente 

mayor y la presencia de ocelos vestigiales (Johnson 2010).  
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La distribución de los miembros de cada colonia mostró una marcada 

estratificación espacial: las cámaras profundas e intermedias concentraron el 55. 27 ± 

2.88 % y el 28.32 ± 1.49 % del total de individuos de la colonia respectivamente (media 

± EE, n = 6) (Lám. 4D). Las cámaras profundas albergaron la totalidad de la cría, 

acompañadas por obreras adultas y juveniles, éstas últimas fácilmente distinguibles por 

su color más claro. El número de obreras por cámara en el nivel intermedio fue de 32.6 

± 6.3 (media ± EE, n = 6), mientras que en las cámaras más profundas fue de 137.13 ± 

30.7 (media ± EE, n = 6). Las reinas fueron colectadas únicamente en el nivel profundo. 

En cambio, las cámaras superiores albergaron un número menor de individuos, con una 

media de 7.01 ± 0.74 obreras por cámara (± EE, n = 6). Todas las obreras halladas en las 

cámaras superficiales eran adultas de color oscuro, y probablemente sean las encargadas 

de las tareas que involucren la salida al exterior del nido (forrajeo, manutención del 

hormiguero y vigilancia).  

No todas las cámaras albergaron individuos, muchas de ellas, en particular las de 

la porción superficial, estaban vacías. Algunas de estas cámaras superficiales vacías 

contuvieron abundantes restos de diversos artrópodos, así como unas pocas semillas, 

material vegetal, y material orgánico indistinguible (Lám. 4C). Estas cámaras funcionan 

como basureros internos, en donde se descarta el material de desecho del hormiguero. 

La profundidad de los basureros internos fue de 5.34 ± 2.08 cm (media ± EE, N = 16), 

hallándose un número de 2 a 4 por colonia.  

No se encontraron granarios, i.e., cámaras de almacenamiento de semillas. En 

cambio, se encontraron algunas semillas pertenecientes a diversas especies (Prosopis 

spp., Acacia spp. y Celtis spp. entre otras) en las cámaras de la cría y en los basureros.  
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Localización de las semillas ofrecidas de J. excisa  

A lo largo de los 15 días del experimento, pudieron ser recuperadas 100 del total de 120 

semillas de J. excisa ofrecidas (media de semillas recuperadas por nido = 16.6). De las 

semillas recuperadas, un total de 10 fueron encontradas afuera del hormiguero, sobre el 

borde más externo del cráter que rodea la boca.  

Dos días después de haber ofrecido las semillas, el 74.28% de las semillas 

recuperadas fueron encontradas en las cámaras más profundas que contenían la cría. 

También fueron encontradas algunas semillas (17.14%) en cámaras intermedias con cría 

y juveniles. El resto de las semillas (8.57%) fueron encontradas afuera del hormiguero.   

Luego de 7 y 15 días de haber ofrecido las semillas, no se encontraron semillas 

de J. excisa en las cámaras de cría. En cambio, la mayor parte de ellas (87.69 % del total 

recuperadas) fueron encontradas en las cámaras superficiales que funcionan como 

basureros internos. El restante 10.76% fue encontrado afuera del hormiguero, mientras 

que una única semilla fue encontrada en una cámara intermedia.  

Todas las semillas recuperadas del interior de los hormigueros, 

independientemente de su localización dentro del mismo, presentaban su eleosoma 

completamente removido. Las semillas recuperadas afuera del hormiguero presentaron 

su eleosoma removido o intacto en igual proporción. El examen bajo lupa de las 

semillas recuperadas reveló que, al consumir los eleosomas, las hormigas rasparon la 

testa de la semilla, en especial alrededor de la región micropilar donde se une el 

eleosoma (Lám. 6 A-D). Ninguna de las semillas recuperadas presentó su embrión 

dañado o expuesto y el 87% fueron viables por el test de cloruro de tetrazolio.  
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Migración de las colonias  

Durante la temporada de actividad 2009-2010, 21 de los 30 hormigueros marcados en 

los tres sitios migraron al menos una vez (70% del total), 10 de estas 21 colonias 

volvieron a migrar una segunda vez en la misma o en la segunda temporada, y uno de 

ellos migró tres veces (una en la primera y dos en la segunda temporada). El tiempo de 

permanencia de los hormigueros que fueron trasladados más de una vez fue de un 

mínimo de dos meses hasta un máximo de 14 meses.  

En total fueron observados 11 eventos de migración. La distancia media a la que 

se trasladaron los hormigueros fue de 6.03 m, con un rango desde 1 hasta 14.7 m. El 

71.43 % de los hormigueros (15 de 21) fueron abandonados en el período que va desde 

mediados de febrero hasta fines de abril, el resto fue abandonado durante el mes de 

enero. Todas las migraciones fueron observadas durante la tarde, a excepción de una 

observada durante la mañana. Dado que en todos los casos la migración ya estaba en 

marcha al momento de ser detectada, no es posible determinar el tiempo total que llevó 

re-localizar la colonia Sólo se puede decir a este respecto que, a partir del inicio de las 

observaciones, éstas fueron completadas al cabo de dos a siete días. A modo de 

comparación, Pogonomyrmex mayri, una especie que emigra frecuentemente y posee 

aprox. 600 obreras por colonia, completa su traslado al cabo de 5 horas (Kugler & 

Hincapié 1983), mientras que a las especies de América del Norte con colonias grandes 

completar el traslado puede llevarles desde 10 hasta 25 días (Hölldobler 1976, Van Pelt 

1976).  

Durante la migración, las obreras transportaban tanto a crías como a otras 

obreras (adultas y jóvenes). El modo en que fueron transportadas las obreras siguió la 

forma usualmente descripta para las Myrmicinae (Möglich & Hölldobler 1974), 

tomándolas con las mandíbulas por el cuello y llevándolas por encima del cuerpo hacia 
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atrás. Las obreras encargadas del transporte de sus compañeras siguieron un mismo 

camino para ir y volver desde el viejo al nuevo hormiguero. No se observó transporte de 

semillas. La excavación parcial de los hormigueros abandonados reveló la presencia de 

semillas intactas de diversas especies en los basureros superficiales. Es interesante 

observar que 8 de los hormigueros abandonados fueron ocupados posteriormente por 

colonias de Pheidole bergi y Ph. spininodis. 

 

Profundidad de emergencia 

La máxima profundidad de emergencia de J. excisa calculada según el modelo teórico 

en base al peso medio de 80 semillas fue de 10.76 cm. En las plántulas recolectadas en 

el campo, la longitud medida entre la intersección del hipocótile con la corona y la 

superficie del suelo varió entre 0.8 cm y 9.6 cm, con una media de 4. 87 ± 2.42 cm (± 

DE).  

 

Germinación de las semillas  

En general, las semillas exhibieron un bajo porcentaje de germinación. Luego de tres 

meses de incubación, germinaron un total de 120 semillas (26.66 %) del total de 450 

utilizadas en el ensayo. Los resultados de la ANOVA mostraron diferencias 

significativas entre ambos tratamientos (F = 26.73, gl = 1, p < 0.001). Al término del 

ensayo, el número de semillas germinadas fue mayor en las semillas cuyo eleosoma fue 

removido experimentalmente que en las semillas dejadas intactas (media ± EE = 5.86 ± 

0.56 semillas sin eleosoma vs. 2.13 ± 0.45 semillas con eleosoma, n = 15).  
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Discusión 

La arquitectura de los hormigueros  

Los hormigueros excavados de P. cunicularius presentaron una estructura relativamente 

simple y un tamaño de colonia pequeño. El número medio de obreras por colonia supera 

a lo descripto por Kusnezov (1951) para esta especie, en donde reporta 100 obreras por 

colonia, aunque se encuentra dentro del rango descripto para las especies de 

Pogonomyrmex de América del Sur (hasta 1,000 obreras por colonia, Kusnezov 1951, 

Kugler & Hincapie 1983, Nobua Behrmann et al. 2010). En cambio, muchas de las 

especies congenéricas de América del Norte se caracterizan por formar colonias 

populosas, con hasta 10,000 obreras por nido (e.g. Golley & Gentry 1964, Porter & 

Jorgensen 1981, MacKay 1981, Smith & Tschinkel 2006). 

Tamaños de colonia pequeños están asociados a hormigueros con menor número 

de cámaras y menor desarrollo en profundidad. Así, los hormigueros de P. cunicularius 

son poco profundos, mientras que en especies de Pogonomyrmex con colonias grandes 

pueden llegar hasta los 6 m de profundidad (Tschinkel 2004). La arquitectura del nido, 

con una mayor área en la poción superficial que disminuye al aumentar la profundidad, 

es común a todas las especies del género e independiente del tamaño de sus colonias 

(MacKay 1981, Tschinkel 2004). La estratificación vertical de los miembros de la 

colonia encontrada en los nidos de P. cunicularius, en donde las crías y la mayor parte 

de las obreras se encuentran en las cámaras más profundas, ha sido también descripta 

para especies de Pogonomyrmex de América del Norte (Golley & Gentry 1964, 

MacKay 1981, Tschinkel 1998, 1999), pero no en hormigueros excavados de P. 

inermes, P. rastratus y P. mendozanus en el Monte Central (Nobua Behrmann et al. 

2010). Hölldobler & Wilson (1990) señalan que esta estratificación espacial sigue una 

estratificación en edad. Así, en la parte más profunda se encuentran las crías y las 
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obreras jóvenes, las que a medida que van creciendo en edad pierden masa corporal y 

ascienden hacia la superficie, de modo que son las obreras de mayor edad las que 

realizan las tareas que implican salir del hormiguero (Hölldobler & Wilson 1990, 

MacKay 1981, Tschinkel 1998).   

 

El movimiento de las semillas dentro del hormiguero 

La excavación de los hormigueros mostró que dentro de las primeras 48 h de haber sido 

transportadas, las semillas de J. excisa son depositadas en las cámaras de las crías. La 

alimentación de las larvas con eleosomas ha sido comprobada en diferentes especies de 

hormigas dispersoras (Bono & Heithaus 2002, Gammans et al. 2005, Fischer et al. 

2005, Renard et al. 2010, Servigne & Detrain 2010), y se ha demostrado que la 

alimentación preferencial de las crías con un alimento rico en nutrientes como es el 

eleosoma puede aumentar el fitness de la colonia (Bono & Haithaus 2002, Gammans et 

al. 2005, Fokuhl et al. 2007).  

Entre 7 y 15 días después de haber sido transportadas al nido, P. cunicularius 

descartó el 87% de las semillas de J. excisa en las cámaras superficiales que funcionan 

como basureros internos. En relación conn la mirmecocoria, se ha propuesto que las 

condiciones de germinación son óptimas cuando la semilla permanece dentro del 

hormiguero (Beattie & Culver 1982, Coffin & Lauenroth 1990, Gibson 1993a), donde 

están protegidas de eventuales predadores (e.g. Heithaus 1981, Majer 1982, Higashi et 

al. 1989, Manzaneda et al. 2005), se encuentran en un microambiente a salvo de 

disrupciones y estreses ambientales (Beattie 1985), y en zonas propensas a incendiarse, 

corren menor riesgo de incineración (Berg 1981, Majer 1982). Este mismo 

comportamiento ha sido descripto en especies de hormigas caracterizadas como 

dispersoras de semillas mirmecócoras (Briese & Macauley 1981, Oostermejer 1989, 
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Boyd 1996, Antonialli & Giannotti 2001, Majer et al. 2010), aunque también se han 

reportado especies de hormigas dispersoras que descartan las semillas en basureros 

externos (O’Dowd & Hay 1980, Kjellsson 1985a, Hughes & Westoby 1992a, Gorb & 

Gorb 2003, Servigne & Detrain 2008). Los basureros externos pueden ser sitios 

propicios para la germinación debido a que acumulan nutrientes provenientes del 

material de desecho de las hormigas, y a la vez las semillas pueden ser enterradas a 

cierta profundidad a medida que se adiciona material sobre ellas (Golley & Gentry 

1964, Rogers & Lavigne 1974, Wenny 2001). En consecuencia, sería interesante 

evaluar si difieren las ventajas otorgadas por la deposición de las semillas entre ambos 

micrositios.  

Si las semillas son abandonadas dentro del hormiguero, es crucial la profundidad 

a la que son descartadas. Si esta profundidad es demasiado grande, las semillas 

germinadas nunca alcanzarán la superficie del suelo. La profundidad media a la que se 

encuentran los basureros internos (5.8 cm) en los hormigueros de P. cunicularius 

permitiría la posterior emergencia de las plántulas de J. excisa. La máxima profundidad 

de emergencia que predice el modelo alométrico de Bond et al. (1999) para las semillas 

de J. excisa es de 10.76 cm. La profundidad desde la que las semillas emergieron en 

condiciones naturales (media 4.87 cm), aunque fue esperablemente variada, se 

aproximó a los valores teóricos sin superarlos. Por tanto, la profundidad media a la cual 

se encuentran los basureros superficiales de P. cunicularius permitiría la emergencia de 

las semillas de J. excisa allí depositadas. En concordancia con lo observado en P. 

cunicularius, en otras especies de hormigas dispersoras la mayoría de las semillas 

descartadas internamente fueron halladas dentro de los 8 cm de profundidad (Bond & 

Slingsby 1983, Hughes & Westoby 1992a).  
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Los desechos hallados en las cámaras basurero de P. cunicularius 

correspondieron mayormente a restos de exoesqueleto de diversos artrópodos. Estos 

restos representan una rica fuente de nitrógeno y fósforo, nutrientes que frecuentemente 

son limitantes para las plantas que crecen en zonas áridas y semiáridas (Noy-Meir 1985, 

Schlesinger et al. 1990). Su acumulación y posterior mineralización resultaría en un 

microambiente enriquecido en estos nutrientes (Gentry & Stiritz 1972; Wagner et al. 

1997), y favorable para el crecimiento de las plantas de J. excisa que eventualmente allí 

germinaran.  

 

Efecto de la manipulación por hormigas  

Un tercer destino posible de las semillas una vez transportadas al hormiguero es ser 

consumidas por las hormigas. La mayor parte de las especies de Pogonomyrmex tienen 

una dieta fundamentalmente granívora, y se caracterizan por colectar y guardar semillas 

adentro del hormiguero para luego consumirlas (“hormigas cosechadoras”) (Hölldobler 

& Wilson 1990). En los hormigueros de P. badius, la hormiga cosechadora de Florida, 

las cámaras con semillas o granarios se encuentran a profundidades entre 40 y 100 cm, 

en las cámaras más profundas del hormiguero (Tschinkel 1999). Las especies de 

Pogonomyrmex del Monte Central poseen asimismo granarios ubicados a profundidades 

intermedias (Nobua Behrmann et al. 2010). En cambio, no se encontraron granarios en 

los hormigueros excavados de P. cunicularius. La ausencia de granarios en los 

hormigueros de esta especie es congruente con la prevalencia de insectos muertos en su 

dieta (Kusnezov 1951, esta tesis Capítulo 5.III). Lo mismo se ha observado en 

Pogonomyrmex mayri, una especie de zonas semiáridas del Nordeste de Colombia cuya 

dieta está constituida principalmente por artrópodos muertos (Kugler & Hincapié 1983).  
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Las semillas recuperadas de los hormigueros de P. cunicularius conservaron su 

viabilidad luego de ser manipuladas por las hormigas. Las semillas de J. excisa poseen 

una testa dura y lisa, una característica compartida con otras especies mirmecócoras. La 

testa dura en las semillas mirmecócoras representa un mecanismo de defensa mecánico 

y tendría valor adaptativo, al evitar que el embrión sea dañado o consumido por las 

hormigas (Rodgerson 1998). Asimismo, el raspado de la testa en la región micropilar, 

correspondiente a la zona en donde emerge la radícula, semeja una escarificación, y 

podría aumentar la probabilidad de germinación de las semillas y/o actuar como señal 

de ruptura de la dormición si ésta existiera (Hutchinson & Ashton 1979, Horvitz 1981; 

Ohkawara 2005).   

Otra posible consecuencia de la manipulación por hormigas se relaciona con la 

defensa antifúngica. Las hormigas poseen una glándula metapleural en el mesosoma, 

que produce ácido fenilacético y otras sustancias antibióticas activas contra hongos y 

bacterias (Maschwitz 1974, Beattie et al. 1986). Siendo el hormiguero un sitio en donde 

las condiciones de humedad y oscuridad favorecen la colonización por 

microorganismos, las secreciones antibióticas y antifúngicas son cruciales para el 

mantenimiento de la higiene del nido (Hölldobler & Wilson 1990). Estas secreciones 

antibióticas podrían también tener un rol en la supervivencia de las semillas que fueron 

transportadas al hormiguero y manipuladas por las hormigas. En semillas de especies 

tropicales, la manipulación por hormigas del género Pheidole tuvo como efecto reducir 

el desarrollo de esporas e hifas sobre la testa de las semillas (Ohkawara & Akino 2005). 

Leal & Olivera (1998) encontraron asimismo que en semillas de especies tropicales de 

Brazil dispersadas secundariamente por hormigas, la limpieza de la pulpa que las 

recubre tiene un impacto positivo sobre su supervivencia y germinación.  
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Los resultados obtenidos en los ensayos de germinación indican que el consumo 

del eleosoma por las hormigas favorecería la germinación de las semillas de J. excisa. 

En algunas especies, la presencia del eleosoma está ligada a la dormición de las 

semillas, y su remoción actúa como clave para romperla (Horvitz 1981; Rockwood and 

Bloiss, 1986; Viegi et al. 2003; Ohkawara 2005). También se ha propuesto que la 

posición que ocupa la carúncula en las Euphorbiaceae, i.e., directamente sobre el punto 

de emergencia del ápice de la radícula, actuaría como una barrera física para su 

emergencia (Ciccarelli et al. 2005). Los ensayos de germinación de las semillas de J. 

excisa mostraron además que el eleosoma es propenso a ser atacado por hongos cuando 

las condiciones de humedad son altas. El consumo del eleosoma por las hormigas, así 

como la limpieza antibiótica y antifúngica aparejada, podría tener consecuencias 

positivas sobre la supervivencia de las semillas. Este efecto en particular sería aún más 

importante si las semillas forman un banco persistente a menor o mayor plazo de 

tiempo.  

 

Migración de las colonias 

La mayor parte de la colonias de Pogonomyrmex cunicularius estudiadas migraron al 

menos una vez al año durante las dos temporadas de observación. En las hormigas, la 

relocalización periódica de los hormigueros es un fenómeno común, descripto para 

diversas especies y en diferentes hábitats (e.g. Darwin 1859, De Vita 1979, Smallwood 

1982a, Gordon 1992, McGlynn et al. 2004). Entre los factores asociados a la migración 

de una colonia, se señalan el cambio en las condiciones microclimáticas del nido 

(Carlson & Gentry 1973, Smallwood 1982b), la competencia intra- o interespecífica 

(deVita 1979, Brown 1999), el escape de enemigos naturales (predadores o parásitos) 
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(McGlynn et al. 2004) y el deterioro del nido en cuanto a sus condiciones higiénicas o 

estructurales (Wilson 1971, Gordon 1992).  

 En algunas especies, la relocalización de los hormigueros sigue un ritmo 

estacional. Herbers (1985) describe a especies de Formicinae y Myrmicinae que 

emigran en otoño hacia sitios de hibernación, para volver a mudarse en primavera. En 

Aphaenogaster rudis, la relocalización es máxima a mitad del verano (Smallwood 

1982b) y en Pogonomyrmex mayri sigue los ritmos estacionales de la época seca y 

lluviosa (Kugler & Hincapié 1983). En P. cunicularius, las migraciones ocurrieron en la 

mayor parte de los casos observados entre el fin del verano y el principio del otoño, y 

los nuevos sitios de nidificación estuvieron ubicados mayormente en suelo desnudo. En 

especies del desierto, la relocalización antes del comienzo de la temporada invernal 

hacia zonas de suelo desnudo y alta exposición solar tendría como objeto aumentar la 

insolación del hormiguero y así prepararse para la hibernación (MacKay 1981).  

 Otra de las causas de la relocalización en P. cunicularius podría ser la 

infestación por ácaros (Acarina). En dos de los hormigueros excavados, se observaron 

unos pocos individuos cuyo cuerpo estaba casi completamente cubierto por estos 

artrópodos (Lám. 7A, B). Asimismo, los hormigueros y en particular los basureros, 

contuvieron gran número de individuos pertenecientes a este grupo. Los ácaros son uno 

de los taxa de artrópodos encontrados más frecuentemente en los hormigueros, 

comportándose algunas especies como ectoparásitos que se alimentan de las secreciones 

de los cuerpos de las hormigas o inclusive de su hemolinfa (Hölldobler & Wilson 1990).   

 En general, se considera que cuanto más grande sea el tamaño de las colonias, 

mayor será la duración de su nido, y menor su tasa de relocalización. Géneros como 

Camponotus, Atta, y Formica permanecen en un mismo sitio por años (Hölldobler & 

Wilson 1990). Los nidos de las especies de Pogonomyrmex del Hemisferio Norte con 
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colonias formadas por varios miles de individuos, como P. badius y P. californicus, 

pueden permanecer en el mismo sitio hasta 17 años (Hölldobler & Wilson 1990, 

Tschinkel 1999). La vida media de los hormigueros está directamente relacionada con la 

complejidad y tamaño de éstos. Así, una colonia que invierta una gran cantidad de 

energía en construir su nido se mudará menos que aquellas especies con nidos menos 

elaborados y con colonias más chicas (Freitas 1995). La migración frecuente de P. 

cunicularius es congruente con la relativamente simple estructura y poca profundidad 

de sus hormigueros. 

Las consecuencias de la relocalización de los hormigueros sobre la 

mirmecocoria son importantes. En primer lugar, si la construcción de hormigueros 

modifica las propiedades físicas y químicas del suelo, diferenciándolos de los suelos 

adyacentes, estos cambios serán más pronunciados cuanto mayor sea el tamaño y el 

tiempo de residencia de la colonia (Culver & Beattie 1983, Higashi et al. 1989). Si el 

principal beneficio de la mirmecocoria para las plantas es el transporte a micrositios 

enriquecidos en nutrientes, entonces evolutivamente serán favorecidas aquellas especies 

con hormigueros de larga vida media. Sin embargo, especies de hormigas consideradas 

como importantes dispersoras de semillas (e.g. Aphaenogaster rudis, Myrmica rubra y 

Lasius niger) relocalizan sus nidos frecuentemente (Culver & Beattie 1978, Smallwood 

& Culver 1979, Higashi et al. 1989, Hughes & Westoby 1990, Ruhren & Dudash 1996). 

Por ejemplo, Aphaenogaster rudis emigra cada 30 días (Smallwood 1982b, McGlynn et 

al. 2004) y es poco probable que sus nidos estén enriquecidos con nutrientes. Esto 

explicaría la información controvertida acerca de si los hormigueros son o no islas de 

fertilidad: dentro de una misma especie, el enriquecimiento en nutrientes variará 

dependiendo de la longevidad del hormiguero analizado. Finalmente, en los 

hormigueros abandonados, la ausencia de la colonia dispara cambios en la humedad y 
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aireación del suelo, así como en el nivel de nutrientes. Aún cuando las propiedades 

físico-químicas del hormiguero pueden persistir varios meses después de haber sido 

abandonado, al cabo de un período de tiempo más o menos variable retornan a los 

niveles característicos del suelo circundante (King 1977, Petal 1980). 

 En segundo lugar, la relocalización podría tener como consecuencias disminuir  

la probabilidad de agregación de las semillas en un mismo sitio. Las colonias de ciertas 

especies de Pogonomyrmex del hemisferio Norte, al mudarse transportan las semillas de 

sus granarios al nuevo hormiguero (Hölldobler 1976, Van Pelt 1976). En cambio, P. 

cunicularius no guarda semillas en granarios y nunca fue observada transportando las 

semillas al nuevo hormiguero. Si luego de la mudanza las semillas son abandonadas, 

entonces las nuevas semillas recolectadas serán transportadas a un nuevo sitio, 

disminuyendo así la probabilidad de competencia tanto inter- como intraespecífica 

(Higashi et al. 1989). Si las colonias de P. cunicularius tienden a mudarse a fin del 

verano, entonces es probable que las semillas dispersadas al comienzo del período de 

fructificación de J. excisa (enero-febrero) sean llevadas a un sitio diferente al de las 

semillas dispersadas al final del período de fructificación (marzo-abril). En 

consecuencia, la sincronización entre ambos eventos, dispersión y relocalización, 

resultaría en el beneficio para la planta de evitar que semillas de una misma planta 

parental compitan entre sí por el mismo nicho.  

 Una tercera consecuencia de la relocalización a espacios abiertos es que la 

competencia por luz y nutrientes será menor para las plantas que se establezcan en ese 

sitio, y proveerá de condiciones favorables para el crecimiento de plantas con 

requerimientos de alta luminosidad. Las especies pioneras que se especializan en la 

colonización de espacios abiertos resultan así favorecidas por este comportamiento 

(Oostermeijer 1989). Sin embargo, en los desiertos es más favorable para las plántulas 
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de ciertas especies crecer bajo la canopia de una planta para reducir la insolación 

durante sus primeras etapas de desarrollo. El fenómeno de las plantas facilitadoras está 

bien estudiado en los desiertos (revisado por Callaway 1995), y en la zona de estudio es 

frecuente observar estas islas de fertilidad separadas por parches de suelo desnudo. En 

consecuencia, es necesario realizar más estudios a campo para determinar si las semillas 

de J. excisa realmente se benefician con la relocalización a parches de suelo desnudo.    

Muchas semillas de plantas dispersadas por hormigas presentan dormición, y 

pueden permanecer largo tiempo formando un banco de semillas sin que disminuya su 

viabilidad. Para estas semillas, un hormiguero abandonado representaría un sitio ideal 

de almacenamiento, al resguardo de la intemperie y de eventuales predadores. Estas 

semillas germinarán cuando las condiciones de humedad y temperatura sean apropiadas, 

y/o factores externos rompan su dormición cuando ésta exista (Berg 1981, Majer 1982, 

Bond & Slingsby 1983). La formación de bancos de semillas es una estrategia altamente 

favorable en ambientes desérticos, donde los sitios favorables para el establecimiento de 

las plantas son escasos e impredecibles en el tiempo (e.g. Aguiar & Sala 1997). Las 

semillas de J. excisa conservan su viabilidad al menos tres años (obs. pers.), y 

probablemente más, teniendo en cuenta la prolongada conservación de la viabilidad en 

especies emparentadas (e.g. Manihot esculenta (Euphorbiaceae) puede permanecer en 

dormición hasta 40-50 años, Pujol et al. 2002).  

 

La Hipótesis de la dispersión dirigida. Son los hormigueros 

micrositios favorables para las plantas? 

 

La dispersión dirigida puede definirse como el arribo desproporcionado de las semillas 

a sitios especialmente favorables para su supervivencia (Howe & Smallwood 1982). La 
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mirmecocoria es un excelente ejemplo de dispersión dirigida, y el transporte al 

hormiguero es considerada la ventaja selectiva más importante en la evolución de la 

mirmecocoria (Beattie 1985, Wenny 2001). En este mutualismo, la hipótesis de la 

dispersión dirigida se basa en la premisa que los hormigueros representan micrositios en 

donde la probabilidad de germinación y establecimiento de la plántula se verá 

aumentada (Hanzawa et al. 1988). El mecanismo subyacente a esta hipótesis más 

frecuentemente propuesto es que los hormigueros son sitios favorables para las plantas 

por estar enriquecidos en nutrientes (Beattie 1985), siendo este enriquecimiento 

producto de la acumulación de detritos y restos animales y vegetales (Petal 1978).  

Sin embargo, la hipótesis del enriquecimiento en nutrientes ha sido corroborada 

en cierto número de trabajos (Culver & Beattie 1980, Davidson & Morton 1981, Beattie 

& Culver 1983, Passos & Oliveira 2003) y rechazada en otros (Horvitz & Schemske 

1986, Rice & Westoby 1986, Bond & Stock 1989, Gibson 1993a). Los suelos del SO de 

Australia y los suelos de Sudáfrica son característicamente deficientes en P, K, N y 

otros micronutrientes. Esto llevó a proponer que la mirmecocoria es más abundante en 

suelos infértiles que en suelos fértiles, y que la dispersión por hormigas es una respuesta 

adaptativa a la deficiencia en nutrientes (Milewski & Bond 1982, Davidson & Morton 

1981). Sin embargo, en suelos infértiles de Australia la mirmecocoria no es más común 

que en suelos fértiles, y las plantas dispersadas por hormigas no crecen en suelos con 

más nutrientes que los suelos adyacentes (Rice & Westoby 1986, Horvitz & Schemske 

1986). Gibson (1993a) encontró que el aumento en la probabilidad de germinación de 

las semillas observado en los hormigueros se debió a condiciones del suelo pre-

existentes, presentes antes de que el sitio fuera colonizado por las hormigas. También 

los resultados obtenidos en otros trabajos acerca del patrón de distribución de las plantas 

mirmecócoras con respecto a los hormigueros es diversa y controvertida: en tanto 
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algunos autores encontraron una mayor densidad de plantas creciendo sobre o en los 

bordes de los nidos de hormigas dispersoras (Sernander 1906, Davidson & Morton 

1981, Kjellson 1985b, Rissing 1986, Andersen 1988, Oostermeijer 1989, Levey & 

Byrne 1993, Gómez & Espadaler 1998b, Bonte et al. 2003), otros no encontraron tal 

asociación (Lehouck et al. 2004), mientras que otros encontraron incluso una relación 

negativa (Culver & Beattie 1983, Schütz et al. 2008).  

El efecto de las hormigas sobre el suelo al construir el hormiguero no se limita a 

cambios en la concentración de nutrientes. Las hormigas, al construir cámaras y túneles, 

actúan como bioturbadores, provocando un constante movimiento y redistribución del 

suelo, modificando sus propiedades físicas, y homogeneizando su perfil. Los suelos de 

los hormigueros tienen mayor penetrabilidad, mayor porosidad, mayor contenido de 

agua, mayor aireación y una textura diferente respecto del suelo circundante (Petal 

1978, Laundré 1990). Aún más, los hormigueros suelen estar termo-regulados, por lo 

que la temperatura a una profundidad dada también será diferente respecto a la de un 

suelo sin hormiguero (Hölldobler & Wilson 1990). Todos estos factores pueden 

influenciar la germinación de las semillas y el establecimiento de las plántulas con una 

importancia equivalente a la del aumento en la concentración de nutrientes.  

La hipótesis de la dispersión dirigida ha sido puesta generalmente a prueba a 

través de ensayos de germinación de semillas en suelos provenientes de hormigueros y 

con suelos sin hormigueros como control (e.g. Leal et al. 2007), o cuantificando las 

plántulas que crecen en el hormiguero de la especie dispersora en relación a un 

cuadrado de suelo al azar (e.g. Lehouck et al. 2004). La utilización de este último 

método se complica en el caso de sistemas en los que interaccionan una planta perenne 

como J. excisa y una especie de hormiga que relocaliza sus nidos frecuentemente como 

P. cunicularius. En este sistema, no será posible encontrar una correlación espacial 
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entre las plantas y los hormigueros activos, ya que raramente coincidirán 

temporalmente. A esto debe sumarse el bajo número de plántulas observado a campo y 

su baja tasa de germinación en condiciones de laboratorio, lo que sugiere una baja tasa 

de reclutamiento en condiciones naturales.   

 Por otra parte, también deben considerarse los efectos adversos asociados al 

transporte de las semillas al hormiguero. Por ejemplo, el transporte y el abandono de las 

semillas en un mismo hormiguero pueden resultar en la agregación de las plántulas 

emergentes, con la consecuente competencia por espacio y nutrientes (Culver & Beattie 

1980). Muchas especies mirmecócoras muestran este patrón de agregación en 

poblaciones naturales (Handel 1976, Pudlo et al. 1980). Esta agregación fue observada 

frecuentemente en plantas adultas y plántulas de J. excisa creciendo naturalmente en el 

área de estudio (Lám. 7 C- E). Dado que las semillas de J. excisa son sobredispersadas 

por la dehiscencia explosiva de sus frutos, se puede inferir que las plántulas agregadas 

provienen de semillas que fueron transportadas a un hormiguero. Sin embargo, no es 

posible determinar si estas plantas provienen de hormigueros de P. cunicularius que 

fueron posteriormente abandonados. En el área de estudio, se observaron hormigueros 

de Pheidole bergi y Ph. spininodis asociados a plantas de J. excisa creciendo en forma 

agregada. Aunque no puede descartarse que estas especies de hormigas hayan sido 

responsables del transporte de las semillas a su hormiguero, también puede hipotetizarse 

que provienen de hormigueros de P. cunicularius que fueron abandonados y 

posteriormente ocupados por estas especies de Pheidole. Asimismo, si el hormiguero 

está siendo sujeto a una continua actividad de disturbio por efecto de movimientos 

internos de tierra producidos por la excavación de nuevos túneles y cámaras, el efecto 

sobre las plantas será negativo, en particular durante las primeras fases de la 

germinación (Culver & Beattie 1978). En consecuencia, el establecimiento de las 
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plantas dispersadas será más favorable una vez que el hormiguero haya sido 

abandonado.  

 

Conclusiones  

Las semillas de J. excisa transportadas a los hormigueros de P. cunicularius sufrieron 

un transporte vertical desde las cámaras profundas donde se encuentran la cría de la 

colonia, donde el eleosoma fue consumido, hasta las cámaras superficiales que 

funcionan como basureros, donde fueron descartadas como material de desecho. Las 

semillas descartadas no mostraron signos de daño embrionario y conservaron su 

viabilidad. Asimismo, los ensayos de germinación mostraron que ésta fue favorecida en 

las semillas cuyo eleosoma fue experimentalmente removido. La profundidad de los 

basureros internos permitiría la posterior emergencia de las plántulas, y el material allí 

acumulado proveería condiciones de nutrientes propicias para su crecimiento. La 

frecuente relocalización de los hormigueros de P. cunicularius tendría efectos 

favorables sobre el proceso de la dispersión, evitando la agregación de las semillas en 

un mismo hormiguero, y disminuyendo la competencia intra- e interespecífica de las 

plantas. Asimismo, las semillas en un hormiguero abandonado tienen la posibilidad de 

formar un banco a menor o mayor lapso de tiempo, en un sitio a cubierto de 

disrupciones ambientales y a salvo de la predación por otros animales. En ambientes 

desérticos y sujetos a condiciones ambientales impredecibles y variables de año a año, 

la formación de una reserva de semillas en el suelo representa una dispersión en el 

tiempo, y provee a la población la oportunidad de explotar futuras condiciones 

favorables para el establecimiento de las plántulas.  
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CAPÍTULO 5. La biología de P. cunicularius pencosensis 

en relación a su comportamiento como dispersora de 

semillas 

 

Introducción 

En la mirmecocoria, el eleosoma actúa como la recompensa del mutualismo (Beattie 

1985), con una función análoga a la que tiene el néctar en la polinización (Faegri & van 

der Pijl 1979) y la pulpa en los frutos dispersados por vertebrados (Jordano 1992). Sin 

embargo, en los mutualismos en general y en la mirmecocoria en particular, la 

recompensa es de una naturaleza no selectiva (e.g. Beattie 1980, Thompson 1994, 

Garrido et al. 2002), por lo que son atraídos tanto los vectores mutualistas como los no 

mutualistas. Estos últimos son también llamados “estafadores” ya que consumen la 

recompensa sin intercambiar un beneficio para la planta (Giladi 2006, Boulay et al. 

2007a). A su vez, dentro de los que se comportan como mutualistas, algunos brindan 

mejores servicios que otros, y estos mutualistas de alta calidad son los que otorgan 

mayores beneficios a la planta, con un papel desproporcionadamente importante en la 

interacción (Giladi 2006, Ness et al. 2009, Gove et al. 2007). En este contexto, puede 

esperarse que ciertos caracteres de la planta sean favorecidos evolutivamente para 

aumentar la probabilidad de interacción con aquellos mutualistas claves o de alta 

calidad (Irwin et al. 2004, Giladi 2006). Entre los caracteres de la planta con influencia 

sobre la probabilidad de interacción con especies de hormigas mutualistas se han 

señalado la fenología de liberación de las semillas (Oberrath & Böhning-Gaese 2002, 

Guitián & Garrido 2006), el tamaño y la composición química del eleosoma (Garrido et 

al. 2002, Boulay et al. 2006, Alcántara et al. 2007), y el patrón espacial de presentación 

de las semillas (Hughes & Westoby 1992b, Boulay et al. 2007b).  
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En general, los trabajos publicados sobre la mirmecocoria han estudiado a esta 

interacción desde la perspectiva de la planta, y con especial énfasis en las posibles 

ventajas selectivas obtenidas por efecto de la dispersión por hormigas (e.g. Beattie & 

Hughes 2002, Beattie 1983, Gorb & Gorb 2003, Giladi 2006, Rico-Gray & Oliveira 

2007). Otros trabajos han analizado cómo ciertos aspectos específicos de la interacción 

se relacionan con las hormigas dispersoras, tales como las distancias de transporte (Berg 

1975, Beattie 1985, Boulay et al. 2007), y la asociación entre la morfología de las 

diásporas y la de las hormigas (Berg 1975, Rodgerson 1998, Garrido et al. 2002).  

En los últimos años, y acompañando el concepto de la mirmecocoria como un 

mutualismo desigualmente difuso, una serie de trabajos han puesto en foco al 

componente animal de la interacción, i.e. las hormigas dispersoras (Gove et al. 2007, 

Ness et al. 2009, Lubertazzi et al. 2010, Majer et al. 2010). Si el éxito de la dispersión 

depende de la identidad de la especie de hormiga que interacciona con la planta, 

entonces los caracteres de la planta dispersada deben ajustarse a los caracteres de 

aquellas hormigas que otorguen los mayores beneficios de la dispersión. La estructura y 

longevidad de los nidos, el tipo de alimentación, la estrategia de forrajeo y otros 

diversos aspectos ecológicos y comportamentales de las hormigas pueden ser 

relacionados con una mayor eficiencia en la dispersión de semillas. Así, el estudio de la 

biología de las hormigas dispersoras resulta fundamental para la comprensión integral 

de la ecología y evolución de la mirmecocoria.  

 

Objetivos 

El objetivo de este capítulo es describir diversos aspectos de la biología de P. 

cunicularius en relación a su comportamiento como la dispersora más importante de 

semillas de J. excisa en el área de estudio. La biología de esta especie es descripta por 



 109 

primera vez en esta tesis, siendo hasta ahora las únicas referencias disponibles las 

observadas por Kusnezov (1951) en su estudio sobre el género Pogonomyrmex. A lo 

largo de las tres secciones de este Capítulo, se describe el ritmo diario y estacional de 

actividad (Sección I), la dieta (Sección II) y la posición dentro de la jerarquía de 

dominancia comportamental (Sección III) de P. cunicularius, discutiéndose su 

influencia sobre la interacción mutualística con J. excisa.  

 

Sección 1. El ritmo diario de actividad  

 

En las plantas, la fenología de fructificación y liberación de las semillas tiene un 

componente filogenético y un componente ambiental. En un determinado hábitat, las 

plantas dispersan sus semillas cuando las condiciones son favorables tanto para su 

dispersión como para su eventual germinación (Howe & Smallwood 1982). En relación 

con la mirmecocoria, la coincidencia temporal entre el momento de liberación de las 

semillas y la actividad de las hormigas dispersoras constituye un pre-requisito para la 

existencia de una interacción mutualista. Esta sincronización ha sido descripta en 

sistemas mirmecócoros tanto a escala estacional (Thompson 1981; Ohkawara et al. 

1997; Oberrath & Böhning-Gaese 2002; Giladi 2004, Guitián & Garrido 2006) como a 

escala diaria (Turnbull & Culver 1983, Espadaler & Gomez 1996, Boulay et al. 2007b).  

Un ejemplo de sincronización a escala estacional se encuentra en ciertas especies 

mirmecócoras de los bosques templados del Hemisferio Norte. Estas plantas liberan sus 

semillas temprano en la primavera, cuando la actividad de las hormigas es alta y las 

fuentes de comida alternativas (principalmente insectos) son escasas, una estrategia que 

aumenta la probabilidad de que sus semillas sean removidas por hormigas (Thompson 

1981, Ohkawara et al. 1997, Oberrath & Böhning-Gaese 2002, Guitián & Garrido 
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2006). Un ejemplo de sincronización a escala diaria se encuentra en Viola nuttallii, una 

hierba de las Montañas Rocosas de Colorado, cuyas cápsulas se abren por la mañana, 

coincidiendo con el horario de máxima actividad de sus dos principales hormigas 

dispersoras (Turnbull & Culver 1983).  

El objetivo de esta sección es determinar la existencia de una sincronización 

entre el ritmo diario de liberación de las semillas de J. excisa, y el ritmo diario de 

actividad de su principal hormiga dispersora, P. cunicularius. Se plantea como hipótesis 

que la liberación de semillas de J. excisa ocurre con un ritmo diario que favorece su 

remoción por su principal hormiga dispersora, P. cunicularius. Por tanto, se espera una 

sincronización a escala diaria entre la liberación de las semillas de J. excisa por 

dispersión explosiva y la actividad de forrajeo de P. cunicularius, así como una relación 

lineal positiva entre la tasa de remoción diaria de las semillas de J. excisa y la actividad 

diaria de forrajeo de P. cunicularius.   

 

Materiales y Métodos 

Ritmo diario de dehiscencia de J. excisa  

El ritmo diario de dehiscencia de J. excisa  se determinó durante febrero de 2010 en el 

sitio PHE, donde se seleccionaron 30 plantas adultas que presentaran aspecto vigoroso. 

En cada planta se marcaron con una cinta roja entre 15 y 20 frutos maduros. Cada hora, 

desde las 08:00 hasta las 20:00 h (i.e. 12 intervalos de tiempo), se contó el número de 

cápsulas marcadas en cada planta, considerándose la ausencia de las cápsulas marcadas 

como evidencia de dehiscencia. Las observaciones se realizaron tres días consecutivos y 

en días secos y soleados (3 días x 12 sesiones, N = 36).  
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Ritmo diario de actividad de P. cunicularius  

El ritmo de diario actividad de P. cunicularius fue determinado mediante cebos con atún 

y complementado con la observación directa de los hormigueros. El atún es utilizado 

comúnmente como cebo para caracterizar el ensamble de hormigas que interactúan con 

plantas mirmecócoras, ya que tanto éste como el eleosoma contienen diglicéridos, el 

compuesto postulado como atractor químico de las hormigas (Heithaus & Humes 2003, 

Ness & Morin 2008). Previas observaciones mostraron que P. cunicularius es atraída 

rápidamente por el atún. Los ensayos se realizaron en el mismo sitio y en el mismo mes 

que las observaciones del ritmo de dehiscencia. Se establecieron al azar tres transectas 

de 100 m, separadas al menos por 100 m, a lo largo de las cuales se colocaron cada 10 

m rectángulos de cartón blanco (7 x 5 cm) con una cucharada (c. 3g) de atún en aceite 

enlatado.  

Las sesiones de muestreo se realizaron a lo largo de un mismo día durante seis 

períodos consecutivos de una hora cada uno: mañana (08:00–09:00 h); media mañana 

(10:00–11:00 h), mediodía (12:00-13:00 h), media tarde (15:00–16:00 h), tarde (17:00–

18:00 h) y crepúsculo (19:00–20:00 h). Previas observaciones habían mostrado que P. 

cunicularius es estrictamente diurna, por lo que no se realizaron muestreos nocturnos. 

Para evitar acostumbramiento a la fuente de comida, al finalizar cada sesión el atún fue 

retirado y una nueva estación colocada al menos a 2 m de distancia y en dirección al 

azar. Durante cada sesión de muestreo, 5 min después de colocar el cebo y cada 15 min, 

se anotó la ocurrencia y el número de individuos de las especies de hormiga presentes 

sobre cada estación. La ocurrencia de cada especie se anotó sólo una vez durante cada 

sesión de 60 min, independientemente de cuántas veces fue observada su presencia en la 

misma estación. En total el estudio se basó en 30 unidades de muestreo (10 estaciones x 
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3 transectas) y 180 observaciones por sesión de muestreo (30 estaciones x 6 

observaciones).   

 

Ritmo diario de remoción de las semillas de J. excisa   

Los experimentos de remoción de semillas se llevaron a cabo en el mismo sitio y en el 

mismo mes que las observaciones de dehiscencia y de actividad de las hormigas. Para 

realizar los ensayos se utilizaron semillas frescas de J. excisa, obtenidas a partir de 

cápsulas maduras colectadas en los sitios de muestreo. Se usaron las mismas transectas 

arriba descriptas, colocándose en cada estación de muestreo 5 semillas de J. excisa 

sobre rectángulos de cartón blanco de 7 x 5 cm. Las observaciones se realizaron en los 

mismos intervalos de tiempo descriptos para las observaciones del ritmo de actividad 

diaria de las hormigas (5 semillas x 10 estaciones x 3 transectas x 6 sesiones = 900 

semillas en total). Luego de 60 min se contaron las semillas removidas de cada estación, 

considerándose a una semilla removida cuando no fue hallada dentro de 50 cm de radio 

alrededor de la estación.  

 

Análisis de los datos 

El ritmo diario de dehiscencia de J. excisa se calculó como el número de cápsulas 

abiertas entre dos censos consecutivos, expresado como la proporción del total de 

cápsulas que explotaron a lo largo de las 24 h de cada sesión. El ritmo de actividad 

diaria de las hormigas se estimó como la proporción de estaciones en las que al menos 

una obrera fue observada durante cada sesión, relativa al total de ocurrencias registradas 

a lo largo de las seis sesiones. Este cálculo se realizó para el total de especies 

observadas en las estaciones, para P. cunicularius, y para C. mus, la especie observada 
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más frecuentemente predando los eleosomas de las semillas de J. excisa. El ritmo diario 

de remoción de semillas se calculó como la proporción de semillas removidas de cada 

estación durante cada sesión, relativa al total de semillas removidas a lo largo de las seis 

sesiones.  

El efecto del ritmo diario de actividad de P. cunicularius y el ritmo diario de 

actividad de C. mus sobre el ritmo diario de remoción de semillas se analizó mediante 

Modelos Lineales Generalizados Mixtos (GLZM) con distribución binomial y función 

logit. Las transectas (n = 3) fueron tratadas en el modelo como factor aleatorio. El mejor 

modelo estadístico se obtuvo mediante la reducción manual en pasos, de acuerdo al 

mínimo valor de AIC.  

 

Resultados 

Ritmo diario de dehiscencia de J. excisa  

El ritmo diario de dehiscencia de J. excisa fue observado en un total de 515 frutos. La 

mayor parte de las cápsulas (81.34 % de las 515) se abrieron entre las 10:00 y las 15:00 

h, con un pico de dehiscencia entre las 11:00 y las 12:00 h (Fig. 7). El número de 

cápsulas abiertas disminuyó progresivamente a lo largo de la tarde hasta aproximarse a 

0 durante la noche. 

 

Ritmo diario de actividad de P. cunicularius  

Un total de 15 especies de hormigas fueron observadas sobre las estaciones de muestreo 

a lo largo de las seis sesiones, de las cuales 11 fueron observadas interactuando en los 

ensayos anteriores con las semillas de J. excisa (Tabla 5). Camponotus mus y 

Pogonomyrmex cunicularius fueron las especies más frecuentes en cuanto a su 
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ocurrencia. Otras especies comúnmente observadas fueron Forelius chalybaeus, F. 

nigriventris, y Pheidole bergi.  

La ocurrencia de todas las especies en las estaciones mostró el típico patrón 

bimodal de los ambientes desérticos, con picos de actividad durante la mañana (de 

10:00 a 11:00 h) y durante la tarde (de 17:00 a 18:00 h), y un marcado descenso durante 

el mediodía. La ocurrencia de todas las especies durante la tarde fue mayor que durante  

la mañana.   

Pogonomyrmex cunicularius mostró ser una especie termofílica. Mientras que 

no se registró presencia de obreras en las estaciones de muestreo durante las sesiones de 

mañana y de crepúsculo, el pico de actividad se registró desde las 15:00 hasta las 18:00 

h (Fig. 8). Durante las sesiones de la tarde temprana y las sesiones de la tarde la 

ocurrencia fue similar. Durante el mediodía la presencia de obreras en las estaciones fue 

baja pero no nula, mientras que por la mañana fue menor que en ambas sesiones de la 

tarde. Durante la tarde temprana (de 15:00 a 16:00), la temperatura del suelo alcanza 

valores que pueden superar los 60°C (obs. pers.). A esta hora del día, la única especie 

que fue capaz de tolerar las altas temperaturas además de P. cunicularius fue Forelius 

nigriventris, una especie de hormiga también reportada como termofílica por 

Bestelmeyer (2000).  
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Fig. 7 Ritmo diario de dehiscencia de las cápsulas de J. excisa. Las columnas muestran el 

porcentaje acumulativo de frutos abiertos durante cada intervalo de tiempo relativos al total 

abiertos durante 24 h de observación y a lo largo de tres días (N = 515 frutos). La línea 

representa la variación media (± DE) de la temperatura bajo la canopia entre dos intervalos 

de tiempo consecutivos, estimada como la diferencia entre el mínimo y el máximo valor 

medido entre cada intervalo y el siguiente (N = 30). 

 

La proporción de estaciones ocupadas por obreras de C. mus fue asimismo 

influenciada en forma significativa por la sesión del día. Contrastando con P. 

cunicularius, esta especie mostró un bajo grado de termofilia, evitando las horas más 

calurosas del día y mostrando máxima actividad en las sesiones de la tarde y del 

crepúsculo (Fig. 8).  
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Tabla 5 Ocurrencia total de las especies de hormiga del área de estudio en las 

estaciones de muestreo con atún. La ocurrencia es la proporción de estaciones (N = 

540) en que se observó al menos un individuo de cada especie en los tres sitios de 

muestreo y durante seis sesiones consecutivas diurnas. En negrita se señalan las 

especies utilizadas en los análisis comportamentales (Sección II), y con un asterisco 

aquellas observadas interaccionando con las semillas de J. excisa.  

 

Especies (Subfamilia) Occurrencia 

Pogonomyrmex cunicularius pencosensis Forel 

(Myrmicinae)* 
0.36 

Pheidole bergi Mayr (Myrmicinae)* 0.11 

Pheidole spininodis Mayr (Myrmicinae)* 0.044 

Solenopsis sp1 (Myrmicinae)* 0.059 

Crematogaster quadriformis Roger (Myrmicinae)* 0.055 

Camponotus mus Roger (Formicinae)* 0.47 

Camponotus blandus Smith F. (Formicinae)* 0.059 

Dorymyrmex ensifer Forel (Dolichoderinae) 0.022 

Dorymyrmex exsanguis Forel (Dolichoderinae) 0.042 

Dorymyrmex sp.1 (Dolichoderinae) 0.015 

Dorymyrmex sp.2 (Dolichoderinae) 0.009 

Forelius chalybaeus Emery (Dolichoderinae)* 0.24 

Forelius nigriventris Forel (Dolichoderinae)* 0.118 

Forelius albiventris Forel (Dolichoderinae)* 0.096 

Pseudomyrmex denticollis Emery (Pseudomyrmecinae)* 0.109 
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Fig. 8 Ritmo diario de actividad de las especies de hormigas en el área de estudio. 

El ritmo diario de actividad se calculó como la proporción de estaciones ocupadas en 

cada intervalo de tiempo sobre el total de estaciones ocupadas a lo largo del día. Los 

datos muestran las medias ± EE (n = 3 transectas, N = 30 estaciones), y se muestran 

para todas las especies (● círculos llenos), para Pogonomyrmex cunicularius (○ círculos 

vacíos) y para Camponotus mus (▲ triángulos llenos). 

 

Ritmo diario de remoción de las semillas de J. excisa   

La proporción de semillas removidas por estación fue asimismo influenciada por la 

sesión del día (Fig. 9). La remoción fue máxima durante la tarde temprana, mientras que 

los valores más bajos se registraron durante la mañana temprana, el mediodía y el 

crepúsculo. A la media mañana los valores fueron intermedios, y similares a los de la 

tarde. 

Los resultados del análisis mediante GLZM analizando el efecto del ritmo de 

actividad de P. cunicularius y el ritmo de actividad de C. mus sobre el ritmo de 
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remoción de las semillas mostró que la remoción aumentó significativamente al 

aumentar la actividad de P. cunicularius (coef. = 8.26, EE = 0.48, z = 17.05, p < 0.001) 

(Fig. 10). En cambio, el ritmo de actividad de C. mus se correlacionó en forma negativa 

y significativa con la remoción de las semillas (coef. = -2.62, EE = 0.65, z = -6.14, p < 

0.01), así como el término de la interacción entre ambos efectos (coef. = -9.28, EE = 

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

 

 

Fig. 9 Ritmo diario de remoción de semillas de J. excisa por hormigas. Las columnas 

representan el número medio ± EE de semillas removidas por estación (5 semillas por 

estación, n = 3, N = 30 estaciones,) durante cada intervalo de tiempo. Las diferentes letras 

indican diferencias significativas (p < 0.05).  
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Fig. 10 Relación entre la actividad de P. cunicularius y la remoción de semillas de 

J. excisa. Los puntos representan el número medio de semillas removidas de cada 

estación (5 semillas por estación, N = 10 estaciones,) y la proporción media de 

estaciones ocupadas por P. cunicularius (N = 10) para cada intervalo de tiempo y para 

cada transecta (n = 18).   

 

Discusión 

Los resultados de este estudio muestran que la liberación de semillas de J. excisa ocurre 

con un ritmo diario que favorece su remoción por su principal hormiga dispersora, P. 

cunicularius. La remoción de semillas de J. excisa en el área de estudio se correlacionó 

positivamente con la actividad de forrajeo de P. cunicularius, y negativamente con la 

actividad de la principal especie predadora de eleosoma, Camponotus mus. Aunque no 

se encontró sincronización entre el período de máxima dehiscencia y el período de 

máxima actividad de P. cunicularius, el pico de dehiscencia de las semillas de J. excisa 

precedió al pico de actividad de P. cunicularius. La consecuencia ecológica es que, 
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cuando la actividad de forrajeo de P. cunicularius es máxima, la mayor parte de las 

semillas ya han sido dispersadas en forma explosiva, por lo que es alta la probabilidad 

de que sean removidas por una hormiga de esta especie.  

Esta alta probabilidad de remoción está relacionada con un importante carácter 

de la ecología de esta especie: la termofilia. El ritmo diario de actividad de P. 

cunicularius muestra que es capaz de forrajear a aquellas horas del día en que la 

temperatura del suelo alcanza valores extremos. Por tanto, antes que el resto de las 

especies recomience su actividad luego del hiato del mediodía, P. cunicularius ya ha 

comenzado su búsqueda de comida, siendo altamente probable que encuentre y 

transporte una semilla de J. excisa antes que lo hagan especies que se comportan como 

no dispersoras o dispersoras de baja calidad. Así, la principal especie predadora de 

eleosoma, Camponotus mus, relegó su actividad de forrajeo a las horas del día con 

temperaturas más moderadas, ya sea por la mañana temprano o a partir de la tarde. 

Pheidole bergi y Ph. spininodis, las otras dos especies que removieron semillas de J. 

excisa en el área de estudio, mostraron asimismo un patrón de actividad similar al de C. 

mus.   

El patrón diario de actividad de P. cunicularius durante el verano fue 

confirmado mediante la observación directa de 10 hormigueros marcados en el área de 

muestreo. Durante la mañana, la actividad de esta especie comienza relativamente tarde 

con respecto a las demás especies de hormigas de la comunidad, y sólo cuando el sol 

irradia directamente la entrada del nido (aprox. entre las 9:00 y 9:30 h). Las primeras 

actividades de la colonia están abocadas al mantenimiento del hormiguero y al patrullaje 

del área inmediata a su entrada. Luego de aproximadamente una hora, comienzan a salir 

forrajeras en busca de comida, hasta que al mediodía (entre las 12:30 y 13:00 h) se 

produce un hiato en la actividad de 1 a 2 horas de duración, aunque ocasionalmente 
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pueden verse algunas obreras en busca de comida. Durante la tarde, la actividad de 

forrajeo comienza también relativamente temprano con respecto a las demás especies 

(aprox. 14:00 h), y continúa hasta que el sol se oculta tras las sierras (aprox. 19:00 h). 

Las últimas tareas de nuevo están dedicadas al mantenimiento del nido, y a partir de las 

20:00 h las actividades exteriores cesan hasta el día siguiente. Este mismo patrón 

bimodal diario durante el verano ha sido descripto para especies de Pogonomyrmex del 

Monte central (P. pronotalis y P. rastratus) (Pol & López de Casenave 2004) así como 

en especies congenéricas de América del Norte (e.g. Whitford & Ettershank 1975, Crist 

& MacMahon 1991), con picos de actividad de forrajeo cuando la temperatura del suelo 

asciende a 30- 45 °C y capacidad de tolerar temperaturas de hasta 60°C (MacMahon et 

al. 2000).  

El género Pogonomyrmex, tanto en las especies de América del Norte como en 

las de América del Sur, es estrictamente diurno, y característico de zonas áridas y 

semiáridas (Kusnezov 1951, 1963, MacMahon et al. 2000). Por tanto, son especies 

adaptadas a las características climáticas de estos ambientes: altas fluctuaciones de 

temperatura entre el día y la noche, y temperaturas extremas durante los meses de 

verano. En el área de estudio, la baja cobertura del suelo y la estrategia de forrajeo por 

fuera de las canopias de las plantas que exhibe P. cunicularius, implican que durante su 

búsqueda de alimento las obreras de esta especie están expuestas a temperaturas del 

suelo extremas. 

Es necesario hacer notar que en el sistema estudiado también existe una 

sincronización estacional entre la fenología de fructificación de J. excisa y la fenología 

de actividad de las colonias de P. cunicularius. En el Desierto del Monte, el período 

invernal se caracteriza por sus bajas temperaturas y precipitaciones casi nulas. Las 

lluvias recomienzan hacia mediados de primavera (octubre-noviembre) y continúan 
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durante el verano. A partir de abril, las precipitaciones disminuyen gradualmente 

acompañadas por la disminución también gradual de la temperatura. Tanto J. excisa 

como P. cunicularius (así como la mayor parte de los organismos nativos de este 

hábitat) siguen este ritmo estacional. Jatropha excisa comienza su floración entre fines 

de septiembre y principios de octubre, la que continúa durante todo el período de 

primavera-verano hasta fines de febrero. La liberación de las primeras semillas ocurre a 

principios de enero, y continúa hasta fines de abril. En esta época, las plantas comienzan 

a secarse, entrando en un estado de quiescencia en el que conservan sólo el cáudex y el 

sistema radical hasta reiniciar el ciclo de crecimiento en la primavera siguiente.  

Asimismo, P. cunicularius hiberna durante toda la temporada invernal, 

registrándose las últimas actividades de las colonias a fines de abril. A partir de allí, no 

es posible ver una obrera forrajeando fuera del nido. La actividad externa de la colonia 

recomienza en septiembre–octubre, aunque en esta época se dirige mayormente al 

mantenimiento y reacondicionamiento del nido. La actividad de forrajeo aumenta 

gradualmente hasta alcanzar un pico durante el verano, desde diciembre hasta marzo. 

Finalmente, el último mes de actividad de la colonia está dedicado de nuevo al 

acondicionamiento del hormiguero. En consecuencia, la liberación de las semillas de J. 

excisa coincide también estacionalmente con la actividad de forrajeo de su principal 

hormiga dispersora. El mismo patrón de actividad estacional ha sido descripto en P. 

mendozanus y P. rastratus (Pol & López de Casenave 2004) y en P. occidentalis del 

Hemisferio Norte (Crist & MacMahon 1991).  

Uno de los temas cruciales en el estudio de los mutualismos entre plantas y 

animales es determinar si los mecanismos y estructuras que aumentan la interacción con 

los mutualistas más efectivos derivan de presiones selectivas ejercidas por los 

mutualistas, o constituyen exaptaciones que favorecen la evolución del mutualismo 
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(Thompson 1982, 1994; Herrera 1995, Irwin et al. 2004, Giladi 2006). La 

correspondencia temporal entre la liberación de las semillas de J. excisa y la actividad 

de forrajeo de P. cunicularius bien puede ser explicada por factores abióticos y 

caracteres filogenéticos actuando independientemente sobre ambas especies. Así como 

el ritmo diario de actividad de P. cunicularius puede ser explicado por causas 

fisiológicas (grado de tolerancia térmica), competitivas (evación de la competencia 

interespecífica mediante la partición temporal de la actividad de forrajeo) y ecológicas 

(disponibilidad de alimento) (Cros et al. 1997, Sanders & Gordon 2000, Albrecht & 

Gotelli 2001), el ritmo diario de dehiscencia de J. excisa puede ser explicado por causas 

físicas (i.e. la variación en la temperatura ambiental) relacionadas con el mecanismo 

higroscópico de la dehiscencia de los frutos de esta especie (Giliberto et al. 1980; 

Boulay et al. 2007a). Sin embargo, estar en el lugar y en el momento adecuado puede 

tener importantes consecuencias sobre las interacciones en general, constituyendo el 

paso inicial para la potencial coevolución de los mutualistas involucrados.  

  En plantas mirmecócoras de los bosques de América del Norte (Turnbull & 

Culver 1983) y de la Cuenca Mediterránea (Boulay et al. 2007a) se ha propuesto que la 

liberación matinal de las semillas en sincronización con la actividad de forrajeo de sus 

hormigas dispersoras, conlleva como principal beneficio disminuir el riesgo de 

predación de las semillas por vertebrados, principalmente roedores nocturnos. En el 

caso de J. excisa, la hipótesis de escape de predación por vertebrados es poco probable, 

ya que las semillas no son consumidas por vertebrados como zorros o roedores (esta 

tesis, Capítulo 2). En este caso, la ventaja más importante sería el escape de la predación 

por aquellas especies de hormigas consumidoras del eleosoma, y el aumento en la 

probabilidad de ser transportadas por una especie dispersora de alta calidad como P. 

cunicularius. Esto mismo ha sido propuesto por Giladi (2004) en relación a la 
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mirmecócora Hexastylis arifolia, que libera sus semillas coincidiendo con la máxima 

actividad de Aphaenogaster spp, una hormiga dispersora de alta calidad, y con la 

mínima actividad de Prenolepis imparis, una hormiga dispersora de baja calidad.   

 

Sección II. El comportamiento subordinado  

 

Introducción 

Dentro de una comunidad de hormigas, la competencia por interferencia ocurre cuando 

una especie excluye a otras del acceso a un recurso limitado mediante el uso de 

repelentes o agresión explícita (Wilson 1971, Fellers 1987, Hölldobler & Wilson 1990, 

Davidson 1998). En el campo, puede observarse un ejemplo de competencia por 

interferencia cuando se ofrece una fuente de alimento rica en proteínas, por ejemplo 

atún. Entre las varias especies atraídas por el cebo, surge una jerarquía de dominancia 

como resultado de la competencia por su control. Las especies que se comportan como 

dominantes rechazan a las especies más subordinadas mordiendo, aguijoneando o 

secretando repelentes químicos, provocando en la mayoría de los casos su retirada de la 

fuente de alimento, y en algunos incluso su muerte (Fellers 1987, Savolainen & 

Vepsäläinen 1988).   

Una característica comportamental de las especies reportadas como 

subordinadas en la jerarquía de dominancia, es que una vez encontrada su presa ésta es 

rápidamente transportada al hormiguero con el fin de evitar el enfrentamiento con 

especies más dominantes (Fellers 1987). Por otra parte, la condición necesaria del éxito 

de la dispersión por mirmecocoria es que las semillas sean transportadas al nido, i.e., es 

el consumo ex situ del eleosoma lo que determina que una semilla sea considerada 
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efectivamente dispersada (Beattie 1985, Hanzawa et al. 1988). En consecuencia, puede 

esperarse que las hormigas que se comporten como dispersoras sean especies 

subordinadas, y que éste sea un carácter sujeto a selección en relación con la 

mirmecocoria. La relación entre el comportamiento subordinado y la capacidad para 

dispersar semillas en sistemas mirmecócoros ha sido sugerida por algunos autores 

(Ruhren & Dudash 1996, Ohkawara et al. 1997; Giladi 2006; Gove et al. 2007, 

Servigne 2008), y especies consideradas como dispersoras de alta calidad como 

Rhytidoponera violaceae y Aphaenogaster rudis han sido caracterizadas como 

subordinadas dentro de la jerarquía de dominancia de las comunidades en que habitan 

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

 

Objetivos 

Los objetivos de esta sección son determinar la posición que ocupa P. cunicularius 

dentro de la escala de dominancia de la comunidad de hormigas del área de estudio. Se 

plantean dos hipótesis: que existe una relación lineal negativa entre la posición que 

ocupan las especies en la jerarquía de dominancia y su capacidad como dispersoras de 

las semillas de J. excisa, y 2) que existe una relación lineal positiva entre la posición 

que ocupan las especies en la jerarquía de dominancia y su capacidad como predadoras 

de los eleosomas de J. excisa.” 

 

 

Materiales y métodos  

La caracterización de la jerarquía de dominancia se realizó conjuntamente con los 

estudios sobre el ritmo diario de actividad y el ritmo diario de remoción de semillas de 

P. cunicularius descripta en la sección anterior de este capítulo. La asignación a cada 
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especie atraída por el atún de su posición dentro de la jerarquía de dominancia se basó 

en observaciones de 5 min y cada 15 min, realizadas durante los mismos seis períodos 

consecutivos de una hora a lo largo del día de los ensayos anteriores (i.e. mañana, media 

mañana, mediodía, media tarde, tarde y crepúsculo). Durante cada observación se anotó 

la especie y número de individuos presentes sobre cada estación, así como toda 

interacción comportamental entre obreras de diferentes especies.  

Las relaciones de dominancia se basaron en las interacciones observadas entre pares 

de especies, y cada interacción fue caracterizada como: 1) ataque, cuando un individuo 

de una especie muerde, aguijonea o agrede químicamente causando que el individuo de 

la otra especie se retire de la estación; 2) retirada, cuando una especie abandona la 

estación por causa de la amenaza, ataque explícito o simplemente por la presencia de 

otra especie; y 3) coexistencia, cuando no se observa interacción entre las especies y 

ambas comparten la estación (modificado de Fellers 1987). De acuerdo con esta 

caracterización, el índice de dominancia de cada especie se calculó como el porcentaje 

de todas las interacciones observadas entre pares de especies en que la especie se 

comportó como dominante, i.e., cuando atacó o elicitó un comportamiento de retirada 

de la otra especie. En una interacción dada, si por ejemplo una especie mordió a otra 

provocando su retirada, la atacante se marcó como agresiva y la víctima como sumisa. 

Para cada observación, se tuvo en cuenta sólo la primera interacción observada entre 

especies durante cada período de 5 min. En total se realizaron 900 observaciones (30 

estaciones x 6 sesiones x 5 observaciones).  

Para cuantificar la capacidad de cada especie para comportarse como dispersora de 

semillas, se anotó cada evento de remoción observado durante cada sesión de muestreo. 

Para cuantificar la capacidad de cada especie para comportarse como predadora de 
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eleosoma, al final de cada sesión de 60 min se anotó el número de estaciones ocupadas 

por cada especie consumiendo el eleosoma in situ..  

Análisis de los datos  

El índice de dominancia de cada especie se calculó como el cociente entre el número de 

interacciones agresivas y la suma de todas las interacciones (ataque, retirada y 

coexistencia) observadas para cada especie, agrupando las observaciones para todas las 

sesiones. El índice de dominancia comportamental se expresó como porcentaje, donde 

“0” indica que una especie fue siempre sumisa, y “100” que una especie fue siempre 

dominante.  

La capacidad de dispersar semillas se estimó como el porcentaje de eventos de 

dispersión observado para cada especie sobre total de eventos de dispersión observados 

durante todas las sesiones. La capacidad de predar semillas se estimó como el 

porcentaje de estaciones en las que cada especie fue observada consumiendo el 

eleosoma in situ sobre el total de estaciones ocupadas por predadoras de eleosoma 

durante todas las sesiones. Mediante correlaciones no paramétricas de Spearman se 

analizaron la relación entre la capacidad de dispersión y la capacidad de predación, y el 

índice de dominancia de cada especie.  

 

Resultados  

De las 15 especies registradas en las estaciones de muestreo, sólo se consideraron para 

el análisis de las relaciones de dominancia aquellas involucradas en más de cinco 

interacciones. Las ocho especies utilizadas en los análisis se muestran en la Tabla 5 

(Sección I). En total fueron observadas 1,101 interacciones interespecíficas. Las más 

frecuentes fueron en forma de agresiones o retiradas (95% del total), mientras que las 
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interacciones neutrales (coexistencia) fueron escasas, representando el restante 5 % de 

los registros. La forma más común de comportamiento agresivo fue el ataque físico 

mediante la mordida del otro individuo. En el caso de ataques de hormigas de tamaño 

pequeño y con reclutamiento masivo como F. chalybaeus, contra hormigas de tamaño 

grande como P. 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 interacciones observadas para las 

ocho especies consideradas en el análisis. Pogonomyrmex cunicularius fue la especie 

más subordinada, seguida por Ps. denticollis. La especie más dominante fue C. mus, 

seguida por C. blandus. Ambas son hormigas de tamaño grande (hasta 13 mm), que 

atacaron a las demás especies mordiéndolas con sus mandíbulas. Forelius chalybaeus, 

F. nigriventris y Ph. bergi mostraron índices de dominancia intermedios. En cinco 

ocasiones, las obreras de C. mus causaron la muerte de varias obreras de F. chalybaeus 

cuando atacaron estaciones monopolizadas por ésta última especie.   

 

Tabla 6 Índice de dominancia comportamental para las especies de hormigas 
atraídas por la fuente de atún. El índice de dominancia es el porcentaje de 
interacciones entre pares de especies ganadas por cada especie (N = 1,101 interacciones)  
 

 

Especie 
N° de interacciones 
observadas 

Índice de 
dominancia 

Mín-Máx N° de 
obreras por 
estación  

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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Remoción y predación de semillas 

Agrupando los datos para los seis intervalos de tiempo, P. cunicularius fue responsable 

del 75.52 % de un total de 617 eventos de transporte de las semillas de J. excisa 

observados. El resto de las remociones fueron realizadas por Pheidole bergi (21.43 %) y 

Ph. spininodis (3.06 %). Las demás especies no removieron las semillas de las 

estaciones, actuando ya sea como predadoras de eleosoma o como indiferentes hacia las 

semillas en el caso de Ps. denticollis. Un total de 110 estaciones de las 180 (61.1%) 

observadas durante las seis sesiones estuvieron ocupadas luego de los 60 min del ensayo 

por especies que consumían el eleosoma in situ. Agrupando los datos para las seis 

sesiones, la especie más frecuentemente encontrada consumiendo el elesoma in situ fue 

C. mus (27.3% de las 110 estaciones), seguida por Forelius nigriventris (21.8%), F. 

chalybaeus (19.1%) y C. blandus (17.27%). Durante el mediodía y la media tarde, la 

única especie observada predando las semillas fue F. nigriventris. 

El índice de dominancia de cada especie no se relacionó significativamente con 

la capacidad dispersora de las especies de hormigas (correlación de Spearman, rs = -

0.65, p = 0.078, n = 8) (Fig. 11A). En cambio, se encontró una relación significativa y 

positiva entre el índice de dominancia y la capacidad predadora de las especies 

analizadas (rs = .0.83, p = 0.01, n = 8) (Fig. 11B).  
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Fig. 11 Relación entre el índice de dominancia, y (A) la capacidad de dispersar semillas y (B) 

la capacidad de predar semillas para las ocho especies de hormigas utilizadas en los análisis. 

Ver texto para el significado de las variables analizadas. PC = Pogonomyrmex cunicularius, 

PB = Pheidole bergi, PS = Ph. spininodis, CM = Camponotus mus, CB = C. blandus, FC = 

Forelius chalybaeus, FN = F. nigriventris, PD = Pseudomyrmex denticollis   

 

Discusión 

Los resultados obtenidos muestran la ausencia de una relación significativa entre la 

posición de las especies en la jerarquía de dominancia y su capacidad como dispersoras 

de las semillas de J. excisa. Esta falta de correlación se debe a que la mayor parte de las 

especies analizadas se comportaron como predadoras de eleosoma, es decir que su 

capacidad dispersora igualó a cero. Sin embargo, P. cunicularius fue la dispersora más 

importante de semillas y la que ocupó la posición más subordinada dentro de la 

jerarquía de dominancia. En cambio, fue significativa la relación entre el índice de 

dominancia de cada especie y su capacidad como predadora de eleosoma, i.e. las 

especies más dominantes fueron a su vez las especies que ocuparon una mayor 

proporción de estaciones consumiendo las semillas in situ. 
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Pogonomyrmex cunicularius fue la especie más subordinada en la jerarquía de 

dominancia de la comunidad de hormigas del área de estudio. Típicamente esta especie 

abandonó las estaciones ante la presencia de las demás especies, siendo frecuentemente 

atacada por éstas. Por otra parte, los ataques de las demás especies no terminaron nunca 

con la muerte de un individuo de P. cunicularius, mientras que se observaron 

verdaderas masacres entre las especies más agresivas (por ejemplo entre C. mus y F. 

chalybaeus). Asimismo, P. cunicularius utilizó una táctica de “robo”: cuando una 

estación estaba monopolizada por otra especie, rápidamente tomaba un trozo de atún 

esquivando los ataques de la otra especie, y regresaba con su botín rápidamente al nido. 

Estas observaciones concuerdan con las de Andersen (1997) en su caracterización de las 

comunidades de hormigas de Norteamérica, donde clasifica a las Pogonomyrmex de esa 

región como termofílicas y comportamentalmente subordinadas.   

Las especies más dominantes fueron las Formicinae pertenecientes al género 

Camponotus. Mientras que en el Nordeste de Argentina las especies de Camponotus han 

sido también caracterizadas como altamente competitivas y dominantes (Calcaterra et 

al. 2008), en Norteamérica (Andersen 1997) y en Australia (Andersen 1995) ha sido 

descripto como un género subordinado y de baja agresividad. En este estudio, en 

particular C. mus se comportó como una especie sumamente agresiva, y la única que 

provocó la muerte de otras especies de hormigas al intentar controlar las estaciones. Las 

especies de Forelius también fueron muy agresivas, monopolizando las estaciones 

mediante su estrategia de reclutamiento masivo. Por otra parte, las especies de Pheidole 

han sido reportadas como sub-dominantes (por debajo de las Dolichoderinae) en 

Australia (Andersen 1995), pero dominantes en Norte América (Andersen 1997). En 

este estudio, fueron intermedias en su índice de dominancia, y explotaron en grupos 

sólo aquellas estaciones situadas cerca de sus nidos. Pseudomyrmex denticollis fue la 
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única especie que mostró comportamiento neutro, aunque también fue agresiva en 

algunos encuentros.  

La especie más subordinada, P. cunicularius, fue la especie que se comportó 

como la dispersora más importante de las semillas de J. excisa y la especie más 

dominante, C. mus, fue la especie que se comportó la predadora más importante de 

eleosomas. Las consecuencias para la mirmecocoria es que las semillas de J. excisa, 

siendo presentadas en el suelo a aquellas horas del día en que la actividad de forrajeo 

está limitada sólo a las especies termofílicas, aumentan la probabilidad de ser 

dispersadas por una especie subordinada como P. cunicularius, que transportará las 

semillas a su hormiguero y no las consumirá in situ. Si las semillas en cambio fueran 

presentadas mayormente cuando las temperaturas son moderadas, e.g. durante el 

crepúsculo, es más probable que sean predadas y no dispersadas por especies más 

dominantes como C. mus.   

En ambientes desérticos, las temperaturas extremas son consideradas las formas 

más serias de stress ambiental que afectan a organismos ecotermos de cuerpo pequeño 

como son las hormigas (Lighton & Feener 1989). La termofilia en hormigas puede ser 

atribuida a una mayor tolerancia térmica asociada a una especialización fisiológica 

(Fellers 1989; Gehring & Wehner 1995, Cros et al. 1997) o a una especialización 

ecológica, en donde las especies subordinadas tienen similares tolerancias termales que 

las dominantes, pero las primeras se ven forzadas a forrajear en un rango de 

temperaturas más amplio para evitar competir con las dominantes (Savolainen & 

Vepsäläinen 1988; Cerdá et al. 1997, 1998b, Bestelmeyer 2000). Kusnesov (1963) 

sugirió que P. cunicularius habría radiado de ancestros de habitats mésicos, y que su 

termofilia habría evolucionado en respuesta a la interacción competitiva con las 

especies dominantes en esos ambientes. Esta adaptación le habría permitido colonizar 
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secundariamente zonas progresivamente más áridas. La termofilia también ha sido 

asociada con caracteres ecológicos como una estrategia de forrajeo individual (Ruano et 

al. 2000) y una dieta mayormente carroñera (Cerdá et al. 1989). En consecuencia, la 

termofilia en P. cunicularius puede ser atribuida tanto a caracteres fisiológicos que 

permiten a los individuos de esta especie soportar temperaturas extremas (e.g. tamaño 

corporal grande, color de tegumento claro o cutícula gruesa (Rissing & Pollock 1984, 

Hood & Tschinkel 1990)), como a caracteres ecológicos tales como una dieta 

especializada en insectos muertos (Capítulo 5. III) y un comportamiento subordinado.  

 

Sección III. La dieta  

 

Introducción  

Aunque los eleosomas pueden ser importantes componentes de la dieta de las hormigas, 

aumentando el fitness de la colonia (Fischer et al. 2005, Marussich 2006) y aportando 

nutrientes esenciales para su metabolismo (Brew et al. 1989, Gammans et al. 2005), no 

parece existir una especie de hormiga cuya dieta esté exclusivamente compuesta por 

eleosomas. Por el contrario, las especies de hormigas que han sido caracterizadas como 

dispersoras de semillas (así como aproximadamente la mitad de las especies de 

hormigas de todo el mundo) se caracterizan por ser omnívoras (Tobin 1993, Beattie & 

Hughes 2002, Boulay et al. 2005). Las especies omnívoras se alimentan de un amplio 

espectro de comidas que contienen carbohidratos, lípidos y proteínas, y que obtienen a 

partir de las secreciones de las plantas, de insectos vivos o muertos, o de semillas. Sin 

embargo, las especies omnívoras muestran preferencias por ciertos tipos de alimentos, y 

estas preferencias tendrían importantes influencias sobre la dinámica de remoción de las 

semillas mirmecócoras. Por ejemplo, especies omnívoras del género Lasius cuya 
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alimentación se basa mayormente en secreciones de áfidos, son pobres dispersoras de 

semillas con eleosomas en comparación con especies omnívoras de los géneros Formica 

y Myrmica cuya dieta es mayormente carnívora (Gorb & Gorb 1999b, Servigne & 

Detrain 2008).   

La relación entre la dieta carnívora o mayormente carnívora y la mirmecocoria 

ha sido puesta en evidencia desde la formulación de la hipótesis que postula al eleosoma 

como un análogo químico de un insecto muerto (Caroll & Janzen 1973). Al comparar la 

composición química de eleosomas de especies europeas, australianas y 

norteamericanas con la de la hemolinfa de diversos taxa de Hymenoptera se encontró 

una alta semejanza en sus niveles de ácidos grasos conformados por 16 y 18 carbonos 

(Hughes et al. 1994b). Esto implicaría que los eleosomas mimetizan bioquímicamente a 

las presas de las hormigas, elicitando una respuesta de transporte de la presa al nido. 

Esta hipótesis es reforzada por el hecho de que las hormigas atraídas por las semillas 

con eleosoma son ya sea carnívoras especializadas, como las Ponerinae Odontomachus 

y Pachycondyla (Horvitz & Beattie 1980, Horvitz 1981, Pizo & Oliveira 1998, 2001), o 

con un importante componente carnívoro en su dieta, como Aphaenogaster rudis 

(Hughes et al. 1994b, Boulay et al. 2007b), Rhytidoponera violaceae (Lubertazzi et al. 

2010, Majer et al. 2010), y Myrmica spp. (Gorb & Gorb 2003). La atracción de especies 

carnívoras o mayormente carnívoras por sobre especies granívoras o mayormente 

granívoras resulta en el beneficio para la planta que la única porción apetecible de la 

diáspora es el eleosoma y no la semilla en sí misma, asegurando que ésta sea descartada 

intacta una vez consumido el eleosoma (Hughes & Westoby 1992a, Hughes et al. 

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

El objetivo de esta sección es estudiar la dieta de P. cunicularius. De acuerdo con lo 

planteado en la introducción, se espera que la dieta de esta especie sea mayormente 

carnívora.  

 

Métodos 

El estudio se llevó a cabo en el sitio ANJ, donde fueron marcados 10 nidos separados 

por al menos 30 m. Las observaciones se realizaron en enero de 2009 y en marzo de 

2009, en coincidencia con la temporada de dispersión de J. excisa y con la temporada de 

actividad de forrajeo de P. cunicularius. Cada nido fue observado por un período de 60 

min durante la mañana (de 11:00 a 12:00 h) o durante la tarde (de 16:00 a 17:00 h) 

durante tres sesiones de muestreo (10 nidos x 3 sesiones x 2 temporadas = 60 

observaciones). Durante cada observación, todas las obreras retornando al nido que 

portaran carga fueron aspiradas a un vial, donde se les quitó el ítem de comida de las 

mandíbulas, para luego ser liberadas. Los ítems obtenidos fueron posteriormente 

contados e identificados bajo lupa, y clasificados dentro de los siguientes grupos: 1) 

insecto (vivo, muerto o fragmento), 2) semilla (incluyendo diásporas y frutos 

uniseminados), 3) parte vegetal (hoja, tallo, o flor), 4) parte animal (heces, mudas) y 5) 

otros (material no identificable y material inorgánico).  

Cada hormiguero se consideró una unidad experimental (n = 10), y las tres 

sesiones de 60 min sobre el mismo nido fueron combinadas, calculándose para cada 

colonia el porcentaje de ítems coleccionados de cada tipo sobre el total de ítems 

coleccionados durante las tres sesiones. Estos porcentajes fueron comparados mediante 

una prueba no paramétrica de Kruskal Wallis seguida por contrastes de Dunn. Las 

diferencias en el porcentaje de cada tipo de ítem coleccionado entre las dos temporadas 
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de muestreo se analizaron mediante una prueba no paramétrica de Wilcoxon para 

muestras pareadas, considerando a las sesiones realizadas sobre cada nido como 

dependientes de las realizadas en el mismo nido en la siguiente fecha de muestreo. Las 

semillas obtenidas enteras fueron pesadas en balanza electrónica con el fin de 

determinar el rango preferido de tamaños de las semillas coleccionadas.   

 

Resultados 

En total, fueron colectados 1,684 ítems durante las 60 observaciones de 60 min 

realizadas durante las dos temporadas de muestreo (Lám. 8 A-G). El 61.59 % fueron 

insectos, 22.33 % semillas, 12.3 % partes vegetales, 2.12% partes animales, y 1.64 % 

material no identificable o inorgánico. Tanto en enero como en marzo, las hormigas 

difirieron en el porcentaje de ítems coleccionados de cada tipo (prueba de Kruskal 

Wallis enero: H4,50 = 43.7, p < 0.001; marzo: H4,50 = 46.06, p < 0.001). En ambas 

temporadas, las hormigas colectaron un porcentaje significativamente mayor de insectos 

(prueba de Dunn, p < 0.001 para todas las comparaciones) que del resto de los ítems 

(Fig. 12). El porcentaje de semillas colectado fue a su vez significativamente mayor que 

el del resto de los ítems (prueba de Dunn p < 0.001 para todas las comparaciones) y fue 

seguido en importancia por las partes vegetales (p < 0.001 para todas las 

comparaciones). El porcentaje coleccionado de partes animales no difirió 

significativamente de los ítems no identificables o inorgánicos (p > 0.1 para ambas 

temporadas).  

Durante enero fue colectado un porcentaje significativamente menor de semillas 

que en marzo (prueba de Wilcoxon, Z = 2.8, p < 0.005, N = 10), mientras que estas 

diferencias no fueron significativas para el resto de los ítems (p > 0.05).  
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Durante enero fue colectado un porcentaje significativamente menor de semillas que en 

marzo (prueba de Wilcoxon, Z = 4.22, p < 0.0001, N = 30), mientras que estas 

diferencias no fueron significativas para el resto de los ítems (p > 0.05).  

La mayor parte de los insectos colectados estaban muertos, y la mayor parte de 

ellos fueron hormigas de diferentes especies, con preponderancia de Camponotus spp., 

y Acromyrmex spp. Entre las partes animales, las heces de roedores y de aves fueron los 

ítems más frecuentemente colectados, mientras que las partes vegetales fueron 

mayormente flores y líquenes.  

 

Fig. 1. Porcentaje medio (± EE) de cada tipo de ítem colectado por P. cunicularius 

pencosensis durante enero (columnas blancas) y marzo (columnas grises) (n = 10 

colonias). Los porcentajes fueron calculados sobre el total de ítems colectados por cada 

colonia durante tres sesiones de muestreo de 60 min. * Diferencias significativas 

(prueba de Wilcoxon, p < 0.05), ns = no significativo (prueba de Wilcoxon, p > 0.05). 
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Las semillas colectadas por las hormigas durante el total de observaciones 

tuvieron un peso medio de 50.55 ± 22.6 mg (± DE, N = 60), siendo las más frecuentes 

las pertenecientes a especies arbustivas o arbóreas (Fig. 13). Las semillas pertenecieron 

a diversas especies, pudiendo identificarse J. excisa, Opuntia sulphurea Gillies ex 

Salm-Dick, Tephrocactus alexenderi (Britton & Rose) Backeb., Celtis ehrenbergiana 

(Klotzsch) Liebm., Larrea cuneifolia Cav., Maytenus viscifolia Griseb., Acacia spp., 

Zuccagnia punctata Cav., Prosopis spp., y Cercidium praecox (Ruiz & Pav. ex Hook.) 

Harms (Lám. 8 D- G). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 13 Histograma de frecuencias del peso de las semillas colectadas por P. 

cunicularius durante las dos temporadas de muestreo (N = 60 semillas).   
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Discusión 

Los datos obtenidos muestran que P. cunicularius es una especie con una dieta 

mayormente carroñera, siendo el componente principal de su alimentación artrópodos 

muertos de diversas especies. Las semillas conformaron un porcentaje menor de la 

dieta, y fueron coleccionadas preferentemente aquellas con un tamaño relativamente 

grande (entre 40 y 50 mg) pertenecientes a especies arbustivas o arbóreas.  

La mayor parte de las especies del género Pogonomyrmex, tanto de América del 

Norte como de América del Sur, tienen una alimentación mayormente granívora, 

aunque muchas de ellas incluyen también a los insectos en un porcentaje variable de sus 

dietas (Kusnezov 1951, Whitford 1978, Hölldobler & Wilson 1990, MacMahon et al. 

2000, Pirk & López de Casenave 2006). Sin embargo, P. cunicularius se ha 

especializado en la colección de insectos muertos, una especialización que también se 

ha reportado para P. mayri, una especie de las zonas semiáridas de Colombia (Kugler & 

Hincapié 1983). Asimismo, la dieta de Rhytidoponera violaceae, una importante 

dispersora de semillas de Australia, está conformada en un 65 % por insectos 

(Lubertazzi et al. 2010).  

Kusnezov (1951) ya había remarcado en su estudio sobre el género 

Pogonomyrmex que P. cunicularius difiere del resto de las especies del género en su 

dieta carroñera. Las otras especies de Pogonomyrmex que coexisten con P. cunicularius 

en los sitios de muestreo (P. laticeps y P. brevibarbis), así como las del Monte Central 

(P. rastratus, P. mendozanus y P. inermis), son en cambio especies mayormente 

granívoras y especializadas en el consumo de semillas de gramíneas (Kusnezov 1951, 

Pirk & López de Casenave 2006, Pirk et al. 2009a, obs. pers.).  

Asimismo, la dieta de Pogonomyrmex cunicularius se ajusta a la estrategia de 

forrajeo individual comúnmente observada en esta especie. Durante los muestreos se 
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observó que, aparentemente, cada obrera sigue una ruta azarosa hasta encontrar 

cualquier ítem de comida que se ajuste a sus requerimientos, sea éste un insecto muerto, 

una semilla o materiales animales y vegetales diversos. El tipo de sistema de forrajeo 

utilizado por P. cunicularius se ajusta a su dieta omnívora y mayormente carroñera, 

especializada en la búsqueda de presas circunstancialmente muertas y que no pueden ser 

localizadas en forma predecible (Cerdá et al. 1989). Más aún, las semillas dispersadas 

en forma explosiva típicamente se presentan sobre la superficie del suelo en forma 

sobredispersada, y esta forma de presentación favorecería su remoción por especies de 

hormigas con estrategia de forrajeo individual, y especializadas en bajas densidades de 

alimento (Davidson 1977, Crist & Haefner 1994, Giladi 2006). Así, la estrategia de 

forrajeo individual también es un carácter que puede asociarse a la capacidad de una 

especie de hormiga para comportarse como dispersora, y que ha sido descripto en 

especies de hormigas caracterizadas como dispersoras de alta calidad (Hughes & 

Westoby 1992a, Espadaler & Gómez 1996, Giladi 2006). 

La variación en el porcentaje de semillas colectadas entre las dos temporadas de 

muestreo reflejaría fluctuaciones estacionales en la abundancia de semillas en el área de 

estudio. Estas fluctuaciones temporales en la dieta también han sido descriptas para las 

especies de Pogonomyrmex del Monte Central: cuando hay menor abundancia de 

semillas (durante la primavera) se vuelven más generalistas, aumentando la proporción 

de insectos en su dieta (Pirk et al. 2009b).  

Durante la excavación de hormigueros de P. cunicularius, las semillas 

encontradas en los basureros se encontraban intactas y limpias de su arilo, pulpa o 

eleosoma en aquellas especies que lo tuvieran (e.g. J. excisa, Maytenus sp., Celtis tala y 

Opuntia sulphurea), indicando que las semillas en sí mismas no son consumidas y que 

la parte nutritiva es el apéndice carnoso. Asimismo, Pizo & Oliveira (2001) encontraron 
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que las hormigas de la selva Atlántica de Brazil coleccionaron preferentemente las 

semillas con algún tipo de arilo o pulpa, encontrando que éstas tenían un alto contenido 

de lípidos y una composición química similar a la de los eleosomas. Kugler & Hincapié 

(1983) también reportan la colección preferencial de semillas ariladas por la especie 

mayormente carroñera P. mayri.  

La colección preferencial de semillas con algún tipo de arilo, eleosoma o pulpa 

rico en lípidos por hormigas mayormente insectívoras apoya la hipótesis que postula al 

eleosoma como un análogo químico o nutricional de un insecto (Carroll & Janzen 1973, 

Hughes et al. 1994b), (ver ANEXO para la composición química de los eleosomas de J. 

excisa). Hughes et al. (1994b) pusieron a prueba esta hipótesis comparando el perfil 

químico de los eleosomas con el de diversos órdenes de insectos, y encontrando que los 

niveles de ácidos grasos saturados y monoinsaturados entre 16 y 18 carbonos (i.e. 

palmítico, esteárico, oleico y palmitoleico) era muy similar entre ambos. Más aún, se ha 

demostrado que la fracción de diglicéridos de los eleosomas de Ulex spp. atrae sólo a 

especies de hormigas mutualistas y no a especies granívoras (Gammans et al. 2006). La 

atracción de especies carnívoras por sobre especies granívoras puede considerarse como 

una importante ventaja adaptativa de los eleosomas, mientras que la dieta mayormente 

insectívora sería un carácter de la hormiga sujeto a selección en relación a la 

mirmecocoria (Horvitz & Beattie 1980, Hughes et al. 1994b, Boulay et al. 2005, 2007a, 

Giladi 2006).   

 

Conclusiones 

A lo largo de las tres secciones que conforman este capítulo, se han estudiado caracteres 

de P. cunicularius con potencial influencia sobre su capacidad como dispersoras de las 

semillas de J. excisa en el área de estudio.  
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Pogonomyrmex cunicularius es una especie diurna, termofílica y con un carácter 

subordinado. El carácter subordinado tendría importantes consecuencias sobre la 

dispersión de las semillas mirmecócoras, ya que las especies subordinadas tienden a 

llevar a sus presas al nido para evitar el enfrentamiento con especies dominantes. Por 

otra parte, el ritmo diario de dehiscencia de las semillas de J. excisa aumenta la 

probabilidad de que las semillas sean removidas por P. cunicularius antes que por 

especies dominantes y activas a temperaturas más moderadas, que se comportan como 

predadoras de eleosomas. La dieta mayormente carroñera de P. cunicularius y su 

estrategia de forrajeo individual también son caracteres que influencian en forma 

positiva la remoción de las semillas de J. excisa. A éstos deben agregarse un tamaño 

corporal grande, que permite el transporte de semillas de un amplio rango de tamaños 

(Kaspari 1996), distancias de forrajeo de hasta 20 m (obs. pers.), y diversos aspectos de 

su nidificación que influyen positivamente sobre la dispersión de las semillas de J. 

excisa (Capítulo 4).  

Todos estos caracteres descriptos para P. cunicularius también están presentes 

en especies de hormigas caracterizadas como importantes dispersoras en otros hábitats, 

como Aphaenogaster rudis (Ness et al. 2009) y Rhtytidoponera violaceae (Gove et al. 

2007, Lubertazzi et al. 2010), y todos ellos han sido relacionados a una dispersión de 

alta calidad (Giladi 2006, Gove et al. 2007). Asimismo, Rico-Gray & Oliveira (2007) 

han señalado que el efecto acumulativo de una serie de caracteres y comportamientos, y 

no un carácter en particular, es lo que determina que una especie de hormiga se 

comporte como una dispersora efectiva de semillas.  
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CAPÍTULO 6. Efecto de la desecación del eleosoma sobre 

la atractividad de las semillas 

 

Introducción 

Los eleosomas de las especies mirmecócoras pueden separarse en dos grandes grupos en 

base a sus características generales y al tipo de ambiente en que habitan. Las especies de 

hábitats xéricos (como las zonas de clima mediterráneo de la Cuenca Europea, Australia 

y Sudáfrica) poseen eleosomas firmes, persistentes, y que conservan su atractividad por 

largo tiempo (Berg 1975, Beattie & Hughes 2002). En cambio, las especies de hábitats 

templados (como los bosques de Europa del Norte y América del Norte) tienen 

eleosomas blandos, unidos débilmente al cuerpo de la semilla, y atractivos por un corto 

período de tiempo (Sernander 1906, Berg 1958, Kjellsson 1985a).  

 Las diferencias entre ambos tipos de eleosomas reflejan el tipo de hábitat al que se 

han adaptado las plantas. Los eleosomas de plantas de zonas templadas y ambientes 

mésicos son sensu Berg (1966) “evanescentes”: luego de un corto período de exposición 

al aire seco colapsan, pierden su aspecto original, y lo más importante, dejan de ser 

atractivos para las hormigas (Kjellson 1985a, Smith et al. 1986, Mark & Olesen 1996, 

Guitián et al. 2003, Servigne & Detrain 2009). Esto sugiere que en especies de 

ambientes mésicos, la desecación del eleosoma tiene un efecto negativo sobre la 

probabilidad de dispersión, y que la atractividad de las semillas está limitada a un breve 

período de tiempo desde que es liberada del fruto.  

 Asimismo, en zonas desérticas las condiciones ambientales pueden afectar en el 

lapso de unos pocos minutos las características físicas del eleosoma una vez que la 

semilla es liberada de la cápsula. Sin embargo, los eleosomas desecados de las plantas 
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mirmecócoras de estos hábitats no perderían su atractividad ante los eleosomas frescos, 

y esto constituiría una importante ventaja adaptativa específica de las plantas 

mirmecócoras de las zonas xéricas (Beattie & Hughes 2002). Aunque anecdóticamente 

se ha señalado en especies australianas la conservación de la atractividad de las semillas 

desecadas por varios años (Berg 1975), ningún estudio lo ha corroborado 

empíricamente.  

En el capítulo 5I de esta tesis se determinó que las semillas de J. excisa son 

liberadas en el momento del día en que las temperaturas y la irradiación solar alcanzan 

sus valores máximos. En consecuencia, los eleosomas pierden en cuestión de minutos 

su aspecto original, tornándose amarillos y de consistencia dura, y ésta es la forma en 

que se presentan a las hormigas en condiciones naturales. Si la atractividad de los 

eleosomas frescos es mayor que la de los desecados, entonces la probabilidad de 

remoción de las semillas dependerá de que sean encontradas dentro de un corto lapso de 

tiempo desde que son liberadas de las cápsulas. Por el contrario, si la desecación no 

afecta su atractividad, la remoción no se verá afectada por el tiempo en que la semilla 

permanezca expuesta a las condiciones del ambiente.  

Objetivos 

El objetivo de esta sección es determinar el efecto de la desecación del eleosoma sobre 

la atractividad de las semillas de J. excisa. Dado que en el campo las semillas pierden en 

el lapso de un corto tiempo de exposición al sol las características de las semillas recién 

liberadas, se decidió realizar los ensayos de preferencia en el laboratorio, con colonias 

de P. cunicularius mantenidas en formicarios. Se plantea como hipótesis que la 

desecación del eleosoma disminuye la atractividad de las semillas a las hormigas. 

Adicionalmente, se seguirá el destino de las semillas una vez transportadas al 

formicario.   
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Materiales y Métodos 

Formicarios 

Cuatro colonias de P. cunicularius fueron excavadas en el área de estudio durante 

marzo de 2010 y llevadas completas (con obreras, cría y reina) al laboratorio, donde 

fueron contadas y colocadas en formicarios (ver Capítulo 4 para la descripción del 

proceso de excavación de los hormigueros). Las colonias contuvieron entre 890 y 417 

obreras (media 628) y entre 154 y 124 crías (larvas + pupas).   

Los formicarios consistieron en contenedores de plástico (24 x 35 x 11 cm) 

forrados por fuera con papel madera y con una base de yeso de París de 

aproximadamente 1 cm. Los bordes superiores del contenedor se pincelaron con Fluon 

(Bioqip Products) para evitar que las hormigas trepen por las paredes, y la parte superior 

se cubrió con un folio rojo transparente para bajar la intensidad lumínica. Tapas de 

placas de Petri invertidas de 5 cm de diámetro y tubos de ensayo de 15 cm de longitud 

cubiertos de papel de aluminio se colocaron adentro para ser usados como cámaras 

(Lám. 9 A). Las colonias fueron provistas con agua azucarada ad libitum y alimentadas 

tres veces por semana con una dieta artificial (huevo, miel, y suplemento vitamínico en 

agar-agua) provista como un cubo de 6 mm2 (Bhatkar & Whitcomb 1970). Los 

formicarios se mantuvieron a una temperatura de 30 ± 2°C, 35 ± 5% de humedad 

relativa, y un fotoperíodo constante de 12 h por día.  

Para la realización de los bioensayos, los formicarios se conectaron mediante 

tubos de polivinilo de 50 cm de longitud y 1 cm de diámetro a arenas de forrajeo, 

consistentes en contenedores (20 x 30 x 6 cm) con bordes recubiertos con Fluon (Lám. 

9 B). 
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Diseño experimental  

Las diferencias de atractividad entre las semillas frescas y desecadas de J. excisa fueron 

estudiadas mediante experimentos de dos opciones. Las semillas desecadas se 

obtuvieron mediante la exposición en estufa a 60°C por 24 h. Antes y después de 

someterlas a la desecación, el peso fue determinado en una balanza electrónica. Las 

semillas frescas fueron obtenidas a partir de frutos maduros en el momento de 

realización de los ensayos. Las semillas desecadas se marcaron con un pequeño punto 

de esmalte blanco sobre el cuerpo de la semilla para diferenciarlas de las semillas 

frescas. 

Los bioensayos consistieron en el ofrecimiento simultáneo de seis semillas 

frescas y seis semillas desecadas de J. excisa a cada una de las colonias de P. 

cunicularius. Los ítems de cada tipo se dispusieron en forma alternada sobre un 

semicírculo de cartón blanco de 10 cm de diámetro colocada en la arena de forrajeo y a 

1 cm de la boca del tubo de conexión con el formicario. Mediante una cámara de video 

se filmó en forma continua la respuesta de las hormigas durante 45 min, registrándose el 

número de veces en que cada ítem fue anteneado, mordido o transportado fuera del 

círculo. Cada experimento dio comienzo en el momento del primer contacto de una 

hormiga con una semilla. Se consideró como anteneación sólo aquellas respuestas en 

que la hormiga se detiene y antenea más de tres veces el ítem y como transporte cuando 

una semilla fue removida activamente al menos 5 cm fuera del semicírculo. Al término 

de los 45 min del ensayo, cada 2 h y por 24 h se registró el número de ítems de cada 

cada tratamiento transportados ya sea afuera del semicírculo o al formicario.  

 Las cuatro colonias fueron testeadas en el mismo día en un orden azaroso, y los 

ensayos se repitieron tres veces para cada colonia, con al menos cuatro días de 

diferencia entre una repetición y la siguiente (4 x 3 = 12 replicaciones). Antes de 
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realizar los ensayos, las colonias fueron privadas de comida (pero no de agua azucarada) 

durante tres días. El día anterior al ensayo los formicarios se conectaron a la arena de 

forrajeo, dejando a las hormigas circular libremente. Los ensayos se realizaron en 

horarios del día en que las hormigas están naturalmente activas en esta época del año 

(desde las 11:00 hasta las 18:00 h), y dos semanas después de haber colectado las 

colonias en el campo para permitir su acostumbramiento. Antes de colocar los ítems en 

la arena de forrajeo, se contó el número de hormigas presentes en la misma, con el fin 

de determinar diferencias en la actividad de las hormigas que pudieran influir sobre los 

resultados.  

 Finalmente, se siguió el destino de las semillas que fueron transportadas al 

formicario. Luego de 24, 48 y 72 h se determinó el número de semillas de cada 

tratamiento en las que el eleosoma fue consumido, así como su localización y 

movimiento dentro del formicario.  

 

Análisis de los datos  

El número de hormigas presentes al comienzo de cada ensayo fue comparado entre 

repeticiones (n = 3) y entre colonias (n = 4) mediante una prueba de Kruskal Wallis no 

paramétrica. 

 El número de anteneaciones, mordidas y transportes luego de 45 min y luego de 

24 h del experimento fueron comparados entre ambos tratamientos mediante el test no 

paramétrico de Wilcoxon para muestras pareadas (Vaillant & Derridj 1992). La misma 

prueba estadística se utilizó para comparar el número de semillas de cada tratamiento 

encontradas en las cámaras de las larvas y en los basureros luego de 24, 48 y 72 h.   
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Resultados 

Las semillas de J. excisa perdieron un 15.8 ± 1.63 % de su peso inicial (media ± DE, N 

= 30 semillas) luego de ser sometidas a 24 h de desecación a 60°C. Mientras que en las 

semillas frescas el eleosoma es de color blanco y de textura blanda, en las semillas 

desecadas éste se torna amarillento y de consistencia dura (Lám. 9 C).   

 No se encontraron diferencias significativas en cuanto al número de hormigas 

presentes en el formicario al comienzo de cada ensayo entre las colonias (prueba de 

Kruskal Wallis, H3,12 = 0.89, p = 0.82) y entre las repeticiones (H2,12  = 1.07, p = 0.58). 

No se encontraron diferencias significativas entre los tratamientos en cuanto al número 

de  semillas anteneadas (prueba de Wilcoxon, Z = 1.02, p = 0.3, N = 12), mordidas (Z = 

1.32, p = 0.18) y transportadas luego de 45 min (Z = 0.25, p = 0.79) y de 24 h (Z = 1.02, 

p = 0.31). Luego de 24 h, las hormigas removieron el 72.2 % de las semillas frescas (52 

de un total de 72 ofrecidas en los 12 ensayos) y el 62.5% de las semillas desecadas (45 

de un total de 72 ofrecidas).  

No todas las semillas removidas del semicírculo de la arena de forrajeo fueron 

transportadas al hormiguero artificial. Del total de semillas removidas del semicírculo 

de la arena, el 94.23% (49 de 52) de las semillas frescas y el 75.55% (34 de 45) de las 

semillas desecadas fueron transportadas al formicario.  

Una vez adentro del formicario, se encontraron diferencias en cuanto al destino 

final de las semillas entre los diferentes tratamientos. Durante las primeras 24 y 48 h, las 

semillas frescas fueron transportadas en significativamente mayor número que las 

desecadas a la cámara de las larvas (luego de 24 h, 78.84  vs 13.33% respectivamente 

del total de los 12 ensayos, prueba de Wilcoxon Z = 3.06, p < 0.001; luego de 48 h, 

59.61 vs. 2.22% respectivamente, Z = 3.06, p < 0.001) (Fig. 14). Durante ese mismo 

lapso de tiempo, las semillas desecadas fueron transportadas en significativamente 
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mayor número que las frescas al basurero (luego de 24 h, 62.2 vs 15.38% 

respectivamente, prueba de Wilcoxon Z = 2.66, p < 0.01; luego de 48 h, 75.55 vs. 

23.07% respectivamente, Z = 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 depositadas en los 

basureros, sin encontrarse diferencias significativas entre el número de semillas frescas 

y desecadas (75 vs 88.8% respectivamente, prueba de Wilcoxon Z = 0.77, p = 0.44). Un 

número variable de semillas, tanto frescas como desecadas, no fueron consumidas en la 

cámara de las larvas, sino por obreras y en espacios fuera de los sitios usados como 

cámaras. 

 

 

 

Fig. 14 Número medio de semillas de J. excisa frescas (columnas grises) y desecadas 

(columnas blancas) encontradas dentro de la cámara de las crías y en el basurero de 

colonias cautivas de Pogonomyrmex cunicularius luego de 24, 48 y 72 h de 

experimento (n = 12, N = 6 semillas por tratamiento). Las barras representan EE. * p < 

0.001, ** p < 0.01, ns = no significativo (p > 0.05).  
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Discusión 

Los resultados de los bioensayos hacen rechazar la hipótesis postulada: las semillas 

desecadas de J. excisa son igualmente atractivas y con igual probabilidad de ser 

removidas que las semillas frescas. Estos resultados concuerdan con observaciones 

realizadas en otras especies mirmecócoras de ambientes xéricos (Beattie & Hughes 

2002). Por ejemplo, Berg (1975) describe especies australianas cuyos eleosomas han 

permanecido atractivos luego de 5 años. Si los compuestos químicos contenidos en el 

eleosoma juegan un papel en la atractividad de las semillas, la conservación de la 

atractividad luego de la deshidratación del eleosoma apoya la hipótesis de sustancias 

lipídicas como principales atractoras, ya que los compuestos lipofílicos son menos 

sensibles a la deshidratación que los hidrofílicos (Servigne & Detrain 2009). Los 

persistencia de la atractividad de los eleosomas de J. excisa puede considerarse como 

una adaptación al hábitat de la planta, en donde el eleosoma de una semilla expuesta 

directamente al sol sobre el suelo desnudo se deshidratará en un corto período de 

tiempo.  

Durante los bioensayos, las hormigas antenearon varias veces los ítems antes de 

tomar una decisión. En general, la secuencia de comportamiento fue anteneación–

mordida–transporte. El comportamiento de transporte siempre fue precedido por la 

mordida in situ del eleosoma, a veces por un período de varios minutos. Este 

comportamiento contrasta con el observado a campo con esta misma especie de 

hormiga, donde el transporte de las semillas de J. excisa una vez anteneadas fue casi 

inmediato, y luego de 45 min la mayor parte de las semillas fueron removidas de las 

estaciones. Las diferencias en el comportamiento para con las semillas observada en las 

condiciones de laboratorio podría deberse a la ausencia de competencia inter- o 

intraespecífica, o a la presencia de hormigas no forrajeras en la arena del experimento,  
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inexpertas en cuanto al transporte de semillas. Con respecto a la experiencia individual 

de las hormigas, se ha demostrado que las hormigas pueden aprender cómo manejar 

ciertas semillas y así aumentar su tasa de remoción (Johnson 1991, Gorb & Gorb 

1999a). En consecuencia, los resultados de los bioensayos deben tomarse con cautela, 

considerando que el comportamiento de las hormigas de colonias cautivas puede diferir 

de lo que ocurre en condiciones naturales.  

 Las observaciones realizadas durante los bioensayos mostraron que es necesario 

el contacto directo de la hormiga con la semilla (i.e. la anteneación), para que ocurra la 

respuesta de transporte. Esto indicaría ausencia de orientación visual hacia el eleosoma, 

y/o la ausencia de percepción de componentes volátiles en el mismo que pudieran 

orientar a las hormigas a distancia. Mediante bioensayos y electroanteneogramas, 

Sheridan et al. (1996) demostraron en cuatro especies de hormigas dispersoras la 

ausencia de reacción ante eleosomas mediante claves olfatorias a distancia. El único 

estudio que ha demostrado la existencia de una atracción a distancia por compuestos 

volátiles presentes en las semillas se refiere a la simbiosis obligada entre la especie 

constructora de jardines de hormigas Camponotus femoratus y semillas epífitas sin 

eleosoma, las que establecen un tipo de interacción planta-hormiga diferente de la 

mirmecocoria (Youngsteadt et al. 2008).  

 Una vez transportadas las semillas dentro del hormiguero, las semillas frescas 

fueron consumidas preferentemente ante las desecadas. Los eleosomas frescos tienen 

una consistencia más blanda que aumentaría su palatabilidad y facilitaría su consumo 

por las hormigas. Las semillas desecadas, en cambio, fueron en su mayor parte 

descartadas durante las primeras 24 h en los basureros internos y con su eleosoma 

intacto. En los formicarios, todo el material descartado (restos de artrópodos, restos de 

semillas y obreras muertas de la colonia) fue apilado en un único sitio, alejado de las 
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cámaras con cría. Este comportamiento concuerda con el hallazgo de basureros internos 

dentro de los hormigueros de P. cunicularius (Capítulo 4). Luego de 72 h, casi todas las 

semillas, tanto frescas con su eleosoma consumido como desecadas e intactas, fueron 

descartadas en el basurero.  

 

Conclusiones  

La atractividad hacia las hormigas y el destino final dentro del hormiguero de las 

semillas de J. excisa no fueron afectados por la desecación de su eleosoma. Los 

eleosomas desecados fueron transportados en igual número que los frescos, y el destino 

final de las semillas en ambos casos fue el basurero. Las diferencias entre ambos 

tratamientos sólo fueron evidentes en cuanto a su palatibilidad: los eleosomas frescos 

fueron comidos, y los desecados no. Esta diferencia podría no encontrarse en 

condiciones naturales, en donde el consumo del eleosoma puede ser influenciado por 

factores tales como la disponibilidad de comida o el tamaño de la progenie de la 

colonia. Los resultados indican que la desecación del eleosoma no afecta el proceso de 

dispersión por hormigas en el sistema J. excisa y P. cunicularius.    
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CONCLUSIONES GENERALES  

La dispersión de semillas por hormigas o mirmecocoria es un tipo de mutualismo 

planta-animal de distribución global, ecológicamente importante, y que, desde su 

primera descripción por Sernander en 1906, ha sido objeto de numerosos estudios tanto 

ecológicos como evolutivos. En América del Sur, y en particular en Argentina, el 

estudio de este mutualismo ha sido relegado, principalmente debido a que son escasas 

las especies de plantas mirmecócoras s.s (i.e. con eleosoma). Sin embargo, la 

comparación de ecosistemas en donde la mirmecocoria es rara con aquellos en donde la 

mirmecocoria es abundante, por ejemplo en los ambientes mediterráneos de Australia y 

Sudáfrica, puede contribuir a dilucidar el camino evolutivo que llevó a su convergencia 

en diferentes regiones del mundo.  

En esta tesis, se describe por primera vez la mirmecocoria en Jatropha excisa 

Griseb., un arbusto nativo del noroeste semiárido de Argentina cuyas semillas poseen 

un conspicuo eleosoma. A través de una serie de estudios realizados a campo y en 

condiciones de laboratorio, se determinó que las semillas de J. excisa son dispersadas 

por hormigas y que la presencia del eleosoma aumenta su remoción por éstas. La 

estimación de las distancias de dispersión por autocoria explosiva y por hormigas 

mostró que la existencia de la mirmecocoria como segundo sistema de dispersión en J. 

excisa contribuyó en un 65% a la distancia de dispersión de las semillas por 

combinación de ambos sistemas, indicando que la distancia per se es una importante 

ventaja otorgada por el transporte mediado por hormigas.  

El ofrecimiento experimental de semillas de J. excisa mostró que, de las 11 

especies de hormigas observadas interactuando con las semillas, la mayor parte de ellas 

se comportaron como predadoras de eleosoma, i.e., consumieron el eleosoma in situ sin 

posterior transporte de la semilla. Sólo tres especies removieron las semillas, y una sola 
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de ellas, la Myrmicinae Pogonomyrmex cunicularius pencosensis, fue responsable del 

84% de los eventos de remoción observados. El seguimiento de las semillas dentro de 

los hormigueros de P. cunicularius permitió determinar que éstas fueron transportadas 

verticalmente desde las cámaras más profundas, donde el eleosoma fue consumido en 

las cámaras de cría, hasta las cámaras más superficiales que funcionan como basureros, 

donde las semillas fueron descartadas. Las semillas descartadas conservaron su 

viabilidad, y los ensayos de germinación mostraron que ésta fue influenciada 

positivamente por la remoción experimental del eleosoma. La profundidad de los 

basureros internos permitiría la posterior emergencia de las plántulas, y la frecuente re-

localización de los hormigueros de P. cunicularius tendría efectos favorables sobre la 

germinación y posterior establecimiento de las plántulas. 

El estudio del ritmo diario de liberación de las semillas de J. excisa por 

dehiscencia explosiva mostró que ésta ocurre de una forma que favorece la remoción de 

las semillas por P. cunicularius antes que por aquellas especies de hormigas que se 

comportan como predadoras de eleosoma. Bioensayos realizados en laboratorio con 

colonias cautivas de P. cunicularius mostraron que la desecación del eleosoma no tiene 

consecuencias negativas sobre la atractividad de las semillas, por lo que el lapso de 

tiempo transcurrido entre la liberación de las semillas hasta que son encontradas por una 

hormiga de esta especie no afectaría su probabilidad de remoción.  

La dieta mayormente carroñera, la posición subordinada en la jerarquía de 

dominancia, la estrategia de forrajeo individual, la ecología de la nidificación y la alta 

abundancia de P. cunicularius en el área de estudio son caracteres que en conjunto 

pueden asociarse a una dispersión efectiva de semillas con eleosoma. Estos caracteres 

han sido asimismo descriptos en hormigas que se comportan como dispersoras de alta 
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calidad en otros hábitats, y todos ellos aumentan la probabilidad de que ocurra la 

interacción entre las hormigas dispersoras y las plantas mirmecócoras.  

Los resultados aquí presentados apoyan la hipótesis general de esta tesis que 

plantea a la mirmecocoria como un mutualismo desigualmente difuso, en donde una 

única especie mutualista domina la interacción. La frecuencia de interacción con las 

semillas de J. excisa, el transporte al hormiguero y la conservación de la viabilidad de 

las semillas luego de ser consumido el eleosoma demuestran que P. cunicularius es la 

dispersora más importante de las semillas de J. excisa en el área de estudio.  

Finalmente, desde el punto de vista evolutivo sería interesante aprovechar el 

amplio rango de distribución de J. excisa, que a su vez coincide con el de P. 

cunicularius, con el fin de estudiar variaciones en caracteres relacionados con la 

mirmecocoria tanto en la planta como en la hormiga, dentro de la visión de mosaico 

geográfico de coevolución planteada por Thompson (1994). La idea principal que 

subyace a esta hipótesis es que la evolución de cualquier interacción no puede 

entenderse si ésta se explora sólo localmente, siendo necesario extender el análisis a un 

rango geográfico amplio. Así, variaciones geográficas en caracteres del eleosoma (e.g. 

composición lipídica) o de la semilla (e.g. tamaño) entre poblaciones de una misma 

especie serían evidencia de presiones selectivas ejercidas por las hormigas de cada 

comunidad, direccionando caracteres de las semillas mirmecócoras hacia una mayor 

adaptación a sus hormigas dispersoras o alternativamente, serían resultado de 

variaciones azarosas actuando independientemente sobre ambos mutualistas (Boulay et 

al. 2006, Garrido et al. 2002).  
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ANEXO 

Listado de las especies de hormigas recolectadas en trampas de 

caída 

Las especies fueron recolectadas mediante trampas de caída tras 72 h de exposición en 

seis sitios de muestreo. La X indica 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 

Pheidole sp.1 X      

Pogonomyrmex brevibarbis  X X  X X  

Pogonomyrmex cunicularius X X X  X X 

Pogonomyrmex laticeps      X 

Solenopsis sp1 X   X  X 

Solenopsis sp2  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 X X 

Dorymyrmex flavescens X  X X   

Dorymyrmex planidens X  X X  X 

Dorymyrmex silvestrii X      

Dorymyrmex sp1 X      

Dorymyrmex sp2 X  X X  X 

Dorymyrmex sp3 X      

Dorymyrmex sp4      X 

Dorymyrmex sp5      X 

Dorymyrmex sp6      X 

Forelius chalybaeus X X X X X X 

Forelius nigriventris  X X    

Forelius sp1 X X X  X X 

Subflia. Pseudomyrmecinae       

Pseudomyrmex denticollis   X   X 
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Uso de herramientas para el transporte de alimento en P. 

cunicularius pencosensis 

 

 
 

En el transcurso de los ensayos a campo en los que fueron ofrecidos cebos con atún, se 

observó que algunas obreras Pogonomyrmex cunicularius utilizaron herramientas para 

transportar la parte semilíquida del alimento. En base a estas observaciones, se realizó 

un ensayo en el que se colocó atún en aceite sobre un cuadrado de cartón a una distancia 

de 10 m de un hormiguero de P. cunicularius. Luego de aprox. 10 min desde que la 

primera obrera descubrió el cebo, se observó reclutamiento de individuos del mismo 

nido hacia la fuente de alimento. Las obreras siguieron una misma ruta para ir y volver 

desde al nido a la fuente de atún. Algunas de las obreras (entre 4 y 5) seleccionaron 
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pequeñas piedras y palos situados alrededor del cebo, y los colocaron sobre el atún (Fig. 

A), mientras que otras simplemente los reacomodaron. Transcurridos entre 30 y 60 min, 

el atún se encontraba completamente cubierto con estos materiales (Fig. B). Las 

hormigas procedieron entonces a transportar estos materiales impregnados con aceite a 

su nido. Transcurridas aproximadamente 2 h, la mayor parte del atún y del material que 

lo recubría había sido removido (Fig. C) Este comportamiento fue observado un total de 

seis ocasiones y en tres colonias. El mismo comportamiento de transporte mediante 

herramientas fue observado en obreras individuales (sin reclutamiento de otras), cuando 

el cebo estuvo monopolizado por especies dominantes. En estos casos, la obrera se 

acercó, depositó la piedra o palito sobre el atún, y se retiró rápidamente. Transcurridos 

unos minutos regresó a recuperar su material ya empapado con el alimento y lo 

transportó a su hormiguero.  

El uso de herramientas para el transporte de alimento observado en P. 

cunicularius ha sido también descripto para P. badius (Morrill 1972), Aphaenogaster 

spp. (Fellers & Fellers 1976; Banschbach et al. 2006), y Solenopsis invicta (Barber et 

al. 1989). 

Asimismo, los cebos con atún provocaron el reclutamiento de otras obreras del 

mismo hormiguero, llegando a contarse hasta 20 obreras de esta especie sobre una 

misma estación. Lo observado muestra que, al menos cuando existe una fuente rica de 

alimento, esta especie tiene la capacidad de provocar el reclutamiento de otras obreras 

del mismo nido. Dentro del género Pogonomyrmex, se han descripto especies que 

forrajean tanto en forma solitaria como en forma grupal (Hölldobler 1976, MacMahon 

et al. 2000). Sin embargo, también se ha observado que especies con estrategia de 

forrajeo individual son capaces de cambiar a una estrategia grupal ante fuentes de 

comida abundantes o especialmente ricas (Johnson 2001b, Pol 2008). Por ejemplo, 
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Pogonomyrmex vermiculatus, una especie de Chile que forrajea individualmente, tiene 

la capacidad de producir y detectar feromonas de ruta, y su uso dependería de causas 

ecológicas y/o fisiológicas (Torres-Contreras et al. 2007). Asimismo, Pogonomyrmex 

cunicularius exhibió comúnmente una estrategia de forrajeo individual en el área de 

estudio. El reclutamiento observado ante los cebos de atún indicaría que esta especie es 

capaz de producir feromonas de ruta y/o incentivar a sus compañeras hacia la fuente de 

comida al volver al nido cargada con un alimento altamente energético (Schafer et al. 

2006). La capacidad de P. cunicularius de reclutar a otras obreras mediante feromonas 

de ruta resultaría interesante de ser estudiada con mayor detalle.  
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Contenido de aceite y perfil de ácidos grasos de los eleosomas de 

J. excisa.  

Parte de estos resultados fueron publicados en la revista Seed Science Research 2011, 

21, 63-68, “Oil seed content and lipid profile of five Euphorbiaceae species native to 

arid zones of Argentina with potential as biodiesel source.” Fracchia S, Aranda-Rickert 

A, Morzán L.  

 

En la Tabla se presenta el contenido de aceites (expresado como porcentaje sobre el peso seco 

de la muestra) y el perfil de ácidos grasos (expresado como porcentaje sobre los lípidos totales) 

de las semillas y eleosomas de J. excisa. Los datos muestran la media (± DE) de análisis 

realizados a partir de tres submuestras diferentes. A modo de comparación se incluyen datos 

correspondientes a eleosomas y arilos de otras especies.  

 

 

* Datos de Pizo & Oliveira (2001) 

**Datos de Fischer et al. (2008) 

 

Metodología utilizada  

Los eleosomas de J. excisa fueron separados de las semillas mediante un escalpelo, 

secados en estufa a 55°C por 24 h, y molidos con mortero. 10 g de eleosomas fueron 

 Aceite 

total 

Palmítico 

(16:0) 

Esteárico 

(18:0) 

Oleico 

(18:1)  

Linoleico 

(18:2) 

Eleosoma de J. excisa (media ± 
DE) 

32.35 ± 
1.56 

23.61 ± 
0.04 

18.94 ± 
1.02 

37.71± 
0.06 

13.74 ± 
0.07 

Semilla de J. excisa (media ± DE) 
38.72 
±2.97 

8.20 ± 
0.44 

5.68 ± 
0.14 

18.36 ± 
0.66 

66.49 ± 
0.69 

Eleosoma de Ricinus communis 
(Euphorbiaceae)* 

- 25.05 11.87 35.96 19.86 

Arilo de Cabralea canjerana 
(Meliaceae)* 

- 24.27 2.01 43.3 0.14 

Eleosomas de 15 especies europeas 
(media ± EE)** 

20.35 ± 
22.4 

20 ± 2.7 
2.5  
± 0.6 

41.5 ± 
4.4 

23.3  
± 2.7 
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pesados en una balanza electrónica con una precisión de hasta 0.1 mg y usados para los 

análisis.  

El contenido lipídico y la composición de ácidos grasos de los eleosomas se 

analizaron siguiendo el método descripto por Bligh & Dyer (1959). La fracción lipídica 

fue extraída dos veces con n-hexano por 6 h. El hexano fue removido en un rotavapor, y 

el aceite obtenido fue pesado en una balanza electrónica, obteniéndose el contenido de 

aceite total expresado como porcentaje de aceite (m/m) en 100 g de eleosomas.  

Los metil-ésteres de los ácidos grasos se obtuvieron por reacción de la fracción 

lipídica con metanol e hidróxido de potasio, y analizados mediante cromatografía 

gaseosa (GC) usando un cromatógrafo gaseoso Hewlett-Packard 5890 equipado con un 

CP-Wax 52 CB (Chrompack, Holland) y una columna capilar de sílica (25 m long.; 0.32 

mm i.d.; 0.22 µm grosor). Los ácidos grasos se identificaron comparando su tiempo de 

retención con un patrón estándar (AOACS RM-1, Sigma Aldrich, St. Louis, MO). Los 

ácidos grasos se expresan como el porcentaje relativo de cada tipo de ácido graso sobre 

el total de ácidos grasos presentes en la muestra. 

Los ácidos grasos del eleosoma estuvieron conformados principalmente por 

cadenas insaturadas y poli-insaturadas de 16 a 18 C, siendo el ácido oleico la fracción 

más abundante. En cambio, en la semilla el ácido graso preponderante fue el linoleico. 

El perfil de ácidos grasos de los eleosomas de J. excisa es similar al descripto para los 

eleosomas de otras especies de plantas mirmecócoras (Kusmenoglu et al. 1989, Hughes 

et al. 1994b, Fischer et al. 2008), así como al del arilo de especies no mirmecócoras 

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