BIBLIOTECA CENTRAL LUIS F LELOIR

BibliOteca Digital BIBLIOTECA CENTRAL]EJLOIR

F c E N - U B A FACULTAD DE CIENCIAS EXACTAS Y NATURALES UBA

Tesis Doctoral

Interacciones troficas entre dos
especies simpatricas de hormigas
cortadoras y el ensamble de plantas
en el Monte central

Nobua Behrmann, Beatriz E.

2014

Este documento forma parte de la coleccidon de tesis doctorales y de maestria de la Biblioteca
Central Dr. Luis Federico Leloir, disponible en digital.bl.fcen.uba.ar. Su utilizaciéon debe ser
acompafiada por la cita bibliografica con reconocimiento de la fuente.

This document is part of the doctoral theses collection of the Central Library Dr. Luis Federico
Leloir, available in digital.bl.fcen.uba.ar. It should be used accompanied by the corresponding
citation acknowledging the source.

Citatipo APA:

Nobua Behrmann, Beatriz E.. (2014). Interacciones troficas entre dos especies simpétricas de
hormigas cortadoras y el ensamble de plantas en el Monte central. Facultad de Ciencias
Exactas y Naturales. Universidad de Buenos Aires.

Citatipo Chicago:

Nobua Behrmann, Beatriz E.. "Interacciones tréficas entre dos especies simpatricas de
hormigas cortadoras y el ensamble de plantas en el Monte central". Facultad de Ciencias
Exactas y Naturales. Universidad de Buenos Aires. 2014.

UBA

Universidad de Buenos Aires

EXACTAS:

Facultad de Ciencias Exactas y Naturales

Direccidn: Biblioteca Central Dr. Luis F. Leloir, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires. Contacto: digital@bl.fcen.uba.ar

Intendente Giiiraldes 2160 - C1428EGA - Tel. (++54 +11) 4789-9293



http://digital.bl.fcen.uba.ar
http://digital.bl.fcen.uba.ar
mailto:digital@bl.fcen.uba.ar

u au. ™
FlCl.ILTlD

UNIVERSIDAD DE BUENOS AIRES
FACULTAD DE CIENCIASEXACTAS Y NATURALES

Interacciones troficas entre dos especies simpatricas
de hormigas cortadoras y el ensamble de plantas

en el Monte central

Tesis presentada para optar al titgoDoctor de la Universidad de
Buenos Aires en el &a Ciencias Biologicas

BEATRIZ E. NOBUA BEHRMANN

Director de Tesis:AVIER LOPEzZ DECASENAVE
Director Asistente: ERNANDO A. MILESI
Consejero de EstudiosidARDO GURTLER

Lugar de trabajo: Grupo de Invest@on en Ecologia de Comunidades de
Desierto, Departamento dedagia, Genética y Evolucion

Buenos Aires, abril 2014



INTERACCIONES TROFICAS ENTRE DOS ESPECIES SIMPATRICAS DE HORMIGAS

CORTADORAS Y EL ENSAMBLE DE PLANTAS EN EL M ONTE CENTRAL

Resumen

Aunque la disponibilidad de agua es considarel principal factor que regula a las

comunidades de plantas en los ecosistemas atiosteracciones con los herbivoros también
pueden jugar un rol importante. En ecosistemagrogicales, el gremio de los herbivoros se
caracteriza por la ausencia de grandes ungulados y la presencia destacada de las hormigas
cortadoras. Estas hormigas puetgaractuar de diversas manecas la comunidad de plantas,
generando cambios en su dindmica y composicién. El objetivo de este trabajo fue analizar los
efectos reciprocos entre las plantas y lamigas cortadoras en el Monte central, y en

particular las posibles consecuencias de la accién de las hormigas sobre la estructura y la
dindmica de las comunidades de plantas. Para ello se estudiaron diferentes aspectos de la
ecologia tréfica décromyrmex lobicornig Acromyrmex striatusAmbas especies forrajean
activamente desde la primavera hasta el otofio,Adaobicornises mayoritariamente nocturna

y A. striatuses exclusivamente diurna. En genefallobicornisforrajea a temperaturas

menores qué. striatussin superponerse en sus temperaturas de forrajeo 6ptimo, lo cual podria
deberse a que las especies tienen distintos ralegimderancia a la temperatura o a que

presentan cierto grado de evitacion. Ambasgsinan una dieta generalista y oportunista,
cosechando un alto porcentaje de las especipkdias disponibles en su entorno. La
composicion de su dieta y su grado de selelai/depende principalmente de las variaciones
estacionales e interanuales en la disponibili&atbs recursos. A nivel de colonfa,lobicornis
cosecha mucho mas material vegetal fustriatus aunque esta diferencia no se observa a

nivel poblacional ya que las coloniasAlestriatusson mucho mas abundantes. Cada especie
llega a cosechar 70-72 Kg/ha-afio, o, entre ambas, el ~20% de la productividad primaria en el
area de estudio. Estas hormigas también cosegategran cantidad de frutos y pueden actuar
como dispersoras de semillas. En el caso del arQustdalia microphyllano solo depositan

las semillas lejos de la planta madre y earasitios favorables sino que, ademas, estas semillas
dispersadas tienen mayor capacidad de germinaciéon que las que no fueron manipuladas por las
hormigas. Este estudio muestra que en estagstemas desérticos las interacciones entre las
hormigas cortadoras y las plantas son frecuentgsmsas, y pueden jugar un rol importante en

la dindmica de las comunidades de plantas.

Palabras clave:ecologia de comunidades, interacciop&mta-animal, desiertos, herbivoria,

dispersion de semillag}cromyrmexforrajeo, impacto



INTERACTIONS AMONG TWO SYMPATRIC SPECIES OF LEAF -CUTTER ANT

AND THE PLANT ASSEMBLAGE IN THE MONTE DESERT

Abstract

Though water availability is considered theimfactor regulating desert plant communities,
interactions with herbivores may also play an important role in arid ecosystems. Herbivore’s
guild in the Neotropics is characterizedthg absence of big ungulates, and the presence of
leafcutter ants. These ants interact in digavays with the plant community, generating
changes in its dynamics and composition. The gbtlis work was to analyze the reciprocal
effects among plants and leaf-cutter anthancentral portion of the Monte desert, and
particularly the possible consequences of antsviacon the structure and dynamics of desert
plant communities. To do so, | studied different aspecfecoimyrmex lobicornisand
Acromyrmex striatugrophic ecology. Both ant speciegigely forage from spring to autumn,
butA. lobicornisis mostly noctunal, whilé. striatusis exclusively diurnal. In genera,.
lobicornisforages at lower temperatures tharstriatus, and doesn’t overlap in its optimal
foraging temperatures, which might relate tibeslences in their thermal tolerance ranges or
certain degree of avoidance to each other. Bp#ties show a generalist and opportunist diet
and harvest a high percentage of the availalaletpl Diet composition and degree of selectivity
mostly depends on seasonal andriatenual variations of resource availability. At the colony
level, A. lobicornisharvests much more vegetation tiarstriatus though this difference can’t
be found at the population level becaésetriatuscolonies are more abundant. Each species
can harvest 70-72 Kg/ha-year, or, among both of them, ~20% of primary productivity in the
study area. These ants also harvest a large amount of fruits and can act as seed dispersers. In the
case of the shruBondalia microphyllathey not only move the seeds far away from the
parental plant and towards favourable micessibut also they cause the dispersed seeds to
germinate more often and faster than the seedsvtren’t manipulated by the ants. This study
shows that in desert ecosystem interactions é@&teaf-cutter ants and plants are frequent and

intense, and can play an important riol¢he dynamics of desert plant communities.

Key words: community ecology, animal-plant intetemns, desert, herbivory, seed dispersion,

Acromyrmexforaging, impact
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CapPiTULO 1

Las interacciones planta-herbivoro en los desiertos

Los desiertos constituyen lehbitat terrestre mas abundante del planeta, ocupando el
25-30% de su superficie (Whitford, 2002). Son ambientes rigurosos en donde la pérdida
anual de agua por evapotranspiracion supéosa ingresos por precipitaciones (Polis,

1991). Histéricamente se los considero sistesimaples en los cues$ la disponibilidad

de agua es el principal factde regulacion que controla éata o indirectamente el flujo

de energia a lo largo de toda la trandéida (Noy-Meir, 1973)Sin embargo, estudios

mas recientes muestran que los desiesdosen realidad sistemas relativamente

complejos. La elevada diversidad de alguiaas, la alta hetegeneidad espacial y

temporal y la gran variedad de interaccmb@dticas son algunos de los factores que

promueven esta complejidad (Polis, 1991).

Uno de los paradigmas més usados parartdst comprender cuéles son los factores
que regulan la distribucionbandancia y diversidad de laspecies en las comunidades
es la dicotomia entre su cortpmr procesos “desde abajdiattom-up o por procesos
“desde arriba”top-dowr) (Hunter & Price, 1992; Powgel992; Meserve et al., 2003).
La regulacion por procesos “desde ab&joplica que los productores se encuentran
fuertemente limitados por los recursos disptes (e.g., agua, nutrientes) y, a su vez,
controlan a los consumidores. En cambie,dontroles “desde arriba” implican que son
los consumidores los que regulan a los prtates. En lineas generales, el control
“desde abajo” esta causado principalmgmtefactores abioticos, mientras que el

control “desde arriba” depende de intmianes bidticas (Mesve et al., 2003).

Como el agua es un factor limitante es éxosistemas aridos donde las precipitaciones
suelen ser escasas y poco predeciblasgi@e algunos de ellos tienen una marcada
estacionalidad), en general se los cagrsidcomo sistemas regulados mayormente
“desde abajo”. Como contrapa, suele considerarse gaemportancia relativa del
control “desde arriba” sobre la estructuda ylinamica de la comunidad de plantas es
particularmente débil, ya que la produccidimaria es consistentemente baja (Baez et
al., 2006). Sin embargo, se ha demostraddagieonsumidores pueden controlar la
composicion, productividad y diversidadlde comunidades desiéas mediante el

consumo de las partes vegetativas y deséamillas (Brown & Heske, 1990; Kerley et

3



CapPiTuLO 1

al., 1997; Curtin et al., 1999; Gutiéz & Meserve, 2000). Estos patrones
aparentemente contradictorios surgen coesoltado de respuestas no lineales entre las
precipitaciones, la produ@m primaria y los consumides (Brown et al., 2001), que
implicarian variaciones temporales en @dwminio de los controles “desde abajo” y
“desde arriba” sobre las imgeciones tréficas y la estritura de las comunidades
(Oksanen, 1988; Meserve et al., 2003; Baez et al., 2006).

Los estudios de las interaonies planta—herbivoro en los ecosistemas aridos se han
focalizado principalmente en los mamiferos (Chew & Chew, 1970; McNaughton, 1985;
Krausman & Leopold, 1988; Bertiller et al., Z)0Sin embargo, los insectos herbivoros
son muy diversos en estos ambientes y pueden juegan un papel importante en el
funcionamiento del ecosistema (MacKa§91, Bertiller et al 2009; Del-Claro &
Torezan-Silingardi, 2009). En los desiertostnepicales es particularmente notoria la
presencia de las hormigas cortadorabkaas. Estas hormigas pueden afectar a las
comunidades de plantas de varias manenasdiante el consumo de las partes verdes
(herbivoria), a través delawimiento de grandes cantidades de suelo desde zonas
profundas hasta la superficie cuando tmygn sus nidos y por el consumo y el
movimiento de semillas (Rico-Gray &li@eira, 2007; Holldobler & Wilson, 2011). Asi,
de manera directa o indirecta, estas hoasigodulan la disponibilidad de recursos
para otros organismos, por lo que se tasslera “ingenieras ecosistémicas” (Wirth et
al., 2003).

Las hormigas cortadoras de hojas

Las hormigas cortadoras de hojas pertenadartribu Attini de la subfamilia

Myrmicinae. Esta tribu estd compuesta por 13 géneros y aproximadamente 230 especies
distribuidas a lo largo de la Region Negical (México, América Central y Ameérica

del Sur), con algunas pocas especies quetemndgn hasta el sur des Estados Unidos
(Holldobler & Wilson, 2011). Todas las espediesntro de esta tribu exhiben el habito

de cultivar y alimentarse de un hongo, galmeente perteneciente a la familia

Lepiotaceae (Agaricales: Basidiomycogplldobler & Wilson, 2011). Las llamadas

“Attini inferiores” comprenden ocho géneros, muy poco conspicuos, que no atacan

directamente a las plantas y usan hecass#etos y material en descomposicién como
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sustrato para el hongo. Los restantes cinoei@s constituyen grupo de las “Attini
superiores”, representadas pipalmente por dos génerdstay Acromyrmexlas mas

comunmente llamadas hormigas cortadoras.

Las hormigas cortadoras cosechan fragmestedsojas, flores y @itos para nutrir los
jardines de hongos que mantienen ded&sus nidos (Beattie & Hughes, 2002). Todas
las “Attini superiores” cultivan un grupo derivado de hongos de la tribu
Leucocoprineae, incapaces de vida libréllgibbler & Wilson, 2011). En esta relacion
mutualista entre las hormigas y el hongohlasnigas se benefician porque el hongo
provee las enzimas que rompen el tejidgetal, detoxifica algunos compuestos
secundarios de las plantas y proveesahtarmigas de algunos quimicos esenciales
(North et al., 1997). En retribucion, mbngo es cultivado en un ambiente que es
mantenido virtualmente libre de competidoyess provisto constantemente con sustrato
apropiado (North et al., 1997). El micetlel hongo forma unas estructuras ricas en
lipidos llamadagongylidia que son la Unica fuente dax@nto de las larvas. El hongo
también constituye el ~5% de la dieta de las obreras adultas, las cuales ademas se
alimentan de savia (Ligbyke & Cherrett, 1976).

Las interacciones entre las hormigas cortaslgrla vegetacion pueden ser directas o
indirectas. Dentro de las imgeciones directas, la que sndtencion ha recibido es la
utilizacién de las partes kades de las plantas comecurso energético. Las hormigas
cortadoras de hojas son consideradas Idsv@os dominantes del Neotrdpico ya que
consumen mucha mas vegetacion que cualgtiergrupo de animales de diversidad
taxondmica comparable (Holdobler & Wilson, 19908 actividad de herbivoria de las
hormigas puede ejercer un fuerte control “desuida” sobre la vegetacion al afectar la
dinamica y la composicion de la comurdd#e plantas. Por ejemplo, las hormigas
cortadoras del géneftta que habitan en las sely tropicales reducen
significativamente la densidad de renovalesldenas especies déales (Rao et al.,
2001) y la defoliacion masiva por parteadtas hormigas puede ocasionalmente matar
arboles adultos (Rockwood, 1975). A su vezeste tipo de interaamn las especies de
plantas palatables, ya sea individuahteeo como grupo funcional, pueden ser
consideradas como recursos clave cuyagihciones en abundancia podrian influir
sobre sus consumidores, ejerciendo amrol “desde abajosobre las hormigas
(Vasconcelos & Cherrett, 1997; Farji-Been2001; Penaloza & Farji-Brener, 2003).

5
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Las interacciones indirectasitre las hormigas cortadonafas plantas incluyen el
enriquecimiento del suelo a padel material que descartan sus basureros, en donde
las hormigas modifican eiclado de nutrienteg su transferencia hasta las capas
superiores del suelo cuando construyen sus nidos (Wirth et al., 2003; Sternberg et al.,
2007). Los basureros constituyen sitios rienarbono organico y nutrientes, con una
mayor capacidad de retencion de aguaajseielo adyacente (Farji-Brener &
Ghermandi, 2000). Esto hace que las hormigas cortadorapateanialmente
importantes en determinar los patronesedmlonizacion de phtas en los nidos
abandonados o muertos. Estudios en laasiebpical de Brasil mostraron que las
hormigas cortadoras pueden tener un efiespmrtante en la sucesion del bosque al
alterar las propiedades fisicas y quimicdssdelo. Por ejemplo, el suelo asociado a los
nidos deAtta sexdentiene menor resistencia a la penetracion y es mas rico'ély Ca
Mg™, caracteristicas que pronwea un aumento en la bionaade raices y favorecen el
crecimiento de las plantulas (Moutinho et 2D03). En muchos casos, especialmente
en aquellas especies que habitan en salepgales, las hormigadarean la vegetacion
gue crece sobre y alrededor del nido. Bstoe que las areas alrededor de los nidos
tengan caracteristicas fisicas particulateso una mayor apertura del dosel, mayor
disponibilidad de luz y mayor temperatura ¢aezonas aledanéideyer et al., 2011).
Estas diferencias en el microclima tienengran impacto sobre la germinaciéon de

semillas, el crecimiento y la supervivemde las plantulas (Corréa et al., 2010).

Las hormigas cortadoras ocupan desde ecosistesasticos hasta selvas en la Region
Neotropical. Algunas especies que habia las selvasdpicales han sido
intensamente estudiadas y se ha comprobbdan impacto que tienen al actuar como
herbivoros y como cicladores de nuttesn(Wirth et al., 2003; Hoélldobler & Wilson,
2011). Sin embargo, todavia no es claroagse punto el rol ecolégico que cumplen
las hormigas cortadoras en la selva puedlieaape a aquellas especies que habitan en
los desiertos. Dadas las grandes diferenerdre estos dos tipde ecosistemas en
cuanto a los factores abioticos y las interanes que los caracigan, es probable que
las hormigas cortadoras presenten efectabtativa y cuantitativamente diferentes

sobre las comunidades giantas de desierto.
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Area de estudio

El desierto del Monte:

La Provincia Biogeografica del Monte comprenua franja que se extiende al este de
la cordillera de los Andedesde la provincia de Sal{24°30’S) hacia el sur,
ensanchandose hasta alcanaanosta atlantica en laguincia de Chubut (44°20°S)
(Figura 1.1). Ocupa mas de 46 millones detdreas a lo largo d=i gran extension
latitudinal (més de 2000 km). Limita al noden la Puna y la Bpuna, al oeste con la
cordillera de los Andes, al soon la estepa patagonica yeate con el bosque seco del
Chaco y el Espinal (Morkel, 1958; Cabrera, 1976).
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Figura 1.1. Provincia Biogeografica del Monte (en color
negro) y ubicacion de la Reserva de la Bidsfera de Nacufian
(N) en la provincia de Mendoza. Tomado de Lopez de
Casenave (2001).
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El desierto de Monte constituye una de las zonas mas aridas de Argentina (Abraham et
al., 2009). Su clima es calido y seco, con ataacion térmica diaria y estacional. A

pesar de su gran extension latitudinatelaperatura promedio anual solo varia entre
13.4y 17.5 °C (Cabrera, 1976). La amplitud t&aranual (i.e., la diferencia entre la
temperatura promedio del mes mas célidolyrdes frio del afio) alcanza 17 °C en la

porcion central de esta régi (Labraga & Villalba, 2009).

Las lluvias son escasas y muy variablesogla la region, conn marcado gradiente
este—oeste: las precipitaciones totales lasuarian entre 100 y 350 mm en la mayor
parte del area, aunque en pocos lugarpsrain los 200 mm (Morello, 1958; Lopez de
Casenave, 2001; Labraga & Villalba, 2009).rekacién entre las precipitaciones y la
evapotranspiracion potencial varia erfiti@l y 0.5, indicando un marcado déficit de
agua en toda la regién (Labraga & Mitla, 2009). La estacidén seca dura hasta un
maximo de nueve meses y las lluvias estdtringidas al verano, excepto en el sur
donde tienden a distribuirse mas regularmaritelargo del afio (Lopez de Casenave,
2001).

El tipo de vegetacion predominante en el Mogg el matorral o estepa arbustiva en la
que aparecen bosques abiertos de poca extension localizados en areas con
provision continua de agua (Morello, 19%88brera & Willink, 1980). El tipo de estepa
mas extendido es el jarillal, doraitho por los arbustos del généwmrrea (jarillas).
Secundariamente, aparecen cactaceas (emte) ncarboles bajos y arbustos de porte
mediano (Lopez de Casenave, 2001). dlaectura de herbaceas es espacialmente
variable, dependiendo de la variabilidaulas precipitaciorsey, actualmente, del
impacto de la ganaderia. Los bosques éviagite son comunidades edaficas; los mas
comunes son los bosquesRI®sopisspp. (algarrobos) o dgalix humboldtiana

(sauce), de poca extension (Morello, 1958), spipresentan en margenes de rios o en

zonas de subsuelo humedo con ragatica poco profunda (Cabrera, 1976).

La Reserva de Nacufian

La Reserva de la Bidsfera de Nacufig4PQ3’S, 67°54°0) se enentra en la porcion
central del desierto del dte, en la provincia ddendoza (Figura 1.1). Tiene una

superficie de 12800 ha y esta atravesada por la ruta provincial 153 (Figura 1.2). Desde
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1971, cuando se construy6 el alambrado peraheto se ha registla pastoreo, con la
excepcion de una pequeiia area en suanten donde se mantienen unos pocos

caballos.

Figura 1.2. Reserva de la Biosfera de Nacufian. En blanco se muestra
el algarrobal dé°rosopis flexuosaen gris claro el jarillal déarrea
cuneifolia y en gris oscuro el medanal. Los ambientes de poca
extension estan sefialados con letras (C: chafaral, D: jarillaroea
divaricatay R: retamal). Las lineas gmas corresponden a los
principales caminos de la reserva, las lineas discontinuas a los cauces
temporarios y la doble linea corresgle a la ruta 153. Se indica la
ubicacion del pueblo de Nacufian (N) y de la Estacion Bioldgica (EB).

Tomado de Lopez de Casenave 2001.

El clima es arido-semiarido, estacionanao/eranos calidos y relativamente himedos e

inviernos frios y secos. La temperatura pedin anual es de 15.6 °C, con registros de
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méaxima absoluta de 42.5 °C y miniaizsoluta de -13 °C en el periodo 1972-1998
(Lopez de Casenave, 2001). La oscilaci@ridide la temperatura es muy grande
(promedio: 16.2 °C), con importantes difereaaa temperatura entre micrositios con el
suelo expuesto y bajo la sombra de la t@gién (Milesi, 2006). Etégimen de lluvias
presenta una marcada estacionalidad y gaaiacion interanual. El promedio de
precipitaciones anuales en Nacoféé de 343.6 mm (periodo 1972—2005), un valor
relativamente alto para el desierto del Momilas del 75% de las lluvias anuales cae en
los meses de primavera y verano (262, mango: 91-585 mm), lo que coincide con el
periodo de mayores temperaturas y detesrtartemporada de crecimiento de las
plantas (octubre—marzo). A pesar del impodapyorte de agua que se produce durante
esta estacion, el balance hidrico es defioita lo largo de todel afio (i.e., la

evapotranspiracion siempre es magoe las precipitaciones; Roig, 1971).

Tabla 1.1. Temperaturas promedio (x desvio estandapracipitaciones totales en la Reserva de la
Bidsfera de Nacufian en los afios en los que se realiz6 este estudio y su respectivo promedio histérico.
Los registros fueron obtenidos en la Estacion Meteoroldgica de la reserva. Por falta de datos, el afio 2008

solo incluye el periodo mayo—diciembre y el afio 2011 no incluye el mes de junio.

Afo TemperaturgC) Precipitacior{imm)
2008 15.0+6.5 139.9
2009 17.2+6.7 225.0
2010 16.6+£75 170.4
2011 17.3+6.4 250.0
2012 16.9+6.8 368.9
Promedio histérico 15.6£0.9 343.6+111.9

Este estudio se realizétemlos afios 2008 y 2012, periochracterizado por escasas
precipitaciones durante los primeros cuafios y cercanas ptfomedio historico
durante el ultimo afio (Tabla 1.1). Las ppéteiciones mensuales variaron mucho entre

afos durante este periodo (Figura 1.3).
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Figura 1.3. Precipitacion mensual (barrasgnas) y temperatura promedio
mensual (lineas negras) en la Reserva de la Bi6sfera de Nacufian entre 2008 y
2012. Los registros fueron obtenidos en la Estacién Meteoroldgica de la
reserva. Por falta de datos, el afio 2008 solo incluye el periodo mayo-

diciembre y el afio 2011 no incluye el mes de junio

Los tres ambientes mas representat@$lacufian son el bosque abiertddasopis
flexuosa(algarrobal), el matorral dearrea cuneifolia(jarillal) y la comunidad de los

médanos (medanal) (Roig, 1971). El algarr@saél ambiente predominante de la
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reserva (Figura 1.2) y es en donde se llegalm este trabajo. Alli, los arboles bajos
(Prosopis flexuosg Geoffroea decorticangestan dispersos en umeatriz de arbustos
altos, marcadamente dominada parrea divaricata(jarilla), que alcanza una
cobertura de 11-32% (Marone, 1991). Gtanbustos de importancia sGondalia
microphylla Capparis atamisqueg Atriplex lampa Puede distinguirse también un
estrato subarbustivo, en el que se encuehtyailumspp.,Mulguraea aspery
Acantholippia seriphioide€n el estrato herbaceo predominan las gramineas; su
cobertura es de 25-50% @vbne, 1991). Se destaddappophorunspp.,Trichloris
crinita, Digitaria californica, Aristida spp.,Setaria leucopilaSporobolus cryptandrug
Jarava ichu Numerosas especies de dicotiledmeontribuyen al estrato herbaceo
(principalmenteChenopodium papulosymhacelia artemisioidesSphaeralcea
miniata, Parthenium hysterophoru&landularia mendocing Descurainiaspp.),
aungue su presencia y cobertura —useabs menor que la de las gramireagrian

mucho entre afios en respuesta a lasipitaciones (Lopez de Casenave, 2001).

Figura 1.4. Acromyrmex striatuga) y Acromyrmex lobicornigb), las dos especies de hormigas

cortadoras de hojas que habitan en la Reserva de la Biésfera de Nacufian. Fotos: Alex Wild.

Las dos especies de hormigas cortadguashabitan en la Reserva de Nacufian son
Acromyrmex lobicorni$Emery) yAcromyrmex striatugRoger) (Claver & Fowler,
1993; Figura 1.4). Ambas tienen una distribnaiélativamente amplia, desde el sur de
Brasil y Bolivia hasta el centro-sur degentina (Farji-Brene& Ruggiero, 1994). La
distribucion deA. striatusesta mas restringida a las zonas templadas, mientrds que
lobicornisaparece también en los ambientes frias de la Patagonia (Farji-Brener &

12
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Ruggiero, 1994). Los nidos de lobicornisson méas bien superficiales (Bollazzi et al.,
2008), con basureros externos grandes ypionss (Farji-Brener, 2000) y usualmente

con un domo externo hecho de palitos que minimiza la variabilidad climatica ambiental
(Farji-Brener et al., 2003). En cambio, los nido®\dstriatusson profundos (~ 80 cm)

y sin domo (Bollazzi et al., 2008), con basaseexternos (bastante menos conspicuos
que los déA. lobicornig y generalmente ubicados etias abiertos, sin vegetacion.

Ambas especies son consideradas dafinasi@scultivos y @ntaciones (Goncgalves,
1961; Pilati et al, 1997; Lope®005). Sin embargo, en algunos sitios pueden cumplir un
importante papel ecoldgico: por ejemplo J@mstepa patagonica los nidosAde
lobicornisresultan sitios enriquecidos en nutriente cual favorece el mantenimiento

de especies de plantas poco fretegiiFarji-Brener & Ghermandi, 2000).

Estructura de la tesis

El objetivo general de estebrajo de tesis es analizas lefectos reciprocos entre las
plantas y las hormigas cortadoras en ehké central, en pacular las posibles
consecuencias de la accion de las hormigas sobre la estructura y la dinamica de las

comunidades de plantas.

La herbivoria por parte de las hormigas cortadoras podria verse afectada por las
propiedades nutricionales de las distirgggecies de plantas, asi como por las

variaciones espaciales y temalass de su disponibilidad. gu vez, la actividad de las
hormigas podria generar cambios en la cobederlas especies y Encomposicion de

las comunidades de plantas. La importaneiativa de estos efectos “desde arriba” y

“desde abajo” puede variar estacionalteeminteranualmente en funcion de los

cambios en las variables ambientales. Ademidscluir en su dieta también frutos y

semillas de algunas plantas, estas hormigas podrian estar cumpliendo un doble rol como
predadoras y dispersorasfliyendo de manera compleja sobre su dinamica poblacional
(Rico-Gray & Oliveira, 2007).

Los patrones de actividad de las hormigas estan relacionadosriainegfisicas (e.g.,
sus rangos de tolerancia a la temperatuaahyimedad) y con variables bioldgicas (e.qg.,
la abundancia de alimento, la predacion imferaccion con otras especies) (Holldobler

& Wilson, 1990). Los niveles diarios y esi@nales de actividad determinan la

13
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intensidad del forrajeo que cada especie de hormiga tiene en un area determinada y, por
lo tanto, su impacto sobre las plantas. Cémsmiveles de herbivoria de las hormigas
cortadoras no son constantes a lo lardaldey del afio, es necesario estudiar las
fluctuaciones temporales en esta inte@tgara (1) entender mas precisamente cO6mo

esa variacion puede afectar a las plantas y (2) estimar apropiadamente el impacto por
unidad de tiempo integrando esas variacioBesapitulo 2 de esta tesis tiene como

objetivo estudiar los patrones diaip estacionales de forrajeo Aleromyrmex

lobicornisy A. striatus y los factores que los regulanr®allo se mediran los niveles

de actividad forrajera de ambas especieslar¢m del dia y delf®, y se estudiara cémo

se relacionan sus patrones de ad#ég con la temperatura del suelo.

El impacto de las hormigas cortadoras sédseplantas puede variar también en funcién
del grado de selectividad gpessenten. Las especies s8las, al consumir algunas
plantas en mayor proporcion de la que éstasncuentran en el ambiente, producen un
impacto mayor sobre ellas, produciendo cambigitativos y cuantitativos sobre la
comunidad de plantas. Para evaluar lact@idad de la dieta de una especie es
necesario comparar lo que consume con fodibilidad de los distintos recursos en el
ambiente. Pero la dieta, a su vez, pueater estacionalmente en respuesta a los
cambios en la disponibilidad y calidad dedesursos, entre otroadtores, por lo que es
importante tener en cuenta la variabilidadperal a esa escala. &bjetivo del capitulo

3 es estudiar la dieta @eromyrmex lobicornig A. striatusy evaluar su grado de
selectividad y sus fluctuaciones estacionales. Para ello se estimaran simultdneamente la
dieta de cada una de ellas ydlaponibilidad relativa dplantas en el ambiente a lo

largo del afio.

El impacto potencial de las hormigas cortadosobre la vegetacion es muy alto (Wirth
et al. 2003). Evaluar el impacto de estos tvenos clave sobre la vegetacion es un paso
importante para dilucidar la importancia dehtrol “desde arriba” sobre la estructura de
las poblaciones y comunidades de plantds&ercosistemas desérticos neotropicales.
El capitulo 4 tiene como objetivwvaluar el impacto potencial deromyrmex

lobicornisy A. striatusa nivel de colonia y a niv@loblacional sobre la vegetacion,
teniendo en cuenta la influencia de la eistaalidad sobre la actividad de las hormigas.

Para ello, se estimara la cantidad de biemvagetal que cosecha eatblonia a lo largo

14
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del afio y se estimara el porcentaje dertaluctividad primarigue estas especies

consumen anualmente a nivel de colonia y poblacional.

Si bien gran parte de los estudios sdtmemigas cortadoras hacen énfasis en su rol
como herbivoros, parte de la actividad fomajge estas hormigas puede tener un efecto
positivo sobre las plantas cuando, en lugazattar hojas y brotes, remueven semillas y
frutos del suelo. En esos casos, lasrigas pueden cumplir un doble rol como
predadoras y como dispersoras de semillao(Rray & Oliveira, 2007). En este tipo

de interaccion las hormigas podrian ejetoecontrol “desde arriba” sobre el patron
espacial de reclutamiento y la dinamica polaaal de las plantas. La efectividad de
cada especie como dispersora puede vanduncion de las diferencias en el
comportamiento de forrajeo. El objetivo depitalo 5 es caractemar el rol dual de
Acromyrmex lobicornig A. striatuscomo consumidoras y como dispersoras de
semillas. Para ello se estudiaran distintos aspectos de la interaccion hormiga—semilla a
lo largo del tiempo, cuantificando (1) las#arelativa de remocién de frutos@endalia
microphyllapor parte de las hormiga&ortadoras y otros pradores, (2) la proporcion

de frutos abandonados por estas hormigas y el tipo de micrositio en el que quedan
depositados, (3) la tasa de acumulacién delses descartadas en los basureros y (4) el
efecto de la manipulaciéon de las semillasgmote de las hormigas sobre su capacidad

de germinacion.
Finalmente, en el capitulo 6 se resumidntegraran los principales resultados

obtenidos a lo largo delabajo, asi como sus implicaas conforme al marco

conceptual presentado.
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Patrones diarios y estacionales de actividad de
Acromyrmex lobicornisy A. striatusy su relacion con la

temperatura

Resumen

Los niveles diarios y estacidea de actividad forrajera determinan la intensidad de
forrajeo que cada especie de hormiga temen area determinada y, por lo tanto, su
impacto. Los patrones de actividad de ldsmas pueden estar regulados por factores
fisicos, como sus rangos de toleranciataraperatura y a la hurdad, o biéticos, como
la interaccion con otras especies. En eghétwa se estudiaron los patrones diarios y
estacionales de actividad Aderomyrmex lobicornig A. striatusen el Monte central,

sus fluctuaciones temporales y el rol que fardtener la tempenata en regular esos
patrones. Para ello, en cada estacion seenoidilos niveles de actividad de colonias de
ambas especies durante todo el dia, asi dar@mperatura del suelo. Se encontré que
la temperatura es una buena predictorsi@atrones de forrajeo de ambas especies.
Las colonias dé. lobicornisforrajean a temperaturas mas bajas (10-35°C) que las de
A. striatus(27—45°C). En consecuencia, dnte los meses mas calurogogobicornis

se encuentra activa durante la nocle gtriatusdurante el dia. En otofio, cuando las
temperaturas del suelo son mas bajabasnespecies muestran actividad externa
diurna. Estos resultados sugerque las diferencias en saggos de tolerancia estarian
favoreciendo la coexistencia de estaselgsecies con similares caracteristicas de
historia de vida. Sin embargo, la escagaesposicién encontrada en los horarios y
temperaturas de forrajeo de estas eggesimpatricas también sugieren que la
competencia por interferencia podria seifactor que esta contribuyendo (o ha

contribuido en el pasado) a mdmlesus patrones de actividad.
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Introduccion

Una de las vias mas importantes por lasesulas hormigas codaras pueden influir
sobre la estructura, composicién y dinamicdadecomunidades de plantas es mediante
el consumo de la biomasa verde. Bnjanto, estas hormigas llegan a remover tanta
cantidad de biomasa vegetal que son corailder|os herbivoros mas importantes del
Neotropico (Holldobler & Wilson, 1990). Suelen forrajear en forma grupal, formando
largos senderos (hasta >100 m de longitudeddiendo de la especie) por los cuales
transportan los fragmentos desde lastag(\Wirth et al., 2003). La cantidad de
material vegetal que una colonia puedescbar por dia depende del nimero de obreras
gue se encuentran forrajeando en cada manteitdia, asi como del nUmero de horas
diarias que una colonia forrajea activaménee, sus patronadiarios de actividad)

(Wirth et al., 2003). Ademas, la actividadrimjera de las colonias puede variar a lo
largo del afio como respuesta a cambios estalgs tanto en las variables climaticas
como en el estado fenoldgico de la vegetafWimth et al., 2003). Para poder estimar la
biomasa anual removida y para entendencéfecta a las plantas la herbivoria por
parte de las hormigas cortadoras es necessatualiar las fluctuaciones temporales de
esta interaccion y los factores que prredstar regulando los patrones diarios y

estacionales de actividad.

Los niveles de actividad de ¢alonia estan regulados tanto por factores fisicos como
bidticos. Las principales varils fisicas que afectan a los niveles de actividad de las
hormigas son la temperatura (Gamboa, 1®8ter & Tschinckel, 1987; Cerda &
Retana, 1994; Cros et al997; Vogt et al., 2003; Pol & Lopez de Casenave, 2004;
Azcarate et al., 2007), la medad (Whitford & Ettershank, 1975; Feener & Lighton,
1991, Kaspari, 1993; Lighton et &l994; Kaspari & Weiser, 2000) y las
precipitaciones (Wirth et al., 2003). Entos factores bibticos se encuentran las
interacciones con especies competidorafdFs, 1987; Cerda at., 1998; Sanders &
Gordon, 2000), la disponibilidad denaento (Crist & MacMahon, 1991; 1992;
Steinberger et al., 1992; Sansl& Gordon, 2002) y la preseia de predadores (Gentry,
1974; MacKay, 1982; Mehlhop & Scott, 1983parasitoides (Orr, 1992; Braganca et
al., 1998). Estos factores no son mutuamerttuyentes y pueden interactuar unos con

otros, dando origen a patrones relativare@omplejos de actividad forrajera.
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La temperatura toma particular relevancieadas organismos que habitan los desiertos,
ya que esos sistemas se caracterizan per smplias variaciones térmicas diarias y
estacionales. Las hormigas que habitan en desisuelen tener claras preferencias para
forrajear en funcion de la temperaturasiglo (e.g., Vogt et al., 2003; Pol & Lopez de
Casenave, 2004; Bucy & Breed, 2006; Aatéret al., 2007). La mayoria de las

especies de hormigas cortadoras hale@osistemas tropicales en los que la
temperatura es relativamente constantelargm del afio y la esteonalidad suele estar
dada por una época seca y dimgiosa. Por lo tanto, logatrones de actividad de las
especies tropicales (comdta cephalotesAtta laevigatay Atta colombiciestdn mas
afectados por el régimen de precipitacioyéda disponibilidadie los recursos (e.g.,

Lewis et al., 1974; Rockwood, 1975; Farji-Been1993). Por el contria, la actividad

de las especies de hormigas cortadoras que habitan en ecosistemas desérticos (como
Acromyrmex versicoloy Atta mexicanpsuele responder mayormente los cambios en la
temperatura (Gamboa, 1976; Mintzer, 1979).

Las interacciones agresivas entre espesiigpatricas con similares requerimientos
alimenticios también pueden definir sus patrateesctividad. La particion temporal del

nicho fue propuesta como un mecanismo partr las interacciones agresivas entre
especies de hormigas potencialmente cgirdpras (Savolainen & Vepsalainen, 1988;

Cerda et al., 1997). En esos casos, lasdotéones competitivas (pasadas o presentes)
determinan los horarios y rangos de tempeeata las que ca@specie forrajea: las

especies dominantes suelen forrajear a temperaturas mas moderadas, mientras que las
especies subordinadas quedan relegadas a temperaturas mas extremas (e.g., Cerda et al.
1997; 1998; Bestelmeyer 2000; Retana & C&@@0; Albert et al2005; Albrecht &

Gotelli 2001; Cerda 200T;homas & Holway 2005).

El objetivo de este capitulo es estudiardatrones diari® y estacionales de forrajeo de

dos especies de hormigas cortadorAsrdgmyrmex lobicornisy A. striatug que
coexisten en la porcion central del desierto del Monte, asi como entender los factores
que los regulan. En particulae abordan las siguientes pratas: (1) ¢cémo varian los
niveles de actividad de estas especiesptdidria como estacionalmente? y (2) ¢es la

temperatura un factor determinandte sus patrones de actividad?

20



CAPITULO 2

Métodos

Se estimaron estacionalmente los nigele actividad en 9—11 coloniasAleromyrmex
lobicornisy deA. striatusdurante dos afios (desde agosto 2008 hasta mayo 2010). Los
muestreos de verano se realizaron duranteeslde febrero, los de otofio en mayo, los
de invierno en agosto y los de primaveranemiembre. El disefio de muestreo original
consistia en visitar a las mismas coloasada estacion de manera de poder seguir
sus tendencias estacionales individualese8ibhargo, muchas deslaolonias cesaron

su actividad o mudaron su nido entre visi®@n esos casos se incluyeron nuevas

colonias para mantener un numero simildr0j~de colonias muestadas por estacion.

En cada muestreo estacional se midiéd@vidad de forrajeo de las colonias a
intervalos de dos horas duratdelo un dia. En cada oponidad se conté el niumero de
obreras que ingresaban admillevando carga durante cingonutos y se registro la
presencia de obreras realhdo tareas de mantenimiento del nido (i.e., transportando
particulas de suelo o de deshechos fudraide). En todos los casos se midi6, ademas,
la temperatura superficial del suelo adyacenteentrada del nido con un termdmetro
digital (rango: -50-150 °C, precision: £1 %dferrado unos pocos milimetros debajo de
la superficie para éar el calentamiento de la termgata por la incidencia directa del

sol.

Para estudiar la relacion emia actividad de forrajeolg temperatura del suelo se
usaron dos aproximaciones complementariasigro se estudié lmfluencia de la
temperatura sobre el estadola@e&olonia (i.e., cuando ladbreras de la colonia estan
forrajeando activamente y cuando no) ygloisu influencia sobre los niveles de
actividad en las colonias activas (ie.namero de obreras que se encuentran
forrajeando). Para estudiar la relacion efartemperatura del suelo y la activacion de
las colonias se consideraron dos posiblésdes para las colonias: activa (con obreras
entrando al nido llevando @) o inactiva (sin obrerantrando al nido con carga
durante al menos 10 minutos). Se us6 unaesign logistica para modelar la activacion
de las colonias en funcién de la tempewatil modelo incluyé aoo efectos fijos a la
temperatura (en su forma lineal y cuadratick estacion del afio y, como factores
aleatorios, a la identidad de la coloniaycasion de muestreo. Los parametros del
modelo se estimaron con el método deima verosimilitud, minimizando la funcién
de pérdidalfss functiohy el nimero de variables incluidas. La significancia del
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modelo y de los efectos fijos fue @ a prueba mediante pruebagdsecuenciales,
asociadas a la diferenciatenla funcion de pérdida del modelo examinado y la del
modelo previo (mas complejo). En casondeencontrar diferencias significativas entre
modelos > 0.05) se optd por el modelo més simple. Una vez encontrado el modelo
mas parsimonioso para explicar los dasesestimé su bondad de ajuste mediante el

valor de R que compara el valor de verosimilitud del modelo de interés con el de un
modelo nulo que no incluye a ninguno de lactds fijos ni aleatorios (Kramer 2005).

Los analisis fueron llevados a cabo usando la furglidwer (incluida en el paquete

Ime4) del programa estadistico R (R Development Core Team, 2012; Bates et al., 2013).

Para estudiar la relacion entos niveles de actividad y tamperatura se tuvo en cuenta
el nimero de obreras que regresabanda oon carga cuando las colonias estaban
activas. El bajo niumero de datos de éstlmle por colonia individual no permitié hacer
un modelo que considerara a cada colonmccan factor aleat@, por lo que se

decidié agregarlos y estudi@rrelacion solo a nivel poblacional. Como las colonias
medidas diferian en su tamafo (y por endelenimero de obrerdsrrajeras presentes
en ellas), se relativizarondmiveles de actividad dividiéolos por el valor de maxima
actividad detectada para la colonia. De esi@era se obtuvieranveles de actividad
comparables entre colonias que variabareeh{sin actividad) y 1 (maxima actividad).
Se agruparon las medicionesrespondientes a todas lasarubs estudiadas en cada
estacion, se estimé el promedio de los redale actividad relativa medidos en cada
intervalo de temperatura de 5°C y lo$rpaes poblacionales en cada estacion se

analizaron graficamente.

Resultados

Las dos especies mostraron patronéscemales de actividad marcadamente
consistentes entre afios y difeies entre si. Las colonias Aeromyrmex lobicornis
forrajearon activamente casi todo el afio ddadgorimavera hasta el otofio, mostrando
también actividad externa duranteralierno, aunque muy escasa (Figura 2.1). Las
colonias déA. striatusse encontraron activas princip&nte durante la primaveray el
verano, tuvieron menor actividad en otofio ymastraron actividad de forrajeo durante

el invierno (Figura 2.1).
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En primavera—veranA. lobicornisforraje6 mayormente por la noche, comenzando al
atardecer y durante unas 16 h hastadéiana siguiente (Figura 2.1). En otofio—
invierno, en cambio, su actividad de forrajge exclusivamente diurna, concentrandose
en las horas de mas calor (Figura 2.1). ltansidad de forrajeo fue maxima durante el
verano (hasta 150 obreras con carga elapso de 5 minutos), menor durante la

primavera y el otofio (hasta 80 obreras/5 minjuy baja durante el invierno (menos de

a) Invierno 2008 b) Invierno 2009 60

r 40

| \/\ ) \/\ %

F -0

0 - ﬁj -
c) Primavera 2008 d) Primavera 2009

200 1
100 4

e) Verano 2009 f) Verano 2010
200 r

Actividad de forrajeo
(Do) vINyRIBdWa |
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g) Otofio 2009 h) Otofio 2010
200 r r 60
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2 6 10 14 18 22 2 6 10 14 18 22
Hora del dia

Figura 2.1. Niveles promedio (+ EE) de actividad derfégeo (medida como el nimero de obreras que
regresan al nido con carga durante cinco minutos) de las coloniasra®myrmex lobicornigbarras
negras) YA. striatus(barras blancas) a lo largo del dia en imaefa, b), primavera (c, d), verano (e, f) y
otofio (g, h) en el Monteentral. También se muestra la tempeepromedio del suelo a lo largo del dia

(linea negra). Notese que la escala debej actividad varia entre estaciones.
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10 obreras/5 min). La actividad forrajeraAlestriatus en cambiofue siempre diurna,
aungue vario su patron entre estacionegriinavera—verano presenté un patrén

bimodal, forrajeando 4—6 h durante la mafiadah durante la tarde, evitando las horas

de més calor del mediodia, y en otefostré un patron unimodal con actividad

continua de 10:00 a 18:00 ¢fira 2.1). Las colonias de striatusforrajearon con

mayor intensidad durante la primavera (h&t@breras/5 min), en verano la intensidad

fue un poco menor (<60 obreras/5 min), disminuyendo marcadamente en otofio, cuando

los niveles de actividad nunca superalas 10 obreras/5 min (Figura 2.1).
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Figura 2.2. Porcentaje de colonias deromyrmex lobicornigbarras negras) }. striatus(barras
blancas) que realizan actividad de mantenimiento en los nidos a lo largo del dia en invierno (a, b),
primavera (c, d), verano (e, f) y otofio (g, h)edMonte central. También se muestra la temperatura
promedio del suelo a lo largo del dia (linea negra).
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Los patrones diarios y estacionales de &#n de mantenimiento del nido en ambas
especies fueron, en términos generalesiaies a los de la actividad de forrajeo,
aungue abarcando rangos de horamagores (comenzando mas temprano y
terminando mas tarde; Figura 2.2). En las colonias. digbicornisel patron de

actividad de mantenimiento fue principalrtenocturno en primavera—verano y diurno
en invierno, mientras que dutarel otofio podian encontrargbreras realizando tareas
de mantenimiento a lo largo de todo el dia. Las coloni#s d&iatusno mostraron
actividad de mantenimiento durante el ewio. En primavera-verano la actividad de
mantenimiento se extendié mayormente digrdennoche, cuando ya no habia obreras
forrajeando, pero en otofio estuvo concentealds horas de mayor temperatura (Figura
2.2).

Al estudiar la relacién entied estado de la colonia (i,dorrajeando o no forrajeando) y
la temperatura del suelo, el modelo que prigsajor ajuste fue, para ambas especies,
el que incluye como factores fijos a laaeson del afio, la temperatura (en su forma
lineal y cuadratica) y la interaccidn entreeltacion y la temperatura. En ambos casos,
no se encontraron diferencias significatieasre la bondad de ajuste del modelo mas
completo (que incluye ademas la interac@atre la estacion y la temperatura elevada
al cuadrado) y el modelo elegida. (obicornis y% = 4.02,p = 0.133:A. striatus 3% =
1.37,p = 0.505), pero si entre el modelo etkgy el modelo siguiente mas simple, sin
las interaccionesX( lobicornis y% = 42.96,p <0.001;A. striatus y>>= 9.24,p = 0.009).

La bondad de ajuste del modele regresion elegido pata lobicornisfue algo mayor
que la del dé\. striatus(R? = 0.49 y 0.34, respectivamente). Los resultados del analisis
muestran que si bien ambas especies popen parte de sus rangiestemperatura de
forrajeo, en general las coloniasAlestriatusforrajean a temperaturas mayores que las
deA. lobicornis(Figura 2.3). La temperatura de forrajec/destriatustiende a
mantenerse relativamente constante arfgolalel afio, con una alta probabilidad de
activacion (>75%) entre los 27-45 °Camiras que las colonias Belobicornisse
encuentran activas preferentemente ensd03-30 °C en primavera—verano y entre los
20-35 °C durante el otofio (Figura 2.3).
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Figura 2.3. Probabilidad de activacion de las colonias Alzomyrmex
lobicornis (a) y A. striatus (b) en funcién de la temperatura del suelo
durante el verano (linea llena), la primavera (linea partida) y el otofio (linea
punteada) en el Monte central. Los circulos muestran los valores observados

a partir de los cuales se realiz6 el analisis.

La temperatura, ademas de ser una buen&peldel momento en que las colonias se
encuentran activas, también parece influiteeimtensidad del forrajeo. La relacion entre

los niveles de actividad de las coloniasAdstriatusy la temperatura muestra un patron

en forma acampanada, consistente a lo largo del afio, con niveles maximos de actividad
alrededor de los 30—40°C (Figu2.4). Las colonias d&. lobicornistambién muestran

un patrén de forma acampanada, pero con una moda menos marcada y variable entre
estaciones: alrededor de los 15-25°C durianpeimavera y el verano y entre los 25—

35°C en otofo (Figura 2.4).
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Figura 2.4. Niveles de actividad relativa promedio (+ EE) registrados en las
colonias deAcromyrmex lobicorniga) y A. striatus(b) a diferentes intervalos de
temperatura del suelo en primavera (banegras), verano (barras grises) y otofio

(barras blancas) en el Monte central.

Discusion

Los patrones de actividad que muestran las diferentes especies de hormigas cortadoras
de los género&cromyrmex Atta son muy variados. Algunas especies forrajean
exclusivamente durante el dia (eAfta colombicaHerz et al., 2007), mientras que

otras son principalmente nocturnas (eAgromyrmex versicolpAtta mexicanaAtta
cephalotesGamboa, 1976; Mintzer, 1979; Wetter£990). Ademas, en muchos casos,

estos patrones pueden variar a lo largo delen respuesta a cambios en la temperatura
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(Gamboa, 1976; Mintzer 1979), laepipitaciones (Rockwood, 1975) y la

disponibilidad de recursos éD/asconcelos 1990), entreas factores. En el Monte
central, las colonias decromyrmex lobicornigorrajean a temperaturas menores que las
deA. striatus dando como consecuencia una bajsesposicion en sus patrones diarios
de actividad durante los mesesndés calor. En primavera—verafolobicornises
principalmente nocturnaA. striatuses exclusivamente diurnaientras que durante el

otofio ambas especies forrajean durante el dia.

Los patrones diarios y estacionales de adiivide las dos especies estudiadas estan
asociados a los cambios de la temperatatauelo. En otofio, cuando las temperaturas
son mas bajag. lobicorniscambia su actividad de noata a diurna. Por su parte,
striatuscambia su patrén de bimodal en primavera—verano, con un pico de actividad
durante la mafiana y otro por la tardeinimodal en otofio, con un Unico pico de
actividad durante el mediodiastos cambios estacionalesles patrones de actividad
son un tipo de respuesta comportamentallgs permite a las hormigas explotar mas
eficientemente sus rangos de temperatura preferidos. Dado que son animales
ectotermos, con un tamafio corporal muy péqueon particularmente vulnerables a la
pérdida de calor al salir a forrajear fuerasde nidos. Por lo tamten las estaciones mas
frias las hormigas solo pueden forrajeaadte el mediodia, cuando las temperaturas
son mas elevadas. Para algunas, inclusankediodias invernales pueden no ser lo
suficientemente calidos para manteaetividad externa significativa (e.@\, striatus

en Nacufian). En contraste, durante l&soisnes mas calidas en latitudes medias y
bajas la temperatura del suelo al noeldih aumenta considerablemente hasta que
eventualmente pasa a ser demasiadoAltpunas especies presentan adaptaciones
fisiologicas que les permitegortar el calor extremo, como la presencia de altos
niveles de proteinas de shock térmicgalnspiracion cutidar y baja tasa

metabolica (Wehner et al., 1992; Gelgr& Wehner, 1995). Otras presentan
adaptaciones comportamentales, como hacer pausas frecuentes en refugios térmicos
(Marsh, 1985; Wehner et al., 1992; Cerd&étana, 2000), levantar el abdomen para
proteger a los 6rganos vitales (que se encaern el gaster) de las altas temperaturas
del suelo (Cerda & Retana, 2000; Ce2#)1) o ajustar los patrones de actividad
externa de las colonias (Cerda 2001). Eftiena estrategia implica que las obreras
dejen de forrajear y se refugien dentrbrddo durante las horas de mayor calor, dando
como resultado distintos tipos de patronespmales segun las preferencias térmicas de
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cada especie. Por ejemplo, las espegiesforrajean a temperaturas moderadas
cambian su actividad de diurna a vespentimeocturna en los meses mas calidos (e.g.,
Whitford & Ettershank 1975; Gambd®@76; Brown et al. 1979; Mintzer, 1979,

Mehlhop & Scott 1983), mientras que lap@&des que forrajean a temperaturas
relativamente altasesan su actividad durantene¢diodia estival, dando lugar a

patrones de forrajeo bimodales (e.g., Pdldpez de Casenave 2004; Cerda & Retana,
1994; Bucy & Breed 2006). Los patrones de forrajeo observadaslebicornisy A.
striatussugieren fuertemente que estapecies presentan adaptaciones
comportamentales que les permiten ev@artemperaturas po propicias para

forrajear, que en este ambiente pueden resultan extremas tanto por exceso como por

defecto.

La temperatura del suelo es buena ptedicde la actividad de forrajeo paa

lobicornisy A. striatus Si bien se encontro una levariacion entre estaciones, cada
especie muestra un rango de temperaturagiispey bien definidalentro del cual la
probabilidad de que sus colonias se enceardctivas es alta. Dado que las variaciones
térmicas son relativamente predecibles engistema, estos resultados se corresponden
bien con los patrones diarios y estaciondkeactividad observados. La temperatura,
ademas de regular el momento en que l@s estan activas, también parece influir
sobre la intensidad de agtividad. Este tipo de relacidon entre la actividad y la
temperatura ha sido reportada previamente q@aas especies de hormigas de desierto
pertenecientes a los géneRisgonomyrmey Messor(Pol & Lopez de Casenave, 2004;
Azcérate et al., 2007). Ademas, en este tmabajencontré que para las dos especies
estudiadas existe un rango estrecho de temperaturas dentro del cual sus niveles de
actividad son maximos. El range temperaturas 6ptimo pakalobicornis(15-35 °C)

es mas amplio que el de striatus(30—40 °C). Esto da indicios de una mayor
plasticidad térmica y, por ende, mayor capacu@addaptarse a cambios en el ambiente,
lo cual podria explicar, gparte, la capacidad de lobicornispara expandirse mas alla
del limite sur de su distribucién en las ultimas décadas (Farji-Brener, 1996).

Los rangos de tolerancia térmica de caslaecie no solo afectan a los ritmos de
actividad, sino que también pueden determinar la ubicacién de los nidos. En muchas
especies, las caracteristicas del sitiod@mde se encuentra el nido determinan la

probabilidad de supervivencia declalonia. Por ejemplo, las reinas Aleromyrmex
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versicoloren el desierto de Sonora usualmeriggeel sitios bajo la cobertura de arboles
altos para fundar su colonia, donde la temperatura del suelo es propicia para su
supervivencia durante la primera etapa derdeléade la colonia, ya que en areas mas
abiertas las temperaturas son mas extrgnpagden producir la muerte de la reina
(Rissing et al., 1986). Los sitia® nidificacion y las caracfsticas de los nidos de las
especies estudiadas en este trabagmgesponden con las preferencias térmicas
descriptasAcromyrmex lobicorniprefiere temperaturas meradas y sus nidos suelen
encontrarse debajo de algun arbol o adyusin sus caminos de forrajeo mayormente a
la sombra. En algunos casos los nidos presentan una estructura en forma de domo,
formada por palitos y material vegetal sepoe sobresale del nivel del suelo y que les
brinda cierta amortiguacion térmica para dé&tividades interng&arji-Brener, 2000;
Bollazzi & Roces, 2010). En cambif, striatus que prefiere temperaturas mas altas,
suele tener nidos sin domo y ubicados epnsiibiertos sin cobertura de vegetacion,

donde la temperatura del suelo alcanza valores més altos.

La temperatura a la cual cada especie feassgdemas de depender de sus preferencias
térmicas, puede estar modulada por facterésrnos relaciomts a los rangos de
temperatura usados por otrogamismos con los que interaato evita inteactuar (e.g.,
presas, predadores, competidores). Comdteekude la particion temporal del nicho
entre especies competidoras, las especies dominantes forrajearian a temperaturas mas
moderadas, mientras que las especibsiglinadas lo harian a temperaturas mas
extremas, cercanas a sus limites de toléag@erda et al., 19; 2013). Esto podria
corresponderse con los patrones de forrajeorgramins para las especies estudiadas si
se interpreta &. lobicorniscomo la especie dominante YAastriatuscomo la
subordinadaAcromyrmex lobicorniposee algunas caracteristicas tipicas de especies
dominantes, como colonias grandes y forr@eanasa que le facilita la monopolizacién
de los recursos frente a las telamente modestas coloniasAlestriatus(Beaumont
Fantozzi et al., datos no publicados). Ex@teto grado de segregacion térmica y
temporal entre estas dos especies, yalquente la primavera y el verano, cuando
ambas muestran mayor actividad de fooags patrones se superponen poco (unas 6—
8 h por dia) y las temperaturas las que los niveles de actividad son maximos también
difieren entre ellas. Sin embargo, laninancia comportamental no es la Unica
interpretacion posible para este tipopdérones. La segregacion podria estar dada
también por caracteristicasifilégicas propias de cada especie (i.e., sus rangos de
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tolerancia térmica) o ser consecuencia teratciones competitivas que hayan ocurrido
en el pasado entre ambas. Para discentie estas posibles explicaciones deberian
estudiarse los rangos de talacia térmica de estas hogas en laboratorio, lo cual
permitiria determinar si las temperaturas que cada especie elige para forrajear en el
Monte central estdn dadas por una adafafsiologica (i.e., no toleran temperaturas
mayores 0 menores) o por adaptaciones caiapentales (i.e., toleran un rango amplio
de temperaturas, pero usan un range atdtado para evitar las interacciones
agresivas). Estudios comparativos aceledos patrones de forrajeo de estas dos
especies en simpatria y alopatdebién aportarian evidencipara distinguir si la baja
superposicion encontrada en este trabajdebe a una adaptacion fisioldgica o0 a un

mecanismo comportamental de evitamiento.
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Dieta de Acromyrmex lobicornisy A. striatus en el

Monte central: selectividad y variaciones estacionales

Resumen

Las preferencias alimentarias de los hestis resultan un fuerte modulador de las
comunidades de plantas, y las hormigatatioras de hojas no son la excepcion.
Normalmente las especies consumidas eyomaroporcion de la quee encuentran en
el ambiente sufren un mayor impagtoblacional que aquellas que no son
seleccionadas. El impacto de las hormigasadoras sobre las plantas puede variar
segun el grado de selectividad que preseliereste trabajo se estudié y comparé la
dieta deAcromyrmex lobicornig A. striatusen el Monte central, donde ambas
conviven en simpatria. Ademas se estimo atigrde selectividad en la dieta de estas
especies y sus variaciones estacionales. TRrtmbicorniscomoA. striatuspueden ser
consideradas generalistas, ya que caaecdim alto porcentaje de las estructuras
vegetativas y reproductivas t#es especies disponibles erambiente. La mayor parte
de su dieta estuvo compuesta principalmpntehojas de especitfiosas en verano y
otofio, y por flores dBrosopis flexuosg Larrea divaricataen primavera. El grado de
selectividad en su dieta fue variable entre estaciones ydapeadiendo en gran parte
de las fluctuaciones en la danibilidad de los recursos. eneral, las colonias de
striatusmostraron una selectividad moderadeadite todo el afio mientras que lasAde
lobicornisse comportaron de forma muy seteatdurante el verano y claramente
oportunista durante el otofio. o tanto, el impacto da. lobicornissobre la
composicion de la comunidad de plantasaserayor durante el verano, mientras que el

impacto deA. striatusseria relativamente constantengderado a lo largo de todo afio.
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Introduccion

Todos los herbivoros —aun los muy generalistauestran preferencias por el consumo
de algunas especies 0 grupos de especipladtas (Wirth et al., 2008) y ese consumo
preferencial puede alterar diversos pagfros comunitarios (e.g., Vasconcelos &
Cherrett, 1997). En especikds preferencias de los herbivoros dominantes tienen un
fuerte impacto sobre las comunidades detpfarEn las sabanas africanas, por ejemplo,
la herbivoria por parte de los mamifeurgjulados produce una fuerte disminucion en
la biomasa de plantas e impide el rebroteateas especies (Muthoni et al., 2014); en
los bosques de Japon, los cierv@srivus nippohgeneran cambios importantes en la
composicion de la comunidad de plantagidiendo la regeneracion de algunos arboles
y favoreciendo la proliferacion de las especiéerémtes a la herbivia (Suzuki et al.,
2013); y en los pastizales de Argentindryuguay, la herbivoria por parte del ganado
doméstico genera cambios importantes eigleeza y diversidad de especies de plantas
(Lezama et al., 2014).

En los ecosistemas de la Regién Neotropiealhormigas cortadoras de hojas son los
herbivoros nativos dominantes (Holldob&eWilson, 2011). Estas hormigas colectan
fragmentos de material vegkeydo llevan hasta sus nidos donde los usan para nutrir
los jardines de hongos, que son la principal teiele alimento de las larvas (las obreras
forrajeras consumen savia de las hojasaguian; Littledyke & Cherrett, 1976). Por lo
tanto, aunque no se alimentan directamdsti& vegetacion, en términos ecoldgicos
juegan el papel de herbivoros: el mateazdrreado por las forrajeras es el equivalente
de su dieta. EI consumo imgvo de plantas por las hoigas cortadoras puede producir
cambios en la composicion de la vegaiagomo ocurre con los grandes herbivoros.
Por ejemploAtta sexdeng Atta cephalotegeneran cambios en la comunidad de
plantas de las islas del lago Guri (Venezualakducir significativamente la densidad
de renovales de las especies preferidas @Rab, 2001), mientras que la herbivoria
selectiva por parte d&tta laevigatgproduce cambios en la composicion de especies de
arboles en la Amazonia centfglasconcelos & Cherret, 1997).
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En general, las hormigas cortadoras de hogagchan un amplio rango de especies de
plantas, aunque en muchos casos ladista dominada por unas pocas especies
altamente preferidas (Rockwood, 1976cRwood & Hubbell, 1987; De Vasconcelos,
1990; Wirth et al., 2003; Falca al., 2010). El grado de lpgabilidad de las plantas
para las hormigas esta dado por diferefaetres, como la dureza de sus hojas
(Nichols-Orians & Schultz, 1990&| contenido de nutri¢es (Berish, 1986; Howard,
1988; Nichols-Orians, 1991a; 1991b; Mundim et al., 20@9)resencia y cantidad de
compuestos secundarios (Hubbell et284; Howard, 1987; 1988lichols-Orians &
Schultz, 1990; Pelotto & Del Pero de Martinez, 2002) y la presencia de latex en las
hojas (Stradling, 1978). A su vez, la feogila de la vegetamn, las variaciones
estacionales en la composicion de la aoidad de plantas y la oferta relativa de
diferentes especies también pueden infabre la dieta de estas hormigas (Nichols-
Orians & Schultz, 1990). Se ha mostrag las hormigas cortadoras varian la
composicién de la dieta y su gradosa¢ectividad en respuesta a los cambios
estacionales en la oferta de recur®g., Rockwood, 1975; Franzel & Farji-Brener,
2000). Estos cambios en el tipo de compuoreato de alimentacion son consistentes
con algunas de las predicciones de los moddésscos de seleccion de dieta dentro del
marco de la teoria de forrajeo 6ptimaeefdhens & Krebs 1986), segun los cuales las
hormigas deberian aumentar la amplitugdelieta cuando la abundancia de los
recursos preferidos es mas escasa. Egtasga de las maneras en que las plantas
podrian estar ejerciendo un tipoamntrol “desde abajo” sobilas hormigas al regular

su comportamiento de alimentacion.

Acromyrmex lobicornig A. striatuscoexisten en los algarrobales del Monte central.
Ambas especies suelen ser caracterizadas generalistas que consumen tanto plantas
monocotiledéneas como dicotiledéneasdBer & Montenegro, 1974; Pilati et al.,

1997; Claver, 2000; Armani & Quiran, 2007). ldibs previos sobre $gpreferencias de
estas hormigas en otras regiones sugierem\globicornises mas selectiva que

striatus.En la region patagodnica, al sur del Momte|obicornismuestra niveles de
selectividad relativamente altos durantgezino y mas bajos en primavera (Franzel &
Farji-Brener, 2000). Por squarte, las colonias d&. striatusen la region chaquefia, al

norte del Monte, consumen un conjunto limitado de especies, pero lo hacen de manera
oportunista, en funcién de su disponitakit(Farji-Brener & Protomastro, 1992). En

este capitulo se estudié la dietaAddobicornisy A. striatusen el Monte central, donde
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son simpatricas, asi como la relacion estrg niveles de seléddad y los cambios
estacionales en la fenologia y disponibilidiedas distintas especies de plantas. En
particular, se abordaron los siguiendégetivos: (1) describir y comparar la
composicidn de la dieta de lobicornisy A. striatus (2) estudiar las variaciones
temporales en la abundancia de las plantasegfecto sobre la composicion de la dieta,
y (3) determinar el grado de oportunismo kesvidad de estas dos especies bajo una

misma oferta de recursos.

Métodos

La composicion de la dieta @éeromyrmex lobicorniy A. striatusse estudio
estacionalmente entre noviembre2@®8 y mayo de 2010 durante la primavera
(noviembre), el verano (febrero) y el otdfeayo). No se realizaron muestreos en
invierno, ya que la actividaekterna de ambas especies es muy escasa o nula (ver
Capitulo 2). En cada ocasion de musse utilizaron 10 ¢onias adultas dA.
lobicornisy 10 deA. striatus(aunque en otofio de 2010 solo las colonia&.de
lobicornismostraron actividad externa). Si bianintencion fue muestrear en las
mismas colonias a lo largo de todo el dgiumuchas de ellas cesaron su actividad o
mudaron su nido entre visitas sucesivas|@oue fueron reemplazadas para mantener

el nimero de 10 colonias muestreadas por estacion.

En los dos senderos de forrajeo més trategale cada colonia se colect6 con pinzas
todo el material que las obasracarreaban al nido durabteninutos en los horarios de
maxima actividad. Cuando solo habia un semde forrajeo activase colectd durante
10 minutos sobre ese sendero. Cada calfure muestreada en 3-5 oportunidades por
estacion, en dias diferentes. El matdtialguardado en sobres de papel para su
posterior analisis en el laboratorio bajpa binocular. Los items acarreados por las
hormigas fueron clasificados por tipo de edtite entre hojas y bres, flores, frutos y
semillas, palitos, u otros y luego identifices a nivel de especie o género, segun fuera
posible, con la ayuda de bibliografia esializada (Roig, 1971) y una coleccion de
referencia de las plantas del sitio de estuSe calcul6 el porcenéaque el nimero de
items de cada especie de planta y de tipdale item representaban del total de
material recolectado por colonia y luegacatularon los valores promedio entre las 10
colonias de cada especie en cada estacioncBdsaespecie de hormiga se estimé la
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riqueza promedio (promedio del nUmeroedpecies de plantas acarreadas por cada
colonia) y la diversidad promedio de espeaearreadas por estanimediante el indice
de Shannon-Wiener. La riqueza y la diveasidie la dieta de ambas especies por
estacién se compararon mediante pruebdsPRigesto que el nimero de items
colectados difirié entre cohias, antes de las compama®@s de riqueza especifica 'y
diversidad se utilizé una técnica de faceion (Simberloff 1972)sando el programa
EcoSim Version 7.0 (Gotelli y Entsminger 200DE esta forma, la riqgueza y la
diversidad de especies estimada para cadaieate basé en el mismo numero de items

(que correspondio al de la colonia commenumero de items para cada analisis).

La superposicion de la dietaatre ambas especies se estimo con el indice de Pianka
(Pianka, 1973) en base a la composiciomugerial acarreado exada estacion. Asi, la

superposicion entre las dos especies de hormigp€0;) se estimo segun:

Oij _ ; Pik Pi

- \/; (%) (pjkz)

dondepi y pk representan la proporcion de la especie de pleenda dieta de la

especie de hormigay j, respectivamente. Para comprobar si los valores de
superposicion encontrados diferian de lo esperado por azar se los compar6 con un
modelo nulo en el cual los mismos porcgdale las diferentesspecies de plantas
cosechadas fueron reasignados al azar Esi@os especies de hormigas, manteniendo
la amplitud de nicho en cada iteraciolgaitmo de aleatorizacion RA3 del programa
estadistico EcoSim; Gotelli & Entsming@601). Para cada caso se realizaron 1000

simulaciones.

Simultaneamente, en cada estacion se midigsf@onibilidad de ladiferentes especies

de plantas alrededor de cada una de las@sdaonuestreadas. Para ello se estim6 su area
de influencia como un circulo con centrol@entrada principal daido y radio igual a

la longitud del sendero de forrajeo magtaencontrado en esa estacion para esa
colonia. La longitud del sendero mas largesmparo entre especies para cada ocasion
de muestreo mediante una prueba delicapdo la correccién d8atterthwaite para
varianzas no homogéneas en los casos en que fue necesario. Dentro de cada érea de

influencia se dispusieron akar cinco transectas paralet@s10 m de largo y se midio,

38



CaPiTULO 3

cada 50 cm (i.e., en 100 puntos por coloniagstacion), el nimero de veces que una
varilla vertical era iterceptada por cada especie dm. El porcentaje de toques por
especie en cada transecta se usé como meditzabiomasa disponible, ya que tiene en
cuenta, ademas de la cobertura horizontaladia especie, la altura y densidad del
follaje de cada planta. Solo se tuvierorcaenta los toques que correspondian a hojas,
flores o frutos (i.e., no se incluyerdentro de las estiationes los toques
correspondientes a troncos, ramas o ptamtaertas). Ademas, en cada ocasion de
muestreo se tomo nota del estado fenolédEtas plantas preses (i.e., con hojas
verdes, con flores o con fn4d). La disponibilidad de ghtas para cada colonia se
estimo como el promedio del porcentajealgues en las cinco transectas. Para
caracterizar la disponibilidade plantas para cada espeatgehormiga se calculo el
promedio de la disponibilidad estimada en las 10 colonias, asi como la riqueza 'y
diversidad promedio. Se usaron pruebas de t para comparar entre especies de hormigas
los valores de riqueza y diversidad dedgetacion disponible en cada ocasion de

muestreo.

El grado de asociacion entrepalircentaje de cada especiegpthnta en la dieta de las
hormigas y en el ambiente en cada eétafile analizado usando el coeficiente de
concordancia y sus intervalos de cond@lel 95% (Zar, 1996). El coeficiente de
concordancia toma valores entre -1 y 1. Mdlor de 1 indica que las hormigas cosechan
las especies de plantas en la misma proporen que se encuentran en el ambiente y,
por ende, tienen una dieta oportunista. Enbdantuanto mas se alejan de 1 los valores
significa que un mayor niumero de espe@on consumidas en mayor 0 menor
proporcion de la que se enctram en el ambiente, indicando que las hormigas tienen

un mayor grado de selectividad.

Para estudiar en detalle cuales son lastps consumidas en forma selectiva en cada
ocasion de muestreo se calculd el indice de selectifqada cada especie de planta
(modificado de Azcérate et al., 2005):

S=@-r)/N

dondea; es el numero de colonias en las ueontribucién relativa de la especiie
mayor en la dieta que en la disponibilidads el nimero de tamias en las que la

contribucién relativa de la especifie mayor en la disponibilidad que en la dietd y
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es el numero total de colonias en laales hay informacién acerca de la especie
(presente en la dieta o disporilgn el ambiente). El indiGtoma valores entre -1y 1.

Un valor de 1 implica que la especie oaugiempre en mayor proporcion en la dieta

gue en la disponibilidad (i.e., seleccion positiva), mientras que un valor de -1 indica que
la especie ocurrié siempre en menor proporcitlaelieta que en la disponibilidad (i.e.,
seleccidn negativa). Valores cercanos a Ccantlfalta de selectividad. Para determinar

la selectividad en forma conservadora, se considerd seleccidn positiva o negativa solo
cuandaoS > 0.7 yS < -0.7, respectivamente, y solocsdculd el indice de selectividad

de una especie cuantip> 3.

Resultados

La composicion de la dieta deromyrmex lobicornig A. striatusvario

estacionalmente en cuaratdos tipos de item acarreados, repitiendo ambas una misma
tendencia los dos afios (Figura 3.1). Diteda primavera las hormigas acarrearon
principalmente flores, junto con algunas hojdsotes, mientras que en verano y otofio
la mayor parte de la dieta estuvo compupstahojas y brotes, acompafados, en menor
medida, por frutos y semillas (Figura 3.19s frutos y semillas representaron el 10—
20% del material acarreado por ambas esgatirante el verano y el otofio, y fueron
particularmente abundas# en la dieta d&. lobicornisdurante el otofio de 2010,
alcanzando casi el 30% del total de itewarreados. Los items correspondientes a las
categorias palitos y otros (principalmehezes de orugas y de vertebrados y algunos

exoesqueletos de insectos) estuvieron pepcesentados a lo largo de todo el afo.

La riqueza de especies acarreadas fuemm@gurante el verano y minima durante la
primavera (Figura 3.2a). En general lobicornisy A. striatususaron un nimero
similar de especies en ta@las ocasiones de muestrexcepto en la primavera de

2009, cuando la primera incorpor6 un numggnificativamente mayor de especies a
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Figura 3.1. Porcentaje promedio (+ EE) de los diferentes tipos de items acarreados por
Acromyrmex lobicornigbarras negras) . striatus(barras blancas) en primavera (a, b),
verano (c, d) y otofio (e, f) en el Monte central. En otofio de 20%@iatusno mostré

actividad de forrajeo.

su dieta (Figura 3.2a). La diversidad en ktalisiguié un patrén sitar al de la riqueza

a lo largo del afo, sin diferencias sigedtfiivas entre especies de hormigas (Figura
3.2b). El numero de especies de plantasraadas por colonia fue 2—-10, representando
el 50-100% de las especies disponiblesagta estacion. Sin entga, mas del 80% del
material acarreado estuvo representadsplar 2—6 especies @ada estacion (Tablas
3.1y 3.2).
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Figura 3.2. Riqueza de especies (a) y diversidad (b)
promedio (+ EE) dematerial acarreado pagkcromyrmex
lobicornis (barras negras) $. striatus(barras blancas) en
las distintas estaciones déloaen el Monte central. 1 <
0.05 (prueba de t).

El mayor porcentaje de items acarreadosapuivas especies correspondio a arboles y
arbustos, mientras que el estrato herb@&stwvo poco representado su dieta (Tablas
3.1y 3.2). Durante la primavera, la dietstuvo compuesta principalmente (70-90%)
por flores deProsopis flexuosa Larrea divaricata(Tablas 3.1y 3.2). En verano
incorporaron un nimero mayor de especiss dieta, pero aun asi mas del 50% de la
dieta deA. lobicornisestuvo compuesta por hojasMealguraea aspergdTabla 3.1), y
tanto en verano como en otofio aproxinmeiate un 85% del material acarreadoAor
striatuscorrespondio a hojas y frutos @endalia microphyllaL. divaricatg Lycium

spp. YP. flexuosg Tabla 3.2). Si bien la composicion del material acarreadé.por
lobicornisdurante el otofio fue m&ariable entre afios, eltpdn de dependencia de
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especies lefiosas se mantuvo: en 200%% de su dieta estuvo compuesta por

Acantholippia seriphioided.. divaricatg Lyciumspp. yM. aspera mientras que en

2010 el 83% de su dieta estuvargesta por hojas y frutos Be flexuosay L.

divaricata(Tabla 3.1).

Tabla 3.1.Especies de plantas en la dietaddeomyrmex lobicornign las distintas estaciones del afio en el

Monte central. Se muestran los valores promedio y el EE (entre paréntesis). Se indica el tipo de estructura
colectada de cada especie (H: héjaflor, Fr: fruto o semilla).

Primavera Primavera Verano Verano Otofio Otofio
2008 2009 2009 2010 2009 2010
Arboles
Geoffroea decortican@, Fl) 0.2 (0.1) 4.9 (1.7) 1.6 (0.5) 7.5(3.2) 4.0 (1.0) 3.4 (1.3)
Prosopis flexuoséH, Fl, Fr) 38.4(7.2) 50.6(10.0) 4.8(2.9) 8.2 (2.8) 21(1.7) 30.5(11.3)
Total 38.6 55.5 6.3 15.7 6.1 33.9
Arbustos y subarbustos
Acantholippia seriphioideg, FI, Fr) 1.5 (1.0) - 10.0 (3.7) 0.4(0.1) 16.6(5.4) 0.08 (0.05)
Atriplex lampa (H, Fl) 0.02 (0.02) 0.7(0.7) 0.03(0.02) 0.2(0.1) - 0.07 (0.05)
Capparis atamisquegH, Fl, Fr) 0.04 (0.03) 1.2(0.7) 0.1 (0.1) 0.3(0.2) 14 (1.1) 0.4 (0.2)
Condalia microphylla(H, FI, Fr) 4.8 (3.1) 2.5(1.6) 1.4 (0.6) 1.6 (1.0) 4.3 (2.4) 4.2 (2.1)
Ephedra triandra(H,Fl) 0.05 (0.05) 0.01(0.01) 0.4.8 1.0(0.7) 0.03(0.03) 0.05(0.05)
Larrea cuneifolia(H) - 0.2(0.2) - - - -
Larrea divaricata (H, Fl, Fr) 34.2(8.4) 35.3(11.8) 9.5(2.5) 12.1(2.7) 28.8(7.2) 53.5(9.8)
Lyciumspp. (H, FI, Fr) 1.5 (0.6) 0.7 (0.3) 13.0(3.4) 5.8(1.9) 10.2(3.3) 0.9 (0.4)
Mulguraea asperaH, Fl, Fr) 6.3 (2.3) 0.2(0.1) 51.4(6.6) 57.8(7.3) 18.7(4.9) 3.6 (1.3)
Ximenia americangH, Fl, Fr) 6.4 (6.4) 0.1 (0.1) 0.01(0.01) - - -
Total 54.8 40.9 85.8 79.2 80.0 62.8
Cactéaceas
Echinopsis leucanthéH,Fl) - - - - - 2.1(1.9)
Total - - - - - 2.1
Herbéaceas
Chenopodium papulosuit,Fr) 2.2(1.4) - - - - -
Conyzaspp. (H, FI, Fr) - 0.2(0.1) 0.1(0.04) - 0.2 (0.1) -
Glandularia mendocingH, FI, Fr) 0.9 (0.9) - 0.4 (0.3) 0.02(0.01) - -
Lappula redowskii(Fr) - - 0.02(0.02) - - -
Parthenium hysterophorugd, FI, Fr) 1.6 (1.5) 0.05 (0.05) 0.1(0.1) 0.08 (0.07) 0.4(0.2) -
Phacelia artemisioidegFr) - 0.05 (0.05) 0.01 (0.01) - - -
Trixis cacalioidegH) - - - - - 0.01(0.01)
GramineagH, Fr) 1.1 (0.6) 1.3(0.6) 6.1 (2.0) 3.5(1.1) 10.3(2.9) 0.9 (0.3)
Total 5.8 1.6 6.7 3.6 10.9 0.9
No identificados 0.6 (0.2) 2.1(0.7) 01(0.4) 0.6 (0.2) 29(1.4) 0.14(0.08)
Total de items analizados 4314 4203 6806 7456 4043 3664
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Tabla 3.2.Especies de plantas en la dietsAdeomyrmex striatugn las distintas estaciones del afio en

el Monte central. Se muestran lealores promedio y el EE (entre paréntesis). Se indica el tipo de

estructura colectada de cada especie (H: hoja, Fl: flor, Fr: fruto o semilla).

Primavera Primavera Verano Verano Otofio
2008 2009 2009 2010 2009
Arboles
Geoffroea decorticangH, Fl) 42(3.8) 0.4(0.3) 6.7 (2.6) 9.5 (0.3) 3.3(0.8)
Prosopis flexuosdH, Fl, Fr) 43.5(8.9) 86.3(3.9) 16.8(4.2) 24.3(7.00 22.5(6.3)
Total 47.7 86.7 235 33.8 25.8
Arbustos y subarbustos
Acantholippia seriphioideg, FI, Fr) 0.2 (0.1) - 0.8 (0.4) 0.5(0.3) 0.3(0.3)
Atriplex lampa(H, Fl) 0.9(0.8) 0.05(0.05) 0.2(0.2) - 0.6 (0.6)
Capparis atamisquegH, Fl, Fr) 0.03 (0.03) 0.2 (0.2) 0.2 (0.1) 0.6 (0.5) 0.7 (0.6)
Condalia microphylla(H, Fl, Fr) 1.3(0.8) 6.0(3.1) 23.6(8.4) 12.1(5.7) 25.0(9.1)
Ephedra triandra(H, Fl, Fr) 0.06 (0.06) 0.2 (0.2) 0.9 (0.4) 2.5(1.6) 0.3 (0.3)
Larrea cuneifolia (H) - - - - -
Larrea divaricata (H, Fl, Fr) 45.1(7.8) 5.0(2.5) 18.2 (4.4) 17.3(5.0) 17.8(4.5)
Lyciumspp. (H, Fl, Fr) 2409 14(0.6) 232(4.6) 231(85) 23.2(6.8)
Mulguraea asperaH, Fl, Fr) 1.4 (0.8) - 7.1(3.1) 8.1(2.5) 1.7 (1.1)
Total 51.4 12.8 74.2 64.2 69.6
Herbaceas
Baccharisspp. (Fr) - - 0.03(0.03) - -
Chenopodium papulosur(fr) 0.03(0.03) - - - -
Conyzaspp. (Fr) - - 0.2(0.2) - -
Glandularia mendocingH) - - 0.2 (0.2) 0.1(0.1) -
Parthenium hysterophorugd, Fr) 0.3(0.1) - 0.05(0.05) - 0.7 (0.6)
Sphaeralcea miniatgFr) 0.03 (0.03) - - - 0.2 (0.2)
GramineagH, Fr) 0.2 (0.1) - 1.2(0.2) 1.5(0.4) 2.3(0.9)
Total 0.6 - 1.6 1.6 3.2
No identificados 0.3(0.1) 0.6(0.2) 0.6 (0.1) 0.4 (0.3) 1.3 (0.6)
Total de items analizados 3417 1139 2572 2342 596

Si bien la superposicion en la dieta debamespecies fue variable a lo largo del afio,

con valores mas bajos en otofio y vergne en primavera, no se encontraron

evidencias de segregacion en sus dietasrgguna estacion, e incluso en primavera se

superpusieron mas de lo esperado por azar (Tabla 3.3).
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Tabla 3.3. Superposicion de nicho segun el indice de PiaBkpl{asado en la composicion de la dieta
de Acromyrmex lobicornig A. striatusen las distintas estaciones del afio en el Monte central. Se muestra
también el valor de que representa la probabilidad de observar, por azar, un valor de superposicién de

nicho igual o mayor que el registrado.

Op P
Primavera 2008 0.99 0.001
2009 0.85 0.009
Verano 2009 0.41 0.253
2010 0.44 0.243
Otofio 2009 0.53 0.296

En general, las colonias de striatusmostraron senderos de forrajeo mas cortos que las
deA. lobicornis aunque solo se encontraron diferasaignificativas en dos ocasiones
de muestreo (Figura 3.3). La composicioredpecies en sus areas de influencia fue
similar, sin diferencias significativas en cuaatsu riqueza ni a su diversidad (todas las
comparaciones mediante pruebas de t mostraron valopes d®5; Figura 3.4). Las
especies mas abundantes kfgo de todo el afio fuerdh flexuosay L. divaricatg

gue en conjunto representaron el 40—608etos recursos disponibles (Tablas 3.4y

3.5). Dentro del estrato herbadae gramineas (principalmenteichloris crinita,

Jarava ichuy Aristida mendocingfueron mucho mas abundantes que las
dicotiledoneas, cuya composicion fue muy variable entre estaciones y afios. La
composicidon y abundancia de las especies ney@dresentativas se mantuvo relativamente
constante a lo largo del periodo estddigexcepto durante la primavera de 2009,
cuando la riqueza de especies disponibles fue mas baja y la abundancia de biomasa
verde disponible pertenecienteyciumspp.,Mulguraea aspergy Geoffroea
decorticansdisminuyo notablemente debido a daenayoria de los individuos no

presentaban hojas.
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Figura 3.3. Longitud promedio (+ EE) del sendero de forrajeo mas largo de las
colonias activas dé&cromyrmex lobicornigbarras negras) . striatus (barras
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significativo (prueba de t).
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Figura 3.4. Riqueza de especies (a) y diversidad (b) promedio (+ EE) de
las plantas disponibles en el area de influencia de las colonias activas de
Acromyrmex lobicornigbarras negras) 4. striatus(barras blancas) en las

distintas estaciones del afio en el Monte central.
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Tabla 3.4. Disponibilidad relativade las especies de plantas presentes en el area de influencia de las
colonias deAcromyrmex lobicornign las distintas estaciones del afio en el Monte central. Se muestran

los valores promedio y el EE (entre paréntesis).

Primavera Primavera Verano Verano Otofio Otofio
2008 2009 2009 2010 2009 2010
Arboles
Geoffroea decorticans 24(1.1) 0.3(0.2) 1.2 (0.6) 5.1 (1.5) 1.6 (0.9) 1.2 (0.8)
Prosopis flexuosa 17.6 (4.5) 14.1 (4.2) 17.7 (2.3) 17.0(4.3) 9.2(3.8) 21.9 (5.0)
Total 20.0 14.4 18.9 22.1 10.8 23.1
Arbustos y subarbustos
Acantholippia seriphioides 5.2 (1.1) 5.8 (1.7) 4.6 (1.5) 2.2 (0.8) 5.8 (2.3) 4.3 (1.5)
Atriplex lampa - 0.08 (0.06) 0.07 (0.07) ®(0.3) 0.05(0.05) 0.7 (0.5)
Capparis atamisquea 3.6 (1.8) 10.2(3.2) 4.4(3.1) 3.6 (1.6) 4.5 (2.1) 6.1(3.4)
Condalia microphylla 0.9 (0.7) 0.5 (0.5) 0.8 (0.5) - - 0.3(0.2)
Ephedra triandra 0.13(0.07) 0.3(0.2) 0.2 (0.1) 0.1(0.08) 0.2(0.2) 0.3(0.2)
Larrea cuneifolia - - - - - 0.2(0.2)
Larrea divaricata 31.4(2.1) 40.8(5.7) 29.5(4.0) 425(3.6) 38.1(5.0) 41.0(4.7)
Lyciumspp. 6.8 (1.3) 1.5 (0.6) 8.9 (2.8) 7.2 (1.5) 14.1 (2.4) 5.0 (1.5)
Mulguraea aspera 8.7 (1.4) 0.5(0.2) 4.3 (1.2) 7.8 (1.7) 6.8 (1.5) 5.8 (1.3)
Ximenia americana - - 0.1(0.1) - - 0.04 (0.04)
Total 56.7 59.6 52.8 63.7 69.6 63.7
Cactaceas
Echinopsis leucantha - - 0.08(0.04) - - -
Total - - 0.08 - - -
Herbaceas dotiledéneas
Bidens subalternans - - - 0.02(0.02) - -
Bougainvillea spinosa - - - - - 0.05(0.05)
Chenopodium papulosum 0.1 (0.1) - - - - -
Conyzaspp. 0.3(0.2) 0.04 (0.04)0.06 (0.05) 0.01(0.01) - -
Descurainiasp. 0.03(0.03) - - - - -
Fabiana peckii 0.01 (0.01) - 0.6 (0.4) - 0.5 (0.4) -
Glandularia mendocina 0.4 (0.3) - - - 0.02 (0.02) 0.2 (0.1)
Lappula redowskii - - 4.5(4.5) - - -
Parthenium hysterophorus 2.2 (0.6) 0.2 (0.1) 0.5 (0.4) 0.4 (0.1) - 0.2 (0.1)
Sphaeralcea miniata 0.06(0.06) - - - - -
Trixis cacalioides - - - 0.2(0.1) - -
Tweedia brunonis - - 1.5(1.5) 0.6 (0.6) - -
Total 3.1 0.24 7.2 1.2 0.52 0.45
Gramineas
Aristida mendocina 3.7 (0.9) 3.3(1.4) 2.8(1.1) 2.3(0.7) 4.7 (2.7) 2.7 (2.0)
Digitaria californica 1.2 (0.5) 0.6 (0.4) 0.2 (0.1) 0.9 (0.3) 0.4 (0.2) 1.0 (0.6)
Eragrostis lehmanniana - - - 0.07 (0.07) - 0.2 (0.2)
Jarava ichu 5.9 (1.7) 9.8 (1.8) 10.4 (2.0) 0.6 (0.4) 4.9 (1.5) 1.5 (0.5)
Leptochloa dubia - - 0.07(0.05) - - -
Neobouteloua lophostachya - - 0.6 (0.4) - 0.2 (0.2) -
Pappophorunspp. 0.8 (0.3) 0.8 (0.6) 0.4 (0.3) 1.1 (0.7) 0.7 (0.4) 0.9 (0.6)
Setaria leucopila 2.5(0.8) 1.3 (0.6) 2.2 (0.8) 1.3(0.3) 2.3(1.3) 1.0 (0.4)
Trichloris crinita 5.3(2.7) 8.6 (2.4) 4.6 (1.4) 5.7 (2.0) 5.6 (2.1) 4.2 (1.3)
Otras gramineas 0.8 (0.4) 1.4(0.9) 4@®.3) 1.1 (0.3) 0.3(0.1) 1.2 (0.5)
Total 20.2 25.8 21.7 13.1 19.1 12.8
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Tabla 3.5. Disponibilidad relativade las especies de plantas presentes en el area de influencia de las

colonias deAcromyrmex striatugn las distintas estaciones del &ifoel Monte central. Se muestran los

valores promedio y el EE (entre paréntesis).

Primavera Primavera  Verano Verano Otorfio
2008 2009 2009 2010 2009
Arboles
Geoffroea decorticans 1.9 (0.8) 0.1(0.1) 1.0 (0.5) 2.7 (0.8) 2.4 (0.9)
Prosopis flexuosa 24.9 (7.0) 10.7 (3.8) 22.3(6.1) 28.6(5.9) 19.9(5.1)
Total 26.8 10.8 23.3 31.3 22.3
Arbustos y subarbustos
Acantholippia seriphioides 3.0(1.3) 2.7 (0.8) 2.1(1.0) 1.8 (0.5) 2.8 (0.8)
Atriplex lampa - 1.0 (0.6) 1.5(1.0) 0.3(0.2) 0.5 (0.3)
Capparis atamisquea 5.6 (2.8) 8.2 (2.9) 3.6 (2.1) 4.4 (2.1) 2.0(1.3)
Condalia microphylla 2.7 (1.3) 3.3(2.5) 29 (1.4 1.6 (0.9) 1.1 (0.7)
Ephedra triandra 0.06 (0.06) 0.5 (0.3) 0.9 (0.4) 0.6 (0.3) 0.5(0.4)
Larrea cuneifolia - - - - 0.2(0.2)
Larrea divaricata 21.2 (3.8) 45.5 (6.9) 29.7 (6.2) 30.2(4.9) 36.8(5.4)
Lyciumspp. 12.3 (2.5) 0.6 (0.3) 5.0 (0.9) 8.6 (1.4) 12.3(2.9)
Mulguraea aspera 6.9 (1.2) 0.08 (0.07) 6.8 (1.8) 6.5 (1.4) 7.8 (1.8)
Ximenia americana - - 0.1(0.1) - -
Total 51.7 61.4 51.7 53.4 63.7
Herbaceas ditiledoneas
Chenopodium papulosum 0.1(0.1) - - - -
Conyzaspp. 0.05 (0.03) - 0.1 (0.1) - -
Descurainiasp. 0.0900.09) - - - -
Fabiana peckii - - - - 0.2(0.2)
Glandularia mendocina 0.05(0.05) - - - -
Grindelia pulchella 0.2 (0.2) - 0.6 (0.6) - -
Heliotropium mendocinum - - - 0.02(0.02) -
Lappula redowskii - - 2.0(2.0) - -
Parthenium hysterophorus 2.1 (0.5) - 0.7 (0.6) 0.4 (0.2) 0.2 (0.2)
Sphaeralcea miniata - - - 0.01(0.01) -
Tweedia brunonis 0.03 (0.03) - 0.1 (0.1) 0.02 (0.02) -
Trixis cacalioides - - - - 0.02(0.02)
Total 2.7 0.5 45 1.0 0.9
Gramineas
Aristida mendocina 3.9(1.4) 6.1(2.0) 3.1(0.7) 7.1(2.3) 2.8 (0.8)
Cottea pappophoroides - - - 0.03(0.03) -
Digitaria californica 0.3(0.1) 1.1 (0.8) 0.1(0.1) 0.4 (0.2) 0.5(0.2)
Eragrostis lehmanniana 0.01(0.01) - - - -
Jarava ichu 6.8 (2.3) 10.3 (3.0) 6.9 (1.6) 0.8 (0.3) 3.0(1.2)
Leptochloa dubia - - 0.03(0.03) - -
Neobouteloua lophostachya - 0.03 (0.03) 4.0 (3.5) - -
Pappophorunspp. 0.4 (0.3) 1.0 (0.6) 1.1 (0.4) 1.1 (0.8) 0.6 (0.3)
Setaria leucopila 2.6 (1.0) 2.1(1.0) 2.0 (0.5) 0.3(0.1) 2.2(0.9)
Trichloris crinita 4.4 (1.4) 5.9 (1.5) 3.8(1.3) 3.4(1.1) 3.9(1.0)
Otras gramineas 0.3(0.1) 0.7(0.3 0.2(0.2) 1.0 (0.2) 0.2 (0.1)
Total 18.8 27.2 21.2 14.1 13.2
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El grado de selectividad en la dieta Alelobicornisy A. striatusfue variable entre

estaciones y afos. Durante el otofio se encontré una fuerte asociacion entre el porcentaje

de las distintas especies plantas en la dieta d&. lobicornisy su abundancia en el

ambiente, indicando una dieta oportunistigFa 3.5). Esta relacion fue mas débil

durante la primavera y practicamente nulaadte el verano, cuando los coeficientes de

concordancia fueron particularmente bafbggura 3.5). Ademas, el porcentaje de la

dieta cosechado selectivaneriue notablemente maydurante el verano, mostrando

que se torna mas selectivaesia estacion (Tabla 3.6).
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Figura 3.5. Porcentaje promedio de cada e@sp de planta en la dieta de

Acromyrmex lobicornign funcion de su disponibilidad promedio en el ambiente

en primavera (a, b), verano (c, d) y aiofe, f) en el Monte central. Las lineas

discontinuas representan las curvas con pendiente 1. Para cada ocasion de

muestreo se muestra ademas el valorcdeficiente de concordancia y los limites

de su intervalo de confianza del 95%.
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Tabla 3.6. Selectividad de la dieta dscromyrmex lobicornien las distintas estaciones del afio en el

Monte central. Solo se muestran valores del indice cuando el nimero de colonias en donde habia

informacion acerca de la especie de plantadga en la dieta o en el ambiente) fu&. Se muestra

también el porcentaje de la dieta seleccionado positivamente (porcdatajetal cosechado que

corresponde a las especies con un indice de selectividad entre 0.7 y 1).

PrimaveraPrimavera Verano Verano Otofio Otofio
2008 2009 2009 2010 2009 2010
Condalia microphylla 0.5 1 0.4 1 1 0.7
Chenopodium papulosum 1
Mulguraea aspera -0.5 0 1 0.8 0.6 -0.6
Atriplex lampa 0.3 0.3 -0.3
Conyzaspp. -1 1 0.2 1
Glandularia mendocina 0
Geoffroea decorticans -1 0.8 0.2 0.2 0.3 0.6
Trixis cacalioides -0.3
Parthenium hysterophorus -0.8 0 -0.5 1 -1
Ephedra triandra -1 -0.3 0 0.7 -0.5
Lyciumspp. -0.8 -0.1 0.4 0 -0.4 -0.6
Prosopis flexuosa 0.4 0.6 -0.6 -0.3 -0.4 0.4
Acantholippia seriphioides -0.6 -1 0 -0.6 0.8 -1
Larrea divaricata 0.3 0 -1 -1 -0.4 0.4
Capparis atamisquea -0.6 -0.6 -0.6 -0.1 -0.3 -0.7
Gramineas -1 -1 -0.6 -0.6 0 -1
% seleccionado positivamente 2 51 60 21 4

ParaA. striatus la relacion entre el poentaje de las distintas especies de plantas en su

dieta y la disponibilidad en @mbiente fue relativamente débil durante el verano y el

otofio, indicando cierto grado delectividad en estastasiones (Figura 3.6). Los dos

muestreos correspondientes a la priemav (2008 y 2009) mostraron resultados

totalmente opuestos, siendo el coeficientecdacordancia particularmente bajo en

2009, indicando un mayor grado de selectividadesa ocasion, y mas cercano a 1 en

2008, indicando una dieta magortunista (Figura 3.6).
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Figura 3.6 Porcentaje promedio de cada especie de planta en la dieta de
Acromyrmex striatugn funcién de su disponibilidad promedio en el ambiente

en primavera (a, b), verano (c, d) pid (e) en el Monte central. Las lineas
discontinuas representan las curvas con pendiente 1. Para cada ocasion de
muestreo se muestra ademas el vdkr coeficiente de concordancia y los

limites de su intervalo de confianza del 95%.

El grado de aceptacion o rechazo hacia cadadarias diferentes especies de plantas
fue muy variable entre estaciones y afios. Ambas mostraron selectividad (positiva o
negativa) por 3—6 especies de plantakdas las ocasiones de muestreo, incluso
cuando su dieta parecia ser mas bien oportunistaAelghicornisen otofio). Aunque
algunas plantas fueron usualmente seleccionadasGermgicrophyllg o evitadas (e.g.,
Capparis atamisquegp gramineas), ninguna lo fue corteigemente a lo largo de todo

el afio (Tablas 3.6 y 3.7). Incluso varespecies fueron seleccionadas en algunas
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ocasiones y evitadas en otras, como por eje@afthenium hysterophorusEphedra
triandra en la dieta dé. lobicornisy Lyciumspp. en la dieta d&. striatus(Tablas 3.6
y 3.7).

Tabla 3.7.Selectividad de la dieta deromyrmex striatuen las distintas estaciones del afio en el Monte
central. Solo se muestran valores del indice cuahdémero de colonias en donde habia informacion
acerca de la especie de planta (yaeseka dieta o en el ambiente) fa&. Se muestra también el
porcentaje el porcentaje de la dieta selecciomasitivamente (porcentaje del total cosechado que

corresponde a las espec@es un indice de selectividad entre 0.7 y 1).

PrimaveraPrimavera Verano Verano Otofio
2008 2009 2009 2010 2009

Condalia microphylla -0.6 0.7 0.8 1 1
Prosopis flexuosa 0.4 1 0.2 0 0.4
Geoffroea decorticans -0.3 0.3 0.6 0.8 0
Lyciumspp. -0.8 0.6 1 0.2 0.2
Baccharisspp. -0.3
Conyzaspp. -1 -0.5
Larrea divaricata 0.6 -1 -0.6 -0.4 -0.6
Ephedra triandra -0.5 -0.1 -0.1 -0.3
Capparis atamisquea -0.7 -1 -0.1 -0.6 -0.3
Parthenium hysterophorus -1 -0.5 -1
Atriplex lampa -1 -1 -0.3
Mulguraea aspera -0.8 -0.4 0 -0.8
Acantholippia seriphioides -1 -1 -0.5 -0.8 -1
Gramineas -1 -1 -1 -1 -0.8
% seleccionado positivamente 0 86 53 22 25
Discusion

TantoAcromyrmex lobicornisomoA. striatuspueden ser consideradas herbivoras
generalistas en este ambiente, ya que casech alto porcentaje de las especies
disponibles en el ambienta.(lobicornis 76—-94%;A. striatus 67—-83%). Su dieta
estuvo compuesta principalmente por matarerde de especies lefiosas, aunque la
composicion del material acarreado y sadgrde selectividad fue variable entre

estaciones, siguiendo los cambios en la fenologia y la disponibilidad de las plantas.

La composicion del material acarreado cait con la fenologia de algunas de las
plantas. Durante la primavera, las espegias cosechadas fueron lefiosas que producen

gran cantidad de flores, corfoosopis flexuos# Larrea divaricata En verano y otofio
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forrajearon principalmente hojas y algunagds, e incluyeron otras especies como
Condalia microphyllaLyciumspp.,Mulguraea asperg Acantholippia seriphioided.a
mayoria de las especies utilizadas fuertolé@s y arbustos, mientras que las herbaceas
(gramineas y dicotileddneas) estuvieron popoagentadas en laata. Este resultado
coincide con lo reportado previamente par#obicornisen el Monte central (Claver,
2000), pero difiere de lo eantrado para ambas espe@esotras regiones. En el
noroeste de la Patagonia la dietaAdéobicornisesta compuesta principalmente por
herbaceas (Franzel & Farji-Brener, 2000)Ja&Region Chaquefa Serrana las colonias
deA. lobicornisy A. striatuscosechan una alta proporcida gramineas (hasta el 35y
75% de sus dietas, respectivamente, dar@nprimavera temprana; Bucher &
Montenegro, 1974) y al sur de La Pamnig mayor parte de la dieta Aelobicornisesta
compuesta por dicotiledoneas ansdlRilati et al., 1997) y la d&. striatus
principalmente por monocotileddéneas (Arm&ruirdn, 2007). Estas diferencias en la
composicién de la dieta de lobicornisy A. striatusa lo largo de su distribucién son
indicios de que poseen una dieta plastipagden adaptarse facilmente a vivir en
habitats con diferente composicion de lmnoaidad de plantas y, plr tanto, diferente

oferta de recursos.

La alta dependencia de esgeciefiosas que se observdaedieta de estas hormigas es
una estrategia de alimentacion ventajoga phambiente en que viven. La gran
variacion interanual en ldisivias del Monte central hace que la cobertura de las
herbaceas dicotiledoneas sea imprede¢ilipez de Casenave, 2001). En cambio, las
plantas lefiosas, como pueden infiltrar Isises y obtener agua directamente de las
napas freaticas mas superficialedl@gra, 2000), dependen menos de las
precipitaciones y estan disponibles de man&ia constante y predecible. Por lo tanto,
la plasticidad dé. lobicornisy A. striatusles permite adoptama dieta compuesta
preferentemente por herbaceas en gran pargel distribucion (Bucher & Montenegro,
1974; Pilati et al., 1997; Franz&lFarji-Brener, 2000) y temauna dieta focalizada en
especies lefiosas en el Monte centralj@mde las herbaceas son un recurso menos
estable.

A pesar de tener una dieta amplia, mas86&b del material acarreado en cada estacion
estuvo representado por solo 1-6 espairdas 10-15 disponibles alrededor de los

nidos.Este mismo comportamiento ha sido oliadp en estas y otras especies de los
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génerosAcromyrmey Atta, tanto en ambientes tropicales (Cherrett, 1968; Rockwood,
1976; De Vasconcelos, 1990; Vasconcel®87; Wirth et al., 2003) como templados
(Farji-Brener & Protomastro, 1992; Pilatiadt, 1997), sugiriendo que las hormigas
cortadoras pueden consumir una amplia vadetk recursos pesus colonias suelen
concentrar sus esfuerzos sobre unas pegecies en cada momento. Por un lado, la
dieta amplia es una caractéida tipica de los grandes harbros, que generalmente se
alimentan de recursos de baja caligldebnen que enfrentarse al problema de
seleccionar una dieta balanceada y, a laesgtgr las plantas con alta concentracion de
toxinas (Westoby, 1974; Belovsky, 1984). Boo lado, la concentracion local del
consumo sobre unas pocas esgepiodria explicarse porqaensumen en funcion de la
disponibilidad (y las especies mas consw@asigon, precisamente, las mas abundantes) o
bien porque tienen preferencias por algwssecies (y consumen mayor cantidad de
esas especies preferidas, al menos mieagt@ disponibles). Varios estudios han
demostrado que las hormigas cortadorascs@nan las especies y estructuras que
cosechan, tratando de maximizar la cantidedhutrientes y evitar la presencia de

toxinas (e.g., Hubbell et all984; Howard, 1988; Nichols-Orians & Schultz, 1990). En
el Monte centralA. lobicornisy A. striatusmostraron claras preferencias en cuanto al
tipo de estructura forrajeada. Durante lianawvera, cuando la mayoria de las plantas
florecen, el 70-85% del materiatarreado fueron florelsis cuales suelen ser muy
atractivas para las hormigas debidsuaalto contenido de humedad y baja

concentracion de compuestos secundarios (Rockwood, 1975). Ademas, ambas especies
mostraron selectividad positiva 0 negativa yamias especies de plantas en todas las
ocasiones de muestreo, aunque ninguna especie fue consistentemente rechazada o
elegida a lo largo de todo el afio. Esttada indicando que lggeferencias de las
hormigas varian (e.g., distintos requerimisngén distintas estiones) o, mucho mas
probable, que su seleccion es fuertemdefendiente del contexto, es decir que la
probabilidad de que una especie sea seleccionada positiva o negativamente dependera
de la calidad y cantidad di&s otras especies que sewntren disponibles en ese

momento.

Las variaciones estacionales en el comportamiento de forrafeda@cornisfueron
consistentes en los dos ciclos anuales tmegdos. En otofio su dieta fue muy amplia 'y
claramente oportunista incorporando a lgee®s mas abundantes en el ambiente y
con las especies seleccionadas positivanteptesentando un porcentaje muy bajo del
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material cosechado. En verano, en cambicoseportd de manera mas selectiva y mas
del 50% del material acarreado estuyaresentado por las especies seleccionadas
positivamente (especialmerite aspera. Si bien la disponibilidad de las distintas
especies de plantas no parece mostrardgsvariaciones a lo largo del afio, su
alternancia entre un comportamiento si@ecen verano y opanhista en otofio puede
deberse a cambios en la calidad y la fenalaigi las plantas. Se ha comprobado que la
palatabilidad de las hojas de algunas talapuede variar a lo largo del tiempo,
afectando su palatabilidad para las hormigas y, por lo tanto, su inclusién en la dieta
(Hubbell et al., 1984; Howard, 1987; 198Bpr ejemplo, las obreras A#da cephalotes
prefieren las hojas madurasldga edulisa las hojas jovenes cuando se las ofrece
experimentalmente, ya que éstas contiem@s nutrientes y menor concentracion de
compuestos secundarios (Nick@rians & Schultz, 1990). @i. lobicornisajustara su
consumo a los cambios en la palatabilidadirelade las plantas a lo largo del afio, esto

podria explicar las diferencias estaciorale la selectividad en su dieta.

El forrajeo deA. striatusparece ser mas sensible a las variaciones interanuales en la
disponibilidad de los recursos, con unaasgia mixta que presenta unas pocas
preferencias claras y una gran parte de la dieta constituida por las especies mas
abundantes en el ambiente. Las diferentias marcadas entre afios se observaron al
comparar las primavera de 2008 y 2009, cudasiprecipitaciones fueron notablemente
contrastantes. Durante la primavera de 2008, las precipitaciones acumuladas fueron
similares a otros afios (43.8 mm entre oaybnoviembre; Capitulo 1) y la dieta Ale
striatusestuvo compuesta principalmente por flore®d#texuosay L. divaricatg pero

en 2009, cuando la falta de precipitac®(®4 mm en dos meses) ocasiond que la
mayoria de las especies no rebrotaranoneflieran, se concentro en las flore®de
flexuosalas Unicas que eran aun muy abundagesl ambiente. En verano y otofio la
amplitud de la dieta d&. striatusfue moderada y el poentaje representado por
especies positivamente seleccionadas vario entre el 22 y el 58%. Nuevamente, la mayor
parte de la dieta estuvo constituida porttas especies lefiosas mas abundahtes (
divaricata P. flexuosaLyciumspp.) y una cuarta( microphyllg, poco abundante y
consistentemente seleccionadlaromyrmex striatusmuestra una estrategia con cierto
grado de selectividagor algunas estructurasegpecies (e.g., flore€,. microphyllg

pero compone el resto de su dieta de mamgoatunista. Un comportamiento similar ha
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sido observado en el norte de su distcion, donde presentma estrategia

predominantemente oportunistaff~Brener & Protomastro, 1992).

Este estudio muestra que estas hormigasdumda colectan las especies de plantas mas
favorables para el cultivo del hongo nda éstas se encuentran disponibles y
complementan su dieta con otros recursos cuando aquellas escasean. Otras especies de
hormigas cortadoras también muestran esteportamiento. Por ejemplo, la dieta de
Atta colombicay A. cephaloteen la selva de CasRica esté constituida

principalmente por flores y brotes duralstestacion seca, cuando estan disponibles; las
hojas maduras, en cambio, aunque estgodibles durante todel afio solo son
incorporadas a la dieta en la estacidmitisa, cuando las flore®n escasas (Rockwood,
1975). Las especies estudiadas cambian su comportamiento de alimentacién de
oportunistas a selectivas mspuesta a los cambios estaeiles en la disponibilidad y

la calidad de los recursos. Este comportamiento es particularmente ventajoso para
especies gque viven en ambientes muy varsatxbeno los desiertos, en donde tanto la
presencia de algunas especies (e.g., las ¢teabanuales) como la fenologia de otras
(e.q., las especies perenneg)atalen de las precipitaciongsie suelen ser escasas y
muy variables (Robertson et al., 2010). Por lo tanto, presentar una dieta plastica y
basada principalmente en los recursos esables o predecibles (e.g., las lefiosas)
permitiria aA. lobicornisy A. striatusajustarse rapidamente & loambios frecuentes en

la disponibilidad y diversidad de recursos.

En este trabajo, el estudio simultaneo deitéamica temporal de la dieta 'y de la
abundancia y composicion de los recursasni@ determinar la importancia de los
efectos de los recursos sobre los condoness. Pero las variaciones estacionales e
interanuales en el comportamiento de alimentacioh. digbicornisy A. striatus

también pueden influir sobre el impacto queg$ormigas tienen sobre las plantas. En
aguellas estaciones en las que presemtacomportamiento predominantemente
oportunista, su impacto seria mas moderga que consumirian los recursos en
funcion de su abundancia. En las estada@relas que muestran una selectividad
marcada, su actividad de forrajeo podrictdr la estructura y composicion de la
comunidad de plantas, especialmentendoancluyen en su dieta a las estructuras
reproductivas (i.e., flores y frutos). S¥mbargo, si las hormigas solo muestran
preferencias por algunas categorias derseccuando éstas son mas abundantes en el
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ambiente, entonces el impacto no seria teango. Estudios detalios acerca de las
preferencias estacionales de estas hormigas permitirian determinar con mayor precision
su efecto sobre la composicion y dinamicdadeomunidad de plantas en el Monte

central.
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Impacto de Acromyrmex lobicornisy A. striatus sobre la
vegetacion en el Monte central

Resumen

Si bien en los ecosistemasdés la disponibilidd de agua es considerada el principal
factor que regula a la vegetacion, la herhbia también juega un papel importante en
modelar estas comunidades. Pamgender la importancia rélea de estos factores es
necesario primero cuantificar el impactageado por los herbivoros. Algunos autores
han propuesto que el impactoldenherbivoria en la regn Neotropical seria limitado
debido a la ausencia de los grandes kerbg. Sin embargo, estos ecosistemas cuentan
con la presencia de las hormigas cortaddeaBojas como herbivoros dominantes. En
este trabajo se estimaross kasas de herbivoria deromyrmex lobicorniy A. striatus

en el Monte central, tanto a escala dema como poblacionabe registraron los
patrones diarios y estacionatis actividad de estas espegise tomaron muestras del
material acarreado para estimar la bicanassechada y se midi6 la densidad de
colonias en el area de estudio.edeontrd que a nivel de coloalobicornispresenta
una tasa de herbivoréaatro veces mayor qée striatus Sin embargo, estas
diferencias no se observan a nivebfacional, ya que las colonias Alestriatusson
cuatro veces mas abundantes. Asi, ambasilcopen de manera similar a la pérdida de
biomasa por herbivoria, cosechando unos 7@git#a-afo, lo cual representa ~20% de
la produccién anual de biomasa en el areastiedio. Los resultados sugieren que en el
Monte central la herbivoria por hormigas particularmente intensa y podria jugar un

rol importante en la dindmica de las comunidades de plantas.
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Introduccion

En los ecosistemas aridos, las condiciones ambientales (particularmente la
disponibilidad de agua) sueleer propuestas como el principal factor que regula a la
vegetacion (Noy-Meir, 1973). Sin embargg lateracciones biiias también pueden
jugar un papel importante en modelar lanposicion, estructura y funcion de la
comunidad de plantas (Holmgren et 2006; Bertiller et al., 2009). Dado que los
mamiferos ungulados y otros grandes herloiwaon particularmente escasos en el
Neotrdpico, algunos autores haropuesto que el impacto teherbivoria en esta

region seria limitado (Tanentzap & Coom2812). No obstante, los gremios de
herbivoros en los ecosistemas naturale&rdérica del Sur cuentan con la presencia de
las hormigas cortadoras de hojas (Buch®87; McNaughton et al., 1993), que son
consideradas como los herbivoros dominantes, tanto numeéricamente como en términos
de la biomasa de material vegetal gnpasumen (Holdobler & Wilson, 1990; Wirth et
al., 2003). En algunas areas, incluso, se lasidera el competidor mas importante del
ganado doméstico (Robinson & Fowler, 19B@wler & Saes, 1986). De esta manera,
evaluar el impacto de estos herbivagesin paso importante para ponderar la
importancia relativa de los distintos factogese afectan a las p@aiones de plantas y

la estructura de sus comunidadesosrecosistemas aridos neotropicales.

La cantidad de biomasa que las hormigatadoras cosechan ha sido estimada por
varios autores en diferentes tipos desestemas (e.g., Lugo et al., 1973; Haines, 1978;
Robinson & Fowler, 1982; Blanton & Ewel, 198 Sin embargo, la mayoria de estos
estudios abarcaron un periodatoale tiempo (entre un djaunos pocos meses) y, por
lo tanto, se corre el riesgo de sobreestionsmbestimar el consumo al extrapolar esos
resultados, especialmente para aquellos ambientes que presentan variaciones
estacionales marcadas. Ademas, como laidatiw las tasas de herbivoria de las
hormigas pueden variar estacionalmente, .a0to sera mayor sabtas plantas que se
encuentran presentes (o0 que present@diEes mas vulnerables, como brotes o
plantulas) en los momentos del afio en quactividad es més alt®or lo tanto, para
obtener estimaciones confiables del impaledas hormigas cortadoras es necesario
realizar estudios de mas largo plazo, quaehos tengan en cuenta la heterogeneidad

temporal de las tasas de herbivgride la fenologia de las plantas.
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El impacto total de la herbivoria por htigas cortadoras sobre las plantas esta
relacionado con los niveles de actividad deaczmlonia y con la densidad de colonias.
La capacidad de consumo de una colonfedde principalmente de caracteristicas
tales como su tamafio, la eficiencia de fewa la tasa metabdlica de las hormigas y
del hongo que cultivan. Por lo tantcs leolonias mas grandes, con mayores
requerimientos energéticos, generan un ingaeyor sobre las plantas que las rodean.
Como para cada especie el tamafio de lasias adultas es relativamente constante
(Beckers et al., 1989; Holdobl&rWilson, 1990), estas difemeias son mas notables al
comparar entre especies con diferente tamafioldaia. Por su parte, la densidad de
colonias depende mas de las caradteais particulares del ambiente (e.qg.,
disponibilidad de recursos, peegia de especies competidoras, presencia de disturbios)
y puede ser diferente para la misma especandrentes distintos. Los estudios a nivel
de colonia y a nivel poblacional deben compatarse de manera de lograr una mejor
caracterizacion del rol presentgotencial de las hormigasrtadoras como herbivoros
clave en los ecosistemas que habitan.dstgdios a nivel deolonia facilitan la
comparacion del consumo de estas hormam otras especies de herbivoros,
independientemente de su abundancia.dstgdios a nivel ggacional permiten

estimar el impacto total sobre el ambieptalcular el porcentaje de la biomasa de
plantas que es consumida por las hormigsiscomo ponderar el impacto potencial de

medidas de manejo para la conservagi@huso de la tiea por el hombre.

En este capitulo se estudié el aom® de biomasa vegetal por parteAdeomyrmex
lobicornisy A. striatusen el algarrobal del Monte cealtrEstas dos especies presentan
marcadas variaciones estacionales en su aativde forrajeo (ver Capitulo 2) y en la
composicién de su dieta (Capitulo 3), l@kdeberia reflejarse en su capacidad de
consumo a lo largo del afo. El objetivo ttabajo es evaluar el impacto a nivel de
colonia y a nivel poblacional de estas depecies sobre la vegetacion, teniendo en
cuenta particularmente las variaciones@stales. En particular, se abordaron las
siguientes preguntas: (1) ¢ cuanta bionvaggetal cosecha una colonia de estas
especies?, (2) ¢cuél es la densidad tn@s?, (3) ¢ cual es el impacto de estas

hormigas a nivel poblacional?, y (4) ¢ cémania el impacto a lo largo del afio?
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Métodos

Desde agosto de 2008 hasta mayo de 2010 sedesfahivel de actividad de forrajeo de
9-11 colonias dAcromyrmex lobicorniy deA. striatusdurante el invierno (agosto), la
primavera (noviembre), el verano (febrer@lytofio (mayo). A lo largo de todo un dia,
en cada colonia se conté cada dos horagérakero de obreras que ingresaban al nido
llevando carga durante 10 minutos (ver Cdpifupara mas detalles). Se construyeron
curvas de cosecha diaria usando esos vallerestividad a lo lgo del dia y se calculd

el area bajo la curva para estimar el nunterdragmentos que ingresan diariamente a
cada nido (cosecha total). Para cada ocasidnudstreo se compard la cosecha total
diaria de ambas especies. Como el nurdercéplicas (colonias) no fue siempre
constante (i.e., los datos eran desbalancg¢adsscomparaciones se hicieron mediante
Modelos Lineales Generales, ajustada@nds el método de maxima verosimilitud. En
todos los casos se transforma la variable respuesta (cosecha total diaria) usando la
funcién logaritmo para ajustarla a lagpsiestos de normalidad y homogeneidad de
varianza. En el caso de los datos correspondientes al verano de 2010, se modeld la
varianza de ambas especies como heterogéesi@ases equivalemta una prueba de t

con varianzas heterogéneas, pero menuside al desbalanceo de los datos).

Se colectaron muestras del material azado por 10 colonias de cada especie en cada
ocasion de muestreo para evaluar cuantédatente la cosecha de estas hormigas en
términos de biomasa vegetal. En cadaston (excepto durante invierno, cuando la
actividad de las hormigas fue muy escasa a)raé colectaron, a lo largo de los dos
senderos de forrajeo mas transitados, todofdms que las obrerasarreaban hasta el
nido durante 10 minutos enlarario de mayor actividad. Las muestras fueron secadas
en estufa a 70 °C durante 72 h. Luegoms#®@el nimero de fragmentos que componian
cada muestra y se calculo el porcentajéalgmentos en cada una de las siguientes
categorias: (1) material no vegetal (inssat heces de vertebrados), (2) material
vegetal lefioso (palitos y pag lefiosas de frutos) y (@aterial vegetal no lefioso
(hojas, flores y frutos carnosos). Los frantos de material vegetal no lefioso fueron
pesados y se calcul6 el peso promedio digagmento dividiendo el peso de la muestra
por el nimero de fragmentos que la componge comparé el peste los fragmentos
acarreados por ambas especies en caddaulas ocasiones de muestreo mediante
Modelos Lineales Generales, usando el método de maxima verosimilitud. En el caso de
los datos correspondientes a la primaveraotaio de 2009 se transformé la variable
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respuesta usando la funcion raiz cuadrada gastarla a los supuestos de normalidad y

homogeneidad de varianza.

El consumo diario de las hormigas en cada ocasion de muiegixese estimé en
funcién del peso promedio de los fragitmsnde material vegetal no lefioso que

acarreaban mediante la siguiente formula:
Ci =N * Bi * M;

dondeN; es el nimero promedio de fragmentos acarreados por colonia durante la
ocasion de muestrepp; es la proporcion de fragmentds material vegetal no lefioso,

y M; es el peso seco promedio de un fragime&le material vegetal no lefioso cosechado
durante la ocasion de muestieBara estimar los consumos mensuales se considerd que
todos los meses tienen la misma dura¢gih4?2 dias) y para estimar los consumos

anuales se consider6 que cada estacion dura 3 meses.

En enero de 2009 se estimo la densidad mizs de ambas especies en el algarrobal
de la Reserva de Nacufian. Se dispusiersrtremsectas paralelas de 500 m de largo y
5 m de ancho, separadas al menos 50 m sht@ada transecta se recorrié dos veces
durante las horas diurnas en las que laidetivde cada especie de hormiga era alta
(desde el amanecer hasta las 10:00 patabicornisy de 10:00 a 11:30 o de 18:00 a
20:00 pardA. striatus ver Capitulo 2) buscando nidos o signos de su presencia (e.g.,
basureros, senderos de forrajeo, hormigaes)contaron todos lesdos activos cuya
entrada principal estuvieramteo de las transectas. Guip dos nidos se encontraban
muy cercanos entre si se reatian pruebas de agresion pdistinguir si pertenecian a

la misma colonia: se colocaron juntas en caya de Petri una obrera de cada nido y se
observ6 su comportamiento durante oinginutos, considerando que los nidos
pertenecian a colonias distintas cuandobservaban comportamientos agresivos entre
las obreras. La densidad promedio d®gials se calculd a partir de los valores
obtenidos para cada especie en las seisittasy se compard entre especies mediante
una prueba de t. A partir de las estimaciones del consumo por colonia y los valores de
abundancia de colonias de cada especgst@o su impacto a nivel poblacional,

suponiendo a la densidad de colonias t@rie durante todo eeriodo de estudio.
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Resultados

El acarreo de fragmentos por parte de las hormigas cortadoras fue intenso desde la
primavera hasta el otofio, mientras quéneirerno fue practicamente despreciable, ya
que la actividad externa @stas hormigas fue escasa o nula. Las colonias de
Acromyrmex lobicornisnostraron un pico bien mad@durante el verano (llegando a
cosechar mas de 15000 fragmengosdia), mientras que las e striatusmantuvieron
una tasa de cosecha mas modesta (namé&600 fragmentos diarios) y un poco mas
alta durante la primaveragy verano, pero sin un picfinido (Figura 4.1). Las

colonias déA. lobicorniscosecharon mas cantidad de fragmentos por dia queAas de
striatus aunque no se encontraron diferensigsificativas durante la primavera
(Figura 4.1).

20000 -
15000 +

10000 +

namero de fragmentos

5000 -

Invierno Primavera Verano Otofio Invierno  Primavera Verano Otofio
2008 2008 2009 2009 2009 2009 2010 2010

Figura 4.1. Namero promedio (+ EE) de fragmentos acarreados diariamente por colonia
paraAcromyrmex lobicornigbarras negras) A&. striatus(barras blancas) en las distintas
estaciones del afio en el Monte central. p*< 0.01; ***: p < 0.001; ns:p > 0.05

(Modelos Lineales Generales).

La mayor parte del material cosechado qaobas especies fue material vegetal no
lefioso (hojas, flores y frutos carnosos; Figdir2). Sin embargo, en otofio hasta un 20%
de los fragmentos correspondieron a materigétad lefioso y materialo vegetal. En la
mayoria de las ocasiones de muestrgesbd promedio por fragmento de material
vegetal no lefioso no difirié entre especigs (.05 en todos los casos), excepto durante
el verano de 2009 cuando los items acarreado&.pgobicornisfueron

significativamente mas livianos{s 1= 11.9;p = 0.002; Tabla 4.1).
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a) A. lobicornis
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Figura 4.2. Porcentaje de la biomasa seca del matedsechado en las distintas estaciones

del afio polAcromyrmex lobicorniga)y A. striatus(b) que corresponde a material no vegetal

(insectos y heces de vertebrados), material vegetal lefioso (palitos y partes lefiosas de frutos) y

material vegetal no lefioso (hojas, flores y frutos carnosos).

Tabla 4.1. Peso promedio (+ DE) de los fragmentos rdaterial vegetal no lefioso acarreados por

Acromyrmex lobicornig A. striatusen las distintas estaciones del afio en el Monte central.

A. lobicornis

A. striatus

Invierno 2008 1.07 +0.23
2009 1.07 +0.29

Primavera 2008 1.14+0.14
2009 1.15+0.19

Verano 2009 0.65+0.15
2010 1.13+0.14

Otofio 2009 1.15+0.22
2010 1.32+0.17

1.09 £0.13
0.86 +0.06

1.42+£0.16
1.35+0.19

151+£041
1.27 £0.16

@ valores no estimados por falta de datos. En estos casos se
usO el promedio del peso seco obtenido en las otras

ocasiones de muestreo.
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El consumo diario por colonia de lobicornisfue muy bajo durante el invierno,
moderado durante la primavera y el otoffadximo durante el verano, cuando llegan a
cosechar mas de 16 g diarios (Tabla 4.2). Las coloniAs steatusmostraron un

mayor consumo durante la primavera y el verano que en el otofio, pero siempre con
valores menores a los ée lobicornis(Tabla 4.2). En consecuencia, la cosecha anual
estimada por colonia fue notablemente menor pasdriatusque pardA. lobicornis
(Tabla 4.2). La densidad prewiio (+ DE) de colonias d&. striatusen el area de

estudio fue casi cuatro veces mayor que la.debicornis(121 + 21y 33 £ 8
colonias/ha, respectivamente;§=-9.72;p < 0.0001). Al considerar la densidad de
colonias y la cosecha por colonia, lareacion del impacto anual de cada especie fue

similar: alrededor de unos 70 kg/ha-afio ¢peeco) de material removido (Tabla 4.2).

Tabla 4.2. Consumo diario dbiomasa vegetgpeso seco) a nivel de colonia (g/coloedia) y a nivel
poblacional (g/h&ia) deAcromyrmex lobicorniy A. striatusen las distintas estaciones del afio en el
Monte central. Se muestra también la estimaciécaeumo anual de ambas especies a nivel de colonia

(kg/coloniaafio) y a nivel poblacional (kg/fzio).

Consumo por colonia Consumo poblacional

A. lobicornis A. striatus A. lobicornis A. striatus

Invierno 2008 0.03 - 0.99 -
2009 0.12 - 3.96 -
Primavera 2008 8.52 4.45 281.16 538.45
2009 3.22 1.25 106.26 151.25
Verano 2009 9.25 3.70 305.25 447.70
2010 16.25 2.62 536.25 317.02
Otofio 2009 3.20 0.58 105.60 70.18
2010 7.08 0.09 233.64 10.89
Consumaanual 2.18 0.58 71.81 70.07

Discusion
La marcada estacionalidad del desiertoMiehte incluye importantes cambios en la
temperatura a lo largo del afio (LopezGisenave, 2001). Las hormigas responden a

estos cambios modificando sus patrones diat@forrajeo, concentrando su actividad

en los horarios en los que la temperatura ambiente es tolerable (ver Capitulo 2). Las
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colonias deAcromyrmex lobicornig A. striatusmantuvieron tasas de herbivoria
relativamente altas desde la primaveradakbtoiio, mientras quen el invierno el
consumo fue casi nulo. La heterogeneidad teaipliaria y estacional observada en las
tasas de cosecha de estage®s confirma la importancde realizar un seguimiento
completo de la actividad das colonias a lo largo dedo el afio para cuantificar
correctamente su impacto sobre la vegetadnmiuso asi, las variamnes diarias en las
condiciones ambientales dentro de unamai estacion (e.g., dias mas calidos o mas
frios, mas 0 menos himedos, nublados odkns) también podrian introducir sesgos a
la estimacion de las tasas de cosecha. tentedbajo se midio la actividad de las
hormigas siempre en dias soleados (tipictsloea de la regidn) y las extrapolaciones
se hicieron bajo el supuesto gige todos los dias dentro diea estacion son similares.
Si bien la mayor variabilidad en los nivelge actividad ocurre entre estaciones, la
aproximacion utilizada en este estudio padesultar en una leve subestimaciéon o
sobreestimacion del consumo en aquellos afiague prevalezcan dias particularmente
favorables (calidos en primavera y otofio, adbk en verano) o desfavorables (frios,

lluviosos), respectivamente, para el forrajeo de las hormigas.

Las variaciones estacionales en el consdetas hormigas cortadoras pueden tener un
efecto importante sobre la composicion dedmunidad de plantas, en particular
teniendo en cuenta que tanto la disponibilidaglantas como el grado de selectividad
de las hormigas también varian a lo largbadi® (ver Capitulo 3). Por ejemplo, cuando
la estacion de mayor intensidad de forrgeaorresponde con la deyor selectividad,
el impacto relativo sobre las especies gnidas es maximo. En el Monte cental
lobicornistiene una selectividad muy marcada hadidguraea asperalurante el

verano (ver Capitulo 3). Essalectividad, sumada a tasashdebivoria particularmente
altas durante esta estacion, implican upaoito mucho mayor sobre esta especie que
sobre el resto de lacwnidad. Las colonias de striatus por su parte, muestran un
consumo selectivo déondalia microphyllaanto en verano conen otofio (Capitulo

3). Sin embargo, el impacto que tienen sasta especie de plardga mas marcado en

el verano, cuando sus niveles de selectividads tasas de consumo son mas altos.

Las colonias dé. lobicornispresentan una tasa de cosecha anual cuatro veces mas alta
gue las dé\. striatus Esto no se debe a una difereramda capacidad de transporte de

sus obreras ya que, en general, el pesmedio de los fragmentos acarreados fue
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similar entre especies, sino al nimero dgrnentos que puede cosechar cada colonia
por dia. Los nidos da. lobicornissuelen ser mas grand@&uiran & Pilati, 1998) y
populosos que los d& .striatusy, ademas, se encuentran activos durante un nimero
mayor de horas al dia (ver @tulo 2). En general, los kaes de cosecha anual de las
colonias déA. lobicornisy A. striatus(2.2 y 0.6 kg/nido-afieespectivamente) se
encuentran dentro del rango reportado pesa@species de este género que habitan
ambientes aridos y semiaridos, aunque sstabée mas bajos que los reportados para
las especies tropicalesybtropicales del génekita (Tabla 4.3). Estas diferencias
estan asociadas al tamafio de sus colonigscen cierta variabiligd entre especies, las
colonias de las especies del géniita estan formadas por 2.0’ obreras, dos o tres
6rdenes de magnitud mas que la®\deomyrmex10°~10* obreras; Beckers et al.,
1989).

AunqueA. lobicornismuestra mayores niveles delhigoria por colonia, estas
diferencias no se observan aalipoblacional porque ldensidad de colonias de
striatusen el area de estudio es cuatro veces mayor quedalalgicornis Por lo tanto,
ambas especies contribuyen de manera siailapérdida de biomasa por herbivoria en
el Monte central, cosechando cada unos 70-72 kg/ha-afio. Estos valores son
similares a los encontrados en los pastizales de La Pampa. paloacornis(Pilati et

al., 1997), pero son mucho mayores que los reportadod pstigatusen los pastizales
pampeanogArmani & Quiran, 2007), probablemerdebido a que la densidad de nidos
deA. striatuses mucho menor alli (4.32 nidos/ha; Armani & Quiran, 2007) que en el
Monte central (121 nidos/hd}stos resultados muestrareggspecies que presentan una
baja tasa de herbivoria por colonia (coMatriatug pueden generar un impacto
considerable cuando se encuentra enidadss altas. Algo similar ocurre con
Acromyrmex landolticuyas colonias tienen tasas debharia relativamente bajas (0.9
kg/afio-colonia) pero que pueden llegaonsumir mas de 4700 kg/ha-afio en sitios
perturbados en donde la derzidde colonias es altagRinson & Fowler, 1982; Tabla
4.3). Numerosos estudios han documentaddajdensidad de colonias de hormigas
cortadoras aumenta en las zonas perturb@a#fe & Vilela, 1989; Wirth et al., 2007),
especificamente en sitios en donde lauetitra de la vegetan fue transformada,

como pasturas (Fowler, 1983), plantacionds/éda et al., 1998), bosques de estadios
sucesionales tempranos (Vasconcelos &rfetie 1995) y bordes de bosques (Wirth et

al., 2007). Esto se correspondariam el estatus de plaga ggeeles suele dar a estas
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hormigas, ya que las perturbaciones que calusambre al llevar a cabo sus actividades
agropecuarias podrian estar actuando adesamo magnificadores del impacto que

éstas tienen sobre las plantas.

Tabla 4.3.Cosecha anual por colonia (kg/colonia-afio) yhmxtarea (kg/ha-afo) de diferentes especies
de hormigas cortadoras en dighis ambientes. Para cada una se muestra la duracion del estudio y la
cantidad de colonias estudiadas (N). El simk#ointerrogacion indica falta de informacion en las

referencias citadas.

Cosecha Cosecha por Duracion

Especie por colonia hectarea del estudio N Ambiente Referencia
Acromyrmex landolti 0.9 4770 Jafio 3 pastizal perturbado  Robinson & Fowler, 1982
15 - 3meses ? ? Fowler & Robinson, 1975
2.2 - ldia ? ? Cherret et al., 1974
Acromyrmex lobicornis 8.5 65 lafio 4 pastizal semiarido  Pilati et al., 1997
2.2 72 2afios 10 bosque abierto &rido  este estudio
Acromyrmex octospinosus 0.9 - ? ? ? Weber1977"
Acromyrmex striatus 0.1 0.6 &ias 4 pastizal semiarido  Armani & Quiran, 2007
0.6 70 2afios 10  bosque abierto &rido  este estudio
Atta capiguara 196.0 835 1 afio 4 pastizal perturbado  Robinson & Fowler, 1982
Atta cephalotes 259.2 - 2meses ? ? Harris,1969"
207.4 - 1dia ? ? Markham1966°
42.4 - 70dias  ? ? Cherret1972"
- 403 5meses 3-4 bosque lluvioso tropical Blanton & Ewel, 1985
939.6 - dmeses ? ? Gara1970
55.7 - 2meses 1 ? Parsons} 968"
Atta colombica - 134 16 meses 50 bosque lluvioso tropical Wirth et al., 2003
266.0 132 1%neses 50 bosque lluvioso tropical Herz et al., 2007
416.0 297 5Moras 1 bosque lluvioso tropical Lugo et al., 1973
- 370 lafio 1  bosque lluvioso tropical Wirth et al., 1997
130.0 98 4dneses 9  bosque lluvioso tropical Haines, 1978
Atta laevigata 51-500 826 4meses 8 sabana tropical Costa et al., 2008
Atta sexdens 0.5 - 1 mes 8 colonia de laboratorio Sousa-Souto et al., 2007
738.0 - ? ? ? Amante;1967"
39.9 - 21dias  ? ? Vasconcelos 987
22.2 - 330dias ? ? Schoeredet,985
Atta vollenweideri 201-217 87-911 tlia 1 sabana abierta Robinson & Fowler, 1982

" seglin Fowler et al., 1990.

Para estimar el impacto de un herbivoro sdhivegetacion es necesario estimar cuanto
representa la cantidad de material velggia consume sobre el total disponible o

producido (Wirth et al., 2003). La productieid forrajera del Monte ha sido estimada
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en 956 kg/ha-afo (Guevara et al, 1997)fitdanasa total promedio (+ EE) producida
anualmente en la Reserva de Nacufian alcanza los 791 + 104 kg/ha-afio (estimado a
partir de datos reportados por Braun etl#l79). Teniendo en cuenta estos valores se
puede estimar qu&. lobicornisy A. striatuspueden cosechar, en conjunto, el 18% de la
biomasa vegetal producida anualmente ertiel @ estudio. Valores similares han sido
estimados para hormigas cortadoras de oégisnes aridas de América del Sur: en el
Cerrado brasilefio, las hormigas del gémtaconsumen el 13-17% de la biomasa
foliar producida anualmente ¢6ta et al., 2008). Estas tagste herbivoria son hasta

siete veces mayores que las reportadas para las especies deAgérmgre habitan en

las selvas tropicaled 6—2.5%; Haines, 1978; Wirth et al., 2003), mucho mas
productivas. Esto sugiere que la herbivpda parte de las hormigaortadoras tiene un
impacto mucho mas fuerte sobre la vegétaein los ecosistemas aridos que en los
tropicales.

En general, los valores de herbivoria totales mas altos fueron consistentemente
observados en los ecosistemas africanos. |lAfliareas protegidas pueden albergar unas
20 especies de grandes mamiferos kierbs (McNaughton et al., 1993) que, en
conjunto, llegan a consumir el 66% de laguccién aérea (aunque plgevariar entre el
17 y el 95%; McNaughton, 1985). La auserdgagrandes herbivoros en la Region
Neotropical ha llevado a penggure el impacto por herbiviares limitado (Tanentzap &
Coomes, 2012). Sin emigar, en el Monte centrd. lobicornisy A. striatusconsumen
entre ambas alrededor del 20%la biomasa producida, doal es sorprendentemente
alto si se considera que es la contribudlérsolo dos especies al impacto total por
herbivoria que sufre el sistema. El impadéb gremio de herbivoros en el Neotrépico,
entonces, no seria limitado, sino que resattmparable en magnitud al de otras

regiones del mundo, aunque proviene decteidn de un grupo taxonoémico distinto.

A pesar de presentar un consumo compablmagnitud al de ograndes herbivoros,
las particularidades de la historia natai@las hormigas hacen que puedan producir un
impacto diferente en otros aspectos. Pemgjo, en su grado de contribucion a la
heterogeneidad espacial en la composidéta comunidad de plantas y en el patrén
temporal de consumo. Por un lado, una deacteristicas mas notables en la que
difieren de los grandes herbivoros es que su faregéa, en el corto plazo,
estrechamente asociado al sitio de nidifiéad¢las hormigas son forrajeadoras de sitio
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central, con un impacto restringido a los aldgmtes del nido). En aquellos sistemas en
los que la densidad de colonias no es nitay al impacto de la herbivoria por hormigas
podria generar un patron de parches, dejanelas con impacto escaso o nulo lejos de
las colonias. Si bien las hormigas puedeznéwvalmente mudar de lugar sus colonias,
los nuevos nidos suelen encontrarse solo una®salejados del sitio original (Nickele
et al., 2012; van Gils & Vanderwoude, 2012)r Bvo lado, en los ecosistemas en
donde los principales herbivoros son lagiiigas las plantas sufren la presion de
herbivoria practicamente durante todai@ (con una merma durante los meses mas
frios en regiones con marcada estacioadli¢duando las plantas también tienen su
crecimiento limitado), mientras que muclyrandes herbivoros realizan migraciones
anuales en busqueda de mejores pasturask(Etal., 1998), lo cual permite que en los
ecosistemas en los cuales son los herbg/oras importantes las plantas acumulen
biomasa durante los periodos en los quenestéentes. Es probaldntonces que los
ecosistemas aridos dominados por hormigas cortadoras presenten una mayor
heterogeneidad espacial (a la escalasdeigias de metros) y una menor heterogeneidad
temporal (entre estaciones del afio) erplaposicion de la comunidad de plantas que
aguellos dominados por grandes herbivadrea forma de comparar los efectos de
ambos grupos de herbivoros sobre la digamjila estructura de las comunidades de
plantas seria estudiar lostyuames de heterogeneidadldesegetacion en ambientes
neotropicales naturales (dominados por hormagatadoras) y en aquellos usados para
ganaderia (i.e., dominados poagdes herbivoros exaticos), en particular si su manejo
incluye periodos de rotacion que simusrs patrones de movimiento o migracion

naturales.
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El doble rol de Acromyrmex lobicornisy A. striatus

como consumidoras y dispersoras de semillas

Resumen

Las hormigas cortadoras suelen acarreao$rde manera oportwta. El objetivo de

este trabajo fue estudiar el rol Aeromyrmex lobicornig A. striatuscomo

consumidoras y dispersoras de los frutos del artiLtalalia microphyllaen el Monte
central. Se estimo la tasa relativa de reidw posdispersiva deutos por hormigas y

otros taxa en cuatro micrositios: bajo la planta, cerca de los senderos de forrajeo, en la
boca del nido y en micrositios control. Ademas, se estimé la distancia promedio de
dispersién de los frutos, la tasa de acumulacion de semillas descartadas alrededor de los
nidos y la capacidad de germinacion deskmillas descartadas por las hormigas. Las
colonias déA. lobicornisy A. striatusmostraron altas tasas de remocion (30-200
frutos/dia), mientras que la remocion paosttaxa fue insignificante. Algunos frutos

fueron abandonados en los senderos dejéarsaotros fueron llevados al nido, en

donde las hormigas removieron la pulpa y deaocan las semillas dios basureros. En
ambos casos, las semillas fueron depositadas generalmente en micrositios favorables
(basureros o sitios bajo cobertura de lefiosafjgdos de la planta madre. Las semillas
acarreadas pak. lobicornislograron una distancia dispersion significativamente

mayor que las acarreadas porstriatus Al remover la pulpa carnosa, las hormigas
aumentaron la capacidad de germinacion de las semillas, favoreciendo el reclutamiento
deC. microphyllaen los alrededores de sus nidadmbas especies mostraron ser
importantes consumidoras de frutosGlemicrophyllay a la vez, contribuir a la

dispersién efectiva de sus semillas.
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Introduccion

La dispersion de semillas por animales esint@accion frecuente en la naturaleza que
involucra diversos taxa, incluidaslhormigas (Chambers & MacMahon, 1994;
Lambert & Chapman, 2005). En particular, éssudios de dispersiéon de semillas por
hormigas se han centrado en el fenébmeno de la mirmecseosa strictpesto es, la
dispersion de semillas que presentan una estructura rica en lipidos y nutrientes llamada
elaiosoma, que atrae a las hormigas (Hagh&Vestoby, 1992; Giladi, 2006; Pfeiffer et
al., 2010; Chlumsky et al., 2012)as hormigas transportan las semillas con elaiosoma
hasta el nido, en donde lo usan para altaresm sus larvas (Fischer et al., 2005). Las
semillas son luego descartadas intactas £bdsureros (internos o externos), junto con
otros deshechos (Rico-Gray & Oliveira, 200K esta interaccion ambos integrantes
reciben un beneficio: las hargas obtienen alimento y las plantas dispersan sus
semillas (Beattie, 1985).

Los beneficios de la dispersion para laanphs son variados. Al no estar las semillas
debajo de la planta se reduce la prdigdd de que los consumidores que responden
positivamente a su densidad las encuer(tieithaus, 1981; Boulay et. al., 2007, 2009).
Estahipotesis de escape de predadaoi@eattie, 1985) fue apoyada por varios estudios
en diferentes especies de hormigas ytaamirmecdécoras (Giladi, 2006). Ademas, al
quedar las semillas lejos de la planta skice la competencia entre las plantulas y la
planta (Pudlo et al., 1980; Chlumsky et 2012). Si la probabilidad de reclutamiento
de las plantulas es directamente proporciaraldistancia de sipersion, entonces el
transporte de semillas por hormigas a lo largo de distancias significativas puede ser una
ventaja adaptativah{poétesis de la distanci@eattie, 1985). Por ultimo, y en especial
para plantas que requieren condicionesq@addres para germinar y establecerse, la
dispersion asegura que al menos algunassdeelaillas lleguen a micrositios favorables
como los alrededores de los nidodatehormigas, ricos en nutrientéspotesis de
dispersién dirigidaHanzawa et al., 1988; Wenny, 2001).eAts de las ventajas de la
dispersiérper se(i.e., el movimiento lejos de [@anta madre), la manipulacion de
frutos y semillas por parte de las hormigasiria tener otras consecuencias positivas
para las plantas. Por ejemplo, al remdagrulpa carnosa de los frutos, las hormigas
impedirian la colonizacion por hongos, ya tpgefrutos intactos son especialmente

susceptibles al ataque de patégenospgaeian matar a la semilla (Ohkawara & Akino,
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2005). En esos casos, se esperaria que semillas que hayan sido procesadas por hormigas

tengan mayor probabilidad de supervivencia y germinacion.

Las hormigas no solo dispersan semillas con elaiosoma. En los ultimos afios se han
descubierto interacciones guwolucran hormigas y frutosrsedaptaciones especiales
para la dispersion por hormigas (i.e.,mibmecocoros). Muchas hormigas remueven
frutos que suelen ser primariamente dispdos por aves o mamiferos (Passos &
Oliveira, 2002, 2003; Christianini & Oliveira, 2009, 2010), especialmente aquellos que
caen bajo la planta como consecuencitadeanipulacién por parte de las aves
(Christianini et al., 2007). Al ser dispaidos secundariamente por hormigas, estos
frutos tendrian los mismos beneficose los que reciben los de las plantas

verdaderamente mirmecdcoras.

Si bien gran parte de lostedios sobre hormigas cortadodeshojas hacen énfasis en

su rol como herbivoros, parte de la activifladajera de estas hormigas puede tener un
efecto positivo sobre las plastauando, en lugar de cortar hojas y brotes, remueven
semillas y frutos. Estas hormigas acarrean de manera oportunista los frutos de varias
especies de plantas, en especial aquellopggsentan una pulpa rica en hidratos de
carbono (Pizo & Oliveira, 2001). Varios edios han mostrado que las hormigas
cortadoras actian como buenas dispersoras de semillas; por ejsttagbevigata
favorece el establecimiento dlapiria veluntifolia(Farji-Brener & Silva, 1996) Rtta
colombicadispersa las semillas déiconia argentegDalling & Wirth, 1998). Sin
embargo, también se han registrado casdsseque las hormigas parten las semillas y
las usan como sustrato para el horagtyando como predadoras (Nascimento &
Proctor, 1996). Una parte del material acieepor estas hormigas suele perderse o ser
accidentalmente abandonado en los senalrdsrrajeo (Lugo et al., 1973) y esta

puede ser una importante via de dispersion para las semillas de algunas plantas (Arnan
et al., 2010; Milesi & Lopez de Casenave, 20045 frutos que llegan hasta el nido son
procesados por las obreras, quienes remuavempa carnosa y descartan la semilla en
el basurero, que suele ser rico en nutegiiRico-Gray & Oliveira, 2007). En estos
casos, las hormigas cortadsmpodrian estar cumpliendo urbtéorol como predadoras

y como dispersoras efectivas de semi(Ralling & Wirth, 1998; Levey & Byrne,

1993; Rico-Gray & Oliveira, 2007).
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En el Monte central, las hormigas cortaddkasomyrmex lobicornig A. striatuscon
frecuencia acarrean los frutos deawhusto no-mirmecacoro: el piquilli@ondalia
microphylla(Rhamnaceae) (ver Capitulo 3). Sus frutos son drupas elipsoideas de 7-9
mm de largo, con un endocarpo lefioso que contiene una o dos semillas, rodeado de un
mesocarpo carnoso y dulce (Peléez et al., 1996). Estos son consumidos por un amplio
rango de organismos, incluyendo aves, mamiferos y hormigas (Pelaez et al, 1996;
Giannoni et al., 2001; Abraham tmir et al., 2002). El okfivo de este trabajo es
caracterizar la relacion entle lobicornisy A. striatusy los frutos deC. microphylla

para evaluar su rol como consumidoras y dispersoras de semillas en el Monte central.
En particular, se abordaron las siguientegpntas: (1) ¢ cual éstasa relativa de

remocion de frutos d€. microphyllapor parte de las hormigas cortadoras y de otros
consumidores?, (2) ¢cual es el destino de los frutos acarreados por estas hormigas?, (3)
¢CUdl es la tasa de acumulacion de semill&3 deicrophylladescartadas en los

basureros?, y (4) ¢cémo afectan las hormigasidoras la capacidad de germinacion de

las semillas? El estudio del aporte relativo de las hormigas cortadoras al consumo y a la
dispersién de las semillas @e microphyllapermitira evaluar el impacto neto de estas
hormigas sobre la dinamica poblacional de esggecie de planta en particular y, en
general, su aporte a la regeacion y mantenimiento deslaomunidades de plantas en

zonas aridas.

Métodos

Tasa de remocion de frutos

Durante febrero de 2012 se estudipaion de remocion de frutos @endalia
microphyllapor parte de las hormigas cortaa®y otros consumidores (aves y
mamiferos). Se ofrecieron 10 frutos@emicrophyllaen estaciones experimentales en
dos condiciones: con exclusion de vergéelos (cubiertas con una red metalica de
15x15x%5 cm, con un tamafio de malla dech y sin exclusion (Figura 5.1). Se
eligieron al azar 12 colonias éeromyrmex lobicorniy 12 deA. striatusque tuvieran

un sendero de forrajeo activo @ineccion a una planta @& microphyllay en el cual

las forrajeras estuvieran acarreando sus friingada una se colocaron las estaciones
experimentales en cuatro micrositios: (1)a&base de la planta, (2) al costado del

sendero de forrajeo, (3) en las cercanias teda del nido y (4) en un sitio alejado al
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menos 10 m de la planta y de los s0d (control). Todas las estaciones
experimentales fueron colocadas a las §:Q@go revisadas cada dos horas durante
todo un dia. En cada revisidon se conto el eminde frutos remanentes y se repusieron
los frutos consumidos. También se registrprizsencia e identidad de otras especies de
hormigas que estuvieran removiendo los fruBesestimo la tasa diaria de remocion de

frutospor hormigas (condicién con clausuya)or hormigas y otros predadores

(condicion sin clausura) en cada micrositiogpeada especie de hormiga cortadora.

Figura 5.1. Frutos deCondalia microphyllaofrecidos en las condiciones (a) con y (b) sin exclusion de
vertebrados, usados para estimar la tasa de rémpor parte de las hormigas y otros consumidores. (c)
Frutos marcados, usados para estimar la distancia de dispersion. (d) Obkerandgmex lobicornis
acarreando un fruto d&. microphylla
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La variable respuesta (tasa thade remocion de frutos @ microphyllg fue

transformada con la funcion raiz cuatigpara aproximarla a los supuestos de
normalidad y homogeneidad de varianza y analizada mediante un ANOVA de parcela
dividida (split-plot) de tres vias (Doncaster & &y, 2007). Se consideraron tres
factores fijos: especie de hormiga (obicornis A. striatug, micrositio de oferta de

frutos (planta, camino, nido, control) y peesia de clausura (si, no), y un factor

aleatorio: colonia (comattor anidado en especie).

Distancia de dispersion de frutos

Durante febrero de 2012 se estudio laagisia de dispersion de los frutosCle
microphyllaen 13 colonias dA. lobicornisy 11 deA. striatusque se encontraban
acarreando frutos activamente. Se cosecharon frutos maduros y se les hizo una marca
con un marcador de tinta indeleble (Figbrd). Se colocaron 30 o 40 frutos marcados
bajo el dosel de cada planta, protegidosuna red metélica que impedia su remocion
por vertebrados. Al cabo de 12 h se registn@imero de frutos removidos y el nimero
de frutos que se encontraban abandonaddss senderos de forrajeo. Se midio la
distancia de cada fruto abandonado a latplgiia distancia del nido a la planta.
Ademas, se registré el tipo de micrositiogere se encontraba cada uno de los frutos
abandonados: suelo desnudo, bajo coberturedgceas, de arboles o de arbustos. El
lugar en el que se encontraba cada frutmaecd con una pequefia estaca y se registré
si permanecia en el lugar al cabo dey3 h, estimando el nimero de frutos
remanentes. Con esos datos se estimorekntaje de frutos acarreados por las

hormigas que fueron abandonados en los seadke forrajeo al cabo de 12, 36 y 48 h.

La distancia a la que ambas especielsatmigas dispersan los frutos se compar6
mediante un Modelo Lineal General Mixto, @mque se tuvo ecuenta la especié\(
lobicornis, A. striatug como factor fijo y la colonia eno factor aleatorio. La variable
respuesta (distancia de dispersion) fue t@nsdida con la funcion raiz cuadrada para

ajustarla a los supuestos de ndridzal y homogeneidad de varianza.

Tasa de acumulacion de semillas en los basureros

En febrero de 2012 se eligieron 10 coloniag&\dbicornisy A. striatusque estuvieran
acarreando frutos d@. microphylla Para cada una se establecio un area de 1 m de radio
alrededor de la entrada principal del nidazdal incluia todo o casodo el basurero. En
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esta area se colectaron todas las semill& deicrophyllague se encontraban sobre la
superficie del suelo (i.e., no enterrada®)dds las colonias se revisaron nuevamente al
cabo de 5 dias, colectando nuevamente las semillas acumuladas en ese periodo, para
estimar la tasa de acumulacién de semillas en los basureros. A fines de abril (una vez
terminada la temporada de fructificacion) se volvieron a colectar las semillas
acumuladas. La suma de las tres coledtasada colonia 360 para obtener una
estimacion de la cantidad de semillas descartadas a lo largo de toda la temporada de
fructificacion. La tasa diaria de descartesdenillas en los basureros y el niumero total

de semillas descartadas por ambas espeniézda la temporada se compararon
mediante un Modelo Lineal General, nda el método de maxima verosimilitud. Para
ajustar a los supuestos de normalidadmbgeneidad de varianza, ambas variables
fueron previamente transformadas corulecion raiz cuadrada. Al analizar las
diferencias en la tasa diaria de semillas descartadas se modeld la varianza de ambas
especies como heterogéneas (estequivalente a una prueba den varianzas

heterogéneas).

Germinacion de las semillas dispersadas

La capacidad de germinacién de las semilla€.dmicrophylladescartadas por las
hormigas en los basureros fue estudiada en el laboratorio. Se usaron 50 semillas
pertenecientes a cada una de las siguientes categorias: (1) semillas descaradas por
lobicornis, (2) semillas descartadas parstriatus (3) frutos enteros maduros

colectados directamente de las plantas, y (4) frutos maduros colectados de las plantas
cuya pulpa fue removida manualmente. Lasikas y frutos decada tratamiento fueron
bafiados en un fungicida comercial (CK@Wlsystemic: Thiram 15% - Carbendazim
15%) y separadas en 10 grupos de 5 semillas cada uno. Cada grupo de 5 semillas fue
colocado en una caja de Petri con papel alesteby regado con 2 ml de agua estéril.

Las 40 cajas de Petri fueron distribuidaszalraen tres bandejas plasticas, mantenidas

en condiciones controladas de luz y terapgna (12 h luz: 12 h oscuridad; 24 °C) y
regadas con agua estéril en caso de sesaggaeTodas las cagdueron revisadas cada

5-9 dias, registrando el numero de semitjae habian germinado en cada una. Las
cajas se revisaron durante 102 dias (lugtos 88 dias no hubo mas germinacion). Las
proporciones de semillas germinadas en las cuatro categorias fueron comparadas
mediante un Modelo Lineal Geneedo, usando la funcion de enléogit y

considerando a cada caja de Petri comoréplica y a las categogaomo factor fijo.
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Para llevar a cabo esteddisis se usé la funciégim (paquete Ime4) del programa
estadistico R (R Development Cdream, 2012; Bates et al., 2013).

Resultados

La tasa de remocion de frutos fue variadadre los micrositios de oferta dependiendo
de la especie de hormiga (Figura 5.2)intaraccion entre los tres factores fijos
(micrositio, clausura y especie) no resulto significatfugs{= 1.06,p = 0.373), al igual
que la interaccion entreatisura y micrositioRsz gs = 0.15,p = 0.931). Tampoco se

encontraron diferencias sigrafitivas en el numero de frutos removidos con o sin
a) A. lobicornis

60 - a
40 -

20 -

0 :

b) A. striatus
60 A

con clausura

Osin clausura

b

|

i
%%%7

Planta Sendero Nido Control

Frutos removidos /dia

Figura 5.2. Nimero promedio (+EE) de frutos @mndalia microphylla
removidos por dia en distintos micrositios (bajo la planta, al costado del
sendero de forrajeo, cerca de la entrada del nido o en un sitio control) en
estaciones experimentales con exdnsile vertebrados (barras grises) y
sin exclusidon (barras blancas) asociados a coloniag\alemyrmex
lobicornis (a) y A. striatus (b) en el Monte central. Letras distintas
indican diferencias significativas entre micrositios para una misma

especie (Prueba de Tukgys 0.05).
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exclusion de vertebradoB;(; = 3.88,p = 0.061). Como la interaccién entre los

factores especie y micrositio resulto significativaes = 14.78,p < 0.001), se evaluaron

las diferencias en la remocion entre losidies micrositios para cada especie mediante
un analisis de efectos simples. Los patsoie remocién de fras por cada especie

fueron distintos: mientra&cromyrmex lobicornisemovié mas bajo la planta y en los
senderos de forrajeo que cerca del nidatriatusno mostro diferencias en las tasas de
remocion cerca del nido, en los senderos o lagptanta (Figur®.2). Al comparar el

total de frutos removidos por ambas especies (sumando todos los micrositios y usando
cada colonia como réplica) no se encontralierencias estadisticamente significativas
(t2= 1.84,p = 0.080).

100 - —e—A. lobicornis
---O--- A. striatus
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12 hs 36 hs 48 hs

Figura 5.3. Porcentaje de frutos deondalia microphyllaemovidos que
fueron abandonados en los senderos de forrajeo Agoomyrmex
lobicornis (circulos vacios) yA. striatus(circulos llenos) al cabo de 12,

36 y 48 h en el Monte central.

Ademas de poA. lobicornisy A. striatus las estaciones experimentales fueron
visitados por al menos otrdes especies de hormig&heidole bergy Crematogaster
sp. Solo se observo a la primera remogi@algunos frutos entss; la segunda podia
eventualmente acarrear pequefios trozgautfe. En todos los casos, las estaciones

experimentales fueron dominadas potobicorniso A. striatus
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a) A. lobicornis
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Figura 5.4. Porcentaje de los frutos abandonados porA@pmyrmex
lobicornis y (b) A. striatus que se encontraban en distintos tipos de
micrositio al cabo de 12, 36 y 48 h en el Monte central.

El 60% de los frutos removidos por amleapecies fue abandonado en los senderos de
forrajeo al cabo de 12 h (Figura 5.3). A las 4®lo el 5% se encamtba todavia en los
senderos. El tipo de micrositio en el qggeencontraron los frutos abandonados fue
variable. De los frutos abandonados potobicornisque permanecieron en el mismo
sitio al cabo de 48 h, el 75% estaban lbajcobertura de un arbusto o una planta
herbacea, mientras que solo laad de los frutos abandonados postriatusse
encontraban bajo cobertura (Fig.4). Los frutos acarreados pgarlobicornisfueron
trasladadosproximadamente el doble dedistancia que los acarreados posstriatus
teniendo en cuenta tanto los frutosiatbonados en los senderos de forradfeoe=
5.36,p = 0.030) como los que fueron llevados hasta el ride,E 8.81,p = 0.007)
(Figura 5.5).

La tasa diaria de descarte de semilla€dedalia microphylleen los basureros fue muy

variable entre coloniagno difirid significativamente entre especi€s {s= 0.33,p =
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0.574; Figura 5.6a). A lo largo de toda lmporada de fructificacion se acumularon en
los basureros, en promedio, entre 900 y 1100 semillas por colonia, sin diferencias

significativas entre especids; (1s= 0.61,p = 0.446; Figura 5.6b).

Distancia (m)
[ [ N
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(6]
1

. -

sendero nido

Figura 5.5. Distancia promedio (+EE entre los frutos deCondalia
microphyllay la planta madre cuandotés fueron abandonados en los
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La mayoria de las semillas germinadhrante los primeros 60 dias y no hubo mas
germinacion después de los 88 dias. Lasleangue fueron descartadas por las obreras
deA. lobicornisy deA. striatusno difirieron en su capacidale germinacion al final

del experimento con respecto a aquellas guasse les removié manualmente la pulpa,
pero todas ellas tuvieron mayor capacidadyerminacion que los frutos enteros
(devianza residual 49.41; gl = 3,36p = 0.006; Figura 5.7). Las semillas que fueron
procesadas por las hormigas comenzargarainar antes y a una tasa mayor que
aguellas con la pulpa removida manuaiteey que los frutos enteros (Figura 5.8).
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A. lobicornis  A. striatus  Frutos con Frutos
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Figura 5.7. Porcentaje promedio (+ EE) de semillasGtndalia microphylla
germinadas al cabo de 102 dias provenientes de basurefsateyrmex
lobicornis, de basureros ddé. striatus de frutos con la pulpa removida
manualmente y de frutos enteros. Letras distintas indican diferencias
significativas (DMS Fischer, = 0.05).
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30 —@—A. lobicornis

---O--- A.striatus

—&— Frutos con la pulpa removida
---0-- - Frutos enteros

Semillas germinadas

60

Dias

Figura 5.8.Numero acumulado de semillds Condalia microphyllagerminadas
a lo largo del tiempo provenientes de basurerodaemyrmex lobicornisde
basureros dé\. striatus de frutos con la pulpa removida manualmente y de

frutos enteros.

Discusion

TantoAcromyrmex lobicornisomoA. striatusacarrearon una gran cantidad de frutos
de Condalia microphyllacuando estos fueron ofrecidos debajo de la planta. Esta
remocion rapida por parte de las hormigasactoras apoya, en principio, su rol como
dispersoras bajo la hipotesis de escapeedadores (Manzaneda et al., 2005). No se
observé que los vertebrados tuvietara tasa de predacion a#tabre los frutos que se
encontraban en el suelo, al menos en gbquazo. Las diferencéen la remocién de
frutos entre las estaciones experimentatesy sin exclusion de vertebrados no fueron
significativas. Esto no significa que no hayeostanimales que consuman los frutos de
esta planta, sino que probablemente los veatils que se alimentan de los fruto<de
microphyllalo hacen en su etapa pre-dispersivmndo todavia se encuentran sobre la
planta. El caso mas notorio es el consgmioaves residentes y migrantes durante su

época reproductiva (Lopez de Casenave et al., 2008).

Las diferencias entre las dos especies gatedbn espacial de remocion de frutos se

asocian a ciertas caractéidas particulares de s@estrategias de forrajedcromyrmex
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lobicornis presenta forrajeo columnar, con saodéien definidos, concentrando la
mayor parte de la busqueda y recolecciofagrorcion final del sendero. En cambio,
striatusforma senderos de forrajeo mas layda busqueda de material es mas
individual y distribudo a lo largo de todo el semdeEsto explicaria por qu&
lobicornisremovioé mas frutos bajo la plani@onde terminaban sus caminos de
forrajeo) que cerca del nido, mientras duestriatusno mostré diferencias en la
remocion cerca del nido, en los senderbgjp la planta. Estas diferencias podrian
influir en su efectividad relativa como dispersoras de semiila®myrmex lobicornis
parece ser un agente dispersor mas efectivolgafeutos que caen debajo de la planta
madre. En cambidA. striatuspodria jugar un rol mas imponi# en la redistribucion de
las semillas una vez que fueron dispersadasariamente por otros agentes (e.g., al
acarrear los frutos abandonados polobicornisen los senderos de forrajeo y llevarlos
hasta sus nidos; ver mas abajo), en especiterambiente en el que sus colonias son
cuatro veces mas abundantes que |&5. debicornis(ver Capitulo 4).

Los resultados encontrados en estedjmlresumidos en la Figura 5.9, sugieren
fuertemente que tan#. lobicorniscomoA. striatustendrian un rol mas preponderante
como dispersoras que como consumidoras de los frut@smerophylla De los frutos
removidos diariamente bajo la plargérededor del 60% son abandonados en los
senderos de forrajeo durante las primeral. 13n embargo, al calute 48 h solo el 5%

de los frutos permanece en los senderos. Dado que la tasa de remocién por parte de
otros consumidores a lo largo de los sensldforrajeo es baja, es probable que la
mayoria de esos frutos sean reencalaganas tarde por las mismas hormigas y
transportados hasta el nido. Este compoeatniha sido observado repetidamente para
ambas especies durante el muestreo, y pé&atimente se ha regiatlo a las obreras de

A. striatusrecogiendo los frutos abandonados en los camings ldbicornisy

llevandolos hasta sus nidos. El 40% restdetéos frutos removidos presumiblemente
es acarreado directamente hasta el nido.vdnaalli, las hormigas remueven la pulpa
carnosa y descartan las semillas. Cada colonfa tidicornisy A. striatusdescarta
diariamente alrededor de 45 y 25 semilldadtas, respectivamente. Esos valores son
similares al numero estimado de frutos gueden remover diariamente bajo la planta.
Esto es una evidencia adicional de quegma cantidad de los frutos primariamente
abandonados en los senderos son, efectivineencontrados mas tarde y llevados al

nido. Ademas, el nimero de frutos que ingreal nido también aumenta si la colonia
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tiene varios senderos de forrajeo fjagan a mas de una planta@emicrophyllay si

las hormigas recogen los frutos abandonatd®s senderos de forrajeo de colonias
vecinas. En conjunto, los resultados indigae las semillas de la gran mayoria de los
frutos acarreados pé. lobicornisy A. striatusno son consumidas dentro del nido, sino
que son descartadas intactas, por lo gtesespecies cumplirian un rol mas importante

como dispersoras que como consumidoraS.daicrophylla

A. lobicornis A. striatus

18  FRUTOS REMOVIDOS

PLANTA i
o “ABANDONADOS” 32 1
I .
[NN]
o)
< DISPERSADOS
wn EN SENDEROS

5 ; INGRESO

DIRECTO  /
OTRAS
e FUENTES

NIDO NIDO

BASURERO DISPERSADOS “

EN BASUREROS 2

Figura 5.9. Esquema conceptual y resumen de lascfpales resultados encontrados acerca del
destino de los frutos déondalia microphyllague son removidos por las hormigas cortadoras en el
Monte central. Los circulos representan el nimero de frutos que son removidos, abandonados y

dispersados diariamente pacromyrmex lobicorniggris oscuro) yA. striatus(gris claro).

Ambas especies serian buenas dispersorasabipotesis de la distancia, pero los
frutos acarreados pé. lobicornisllegan en promedio mas lejos de la planta madre que
los acarreados pdat. striatus En general, las distancide dispersion generadas por las
hormigas no son particularmente grandeg. (&less & Bressmer, 2006hristianini &
Oliveira, 2009; Arnan et al., 2010; Barrosioal., 2013) y dependen del tamario relativo

del fruto con respecto al de la hormigas frutos pequefos (< 0.10 g) pueden ser
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transportados hasta 100 m por lasfigas cortadoras del génektta (Leal & Oliveira,
1998; Wirth et al., 2003), pero los de tamaifiediano y grande son consumidos en el
lugar o transportadas unos pocos mefiRiso-Gray & Oliveira, 2007). En el Monte
centralA. lobicornisy A. striatusdispersan las semillas @e microphyllahasta un
maximo de 30 y 15 m, respectivamente,ntlalas llevan hasta sus nidos. Los frutos
abandonados en los senderasatan inicialmente distard de dispersion menores
que los que llegan directamente al nido, aungomo se menciond anteriormente, en la
mayoria de los casos los frutos al@mabos en los caminos terminan siendo
dispersados secundariamente hastadel.f@omo es comun que las obreras\de
striatusrecojan los frutos abandonados potobicornisy debido a que la busqueda de
alimento esta distribuida en el espaciamera mas homogénea en esta especie, las
distancias de dispersion péain ser mayores cuando ambas especies de hormigas se

encuentran presentes en los alrededores de las plantas.

Al evaluar la idoneidad de un agente conspdrsor es importante tener en cuenta el
tipo de micrositio al que llegan las semiltispersadas, el cual puede tener gran
influencia sobre la probabilidad de germiriercy supervivencia de las plantulas. En las
regiones aridas y semiaridas, el establesia y desarrollo de las plantulas puede
verse facilitado por las plantas adultas dela que provocan un descenso en las tasas
potenciales de evaporacién o un aument@adksponibilidad de nutrientes (i.e., un
efecto nodriza; Bruno et al., 2003; Schob et2013). Al menos el 50% de los frutos
abandonados al costado de los senderds tibicornisy A. striatusquedan bajo la
cobertura de arbustos. Esto implica que las hormigas cortadoras no solo estarian
transportando a las semillas lejos de lauirficia de la planta madre, sino que ademas
las llevarian hasta sitios presuntamexttecuados para su germinacion y desarrollo.
Muchas de las semillas que son transportadas hasta el nido son luego descartadas en los
basureros. Varios autores han observads hdamigas cortadoras descartando semillas
intactas de varias especies en susteags (Dalling & Wirth, 1998; Leal & Oliveira,
1998, 2000; Milesi & Lopez de Casena2604), algunas generando una densidad de
semillas viables hasta siete veces mayor en los alrededores del nido que en el suelo
adyacente (Farji-Brener & Medina, 2000). Las obrera&.debicornisy A. striatus
descartan en sus basureros alrededor de 1000 semilasrderophyllapor colonia a

lo largo de la temporada de fructifieée. Los basureros también son micrositios

favorables, ya que tienen una mayor capacataretener el agua y un mayor contenido
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de nutrientes que el suelo adyacentj{fBrener & Ghermandi, 2000). Asi, los
basureros, ademas de favorecer la germinacién, pueden influir sobre el posterior
desarrollo y supervivencia d&s plantas. En la Pataganpor ejemplo, las plantas
individuales deCardus nutangjue crecen sobre los basurerog\dbbicornisaumentan
sus defensas fisicas y sufren menor herbivquélas que crecen &s cercanias de las

colonias (Farji-Brener, 2007).

Ademas del beneficio dado por el movimiento de las semillas lejos de la planta madre,
estas hormigas remueven la pulpa carnosa aletelescartarlas en los basureros. Este
comportamiento puede aumentar en un 35-8bé&ito de germinacion de diferentes
especies (Farji-Brener & Silva, 1996edl & Oliveira, 1998; Passos & Oliveira, 2002,
2003; Christianini et al., 2007). Lasmillas que son manipuladas porobicornisy A.
striatusgerminan mas y mas rapido que las godo son, demostrando que las semillas
que llegan al nido reciben un beneficidraxde parte de las hormigas. Se ha
comprobado que, al remover la pulpa, las hormigas previenen la infestacion de las
semillas por hongos (Pizo & Oliveira, 1998z0 et al., 2005), favoreciendo su
supervivencia. Pero aun cuando la prolifémae hongos esta parcialmente controlada
(como en el ensayo experimental realizad@ste trabajo), la manipulacion de los
frutos deC. microphyllafavorece su germinacion, probablemente por la eliminacion de
barreras o sustancias inhibitorias presepteel mesocarpo y el exocarpo (Baskin &
Baskin, 1998). De esta manera, las horsmiga solo contribuyen a modificar la
disposicion espacial del banco de semiffeegliante su transporte, sino que ademas

favorecen activamente el reclutamiento de plantulas cerca de sus nidos.

En resumen, las hormigas cortadoras,ittadalmente consideradas plagas, pueden
tener un efecto positivo sobre algunas plaalacomportarse como buenas dispersoras
de sus semillas en este y en otros etarsias (Farji-Brener & Silva, 1996; Leal &
Oliveira, 1998; Wirth et al., 2003). Las semillas@eamicrophyllaque son dispersadas

y manipuladas por estas hornmsgzbtienen tres beneficiosidgntes: son transportadas
lejos de la planta madre, llegan a sitios pm@ para su establecimiento y aumentan su
probabilidad de germinar. Otros estudios han demostrada.dabicornisy A. striatus
también dispersan las semillas de otras plantas no-mirmecdocoras que habitan las
regiones aridas de Argentina, co®chinus fasciculatusn el Chaco YProsopis
flexuosaen el Monte central (Varela & Pere903; Milesi & Lopez de Casenave,
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2004). Esto sugiere que si bien las hormigarsadoras generan una alta presion de
herbivoria (ver Capitulo 4), también puedeggr un rol importante da regeneracion y
mantenimiento de las comunidades de pkarf@n necesarios mas estudios que evaluen
el efecto de la composicién del sustratdasnbasureros y la presencia de las hormigas
sobre el establecimiento y la supervivende las plantas queecen alli para poder
entender el efecto neto de estas hormigas sobre la dinamica de las poblaciones de

plantas.
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CAPITULO 6

A lo largo de esta tesis se estudiarondiestos reciprocos entre dos especies de
hormigas cortadoras y las plantas eNlehte central, mediados por interacciones
troficas, como la herbivoria y la frugivoria, y por la dispersion de semillas. Los
resultados encontrados muestran que tAntomyrmex lobicornisomoA. striatus
cumplen un rol importante como herbivoras y dispersoras de semillas, modificando la
disponibilidad de recursos pas&ros organismos y, por lo tanto, reforzando la idea de
gue estas hormigas pueden estar cumpliendéume@n de ingenieras ecosistémicas en
los ambientes en los que habitan.

En este capitulo final se discuten los reslds obtenidos en el marco de los efectos
reciprocos entre hormigas y plantas, difel@mo entre los que la disponibilidad de

plantas tiene sobre las hormigas (efectosddedajo”) y el impactde la actividad de
las hormigas sobre las plantas (efectos “desde arriba”).

Efectos de la disponibilidad de plantas sobre las hormigas cortadoras

Las fluctuaciones anuales y estacionalel elsponibilidad déos recursos afectaron
tanto la dieta como losveles de selectividad decromyrmex lobicornig A. striatus
(Capitulo 3). En general, las hormigasecharon algunas especies o estructuras en
forma selectiva cuando éstas se encbamgresentes en grandes cantidades y
complementaron su dieta de manera apusta cuando los recursos preferidos
escaseaban. Durante la primavera, aunque haai gran cantidad de hojas disponibles,
mas del 70% de la dieta de estas hormégaisvo constituida por flores. En cambio,
durante el verano y el otofio, cuando lase$ escasearon, las hormigas cosecharon
principalmente hojas y algunos frutos. El mistipo de cambio estacional en la dieta ya
fue reportado parAtta colombicay A. cephalotegn la selva tropical (Rockwood,

1975). Este comportamiento coincide cora de las predicciones de los modelos
clasicos de seleccién de dieta 6ptima, segun los cuales los individuos consumen en
forma selectiva los recurspseferidos cuando estos seeentran presentes en el
ambiente y complementan su dieta con®terursos cuando los preferidos escasean

(Schoener, 1971, Stephens & Krebs, 1986). Las flores, en este caso, constituirian un
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recurso de alta calidad para las hormigasque presentan un alto contenido de

humedad y una baja concentraciércdmpuestos secundarios (Rockwood, 1975).

Durante todo el afio, la rpar parte de la dieta d& lobicornisy A. striatusestuvo
constituida por fragmentos de plasmtafiosas, algunas de ellas fuertemente
seleccionadas al menos en algunas estacionesJerglalia microphyllay Mulguraea
asperg. Sin embargo, estudios tedieta de estas especasotras regiones muestran
gue, en general, cosechan principalmgatas herbaceas (Bucher & Montenegro,
1974; Pilati et al. 1997; Franz&lFarji-Brener, 2000). Estadiferencias son prueba de
la gran plasticidad que estas especies paseesns habitos alimenticios. En el Monte
central, alimentarse principalmente de lefigreede ser una estrategia ventajosa, ya
gue son un recurso abundante y predecilds.herbaceas, al depender mas de las
precipitaciones, presentan una cobertura mugbke interanualmente, mientras que las
lefiosas, que toman el agua directamentagirapas freaticas superiores, constituyen

un recurso relativamente estable.

Los niveles de selectividageneral de estas hormigas también fueron variables entre
estaciones y afios, correspondiéndose con lobicaran la disponibilidad de plantas
(Capitulo 3). El grado de lsetividad en la dieta d&. lobicornisfue mas variable
estacionalmente, siendo muy selectiva durehterano y muy poco selectiva en otofio.
En cambioA. striatusmantuvo valores intermedios delectividad y respondié mas
notablemente a los cambios interanuales elisfgonibilidad de los recursos. El grado
de selectividad por las empes individuales de plantas también fue variable entre
estaciones y aflos. Muy pocas espeftieson consistentemente seleccionadas o
rechazadas, e incluso algunas especies fueron seleccionadas positivamente en una
ocasion de muestreo y negativamentetea. Esto podria deberse a factores
relacionados con las plantas (e.g., que sugdalalad cambie con el tiempo) o con las
preferencias de las hormigas (e.g., que sefencias varien estacionalmente o sean
dependientes del contexto). Algunas esggede plantas cambian su grado de
palatabilidad a lo largo del afio, por ejemptjuellas en las cuales las hojas jévenes
tienen mayor concentracion de compuestosrsgarios que las maduras (Moreira et al.,
2012). Para saber si esto ocugreel Monte central es neee® estudiar las variaciones
estacionales en la composicion quimica delantas mas consumidas y el efecto sobre

su palatabilidad para las hormigas (e.g.diauete pruebas de eleccion entre hojas
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jovenes y maduras de una misma especieatgg)l La preferencia de las hormigas por
las distintas especies de planta puede vanduncion de las necesidades de la colonia
o puede ser dependiente dehtexto (i.e., la prbabilidad de que una especie sea
seleccionada o rechazada depende dalidad y cantidad de las otras especies
disponibles en ese momento). Se necesitaudies detallados acerca de las preferencias
de estas hormigas (e.g., mediante experiosede cafeteria, ofreciendo distintas
combinaciones de especies de plantas eimtdistestaciones) para poder determinar si
sus preferencias innatas son variables estabhente (presumiblemente en respuesta a
distintos requerimientos de la colonia) géedientes del contexto (y, en consecuencia,
responden a las variaciones estacionales éispanibilidad relativale los recursos).
Ambos mecanismos (los relacionados amplantas y los relacionados con las
preferencias de las hormigas) podmaitar actuando al mismo tiempo, generando una
mayor complejidad en los patrones de ggtn de estas hormigas y disminuyendo la
capacidad de predecir la dieta y su impactte cambios naturales o antrépicos en los

niveles de los dtintos recursos.

Efectos de las hormigas sobre las plantas

Si bien ha sido propuesto queaiNeotropico los efectate los herbivoros sobre las
plantas serian limitados debido a Iaencia de grandes mamiferos ungulados
(Tanentzap & Coomes, 2012), en este tralsajmuestra que en el Monte central
Acromyrmex lobicornig A.striatustienen una tasa de consumo comparable a la de los
grandes herbivoros de otros ecosistema®saidel mundo (Capitulo 4). Las colonias de
A. lobicornispresentan tasas de herbivoria anuales mucho mayores quélas de
striatus lo cual probablemente se deba difarencia en el tamafio relativo de sus
colonias. Sin embargo, estas diferenciasaobservan a nivel poblacional porque la
densidad de colonias de striatusen el area de estudio esatno veces mayor que la de
A. lobicornis Cada una de estas especies llegasaat@r alrededor de 70 kg/ha-afio, lo
cual representa aproximadamente un 20% déomasa producida anualmente en el
area de estudio. El impacto del gremichéebivoros en el Neotrépico no parece

limitado, sino que resulta de la ameide un grupo taxonomico distinto.
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Los efectos de la herbivoria por parteAddobicornisy A. striatusno son constantes a

lo largo del afio, ya que sus niveles de adcididarian entre estaciones, principalmente
como respuesta a los cambios en la tempexatel suelo (Capitulo 2). Ambas especies
presentaron los maximos niveles de actividados meses mas calidos de primavera y
verano. Las colonias d& lobicornisforrajearon activamente también en otofio, pero
mostraron una muy escasa actividad eraelurante el invierno. En cambio, las

colonias déA. striatustuvieron menor actividad estofio y no mostraron signos de

actividad de forrajeo durante el invieri@mo consecuencia, los efectos que las

hormigas tienen sobre las plantas, dados por el consumo de sus partes verdes, son mas

intensos durante la primavera-vevegue durante el resto del afo.

Al igual que sucede con otras especielaenigas de desierto (e.g., Pol & Lopez de
Casenave, 2004; Azcérate et al., 2007),dgeratura del suelo no solo determina el
momento en que las colonias estan actbuas también sus niveles de actividad. Las
colonias déA. lobicornisy A. striatusse encuentran activadiferentes rangos de
temperatura, con sus picos de actividg@kima bien diferenciados: 15-35 °C pAra
lobicornisy 30—40 °C pard. striatus(Capitulo 2). Esta seggacién temporal y térmica
es mas evidente durante los meses méosédlcuando los niveles de actividad de
ambas especies son maximos. Asi, en primavera-vérdobicornissuele forrajear por
las noches, cuando las temperatw@s mas bajas, mientras qestriatusse encuentra
activa durante el dia, a temperaturayones. Las diferencias observadas en los
patrones de forrajeo podrian deberse aasespecies tienenstintos rangos de
tolerancia a la temperatura o a que prisenn comportamiento de evitacion, como
ocurre en las comunidades de hormigaldaegion mediterranea (Cerda et al., 1997;
Solida et al., 2011). Una forma de distinguitrerambas explicaciones seria estudiar la
plasticidad térmica de la actividad de f¢gemy los rangos fisiolégicos de tolerancia
térmica en colonias controladas de laboratdde esta manera, pedria discernir si los
patrones complementarios detividad observados a campo en estas dos especies se
deben a limitaciones fisiol6gicas o son adajwnes comportamentales para evitar las
interacciones agresivas entre ellas. Dado que la temperatura también afecta los niveles
de actividad dé\. lobicornisy A. striatus la combinacién de esteabajo con estudios

de sus caracteristicas fisiolégs también permitiria predeta respuesta de estas

hormigas al aumento de la temperatura global previsto para las proximas décadas y
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determinar cdmo se veran afectadas sestde herbivoria y, consecuentemente, su

impacto potencial como herbivoros etegsotros ambientes en los que habitan.

Los efectos de la herbivoria por partdatehormigas cortadoras pueden depender de
los cambios estacionales en sus comportaoseate alimentacion. En este trabajo se
encontré que ambas especies muestran cieatibgte selectividad en su dieta, pero que
ésta varia entre esfanes y afos (Capitulo 3). Cuando presentan un comportamiento
predominantemente oportunista (e.g., duraht#ofio) su impacto seria mas moderado,
ya que consumirian los recursos en fGnade su abundancia (i.e., abandonando los
recursos escasos). En cambio, en Bagiestaciones en las que muestran una
selectividad marcada, su actividadfdeajeo podria produccambios relativos
importantes en la composicion dectamunidad de plantas. Por ejem@o]obicornis
selecciona positivamenteCondalia microphyllay Mulguraea asperauando su nivel

de actividad es mayor (en el verano), gando una presion de herbivoria importante
sobre estas especies. Como las hormigas cortadoras son forrajeadoras de sitio central, su
actividad se encuentra resgida a las areas de influencia del nido, que abarcan unos
10-15 m de radio alrededor de la entrada {{@Qkp3). Por lo tanto, las plantas que se
encuentran dentro de esta area sufren tisherbivoria mayores que el resto, lo cual
puede afectar su desemperio y superviversigecialmente paegjuellas especies que

son seleccionadas positivamente por las hormigas.

Los efectos de las hormigas cortado@ss las plantas no siempre son negativos.
Durante su actividad de forrajeo también cosechan frutos y pueden jugar un rol
importante como dispersoras de semillas, incluso para aquellas plantas que no presentan
adaptaciones especiales para ser dispassaor hormigas (ReGray & Oliveira

2007). Si bien las hormigas cortadoras puestguar como dispersoras de semillas

(e.g., Farji-Brener & Silva, 1996; Dalling Wirth, 1998), también se han registrado

casos en los que parten las semillas y las usan como sustrato para el hongo, actuando
como predadoras (Nascimento & Proctor, 1996). TAntobicorniscomoA. striatus
cosechan una gran cantidad de frutos del arbusto no-mirmec@caicrophyllay

actuan preferentemente como dispersorasudesemillas (Capitulo 5). Algunos de los
frutos son dispersados secundariamentndo quedan accidentalmente abandonados

en los senderos de forrajeo y otros sovallos hasta el nido en donde las hormigas

remueven la pulpa carnosa y descartan las semillas en los basureros. Asi, gracias a su
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CAPITULO 6

interaccién con las hormigas, las semilladenicrophyllase alejan hasta 15 m de la
planta madre y alcanzan sitios favorables para su desarrollo (e.g., micrositios bajo

cobertura de lefiosas o basureros de los nidos de las hormigas).

Ademas de los beneficios dados por la dispersgirse la manipulacion de las semillas
por parte de las hormigas puede aumesugrrobabilidad de germinacion. En este
trabajo se encontrd que las semillas procesadas. pobicornisy A. striatusgerminan
en mayor proporcion y mas rapido que lasmméo son (Capitulo 5). Esto, sumado al
hecho de que los basureros de los nad#ks hormigas cortadoras son sitios
particularmente ricos en nutrientes y coryaracapacidad de retencion de agua, estaria
favoreciendo el reclutamiento de las péemnen los alrededores del nido. Existen
evidencias de que pueden tener el mismectefsobre otras especies lefiosas en esta
region, como el algarrod@rosopis flexuoséMilesi & Lopez de Casenave, 2004),
influyendo sobre los patrones espacialeseditamiento de las plantas. Sin embargo,
las plantas que crecen leis alrededores del nido también podrian sufrir una mayor
presion de herbivoria por parte de las naisthormigas. Estudios previos en la region
patagdnica no han encontrado diferenciamsmiveles de compensacion ante la
herbivoria de algunas especilesherbaceas que crecen cerégos de los basureros de
A. lobicornis(Pirk & Farji-Brener, 2013), pero rse conoce coOmo responderian las
plantas lefiosas, con difereatadaptaciones fisiolégicasistorias de vida. Nuevos
estudios que involucren, entre otras cosgsementos de trasplante de plantulas en
sitios cerca y lejos de los basureros, con y sin exclusion de hormigas cortadoras,
permitirian evaluar los costos y beneficios para estas plantas de crecer en sitios
enrigquecidos en nutrientes pero posibletaecon mayor riesgo de defoliacion por
herbivoria. Esto permitiria edecir mejor el efecto tdtque la presencia de las
hormigas cortadoras puede tener sobre ebpaspacial de reclutamiento de especies

lefiosas en el Monte central.
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“El primero de la estirpe esta amarradous arbol y al dltimo se lo estan comiendo
las hormigas”— Gabriel Garcia Marquez. Cien Afios de Soledad
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