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¿Oportunistas o selectivas? Plasticidad en la dieta de la hormiga
cortadora de hojas Acromyrmex lobicornis en el noroeste de la Patagonia

CLAUDIA FRANZEL & ALEJANDRO G FARJI-BRENER *

Depto. de Ecología, CRUB, Universidad del Comahue,  Bariloche, ARGENTINA

RESUMEN. Determinamos la importancia de la abundancia relativa de las especies vegetales en elambiente sobre la composición de la dieta de la hormiga cortadora de hojas Acromyrmex lobicornisen el noroeste de la Patagonia. Para ello muestreamos la composición de la dieta y la abundanciarelativa de la oferta durante primavera y verano en nueve nidos adultos. Calculamos el índice deselectividad de Ivlev para determinar si las especies eran seleccionadas (cuando constituían unaproporción en la dieta mayor que la encontrada en el ambiente), rechazadas (lo contrario), ocosechadas en forma oportunista (especies con proporciones similares en la dieta y en el ambiente).A. lobicornis forrajeó sobre un gran porcentaje de las especies disponibles, pero compuso la mayorparte de su dieta con unas pocas especies preferidas. Mientras una gran parte de su dieta fuecosechada en forma selectiva durante el verano, una parte importante fue consumida en funciónde su abundancia durante la primavera. Estos cambios espaciales y temporales en la forma derecolectar (selectividad y oportunismo) parecen depender del balance entre la abundancia y lapalatabilidad de sus recursos, que varía entre nidos y entre estaciones.
ABSTRACT. Opportunistic or selective? Plasticity in the diet of the leaf-cutting ant Acromyrmex
lobicornis in NW Patagonia: We assessed the environmental abundance of plant species on thediet composition of nine nests of the leaf-cutting ant, Acromyrmex lobicornis, in northwesternPatagonia, during spring and summer. We used Ivlev�s electivity index to determine which spe-cies were selected (if the species proportion in the diet was larger than in the foraging area),rejected (if the species� proportion in the diet was smaller than in the foraging area), or harvestedopportunistically (if the species were harvested in the same proportion to their environmentalabundance). A. lobicornis harvested on a large percentage of the available species, but most of itsdiet was composed by only few preferred plant species. While in summer the majority of its dietwas selectively harvested, in spring an important part of the diet was harvested proportional tothe environmental abundance of plant species. Our results suggest that temporal and spatialchanges from opportunistic to selective foraging seem to depend on the balance between theabundance and the palatability of the resources, which may vary among nests and seasons.
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INTRODUCCIÓN
¿Qué parte de la dieta de un consumidor esconsecuencia de la abundancia de los recur-sos en el ambiente, y qué parte es productode una búsqueda selectiva? Para responderesta pregunta es necesario determinar la rela-ción entre la disponibilidad ambiental de lasespecies vegetales y la proporción en que sonconsumidas, lo que permite comprender mu-chas de las interacciones planta�herbívoro. Porejemplo, dicha información es la base paraprobar hipótesis sobre forrajeo óptimo o com-petencia, analizar los factores que determinan

la selectividad y estimar el efecto de los con-sumidores sobre las comunidades vegetales(Krebs 1989). Adicionalmente, si el herbívoroes considerado plaga, conocer los recursos queconsume puede ayudarnos a determinar susefectos sobre cosechas o plantaciones e inferirsus futuras vías de expansión según la abun-dancia de sus alimentos preferidos (Kennedy& Gray 1993; Farji-Brener 1996).
Entre los herbívoros, las hormigas cortado-ras de hojas (Atta y Acromyrmex) son conside-radas como los consumidores dominantes deAmérica, pudiendo cosechar hasta el 17% dela productividad primaria (Cherrett 1989;Hölldobler & Wilson 1990). Estas hormigascolectan hojas, flores y frutos de una amplia
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gama de especies, que son utilizadas dentrodel hormiguero para cultivar hongos, fuenteproteica de la colonia. Las hormigas obrerastambién consumen savia mientras realizan larecolección (Cherrett 1989). La mayoría de losestudios sobre preferencias tróficas de las hor-migas cortadoras muestran que cosechan unagran cantidad de especies, pero forrajean deforma selectiva sobre unas pocas (Cherrett1989; Hölldobler & Wilson 1990). En condicio-nes naturales la abundancia de los recursos noparece determinar su consumo, ya que la ma-yor parte de su dieta proviene de una pequeñaproporción de especies preferidas, indepen-dientemente de su abundancia en el ambien-te (Cherrett 1968, 1972; Rockwood 1976;Blanton & Ewel 1985; Sheperd 1985; Rock-wood & Hubbell 1987). Sin embargo, la ma-yoría de estas evidencias provienen detrabajos que han estudiado pocos nidos (me-nos de cuatro en los estudios de Cherrett 1968;Blanton & Ewel 1985; Sheperd 1985; Wirth etal. 1997) o trabajos donde no se considera lavariabilidad temporal de la actividad forrajera(Rockwood & Hubbell 1987). Por otro lado,gran parte de estos estudios han sido rea-lizados sobre el género Atta, pese a queAcromyrmex posee una mayor distribucióngeográfica, afecta una gama más amplia deambientes y sus especies son consideradasplagas importantes de plantaciones forestalesy cultivos (Fowler et al. 1986; Vilela 1986).

Dentro de este género, Acromyrmex lobicornisEmery es una de las especies con mayor ex-tensión geográfica en Argentina, abarcandodesde el norte del país hasta aproximadamen-te el paralelo 44°S, en Chubut (Kusnezov 1978;Farji-Brener & Ruggiero 1994). Pese a que sugran distribución sugiere que ataca una am-plia cantidad de especies vegetales, hay pocosestudios que detallan su dieta en ambientesnaturales (Farji-Brener & Protomastro 1992;Folgarait et al. 1994; Pilati et al. 1997), y ningu-no de ellos en Patagonia. Adicionalmente, A.lobicornis se halla en proceso de expansiónhacia el SO de la Patagonia (Farji-Brener 1996),por lo que puede ser importante determinarsus estrategias forrajeras para predecir susfuturas vías de expansión en la región (Kennedy& Gray 1993).
Nuestro objetivo fue determinar las prefe-rencias tróficas de A. lobicornis durante susprincipales períodos de actividad, en forma

detallada y utilizando una alta cantidad denidos. En particular, intentamos contestar lasiguiente pregunta: ¿Compone A. lobicornis sudieta independientemente de la abundanciade los recursos, forrajeando selectivamentesobre unas pocas especies preferidas, o con-forma su dieta de manera oportunista, cose-chando las especies disponibles en función desu abundancia?
MATERIALES Y MÉTODOS

Área de estudio
Realizamos este estudio durante la primave-ra de 1993 y el verano de 1994 en el borde estedel Parque Nacional Nahuel Huapi, situadoen el NO de la Patagonia argentina (41°07'S;71°13'O). La temperatura media anual es de8 °C y la precipitación media alrededor de600 mm anuales (Dimitri 1962). Llevamos acabo los muestreos en sectores de estepa her-bácea�arbustiva cercanos a rutas, únicos sec-tores en donde la hormiga cortadora A.lobicornis es frecuente en la región (Farji-Brener 1996, 2000). Dado el nivel de disturbiodel área de muestreo, la vegetación dominan-te de la zona es una mezcla de las especiesnativas típicas de la estepa como Stipa speciosa,Mulinum spinosum, Imperata condensata,Plagyobotris tinctoreus y Baccharis pingraea conlas exóticas Bromus tectorum, Onopordonacanthium, Carduus nutans y Verbascum thapsus(Dimitri 1962; Correa 1969�1998).
Determinación de la dieta de A. lobicornis
Determinamos la composición de la dieta deA. lobicornis en nueve nidos adultos. En los dosprincipales senderos de forrajeo de cada nidorecolectamos con pinzas durante 5 min porhora todo el material que las hormigas carga-ban hacia su hormiguero. Esta recolección larealizamos durante las 2 h de mayor actividaddel día (las cuales fueron variando en cadaestación), durante 5 días no consecutivos enprimavera (octubre�noviembre) y 5 días noconsecutivos en verano (enero�febrero). Encada estación fueron muestreados los mismosnueve nidos, evitando días climáticamentedesfavorables para la actividad forrajera de lashormigas (i.e., días lluviosos). En otoño e in-vierno A. lobicornis no mostró actividad. Deesta forma obtuvimos 10 estimaciones de ladieta de cada nido por estación (ver detallesmetodológicos en Rockwood 1976; Farji-
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Brener & Protomastro 1992). En el laboratorioidentificamos cada fragmento del material anivel de especie vegetal. Estimamos la frecuen-cia relativa de cada especie en la dieta (mate-rial verde) como el número de fragmentos decada especie sobre el número de fragmentostotales, para cada nido y por estación, utilizan-do el promedio del número de fragmentos porespecie obtenido de las 10 repeticiones pornido.

Determinación de la oferta
Determinamos el área de forrajeo de cadanido como un área circular centrada en el hor-miguero, de radio igual a la distancia de susendero de forrajeo más largo utilizado duran-te el período de muestreo. De esta forma, elárea de acción de cada nido incluye la super-ficie máxima en donde potencialmente lashormigas pueden explorar y encontrar su ali-mento (Hölldobler & Wilson 1990). En dichaárea ubicamos al azar 12 puntos según la me-todología propuesta por Skalski (1987). Encada punto ubicamos cuadros de 1 m2 (subdi-vididos en 10 x 10 cm) para cuantificar la fre-cuencia de las especies herbáceas, y de 4 m2

subdivididos cada 50 cm para la de las espe-cies arbustivas. Estas ubicaciones fueron utili-zadas para muestrear tanto en primaveracomo en verano, durante la misma época querealizamos las estimaciones de la dieta. La fre-cuencia relativa de cada especie por cuadro fueestimada como el número de subdivisionescon cada especie sobre el número de subdivi-siones totales. Pese a que dicha medida no di-ferencia especies con la misma frecuencia perodiferente biomasa, la consideramos un buenestimador de la oferta relativa de las especiesvegetales en el área de estudio. Utilizamos lospromedios de los 12 cuadros para determinarla oferta relativa de cada especie en el área deforrajeo de cada hormiguero. De esta formaobtuvimos, en cada estación, una estimaciónde la oferta relativa de cada especie vegetalen el área de forrajeo de cada nido.
Determinación de las preferencias

La frecuencia relativa de cada especie vege-tal en el área de forrajeo, u oferta (oi), y su fre-cuencia relativa en la dieta de A. lobicornis (di),nos permitieron determinar las preferenciastróficas de cada nido a dos escalas: 1) a nivelde la composición general de la dieta, estiman-

do la amplitud trófica, y 2) considerando elnivel de selectividad sobre cada especie vege-tal. Consideramos que una especie era prefe-rida cuando constituía una proporción en ladieta mayor que la disponible en el ambiente(selectividad), rechazada cuando ocurría locontrario, y consumida al azar (oportunismo)cuando su proporción en la dieta era similar ala existente en el ambiente (Krebs 1989).
Para estimar cuantitativamente la amplitudtrófica y el nivel de selectividad existe unaamplia gama de índices, cada uno con susrespectivas limitaciones (Hurlbert 1978;Lechowicz 1982; Krebs 1989). Para analizar laamplitud trófica utilizamos el índice de am-plitud de nicho de Feinsinger (Feinsinger etal. 1981) dado por
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el cual estima, en unidades porcentuales, elgrado de superposición de la distribución defrecuencias de los recursos en la dieta con ladistribución de frecuencias de dichos recursosen el ambiente. Este índice presenta la venta-ja de estimar la amplitud trófica consideran-do la influencia de la disponibilidad derecursos, y varía entre cero (mín. amplitudtrófica) y 100 (máx. amplitud trófica o genera-lismo). Con los valores de amplitud tróficapara cada nido comparamos los valores me-dios entre primavera y verano utilizando laprueba no paramétrica de Wilcoxon (Zar 1984).

Para determinar el grado de selectividad deA. lobicornis hacia las diferentes especies ve-getales utilizamos el índice de Ivlev (1961),
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que toma valores entre -1 y 1 como máximorechazo y máxima preferencia, respectivamen-te. Su principal inconveniente es que sugiererechazo cuando una especie no se encuentraen la dieta, independientemente de su abun-dancia en el ambiente (no admite la posibili-dad de que el ítem no haya sido encontradopor ser escaso). Sin embargo, el índice E esconsiderado como un adecuado estimador delas preferencias alimenticias (Lechowicz 1982;Krebs 1989). Para determinar las preferenciasen forma conservadora, consideramos a lasespecies como consumidas selectivamentecuando los valores de E se encontraban entre0.7 y 1.
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RESULTADOS

A. lobicornis consumió 27 especies en prima-vera y 30 en verano de las aproximadamente35 especies que encontramos disponibles ensu área de forrajeo. Sin embargo, en ambasestaciones completó alrededor del 70% de sudieta con solo 6 especies (Tabla 1). Aproxima-damente la mitad de su dieta se compuso deespecies exóticas como B. tectorum, C. nutans yErodium cicutarium (hojas jóvenes en la mayo-ría de los casos), y la otra mitad de especiesnativas como B. pingraea, Discaria trinervis,Fabiana imbricata (flores) y M. spinosum (Ta-bla 1). Las especies mas abundantes en el áreade forrajeo de los nidos fueron B. tectorum, I.condensata, S. speciosa, M. spinosum y, en me-nor medida, C. nutans, Senecio filaginoides, V.thapsus, Marrubiun vulgare y Plagyobotristinctoreus (Tabla 2). Los índices de amplitudtrófica (PS) variaron entre nidos pero fuerongeneralmente bajos, sugiriendo selectividad.Los hormigueros mostraron una amplitudtrófica relativamente mayor en primavera(44 ± 12.5) que en verano (19 ± 10.6) (Z = 2.6,P < 0.002, g.l. = 8), sugiriendo que A. lobicornisse torna mas selectiva en verano (Tabla 3). Enprimavera el 53 ± 14% de la dieta fue cose-chada en forma selectiva, mientras que en ve-rano alcanzó el 72 ± 26% (Z = 1.7, P < 0.05,g.l. = 8, Tabla 3). Sin embargo, el porcentaje dela dieta conformado por especies consumidasselectivamente fue variable entre nidos, conun rango entre 10 y 94% (Tabla 3).
La forma de cosechar de A. lobicornis sobrelas especies que conformaron su dieta fue muyvariable, dependiendo de la especie y de laépoca del año. Por ejemplo, B. tectorum fuecosechada en forma oportunista en primave-ra y rechazada en verano, mientras queEuphorbia ovalifolia fue rechazada en primave-ra y seleccionada en verano. Sin embargo, entérminos generales existieron especies consis-tentemente preferidas, algunas rechazadas yotras consumidas en forma oportunista. Algu-nas como Adesmia campestris, D. trinervis, Rosaeglanteria, E. cicutarium, Conium maculatum, B.pingraea, C. nutans, F. imbricata, E. ovalifolia,Galega oficinalis, Veronica sp., Holosteumumbellatum, Schinus patagonicus y Berberisheterophylla fueron consumidas en forma se-lectiva al menos en algún momento del año.Sin embargo, no todas estas especies confor-

Tabla 1. Composición porcentual de la dieta deAcromyrmex lobicornis en el NO de la Patagonia, apartir de nueve nidos. Los valores en blanco repre-sentan ceros. Se presentan las especies consumidasen orden alfabético, señalando su origen (E: exótica,N: nativa) y el ítem consumido (H: hoja, F: flor) enorden de importancia.
Table 1. Percent diet composition of Acromyrmexlobicornis in NW Patagonia, from nine nests (DE: stan-dard deviation). Blanks represent zeroes. The foragedspecies are shown in alphabetic order; the origin (E:exotic, N: native) and the type of items harvested(H: leaf, F: flower) are also indicated.

Primavera Verano
Especies consumidas x DE x DE
Adesmia campestris < 1Baccharis pingraea (N, H) 7.2 13.8 7.3 13.9
Berberis heterophylla (N, H) 4.9 8.4
Bromus tectorum (E, H) 22.6 8.9 2.0 1.4
Carduus nutans (E, H) 11.9 9.8 9.3 7.5Centaurea solstitialis < 1Chenopodium ambrosoides < 1 < 1Conium maculatum < 1 1.3 3.7
Cynoglossum crecticum < 1Discaria articulata < 1Discaria trinervis (N, H) 1.3 3.7 5.9 16.6Erodium cicutarium (E, H/F) 13.4 18.4 15.4 24.8
Euphorbia ovalifolia (N, H) < 1 8.3 17.6
Fabiana imbricata (N, F) 10.9 16.3 13.5 23.5Galega oficinalis < 1 < 1Gilia lacinata < 1
Heliotropium microstachyum < 1 < 1Holosteum umbellatum < 1Hordeum murinum < 1Imperata condensata < 1Lactuca serriola < 1 < 1
Madia sativa < 1
Marrubium vulgare (E, F) < 1 9.1 15.3
Mulinum spinosum (N, H/F) 9.1 16.9 10.2 16.0Onopordon acanthium < 1
Plagyobotris tinctoreus (N, H/F) 2.6 5.4 < 1
Rosa eglanteria < 1Schinus patagonicus (N, F/H) 3.2 9.2Senecio filaginoides (N, H) 4.2 8.7Sisymbrium altissima < 1 < 1
Solidago chilensis < 1
Stipa speciosa < 1 1.6 2.1
Taraxacum officinale < 1Verbascum thapsus (E, F) 2.1 4.1 3.4 3.7Veronica sp. 2.0 5.6Spp no identificadas 4.7 2.3 3.7 2.3
Porcentaje de spp. exóticas ~50 ~40
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maron la dieta de A. lobicornis en forma equi-tativa. En primavera, época en donde alrede-dor del 53% de la dieta se compuso de especiescosechadas selectivamente, E. cicutarium, F.imbricata y B. heterophylla fueron las consumi-das en mayor proporción. En verano, cuandoel 72% promedio de la dieta fue cosechadaselectivamente, E. cicutarium, F. imbricata, C.nutans, E. ovalifolia y B. pingraea fueron las másrepresentadas en la dieta de A. lobicornis (Ta-bla 1). Esta selectividad fue independiente delorigen biogeográfico de las especies en cuan-to al número de especies exóticas o nativasconsumidas (prueba exacta de Fisher, P > 0.35en ambas estaciones). Adicionalmente, losporcentajes en la dieta de las especies exóti-cas y nativas consumidas selectivamente fue-ron similares tanto en primavera (24 ± 27 vs.29 ± 18, respectivamente), como en verano(32 ± 30 vs. 40 ± 30, respectivamente; ambasP > 0.75). Otras especies como B. tectorum (enprimavera), M. vulgare, M. spinosum, Plagyo-botris tinctoreus y V. thapsus fueron forrajeadasen función de su abundancia. Por otra parte,I. condensata, O. acanthium, B. tectorum (en ve-rano), S. speciosa, Chenopodium ambrosoides yCentaurea solstitialis estuvieron subrepre-sentadas en la dieta, sugiriendo rechazo porparte de las hormigas (Tabla 3).

DISCUSIÓN
A. lobicornis forrajea sobre un amplio núme-ro de especies, pero cosecha mucho de pocasy poco de muchas. La mayor parte de su dietaes cosechada en forma selectiva, pero una par-te importante es cosechada en función de laabundancia relativa de sus recursos (oportu-nismo). Este cambio en su forma de forrajearentre estaciones y hormigueros parece depen-der del balance entre la calidad y abundanciarelativa de sus recursos, variable tanto espa-cial como temporalmente.
A. lobicornis colecta aproximadamente el 85%de las especies disponibles en su área deforrajeo, pero compone aproximadamente el70% de su dieta con unas pocas especies. Es-tos resultados son similares a los obtenidos enpastizales semiáridos de La Pampa con estamisma especie de hormiga (Pilati et al. 1997) yen ambientes tropicales con Atta spp. (Cherrett1968, 1972; Rockwood 1976; Blanton & Ewel1985; Sheperd 1985; Rockwood & Hubbell

Tabla 2. Abundancia relativa de las especies vegeta-les en las áreas de forrajeo de los nidos de Acromyrmexlobicornis en el NO de la Patagonia. Los valores sonpromedios y DE de 9 nidos. Los valores en blancorepresentan ceros.
Table 2. Relative abundance of plant species in theforaging areas of Acromyrmex lobicornis nests in NWPatagonia. Values are mean and SD (=DE) from 9nests. Blanks represent zeroes.

Primavera Verano
Especies x DE x DE
Adesmia campestris < 1
Achillea millefolium < 1
Amsinckia calycina < 1 < 1
Baccharis pingraea 1.1 2.4 1.2 3.3
Berberis heterophylla < 1 < 1
Bromus setifolius < 1
Bromus tectorum 46 10.6 45.5 8.4
Carduus nutans 2.8 7.3 1.5 1.7
Carex subantarcticus < 1Centaurea solstitialis 2.3 2.7 2.2 2.6
Chenopidium ambrosoides 1 0.8 2.9 4.5
Collomia biflora < 1 < 1
Conium maculatum < 1 < 1
Cynoglossum crecticum < 1
Discaria articulata 1.1 3.3 < 1
Discaria trinervis < 1 < 1
Erodium cicutarium 1.5 2.8 < 1
Euphorbia ovalifolia 1.3 2.2 1.7 3.6
Fabiana imbricata 2.7 4.7 1.9 3.8
Galega oficinalis < 1 < 1
Gilia lacinata < 1 < 1
Heliotropium microstachyum < 1 < 1
Holosteum umbellatum < 1
Hordeum murinum 1 1.6 < 1
Imperata condensata 7.6 6.9 12.1 10.7
Lactuca serriola < 1 < 1
Madia sativa < 1 1.4 2.4
Marrubium vulgare 2.1 3 3.8 4.5Mulinum spinosum 5.5 5 4 4.4
Onopordon achantium < 1 1 1.5
Poa lanuginosa < 1
Plagyobotris tinctorius 3.3 5.2 < 1
Rosa eglanteria < 1 < 1
Schinus patagonicus < 1 < 1
Senecio filaginoides 2.2 3.7 2.3 3.1
Sisymbrium altissima < 1 < 1
Solidago chilensis < 1Stipa speciosa 12 13.6 11 8.3
Taraxacum officinale < 1
Verbascum thapsus 3.6 3.3 3.4 3.9
Verbascum virgatum < 1
Verbena scabrido-glandulosa < 1
Veronica sp. < 1
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1987), mostrando que en general las hormi-gas cortadoras forrajean sobre muchas espe-cies pero componen la mayor parte de su dietacon pocas. Por un lado, el hecho de cosecharun alto porcentaje de las especies disponiblessugiere que los hormigueros requieren unaamplia variedad de recursos para su supervi-vencia. Por otro lado, la representacióninequitativa de dichas especies en la dieta su-giere al menos dos explicaciones alternativas:1) las hormigas forrajean en función de laabundancia de los recursos y, por lo tanto, lavariación en su dieta es simplemente un re-flejo de la abundancia relativa de las especies,o 2) las hormigas presentan preferencias,forrajeando más sobre las especies que consi-deran de mayor calidad. La mayor parte delos estudios sugieren que las cortadoras dehojas son eminentemente selectivas, ya quetanto en el campo como en el laboratorio pre-fieren o rechazan determinadas especies, in-dependientemente de su abundancia (Hubbell& Wiemer 1983; Howard & Wiemer 1986;Howard 1987, 1988). Los resultados de estetrabajo indican que A. lobicornis presenta unacombinación de estrategias para conformar sudieta, mostrando una gran plasticidad alforrajear tanto oportunista como selectiva-mente. En términos generales, esta especie esselectiva, pero la importancia del forrajeo se-lectivo en la conformación de su dieta es va-riable a lo largo del año y entre colonias(Tabla 3). Esta variación en sus niveles de se-lectividad parece depender de un balance en-tre la disponibilidad y la calidad de losrecursos, variable tanto en el tiempo como enel espacio (Howard 1991). Por ejemplo, la im-

portancia de la disponibilidad de los recursossobre la composición de la dieta de A. lobicornises mayor en primavera. En verano, su am-plitud trófica disminuye 2.3 veces y el 72%promedio de su dieta es cosechado selectiva-mente. Al modificar su palatabilidad duranteel año, B. tectorum es la especie que posible-mente determina la variación estacional en elnivel de selectividad. Esta especie representaalrededor del 50% de toda la oferta disponi-ble para las hormigas en su área de forrajeo.Cuando en primavera posee hojas jóvenes ytiernas, A. lobicornis aprovecha su alta dispo-nibilidad y la consume de forma oportunista,incrementando su amplitud trófica. En vera-no las hojas de B. tectorum dejan de serpalatables para las hormigas, ya que éstas nolas consumen pese a su alta disponibilidad. Deesta forma un recurso que ocupa casi la mitaddel área de forrajeo y representaba el 23% desu dieta en primavera es rechazado en vera-no (Tabla 1). En consecuencia, las hormigasenfocan su esfuerzo en encontrar y cosecharotras especies preferidas que están en menorabundancia, aumentando así su selectividad(Tablas 1 y 3).
Independientemente de las causas, una ma-yor selectividad en verano puede implicar uncosto adicional para las hormigas. Conformarselectivamente la mayor parte de la dieta im-plica una inversión en búsqueda de recursos(Krebs 1989), actividad muy limitada duranteel verano por las altas temperaturas del suelo(Gamboa 1976; Mintzer 1979). En el área deestudio, durante el verano las temperaturasdel suelo alcanzan los 60 °C durante el día(Farji-Brener 2000) y la actividad forrajera de

Tabla 3. Nivel de selectividad de Acromyrmex lobicornis sobre las especies vegetales cosechadas durante pri-mavera y verano. Las especies vegetales con un porcentaje relativo de oferta < 3% que no aparecieron en ladieta no están incluidas en la tabla. Los valores son los índices de selectividad, por nido, para cada especiecosechada. Valores cercanos a -1 implican rechazo, cercanos a 0 oportunismo, y a 1 selectividad. La ausenciadel índice significa que dicha especie no fue encontrada en el área de forrajeo del nido correspondiente. Seagrupan en orden descendente las especies preferidas, las consumidas en forma oportunista y las rechaza-das, según sus valores promedio del índice de electividad. %cosechado selectivamente: porcentaje de lasespecies cosechadas con un índice de selectividad entre 0.7 y 1. PS: amplitud trófica de cada nido, en %(100 = máximo nivel de generalismo, ver texto).
Table 3. Electivity of Acromyrmex lobicornis for plant species harvested during spring and summer. Plant spe-cies that were not harvested and with abundance < 3% were not included in the table. The values showed inthe table are electivity indices per nest and per plant species harvested. Values close to -1 indicate rejection,close to 0, random foraging, and close to 1, selectivity. The absence of an index indicates that the correspond-ing plant species was not found in the ant�s foraging area. Plant species are grouped in the following order:preferred, opportunistically foraged, and rejected according to the mean index value. % cosechadoselectivamente: percent of the collected species with an electivity index between 0.7 and 1. PS: trophic breadthof each nest, in % (100 = maximum level of generalism).
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Nidos

Estación y especies 1 2 3 4 5 6 7 8 9 x DE
Primavera

Galega oficinalis 1 1Veronica sp 1 1Holosteum umbellatum 1 1Discaria trinervis 1 1Schinus patagonicus 0.9 0.9Conium maculatum 0.9 0.9Erodium cicutarium 1 0.9 0.8 0.7 0.7 0.8 0.1Berberis heterophylla 1 0.4 0.9 0.8 0.3Sisymbrium altissima 0.8 0.8Fabiana imbricata 0.7 0.6 0.7 0.7 0.1Lactuca serriola 0.7
Taraxacum officinale 0.5 0.5Carduus nutans 0.7 -0.1 0.8 0.5 0.8 0.2 0.4 0.5 0.3Baccharis pingraea 1 1 -0.5 0.5 0.9Cynoglossum crecticum 0.3 0.3Marrubium vulgare 0.9 -0.5 0.0 -0.1 -0.1 0 0.5Mulinum spinosum 1 -0.6 -0.7 -0.5 0.6 0 0.8Bromus tectorum -0.4 -0.1 -0.3 -0.1 -0.3 -0.2 -0.6 -0.1 -0.1 -0.3 0.4Heliotropium microstachyum -1 0.1 -0.4 0.8Plagyobotris tinctoreus -1 -0.6 0.0 -0.6 -0.7 -0.2 -0.5 0.4Verbascum thapsus 0.3 -0.7 -0.2 -0.8 -1 -0.8 -0.5 0.5
Discaria articulata -0.7 -0.7Chenopodium ambrosoides -0.8 -1 -1 -1 -0.9 0.1Stipa speciosa -1 -1 -1 0.0 -1 -1 -1 -0.9 0.4Centaurea solstitialis -1 -1 -1 -1 -1 -1 0.0Imperata condensata -1 -1 -1 -1 -1 -1 -1 -1 0.0Onopordon acanthium -1 -1 -1 0.0Senecio filaginoides -1 -1 -1 -1 0.0Euphorbia ovalifolia 0.9 -1 -1 -1 0.1Hordeum murinum -0.9 -1 -1 0.1
PS 16 57 47 42 49 55 37 43 54 44 12.5% cosechado selectivamente 82 34 50 40 49 49 50 63 57 53 14

Verano
Adesmia campestris 1 1Discaria trinervis 1 1Rosa eglanteria 1 1
Erodium cicutarium 0.9 0.9 1 0.9 0.1Conium maculatum 0.9 0.9 0.9
Baccharis pingraea 1 0.9 1 -0.1 1 0.8 0.5Carduus nutans 0.9 0.7 0.9 0.4 0.5 0.9 0.8 0.7 0.2Fabiana imbricata 0.7 0.5 0.9 0.7 0.2Euphorbia ovalifolia 0.4 0.7 1 0.7 0.3
Lactuca serriola 0 0.9 0.6 0.1 0.4 0.4Marrubium vulgare 1 0.0 0.6 0.1 0.6 0.2 0.0 0.4 0.4Mulinum spinosum 0.7 0.5 -0.7 -0.1 0.7 0.3 0.6Verbascum thapsus 0.0 0.6 -0.1 0.0 -0.3 -0.5 -0.1 -0.6 0.1 0.4Senecio filaginoides -1 -0.7 -0.8 1 1 -0.2 1 0.8 0.1 0.9Heliotropium microstachyum -1 0.8 0.5 0.1 1Galega oficinalis 0 0Sisymbrium altissima -0.3 0.5 0.3 -0.8 -0.1 0.6Solidago chilensis 1 -1 0.7 -0.4 1
Stipa speciosa -1 -0.8 -1 -0.8 0.6 0.7 -1 -1 -1 -0.6 0.7Chenopodium ambrosoides -0.9 -0.5 -0.4 -1 -0.7 0.3Gilia lacinata -0.6 -1 -0.8 0.3Centaurea solstitialis -1 -14 -0.9 -0.1 -1 -0.8 0.4Bromus tectorum -0.9 -0.8 -0.9 -1 -0.9 -0.9 -0.9 -0.8 -1 -0.9 0.1Imperata condensata -1 -1 -1 -1 -1 -1 -1 -1 -1 0.0Onopordon acanthium -1 -1 -1 -1 0.0
PS 10 30 8 25 23 38 16 9 12 19 10.6% cosechado selectivamente 90 82 76 53 78 10 86 75 94 72 26
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A. lobicornis se reduce a unos pocos momen-tos por la mañana temprano y al atardecer (AGFarji-Brener, obs. pers.). En consecuencia, elcosto de buscar nuevos recursos es relativa-mente mayor en verano que si se realizara enotra época más favorable del año.

Pese a que hay especies que varían supalatabilidad para las hormigas estacional-mente (i.e., B. tectorum y E. ovalifolia), o entrenidos (i.e., M. vulgare), existen especies que sonconsistentemente preferidas o rechazadas.Dentro de las especies consumidas selectiva-mente se destacan C. nutans (hojas jóvenes),E. cicutarium (hojas y flores), y F. imbricata (flo-res) (Tabla 3). Varios factores modelan las pre-ferencias tróficas de las hormigas cortadoras,pero el balance entre el contenido de nutrien-tes y la concentración de compuestos secun-darios ha sido interpretado como el mayordeterminante de la palatabilidad (Howard1987, 1988). Dentro de este contexto, es inte-resante destacar que A. lobicornis tambiénselecciona E. cicutarium en los pastizalespampeanos (Pilati et al. 1997), sugiriendo queesta especie posee un alto nivel nutritivo ybajos niveles de defensas (Chirino et al. 1988;AG Farji-Brener, obs. pers.). Otras especies,como M. vulgare, M. spinosum y V. thapsus ge-neralmente son consumidas en función de suabundancia, sugiriendo que poseen unapalatabilidad aceptable.
Por otra parte, C. solsticialis e I. condensata sonlas principales especies consistentemente re-chazadas por las hormigas, sugiriendo queposeen elevados niveles de defensas físico-químicas en sus hojas y/o poco valor nutriti-vo. En términos generales, al consumirselectivamente hojas y/o flores de ciertas es-pecies y rechazar otras, las hormigas podríanrepresentar un importante agente selectivosobre la adaptabilidad, los niveles de defen-sas antiherbívoros y la distribución de la ve-getación en el área de estudio. Dado que elorigen biogeográfico de las plantas no parecedeterminar las preferencias de A. lobicornis, susefectos como consumidor primario afectaríapor igual a las especies nativas y exóticas.
Las hormigas cortadoras pueden detectarcambios en la palatabilidad de las especies,ajustando su esfuerzo forrajero sobre las másapetecibles en cada época (Howard 1990). ¿Porqué, pese a que las hormigas prefieren deter-

minado tipo de especies, persisten en cosecharnumerosas especies que son menos preferidaspor la colonia? Por un lado, las hormigas de-ben proveer a sus hongos una adecuada mez-cla de nutrientes para su crecimiento, lo quelogran con una gran variedad de especies(Powell & Stradling 1991). Adicionalmente, alcosechar muchas especies las hormigas pue-den minimizar los efectos de sustratos noci-vos para el crecimiento del hongo y para laingestión de savia por las hormigas (Powell &Stradling 1991). Por otra parte, especies conmoderada palatabilidad pueden estar másaccesibles para las hormigas y proveerles asíun mayor beneficio energético neto que espe-cies más palatables pero menos accesibles(Howard 1991). Esto parece ocurrir con A.lobicornis. Las hormigas se tornan menosoportunistas y más selectivas, cosechando es-pecies palatables poco abundantes, cuando lapalatabilidad de especies muy abundantes dis-minuye. Esta plasticidad en la forma deforrajear ha sido descripta en otras especiesde cortadoras (Sheperd 1985; Farji-Brener &Protomastro 1992), y es considerada una ca-racterística adaptativa en animales que sonsedentarios y, en consecuencia, dependen ex-clusivamente de los recursos del área dondehabitan (Krebs & Davis 1984). La capacidad deA. lobicornis de cosechar tanto de forma selec-tiva como oportunista ajustándose a variacio-nes en la disponibilidad de recursos es uno desus atributos que podría explicar su extensaárea geográfica y su alta capacidad de inva-sión (Kusnezov 1978; Farji-Brener & Ruggiero1994; Farji-Brener 1996; Farji-Brener & Corley1998).
Por otra parte, este trabajo muestra lo com-plejo que resulta clasificar a una especie se-gún su estrategia forrajera cuando se estudiasu dieta detalladamente y con un buen núme-ro de réplicas (e.g., hormigueros). Futuros tra-bajos sobre patrones de forrajeo deberían, másque intentar determinar si una especie es se-lectiva u oportunista, determinar la importan-cia relativa de estas diferentes formas deconsumo ante cambios espacio-temporales desus recursos.
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