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RESUMEN

El objetivo general de este trabajo es estudiar dos aspectos

de la ecologia geografica de las hormigas cortadoras de hojas:

(1) describir los patrones de distribución en el continente

americano e identificar las variables que determinan la extensión

de sus áreas geográficas en la Argentina, y (2) analizar las

actividades de las hormigas cortadoras como generadoras de

disturbios en diferentes ambientes.

En el estudio de los patrones de distribución se utilizaron

diversas fuentes bibliográficas y mapascon datos climáticos. Se

realizó un análisis de regresión múltiple para identificar las

variables ambientales que mejor explicaban la variación del

número de especies en Argentina . Paralelamente, se elaboraron

mapas "equiprobabilisticos" (Rapoport 1975) para identificar

posibles barreras limitando la expansión de sus rangos

geográficos. Los resultados obtenidos revelan que en América (a)

los mayoresniveles de riqueza continental se encuentran en el

subtrópico de Sudamérica, y (b) la distribución del número de

especies no se relaciona con la superficie territorial. El

análisis de las especies en Argentina revela que (a) la variación

geográfica de la riqueza disminuye a medida que aumentan la

latitud y la longitud, (b) las variables que mejor explican la

variación en las áreas geográficas de las especies son la

precipitación promedioanual, el indice de variación intra-anual

de la temperatura, la temperatura promedio del mes más frio, y

las variaciones espaciales de la precipitación y de 1a

temperatura (R2: 0.97, P<.0001), y (c) especies de hormigas



cortadoras con diferentes hábitos forrajeros poseen diferencias

en la amplitud de sus areas geográficas.

En el continente americano, la fauna empobrecida de América

del Norte puede deberse a una mayor rigurosidad climática

-ocasionado por un efecto de continentalidad—, y a su tardía

unión con América del sur, probable lugar de origen de las

hormigas cortadoras. Por otra parte, 1a ausencia de especies en

Chile y en las costas pacificas del Perú sugieren una evolución

de este tipo de hormigas posterior al levantamiento de la

Cordillera de Los Andes. En función de los patrones de riqueza

encontrados se discute el “axioma” de una mayor biodiversidad

tropical y sus implicancias para la conservación.

En Argentina, los patrones geográficos de las hormigas

cortadoras reflejan una fuerte relación entre la distribución de

grupos con hábitos forrajeros diferentes y los tipos de

ambiente. Mientras cambios abruptos en los patrones de

vegetación se ven acompañadospor fuertes modificaciones en la

composición de especies (Misiones hacia el sur-oeste para las

cortadoras de dicotiledóneas), un empobrecimientogradual en la

estructura de la comunidadvegetal determina una pérdida gradual

en las especies de Attini (por eJ. Salta hacia el Sur). Por otra

parte, la combinación de un incremento en la rigurosidad

climática hacia la patagonia también implica una importante

pérdida de especies.

Los datos obtenidos revelan la importancia de la interacción

entre los procesos ecológicos, históricos y los atributos de las
especies en determinar sus patrones de distribución.



Para evaluar las actividades de las hormigas cortadoras como

generadoras de disturbios en diferentes ambientes se analizó (1)

la formación de "claros" realizados por Atte cephalotes en una

selva lluviosa de Panamá:su relación con la estructura externa

del nido, el uso de senderos y los patrones espaciales de

forrajeo; (2) facilitación por parte de Atte laevigata a la
instalación de leñosas en una sabana estacional del Oeste de

Venezuela: dispersión de semillas y modificación del nivel

nutritivo del suelo; y (3) influencia de Acromyrmex10bicornis

sobre la comunidadvegetal de una estepa patagónica: efecto de

sus nidos en los patrones de vegetación.

En Panamáse localizaron 11 nidos adultos de A. cephalotes.

A cada uno se le estimó la superficie de selva “clareada” por su

construcción, la cantidad de material verde consumido, y mediante

una experiencia de clausura la ubicación de los sectores con

mayor tasa de exploración. Por otra parte, durante 7 dias

consecutivos se midió la ubicación de los senderos utilizados y

los árboles atacados/abandonados.

Los nidos de A. cephalotes producen "claros" de entre 80

150 mz y poseen una tasa de consumo estimada entre 11 y 34 kilos

de material seco por mes. El experimento de campo demuestra que

la exploración de nuevos recursos para defoliar se realiza

principalmente al final de los senderos ya instalados. Por otra

parte, la rotación en el ciclo uso/abandono de los senderos y

árboles atacados revela una gran dinamicidad en la ubicación del

forrajeo, abarcando un gran territorio. Los patrones encontrados

sugieren que, tanto por defoliación como por apertura de



senderos, las hormigas cortadoras generan disturbios en una

amplia zona alrededor de sus hormigueros. Se discute las

implicancias de la creación de “claros” y las probables

consecuencias de los patrones espaciales de forrajeo sobre la

estructura de la selva tropical.

Los estudios en Venezuela se ubicaron en una sabana-parque

la cual se caracteriza por la existencia de agrupaciones arbóreas

con y sin nidos de Atta laevigata inmersos en una matriz

herbácea. Se puso a prueba la hipótesis de que A. laevigata

facilitaba la colonización de la especie decidua Ihpirira

velutinifblia (Anacardiaceae) mediante la dispersión de sus

semillas en lugares enriquecidos. Se midieron las propiedades

nutritivas de los suelos de la sabana herbácea, bosque en

galería cercano y agrupaciones arbóreas con y sin hormigueros.

Se realizaron censos de semillas de T. velutinifblia en diversos

sectores y se llevaron al laboratorio 100 semillas (50 peladas

por las hormigas y 50 enteras) para someterlas a una experiencia

de germinación.

La cantidad de individuos Juveniles de T. velutinifblia fue

mayor en las agrupaciones arbóreas con nidos, y la densidad de

semillas mayorparticularmente en las cercanías de las entradas.

Las hormigas pelaban los frutos acarreando su pulpa y dejando

intactas las semillas. La experiencia de laboratorio demostró que

dicha actividad favorecia la germinación de las semillas de T.

velutinifblia. Por otra parte, los suelos de las agrupaciones

arbóreas con nidos se caracterizaron por poseer una mayor

concentración de nutrientes que las agrupaciones sin nidos y la



sabana herbácea.

Los resultados obtenidos sugieren que la actividad de Atta

laevigata favorecen la colonización de el árbol deciduo T.

velutinifblia mediante la dispersión de sus semillas en

micrositios enriquecidos. Por un lado, la “limpieza” del fruto

disminuye el riesgo de ataque por patógenos, mientras que su

dispersión en las cercanias del nido (dentro de las agrupaciones

arbóreas) proporciona a las semillas micrositios enriquecidos

para su instalación y protección contra el fuego. Se discuten

los efectos de las hormigas cortadoras en la estructura de las

sabanas herbaceas y sus implicancias como aceleradores de la

dirección sucesional hacia un paisaje arbustivo.

El trabajo realizado en la Patagonia se realizó en una

estepa herbáceo-arbustiva ubicada entre el Río Limayy la ruta

237, entre Bariloche y Confluencia. Con el objetivo de comparar

la vegetación asociada a los nidos de Acromyrmexlobicornis con

la natural del lugar, se efectuaron 9 censos de 4 mz C/u tomando

el monticulo de los nidos comoejes y 9 censos en áreas testigos.

Cada cuadro poseía 400 subdivisiones en las cuales cada especie

vegetal fue registrada. Por otro lado, en los 18 censos se

extraderon muestras de suelo superficial para realizar un estudio
del banco de semillas.

Aparentementelos resultados no revelan grandes diferencias

en cuanto a la composición floristica entre la vegetación

asociada a los nidos y las localizadas en las areas testigo. Sin

embargo, existen dos patrones interesantes: (a) el banco de

semillas en los suelos cercanos a los nidos es más abundante, y



(b) la proporción de especies exóticas y nativas difiere entre la

vegetación asociada a los hormigueros y las áreas testigo.

Estos resultados poseen gran trascendencia debido a que en

Argentina existe una mayor proporción de especies exóticas a

mayores latitudes, y las regiones templadas poseen una muy baja

cantidad de especies nativas buenas colonizadoras.

Se discuten la actividades de A. lobicornis con posibles

influencias en los patrones de vegetación y las implicancias de

un desbalance entre las especies nativas/exóticas en la Patagonia
austral.

En conclusión, los estudios realizados en diferentes

ambientes y con distintas especies sugieren que las hormigas

cortadoras pueden ser consideradas comoagentes generadores de

disturbios, en el sentido de que modifican la disponibilidad de

recursos. Las múltiples actividades de las hormigas cortadoras de

hojas generan "heterogeneidad" en un ambiente “homogéneo”

produciendo un efecto de "Gruyere negativo” al modificar la

vegetación dominante y favorecer indirectamente cambios en la

estructura de la comunidadvegetal. Desde este punto de vista, se

analizan sus caracteristicas más relevantes (frecuencia,

intensidad, etc) y sus implicancias a nivel ecosistémico,

particularmente en ambientes de suelos distróficos y alta

densidad de hormigueros.



1- INTRODUCCION

1-1. Algunos aspecto generales sobre la biologia y ecologia

de las hormigas cortadoras de hojas.

Mucho antes de que los seres humanos descubrieran la

utilidad de la agricultura, las hormigasde la tribu Attini

practicaban el cultivo de jardines de hongos. Este grupo —que

comprende aproximadamente 190 especies agrupadas en 12 géneros

(Weber 1972, 1982)-, se caracteriza por cultivar hongos que

sirven comoalimento para gran parte de la colonia, variando el

substrato utilizado desde fragmentos de vegetales frescos hasta

heces de insectos (Cherret 1989, Holldobler &Wilson 1990).

Existen varias hipótesis que intentan explicar el origen de

esta relación mutualística. Forel (1902) propone que

originalmente los hongos crecian sobre excremento de insectos

excavadores de madera, donde las hormigas predecesoras a las

actuales Attini nidificaban. Weber (1958, 1972) sugiere que las

hormigas comenzaron a comer los hongos que crecían en sus propias

heces, para luego complementar el substrato con otros

excrementos, y, posteriormente, con material vegetal vivo.

Garling (1979) considera que los hongos originalmente eran

ectomicorrizicos, y que el contacto inicial ocurrió cuando

hormigas detritivoras lo encontraron en sus nidos subterráneos

asociados a raices de plantas. La transferencia desde un

substrato de raices a uno de hojas frescas podria haber ocurrido

tempranamente en la evolución de dicha relación.

La tribu Attini es endémica del continente Americano, y sus



miembros se ubican entre 108 paralelos 33°N y 4408. Eata

particular distribución responde a un desarrollo evolutivo en

isolación geográfica del viejo mundo, posiblemente debido a que

evolucionaron a posteriori de la separación del continente único

(Cherret 1989, Holldobler & Wilson 1990). Su sitio de origen es

causa de debate. Mientras Weber (1972, 1982) lo ubica en las

selvas húmedas del norte de Sudamérica, Fowler (1982) sostiene

que es más probable un origen en las sabanas subtropicales de

Sudamérica.

Dentro de la tribu Attini, las hormigas conocidas como

“cortadoras de hojas” se encuentran en dos de los doce géneros

existentes: Atta con 24 especies y Acrommyrmexcon 15. Estas

especies se caracterizan por un comportamiento trófico

equivalente al de los consumidores primarios, cortando material

vegetal fresco tales comohojas, flores y frutos. Estos son

utilizados comofuente de savia para las obreras (Lyttledyke &

Cherret 1976) y comosubstrato para el cultivo de hongos.

Debido al tipo de recurso atacado, las hormigas cortadoras

de hojas son consideradas comolas principales plagas para la

agricultura y silvicultura en los trópicos y subtrópicos

americanos (Weber 1982, Cherret 1989, Holldobler & Wilson 1990).

El impacto de este tipo de hormigas en plantas de

importancia económica es descripta en numerosos documentos

históricos. Belt (1874) relata que en Nicaragua las zonas para

cultivar árboles frutales eran elegidas en función de la ausencia

de las hormigas cortadoras, y abandonadas por los campesinos ante

su ataque. Mariconi (1970) rescata elocuentes frases de los



primeros agricultores del Brasil: ”..si no fuera por las hormigas

cortadoras, Bahía sería una tierra de promesas..“ (De Sousa

1587), "..0 Brasil mata a las hormigas cortadoras o las hormigas

cortadoras matan al Brasil.." (Saint Hilaire 1822).

Unagran variedad de especies maderables, cultivos y plantas

comestibles son atacadas por estas hormigas, ocasionando pérdidas

económicas de gran magnitud (ver Cherret 1986). Por ejemplo, las

hormigas cortadoras son consideradas la peor plaga de las

plantaciones de pinos y eucaliptos en Venezuela y en Brasil

(Jaffé 1986, Vilela 1986). Solamente en el estado de San Pablo,

durante 1972 se estimó una pérdida de 85 millones de dólares

debido al ataque de 17,5 millones de eucaliptos y 3,5 millones de

pinos (Amante 1972). En Paraguay, por ejemplo, Robinson (1979)

considera que generan una pérdida anual de entre 6,3 y 7,9

millones de dólares.

Pese a su tremenda importancia económica -o quizás debido a

ello—, el conocimiento de la biología y ecologia básica de las

hormigas cortadoras de hojas es relativamente escaso.

Casi todas las especies de Atte y Acromyrmexparecen poseer

básicamente el mismo ciclo de vida. El número de individuos

sexuados posee una gran variabilidad inter e intraespecifica,

pudiendo un nido generar más de 5,000 reinas vírgenes (Fowler et

al. 1986b). La fecundación se produce en los vuelos nupciales,

eventos que ocurren una o varias veces al año. Una reina virgen

puede ser fecundada por varios machos pudiendo obtener más de 300

millones de espermatozoides, los cuales serán utilizados durante

sus 10 o más años de vida (Kerr 1962, Moser 1967). La mortalidad



es extremadamente alta durante los vuelos nupciales y en los

primeros estadios de la colonia. Durante el apareamiento aéreo,

los pájaros pueden devorar una gran cantidad de reinas (Fowler et

al. 1986b). Las sobrevivientes bajan a tierra y realizan la

primera excavación que dará lugar al futuro nido.

Una vez fundadas, las colonias sufren una alta tasa de

mortalidad en sus primeras etapas de desarrollo. Por ejemplo,

sobre un total de 13,000 nidos incipientes de Atta capiguara en

Brasil solo 12 sobrevivieron tres meses después (Fowler et al.

1986b). Los porcentajes de sobrevida de las colonias recién

instaladas varían entre O y 8% (Jacoby 1944, Autori 1941, 1950;

Fowler et al. 1986b). La alta mortalidad de las reinas fundadoras

se debe principalmente a la acción de otras colonias cercanas,

sugiriendo un elevado nivel de competencia intraespecifica

(Jutsum et al. 1979, Fowler et al. 1986b). El crecimiento del

hormiguero es extremadamente lento durante el primer año,

emergiendo las primeras obreras entre los 40-60 días posteriores

a su fundación. Durante el segundo y tercer año, los nidos ya

están en condiciones de generar machos y reinas vírgenes alados

(Holldobler & Wilson 1990). Las colonias que logran superar la

crítica primera etapa poseen una alta probabilidad de

supervivencia, pudiendo alcanzar hasta 20 años de edad. Los datos

existentes sugieren un promedio de vida de 15,5 años para

colonias de Atta sexdens (Autori 1950), 11 para Acromyrmex

octospinosus (Weber 1976a), entre 10 y 15 para Atta cephalotes

(Weber 1976b), 15 para Atte vollenweideri (Jonkman 1979), y 12

para Atta capiguara (Fowler (1984).



Las hormigas cortadoras de hojas poseen un alto grado de

polimorfismo, más acentuado en la especies de Atta que en

Acromyrmex. Su sistema de castas y división del trabajo es

considerado el más complejo y filogenéticamente el más avanzado

de todas las hormigas (Wilson 1980). Esta enorme variabilidad

morfológica posee un gran valor adaptativo en relación con la

manipulación del material vegetal fresco, que debe ser cortado,

transportado, tratado enzimáticamente e incorporado al cultivo de

hongos.

1- 2- Disturbios y hormigas cortadoras.

La enorme capacidad defoliadora de las hormigas cortadoras y

su categoría de plaga han centrado la atención de la mayoría de

los estudios realizados (ver Cherret & Cherret 1989). Sin

embargo, dicha característica no es la única que posee

influencia sobre el medio donde habitan. Muchas actividades de

las hormigas cortadoras, indirectamente, pueden modificar la

estructura de la comunidadvegetal y afectar la dinámica del

paisaje.

Disturbio puede definirse comocualquier evento discreto que

modifica la disponibilidad de recursos (sensu Pickett & White

1985). Ocurren frecuentemente en casi todos los biomas, y juegan

un significante papel en la estructura de los sistemas naturales

(White 1979). Por ejemplo, los disturbios son considerados como

la causa más importantes de heterogeneidad espacio-temporal en la

estructura y dinámica de las comunidades, y un gran agente

selectivo en la evolución de las historias de vida (Connell 1978,



Greig-Smith 1979, White 1979, Denslow 1980, Bazzaz 1983, Sousa

1984, Armesto & Pickett 1985). A nivel poblacional, los

disturbios son importantes factores selectivos para parámetros

tales como densidad, dispersión, tasa de crecimiento, tipo de

estructura etaria, estrategia reproductiva, amplitud de nicho, y

fecundidad (Bazzaz 1983). A nivel ecosistémico, sus efectos

pueden modificar la producción primaria y secundaria, la

acumulación de biomasa, los procesos energéticos y el ciclado de

nutrientes en diversos tipos de ambientes (Bormman& Likens 1979,

Boerner 1982, Mooney & Godron 1983, Sprugel 1985, Vitousek 1985).

En la última década, el papel de los disturbios en las

comunidades naturales ha sido centro de atención (ver Sousa

1984). Muchasde estas investigaciones han quedado plasmadas en

los libros Disturbance and Ebosystems (Mooney& Godron 1983) y

The Ebology of Natural Dísturbances and Pacht Dynamics (Pickett &

White 1985), en donde aparece una buena sintesis de sus

características y consecuenciasa diferentes escalas, en distin

tos biomas y para diferentes taxones.

Pese a que los disturbios pueden ser causados tanto por

agentes bióticos comoabióticos y abarcar desde escasos metros

hasta grandes extensiones, los distintos tipos de disturbios no

han sido estudiados con igual énfasis por los investigadores (ver

Sousa 1984). En términos generales, los causados por agentes

físicos han recibido más atención que los producidos por agentes

bióticos. Por ejemplo, los efectos del fuego en la organización

de las comunidades vegetales ha sido muyestudiado en bosques de

Norte América (Loucks 1970, Tande 1979), Europa, Africa,



Australia (Trabaud 1980, Mooneyet al. 1981), Inglaterra (Henry &

Swan 1974, Oliver 1981), en ambientes de sabana (San José &

Fariñas 1983, Sarmiento 1984), y en los bosques andino

patagónicos (Veblen & Ashton 1978, Veblen 1985). En el otro

extremo de la escala espacial, los claros generados por la caída

y/o muerte de árboles ha monopolizado gran parte de la atención

(Hartshorn 1978, Foster 1980, Brokaw 1985). Sin embargo, otros

agentes generadores de disturbios, tales como predadores,

herbívoros y patógenos pueden cumplir un papel trascendente en la

estructura y dinámica de los sistemas naturales (Bazzaz 1983).

El impacto de los agentes biológicos es similar al de los

agentes físicos, ya que también pueden modificar la

disponibilidad de recursos claves tales como luz, agua y

nutrientes (Sousa 1984). Por ejemplo, los insectos herbivoros

pueden regular la disponibilidad y el ciclado de nutrientes,

modificando la tasa y/o la dirección de la transferencia entre

vegetación y materia muerta, acelerando los procesos

sucesionales (Schowalter 1981). Por otra parte, disturbios

causados por defoliación preferencial pueden influir en la

estructura poblacional de la vegetación (Harper 1977, McNaughton

1979, Bazzaz 1983, Sala et al. 1986, Gibson 1988, Facelli et al.

1989).

Las hormigas cortadoras de hojas pueden considerarse un buen

ejemplo de agentes biológicos productores de disturbios, ya que

son capaces de modificar la estructura de la vegetación tanto por

la construcción de sus nidos comopor su alto grado de herbivoria

selectiva.



1- 3- Actividades de las hormigas cortadoras relacionadas

con la generación de disturbios.

1- 3. 1- Defoliación diferencial.

Las hormigas cortadoras son considerados como los

defoliadores dominantes del Neotrópico, consumiendo más

vegetación que otros grupos de animales herbívoros tales como

mamíferos, homópteros y lepidópteros (Holldobler & Wilson 1990)

Debido a su gran capacidad defoliadora, existen abundantes

trabajos que documentan su impacto como consumidores de la

vegetación. Lugo et al. (1973) colectaron datos de 12 estudios

sobre hormigas del género Atta. Estas investigaciones cubren 3

especies, hormigueros de varios tamaños y observaciones desde 4

horas hasta 77 meses. Los resultados obtenidos estiman la

cantidad —enpeso seco- de hojas ingresadas al nido entre 13 g y

290 gramos por hora, con un promedio de 62 gramos. Considerando

una densidad promedio de 1,7 nidos por ha., Cherret (1989) estima

que las hormigas cortadoras ingresan a sus colonias la cantidad

de 0,253 g/mz/día. En los cerrados del Brasil, las hormigas del

género Atte consumenentre 1 y 2 toneladas anuales de material

vegetal fresco por nido (Autori 1947, Amante 1967, Coutinho

1982). Fowler et al. (1986a) estiman el consumo anual —en peso

seco- por hectárea para algunas especies de Brasil y Paraguay

con resultados impactantes. Por ejemplo, Atta capiguara consume

entre 34 y 7.700 kilos de material vegetal, Atta vollenweideri

entre 90 y 924 kilos, y Acromyrmexlandolti entre 84 y 8.775

kilos. Un solo nido de Atte sexdens con 77 meses de vida puede

cortar alrededor de 5.892 kilogramos de vegetación (Weber 1966a).



Ante las enormes magnitudes de su consumo, tal como sostiene

Thomas Belt (1874) en su clásico libro “The Naturalist in

Nicaragua“, ¿Que bosque o selva puede mantenerse en pie después

de ser atacado por estos insectos?. ¿Cómola vegetación no ha

desaparecido de la tierra bajo sus mandíbulas ?.

Pese a que la primera impresión es que las especies de Atta

y Acromyrmexcortan de manera indiscriminada diferentes tipos de

plantas, los estudios realizados muestran que las hormigas

cortadoras son fuertemente selectivas (Cherret 1989, Hólldobler &

Wilson 1990). En condiciones naturales la abundancia del recurso

no determina su consumo. En general una pequeña proporción de

especies elegidas son cosechadas en forma activa,

independientemente de su abundancia (Cherret 1968b, 1972;

Rockwood 1976). Durante 3 meses de estudio en Guayana, Cherret

(1968b) observó que las obreras de Atta cephalotes atacaron solo

36 de las 72 especies vegetales que crecian en la vecindad de su

nido. Otros estudios indican que entre el 49%y el 82% de las

especies del área son defoliadas (Rockwood1976).

Existen varios factores que modelansus preferencias entre

diferentes especies vegetales y distintas clases de hojas. Por un

lado, las hormigas cortadoras prefieren hojas Jóvenes y flores

(Rockwood 1977), material vegetal con alto contenido de humedad

(Bowers & Porter 1981) y elevados niveles de nitrógeno (Berish

1986). Por otro lado, la actividad defensiva de otro tipo de

hormigas (Azteca y Chmponotusspp.) puede impedir el forrajeo de

las cortadoras a determinados tipos de plantas (Jutsum et al.

1981, Farji Brener et al. 1992).



Sin embargo, las defensas químicas y físicas de las plantas

parecen ser la base de la selección para 1a conformación de su

dieta (Hubbel & Wiemer 1983, Howard 1987, 1988, Nichols-Oriana

1991). Compuestossecundarios tales comotaninos, alcaloides y

lípidos funcionan comorepelentes, con efectos nocivos tanto en

las hormigas adultas comoen los hongos que cultivan (Barrer &

Cherret 1972, Littledyke & Cherret 1975, 1978; Hubbel & Wiemer

1983, Howardet al. 1988). Las defensas fisicas se basan en la

presencia de látex (Stradling 1978) y dureza en las hojas (Waller

1982, Nichols-Oriana 1989).

Dado que no todas las especies de plantas son consumidas por

igual, las consecuencias de la defoliación selectiva por parte de

las hormigas cortadoras en los patrones de vegetación puede ser

diverso: desde modificación de la estructura comunitaria por

consumo diferencial, hasta la generación de “claros” (gaps) por

su activa defoliación que son rápidamente colonizados por

especies resistentes a su ataque (Cherret 1989).

1. 3- 2- Capacidad de modificar el medio fisico.

Carlos Darwin (1882) fue uno de los primeros cientificos en

demostrar que los animales poseían un papel vital en la génesis y

modificación del suelo. Pese a que su libro trata sobre la

actividad de las lombrices, es sabido que las hormigas "compiten"

con éstas en cuanto a capacidad de transformar suelos (Gotwald

1986). Esto es debido a la construcción de sus nidos

subterráneos, con galerias y cámaras en donde habita

permanentemente más del 80%de la colonia (Petal 1978).
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Existen abundantes evidencias de que la construcción de

hormigueros modifica las propiedades fisicas y químicas del

suelo, diferenciándolos de los suelos adyacentes (Bucher &

Zuccardi 1967, Salem & Hole 1968, Czerwinsky et al. 1969, Rogers

1972, Rogers & Lavigne 1974, Woodell 1974, Haines 1975, 1978;

Beattie & Culver 1977, 1981, 1982, 1983; King 1977a, Petal 1978,

Alvarado et al. 1981, Buckley 1982, Bucher 1982, Mandel &

Sorenson 1982, Culver & Beattie 1983, Levan & Stone 1983, Horvitz

& Schemske 1986, Gotwald 1986, Laundré 1990). Las actividades que

producen modificaciones sobre la vegetación son una serie de

procesos asociados. La construcción de los nidos ocasiona

cambios fisico-quimicos a los suelos, y esto se manifiesta en una

aceleración del ciclado de nutrientes provocado por la

incorporación de materia orgánica. Comoconsecuencia, los nidos

de grandes extensiones se convierten en "islas" donde se

desarrollan comunidades vegetales diferentes al ambiente

adyacente (Jonkman 1976, 1978; Bucher 1982, Coutinho 1982, Fowler

& Haines 1983).

Estas modificaciones producidas al suelo son especialmente

evidentes en nidos de gran extensión y con un alto número de

individuos. En este sentido, los nidos de hormigas cortadoras de

hojas tienen características relevantes ya que sus colonias

pueden poseer varios millones de individuos (Weber 1966b, Wilson

1986, Holldobler & Wilson 1990). Por otra parte, las dimensiones

de los hormigueros de las cortadoras son notables, pudiendo

poseer más de 20 metros de diámetro y ocupando hasta 250 mz de

superficie para las especies de Atta (Cherret 1989).
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Los cambios en la estructura del suelo son producidos

principalmente por la construcción de túneles y galerías. El

granulado y transporte de particulas de un horizonte a otro por

las hormigas tiene comoconsecuencia un aumento en la porosidad

de los perfiles, una disminución en la densidad del suelo, una

modificación en la composición granulométrica, una mayor

infiltración de agua, un mayor contenido de humedad y una

regulación del pH y de la temperatura interna del nido (Petal

1978). En particular, las modificaciones fisicas realizadas por

las hormigas cortadoras de hojas al ambiente son notables. Por

ejemplo, el suelo depositado en el exterior de un nido de Atta

sexdens en Brasil puede cubrir un área de 100 mz, con un volumen

de 23 m3 y un peso de 40 toneladas (Autori 1947). Nidos de Atta

vollenweideri en Tucumán (Argentina) poseen túmulos de 6 m de

diámetro y 0.4 m de altura, indicando un desplazamiento

aproximado de 30 toneladas de suelo. Esto sugiere una remoción

anual de 1.1 tonelada por hectárea (Bucher y Zuccardi 1987,

Bucher 1982). En Costa Rica, la superficie de una colonia de Atte

cephalotes fue estimada en 60 mz, desplazando para su

construcción alrededor de 3 Toneladas del horizonte superior y

perturbando al 85%de los horizontes involucrados. Este efecto

queda evidente al transportar material desde los horizontes AB y

B hacia la superficie, originando un nuevo horizonte A1 (Alvarado

et al. 1981). La actividad de esta especie es considerada como

la modificación más importante en la génesis y el desarrollo en

los suelos de Costa Rica (Alvarado et al. 1981, Cherret 1989).

Por otra parte, la estructura del nido y sus túneles afectan

el drenaje local y la ventilación (Gotwald 1986, Cherret 1989).
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Evidentemente, los grandes movimientos de tierra indican la

existencia de un alto númerode cámaras subterráneas, algunas de

ellas con abundante material orgánico en descomposición. En

Brasil, un nido de Atta sexdens contenía 296 cavidades con basura

orgánica a profundidades entre 1 y 6 metros. Por ejemplo, una de

ellas poseía 1.2 m de diámetro, encontrándose a 1.25 m de

profundidad (Autori 1942, 1947). Amante (1964, 1967) en sus

estudios de los nidos de Atta capiguara en Brasil encontró una

cavidad de 5 m de altura por 1.5 de diámetro, con más de 500

kilos de materia organica, en donde abundaban desechos vegetales

y coleópteros vivos. En un nido de Atta laevigata, también en

Brasil, se encontró un compartimento similar a 6.4 m de

profundidad (Coutinho 1984).

Las modificaciones químicas están parcialmente relacionadas

con las físicas. Generalmente, son consecuencia de la acumulación

de materia orgánica en el nido y de los procesos de

descomposición asociados (Petal 1978). Existen abundantes

estudios que analizan la modificación que las hormigas realizan

al suelo donde construyen sus nidos, enriqueciéndolo respecto de

las áreas adyacentes. Los trabajos revisados en distintos tipos

de hormigas no presentan una tendencia uniforme en relación a los

nutrientes estudiados. Sin embargo, una acumulación de P, N, K

aparece comogeneral, independientemente de la especie y ambiente

considerado (Salem & Hole 1968, Czerwinsky et al. 1969, Haines

1975, 1978; Petal 1978, Mandel & Sorenson 1982, Culver & Beattie

1983). En particular, este efecto modificador es mayor en las

hormigas cortadoras de hojas, debido a la conjunción de varios

factores: el gran tamaño de sus colonias, la dimensión de sus
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nidos y su gran actividad acumuladora de material vegetal.

Las hormigas de los géneros Atta y Acromyrmexfuncionan como

concentradoras de materia orgánica, colectando abundante

fragmentos vegetales de diverso tipo y depositándolos en lugares

específicos. Estos sitios pueden ser cavidades subterráneas

especiales, como en el caso de Atta cephalotes y Atte

vollenweideri (Cherret 1989), o pueden ubicarse en las

inmediaciones superficiales del nido, comoen el caso de Atta

colombica (Lugo et al. 1973, Haines 1975, 1978). Por otra parte,

en dichas cámaras también se acumulan otras sustancias orgánicas

derivadas de los hongos cultivados, comoasí también cadáveres de

hormigas y excreciones de la colonia (Weber 1982, Holldobler &

Wilson 1990). Estos restos sufren procesos de descomposición y

remineralización, transformándose en verdaderos depósitos de

humus.

Existen rigurosos estudios que demuestran un enriquecimiento

del suelo en la cercanía de nidos de hormigas cortadoras de

hojas. Hormigueros de Atta colombica en un bosque lluvioso de

Panamá poseen mayores niveles de P, K y Ca que el suelo adyacente

(Haines 1975). Por otra parte, las grandes concentraciones de

raíces pequeñas en las cercanias de los nidos sugieren que las

actividades de Atta se reflejan en un incremento del flujo de

nutrientes hacia el bosque (Haines 1975). Un estudio detallado de

Haines (1978) en Panamáaporta resultados categóricos. Fueron

calculados los flujos anuales de 13 elementos en las hojas y

partes de las plantas cosechadas por 21 nidos de Atte colombica

en un bosque siempreverde estacional. Las áreas cercanas al

hormiguero aparecen enriquecidas en P, K, Cu, Ca, Na y sulfuros
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con niveles que superan al suelo adyacente entre el 50% y el

200%. Por otra parte, los flujos de nutrientes de los 13

elementos estudiados son hasta 38 veces mayor en los nidos que en

áreas de bosque cercanas, y esto se expresa en un incremento del

400%en la densidad de raices pequeñas en los primeros 20 cm del

suelo. Evidentemente, esta concentración es producto de la
transferencia de nutrientes minerales a horizontes más

disponibles para las raices de algunas plantas. Otro detallado

estudio realizado por Lugoet al. (1973) calcula que la actividad

defoliadora de las hormigas reduce la producción de un bosque

tropical en Costa Rica en 1.76 Kal/m’, pero mediante el retorno

de elementos ricos en P al suelo acelera la producción neta en

1.80 Kal/mz.

1.4- Algunos efectos sobre los patrones de vegetación

Como consecuencia de las modificaciones anteriormente

analizadas, la vegetación relacionada con los hormigueros

frecuentemente difiere de los lugares adyacentes en composición y

abundancia relativa (Woodell 1974, Beattie & Culver 1977, 1981,

King 1977a, b; Andersen 1982, Elmes & Wardlaw 1982, Culver &

Beattie 1983, Horvitz & Schemske 1986). Esto es particularmente

notable en los grandes nidos de las hormigas cortadoras de hojas

(Bucher y Zuccardi 1967, Haines 1975, 1978, Jonkman 1976, 1978,

Fowler 1977, Bucher 1982, Coutinho 1982, Fowler y Haines 1983).

En algunos casos, los grandes nidos modifican las

características de las sucesiones vegetales produciendo

heterogeneidad- En las praderas de las pampas argentinas la
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distribución de los nidos de Acromyrmexlundi coincide con la

disposición de manchones de vegetación (Weber 1966a). En el Chaco

seco argentino los nidos de Acromyrmexproducen claros en donde

crecen hierbas que no se encuentran normalmente en el bosque

(Farji Brener 1987). Por otro lado, en las pasturas del Chaco

central y en las sabanas sudamericanas las plantas leñosas solo

se desarrollan mayoritariamente sobre nidos de Atta. Cuando la

actividad de las hormigas cesa y el nido es abandonado o muere,

su superficie es rápidamente invadida por las especies leñosas

dominantes (Bucher 1982). Un suceso similar ocurre en el Chaco

paraguayo, donde los nidos de Atta volenweideri son considerados

“nucleadores” de leñosas, facilitando la invasión de especies

arbóreas/arbustivas a las pasturas y acelerando la dirección de

la sucesión hacia un bosque seco (Jonkman 1976, 1978, Fowler y

Haines 1983).

Los antecedentes bibliográficos revisados sugieren que las

actividades de las hormigas cortadoras pueden ser consideradas

"disturbios", ya que modifican la disponibilidad de recursos

(sensu Picket & White 1985). La mayoria de estas modificaciones

al ambiente están relacionadas con la complejidad estructural y

la dinámica de los hormigueros. Tanto los mecanismos involucrados

en su construcción y mantenimiento, como los procesos

desarrollados en intima conección con su extensa estructura

externa e interna, poseen importantes efectos ecológicos sobre

los ambientes en donde se desarrollan (Weber 1982, Cherret 1989,

Holldobler & Wilson 1990).
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2. OBJETIVOS GENERALES

El objetivo general de esta tesis será estudiar dos aspectos

de la ecología geográfica de las hormigas cortadoras de hojas:

(1) describir los patrones de distribución de Atte y

Acromyrmexen el continente americano e identificar las variables

ambientales que determinan la extensión de sus áreas en la

República Argentina, y (2) analizar las actividades de las

hormigas cortadoras como generadoras de disturbios y sus

efectos en tres tipos diferentes de ambientes, (a) “Claros”

realizados por la actividad de Atta cephalotes en una selva

lluviosa tropical de Panamá:su relación con la estructura

externa del nido, el uso de los caminos y los patrones espaciales

de búsqueda y explotación de los recursos; (b) facilitación por

parte de Atta laevigata a la instalación de leñosas en una sabana

estacional de Venezuela: dispersión de semillas y modificación

del nivel nutritivo del suelo; y (c) influencia de Acromyrmex

lobicornis sobre la comunidadvegetal en una estepa herbáceo

arbustiva de la Patagonia Argentina: efecto de sus nidos en los

patrones de vegetación.



PRIMERAPARTE:Patrones de distribucion de
Atta y Acromyrmex



3. PATRONES DE DISTRIBUCION DE Atte y Acramyrmex: RIQUEZA DE

ESPECIES EN AMERICA Y VARIABLES QUE MODELAN LA EXTENSION DE SUS

AREAS GEOGRAFICAS EN ARGENTINA.

3.1. Introducción

La tribu Attini se localiza exclusivamente en el continente

Americano e islas del Caribe (Weber 1982, Cherret 1989). Wilson

(1971) y Holldobler &Wilson (1990) señalan la posibilidad que

esta particular distribución sea un producto de su exclusión

competitiva y posterior remplazo de los trópicos del Viejo Mundo

por las termes cultivadoras de hongos (Macrotermitae), que no

poseen presencia en los trópicos americanos. Sin embargo, los

mismos autores ponen de manifiesto que ambos tipos de insectos

utilizan de hecho recursos diferentes para cultivar sus hongos.

Mientras que las termitas utilizan material vegetal muerto, las

hormigas cortadoras cosechan tejido vegetal vivo. En

consecuencia, la exclusiva presencia de las Attini en América

parece ser resultado de su evolución en isolación geografica del

Viejo Mundo,con una radiación adaptativa al final del periodo

terciario, posterior a la separación del continente único y al

levantamiento de la cordillera de Los Andes (Weber 1982, Fowler

1983, Cherret 1989, Hblldobler & Wilson 1990).

El sitio de origen de las Attini es materia de debate. Weber

(1972, 1982) considera que este tipo de hormigas se desarrollaron

en las partes bajas y húmedasde los trópicos de Sudamérica,

probablemente en la cuenca del Amazonas. Desde este punto de
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vista, el hábito de cortar vegetación dicotiledónea precedería al

de cosechar monocotiledóneas. Sin embargo, Fowler (1982)

considera que el origen de las hormigas cortadoras fue en las

sabanas subtropicales de Sudamérica, y por lo tanto la condición

de cosechar monocotiledóneas deberia considerarse más primitiva.

Las especies pertenecientes a los géneros Atte y Acromyrmex

poseen una distribución excepcionalmente extensa. De un probable

origen en los trópicos o subtrópicos de Sud América, las hormigas

cortadoras han extendido sus áreas hasta la provincia de Chubut,

Argentina (44°S) en el sur, y hasta California, USA(33°N) en el

norte (Weber 1982, Cherret 1989). La extensión de sus áreas

geográficas también ha sido en altura: al menostres especies de
Acromyrmexhan sido localizadas hasta los 3,000 mts en Argentina,

Colombia, Ecuador y Bolivia; mientras que algunas especies de

Atte han sido encontradas hasta los 2,000 mts en Colombia y

México (Weber1982). Esta gran distribución refleja claramente la

capacidad de las hormigas cortadoras de ocupar un amplio rango de

habitats (Holldobler &Wilson 1990). Pese a esto, pocos estudios

han descripto la variación latitudinal de su riqueza. La mayoria

de los trabajos sobre el tema han elaborado solo una descripción

general de los patrones a escala continental, mediante un

listado de las especies localizadas en los diferentes paises

(Weber 1982, Cherret 1989, Holldobler & Wilson 1990). Los escasos

trabajos que analizan la variación latitudinal en el número de

especies revelan altos niveles de riqueza entre los paralelos 20°

y 30° de Sudamérica, ya sea para las hormigas en general

(Kusnezov 1957), o para las especies de Atte y Acromyrmex en

particular (Fowler 1983).
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Pese a esta valiosa información preliminar, los patrones de

variación latitudinal en la riqueza de las hormigas cortadoras no

se ha actualizado en los últimos 10 años, ni se han realizado

estudios cuantitativos que analicen si dichas tendencias se
relacionan con ciertas caracteristicas del ambiente.

Existen variables que determinan la capacidad del habitat

para sustentar cierto númerode especies ("capacity rules” sensu

Brown 1981). Por ejemplo, la disponibilidad de forraje, la

topografía y algunas caracteristicas climáticas pueden ser

potenciales predictores de la cantidad de especies presentes.

La variación de las áreas geográficas de las especies

depende tanto de la disponibilidad espacio-temporal de los

recursos como de sus atributos biológicos (Brown 1981). En

consecuencia, 1a riqueza de una área dada será el reflejo de cómo

las hormigascortadoras utilizan los recursos disponibles.

Argentina ofrece una muybuena posibilidad para estudiar en

detalle los patrones geográficos de las hormigas cortadoras e

identificar los factores ambientales que mejor determinan su

variación, debido a que: (a) posee una gran extensión

latitudinal con una amplia variedad de biomas, relieves y climas;

(b) el actual conocimiento de la distribución de especies es

adecuado para el propósito del estudio, y (o) representa el

limite sur de distribución de las Attini, haciendo más factible

la identificación de regiones con y sin hormigas cortadoras.



3-2. Objetivos

El objetivo de esta parte será, (1) describir la variación

latitudinal en el número de especies de Atta y Acromyrmexa nivel

continental, y (2) identificar los factores ambientales que mejor

determinan los patrones geográficos en la riqueza de especies de

Atte y Acromyrmexen Argentina. Adicionalmente, se analizarán

las probables barreras en la Argentina que limitan la expansión

de sus rangos geográficos.

3.3. Métodos

3.3.1. América

Con el objetivo de describir los patrones latitudinales en

la riqueza de Atta y Acromyrmex,se sintetizó en un mapa base la

información existente sobre el número de especies cada 10° de

latitud. Para tal fin se utilizaron diversas fuentes: (i) mapas

de distribución existentes (Bonetto 1959, Goncalves 1960, Weber

1966b, 1969 y Fowler et al. 1986a), (ii) listas de especies o

claves taxonómicas con datos de distribuciones geográficas

(Kusnezov 1978, Weber 1982. Fowler et al. 1986a y b, Cherret

1989, Holldobler &Wilson 1990), (iii) los dos más completos

resúmenes de trabajos sobre hormigas cortadoras existentes. En

Cherret & Cherret (1989) "A Bibliography of the LeafLCUtting

Ants..“ aparece un listado de todos los trabajos publicados
hasta 1975 sobre los géneros Acta y Acromyrmex(1020 articulos).

Este resumen incluye referencias sobre las distribuciones
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geográficas de todas las especies. En Buckley (1982) A Wbrld

Bibliography of a Ant-Plant Ihteraction..“ figuran todos los

trabajos realizados hasta 1980 inclusive, y (iv) para completar

la información, se revisaron todos los trabajos publicados sobre

hormigas cortadoras en las principales revistas de ecologia entre

1982-1992 (más de 100 articulos). En cada articulos se recabó la

información de la especie estudiada y su ubicación geográfica

(Apéndice 3.1).

3.3.2. Argentina

La información de la distribución de especies fue compilada

de Kusnezov (1978) para las 14 especies de los géneros Atta y

Acromyrmexpresentes en Argentina. El trabado de Kusnezov (1978)

Hormigas Argentinas: claves para su identificación” fue

considerada la fuente básica más apropiada para extraer la

información disponible del grupo estudiado, con detalles de

distribución geográfica a nivel intraprovincial. Adicionalmente,

los mapasde distribución existentes en Daguerre (1945), Bonetto

(1959), Weber 1966b, 1969 y Fowler et al. 1986a) fueron usados

como referencias biogeograficas. Con los datos recopilados, se

dibujó la distribución geográfica de cada especie en un mapa de

Argentina continental previamente reticulado en una grilla de 311

cuadrados de 10,000 km' c/u (Apéndice 3.2). Las especies no

mencionadas en la clave de Kusnezov (1978) y/o con status

taxonómico o información geográfica difusa no fueron

consideradas. Consecuentemente, seis especies del género

Acromyrmexcon aparente distribución en la Argentina según las
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listas de Weber (1982), Cherret (1989) y Holldobler & Wilson

(1990) fueron excluidas del análisis. Esas especies fueron A.

crassipinus (Forel), A. gallardoi Santschi, A. mesopotamicus

Gallardo, A. pulvereus Santschi, A. subterráneas (Forel) y A.

sylvestrii Emery.

Cada celda (N = 311) fue caracterizada por la

presencia/ausencia de las especies de hormigas cortadoras

consideradas (n=14), y la riqueza por celda fue estimada

simplemente por el número de especies presente. Con dicha

información se elaboró un mapa de isoriqueza (isograms sensu

Simpsom 1964)

Cada cuadrado fue caracterizado por las variables

ambientales consideradas como probables determinantes de la

variación geográfica en la riqueza de especies. A cada una de las

311 celdas le fue asignando un valor de altitud, temperatura y

precipitación. Los valores de altitud promediofueron obtenidos

del mapa exp. 96777/69 publicado por el Instituto Geográfico

Militar Argentino. La variación altitudinal en cada celda fue

estimada como la diferencia entre los valores minimos y máximos.

Los valores de temperatura y precipitación promedios fueron

obtenidos para cada celda de los mapas publicados por Hoffman

(1975). La variación espacial de 1a temperatura y de la

precipitación fueron estimadas mediante la diferencia entre los

valores máximosy minimos de cada celda. También se caracterizó a

cada cuadrado por la temperatura promedio de Julio (invierno), y

por un indice de "variación intra-anual de la temperatura”,

estimado como la diferencia entre la temperatura de verano



(enero) e invierno (Julio) dividido por el promedio anual. El

número de unidades vegetacionales (denominado número de biomas)

fue obtenido de los mapas realizados por Hueck (1978).

Conel objetivo de identificar las variables ambientales que

mejor explicaban la variación en el número de especies, se

realizó un analisis de regresión múltiple (Stepwise múltiple

regression, ver Kleinbaun & Kupper 1978). Solo las celdas con

presencia de hormigas fueron consideradas. Las variables

discretas (número de especies y de biomas) fueron transformadas

mediante raiz cuadrada (Gilbert 1973), mientras que el resto de

las variables utilizando logaritmo (Aitchison 1986).

De acuerdo a las consideraciones de Cherret (1986), Fowler

et al. (1986a) y observaciones de campo, cada una de las 14

especies de hormiga fueron clasificadas en tres grupos basados en

el tipo de vegetación forrajeada: (a) cortadoras de

monocotiledóneas, (b) cortadoras de dicotiledóneas y (c)

cortadoras de mono/dicotiledóneas. Conel objetivo de determinar

diferencias en sus rangos geográficos debido a los habitos

alimentarios, se compararon las extensiones ocupadas por cada

grupo. Se utilizó la técnica de "mapas equiprobabilisticos"

(sensu Rapoport 1975, 1982) para identificar posibles barreras

limitando la expansión de estas especies. De acuerdo con el

método propuesto por Rapoport (1975, 1982), las mapas

equiprobabilisticos fueron elaborados considerando la riqueza de

especies en un punto central arbitrario comoel 100%.El método

propuesto calcula el porcentaje perdido de este 100%en el resto

de las celdas del mapa grillado, obteniendo una medida de la



"pérdida de especies" desde dicho punto "central" hacia el resto

del pais. Los cuadrados con igual probabilidad se unen mediante

"curvas de nivel", produciendo "mapas equiprobabilisticos“. La

presencia de barreras es indicado por el amontonamiento de

islolineas, que representa una rápida pérdida de similitud

faunistica (para más detalle ver Rapoport 1975, 1982). En este

trabajo se localizaron arbitrariamente dos "puntos centrales"

para evaluar posibles barreras partiendo desde diferentes

habitats: (l) el bosque abierto Chaqueñoal este de la Provincia

de Salta, y (2) 1a selva siempreverde subtropical localizada en
la Provincia de Misiones. Tambiénse calculó la "resistencia

ambiental" (sensu Rapoport 1975, 1982) para cada nivel de

probabilidad. El método se basa en medir el area cubierta por

cada una de las curvas equiprobabilisticas, calculando la

resistencia ambiental como R1 = 1-(a1/ht). donde R1 es la
resistencia ambiental correspondiente a la linea probabilistica

1, ai es el área cubierta por 1a 1 linea equiprobabilistica, y at
es el área del pais. La resistencia ambiental puede tomar valores

entre 0 (maximaexpansión) y 1 (máximaresistencia).

3.4. Resultados

El mayor nivel de riqueza se encuentra en los subtrópicos de

Sudamérica con un máximoentre los 20°y 30°S, franja que posee

un total de 24 especies (18 de Acromynmexy 6 de Atta). Lo sigue

en importancia el cinturón existente entre los 10° y 20° S, con

un total de 20 especies (13 de Acromyrmexy 7 de Atte) (Fig. 3.1

y Tabla 3.1). La distribución de la riqueza no se relaciona
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directamente con la superficie territorial. Las franjas

latitudinales entre 20-40° S y 30-40° N poseen una mayor y menor,

respectivamente, cantidad de especies que la esperada suponiendo

una distribución proporcional a su superficie (Tabla 3.2).

Consecuentemente, no existe una relación significativa entre el

tamaño del pais y el número de especies de hormigas cortadoras

(r: 0.44, n=19, P>.05, Figura 3.2). La presencia relativa de los

géneros Atte y Acromyrmexvaria en los diferentes hemisferios.

Mientras que en el hemisferio norte la proporción de Atte aumenta

al acercarse al ecuador (hasta el paralelo 10), en el sur su

presencia relativa disminuye al aumentar la latitud. Dadoque es

una proporción, Acromyrmexse comporta de manera inversa (Figura

3.3).

En Argentina, las dos tendencias generales en la variación

geográfica de la riqueza muestran que el númerode especies por

celda disminuye a medida que la latitud y la longitud se

incrementan. Las pérdidas más importantes de especies se

localizan en (a) el sur de la Provincia de Misiones, (b) al este

de la Cordillera de Los Andes, y (c) al el norte de la Provincia

de Buenos Aires. Los isogramas muestran un "plateau" en la región

de La Pampa y un decrecimiento gradual en el número de especies

por celda hasta los 44°S, donde solo se encuentra Acromyrmex

lobicornis (Fig. 3.4).

Se examinaron las tendencias de la riqueza a través de

transectas colocadas en sentido norte-sur y este-oeste a dos

latitudes diferentes (Fig. 3.4). El númerode especies a lo largo
de la transecta norte-sur mostró un fuerte decrecimiento hacia el



sur, especialmente para las hormigas cortadoras de dicotiledóneas

(Fig. 3.5). Considerandolas provincias biogeográficas definidas

por Cabrera y Willink (1980) (Fig. 3.6), los máximosniveles de

riqueza fueron observados en la Provincia Chaqueña. Pese a que

las dos transectas este-oeste mostraron diferencias en los

valores de riqueza debido a efectos latitudinales (Fig. 3.7),

ambas reflejaron la influencia de la Cordillera de Los Andes

mediante una rápida disminución en la riqueza hacia el oeste.

Cinco variables ambientales fueron seleccionadas como las

más explicativas de la variación en el número de especies

(analisis de regresión múltiple, R' = 0.97, P<.001). Las más

significativas fueron la precipitación promedioanual y el indice

de variación intra-anual de temperatura. La temperatura minima

promedio de Julio (invierno) fue también seleccionada

significativamente por el modelo, mostrando el máximo valor de

pendiente. Los indices de variación espacial de temperatura y de

precipitación tambiéntuvieron coeficientes significativos. El
númerode biomas, la altitud promedio y la variación espacial de

la altitud fueron descartados por el modelofinal (Tabla 3.3).

Los cuadrados con ausencia de hormigas cortadoras fueron

caracterizados principalmente por una gran variación climática y

altos valores de altitud, mientras que las celdas con presencia

de especies fueron climáticamente más homogéneas, con elevados

niveles de precipitación y altas temperaturas de invierno (Tabla

3.4).
El tamaño de las areas de las hormigas cortadoras mostraron

diferencias significativas entre los grupos con hábitos
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forraJeros diferentes (prueba de Kruskal-Wallis= 7.9, P< .02).

Las hormigas cortadoras de mono/dicotiledóneas se caracterizaron

por poseer áreas de distribución más extensas (181 i 21 MM',

1 MM2=10,000 km‘). Las especies cortadoras de monocotiledóneas y

las cortadoras de dicotiledóneas presentaron áreas intermedias

(95 i 29 MM') y reducidas (50 i 37 MM’) respectivamente (Fig.

3.8).

Los mapas equiprobabilísticos de las hormigas cortadoras de

dicotiledóneas mostraron patrones diferentes de pérdida de

especies hacia el sur/este, en función de 1a ubicación de los

puntos considerados hipotéticos centros de expansión (Fig. 3.9a y

b). Los valores de resistencia ambiental fueron más elevados al

considerar la Provincia de Misiones como centro de expansión

(Fig. 3.10, prueba de signos, P<.05 ).

Debido al bajo número de especies cortadoras de

monocotiledóneas y dico/monocotiledóneas en Argentina, la

elaboración de los respectivos mapasequiprobabilisticos no fue

considerado informativo. Sin embargo, la extensión de sus áreas

geográficas de pueden apreciarse en el Apéndice 3.2. Mediante la

simple observación de sus distribuciones no se identifican

barreras para las especies cortadoras de mono/dicotiledóneas

hasta los 44°S, mientras que las áreas de las cortadoras de

monocotiledóneas llegan hasta el norte de las provincias de

Buenos Aires y La Pampa.



3-5- Discusión

Las áreas geográficas de las especies son las sombras
chinescas producidas por los taxones sobre la pantalla terrestre:
es el medir, pesar y estudiar el comportamientode fantasmas.“

E. HL Rbpoport (1975)

3.5-1. Continente Americano:amplitudes latitudinales y

patrones de riqueza de especies

La mayoria de las especies de Atta y Acromyrmexposeen una

extensión latitudinal de 20°, con una menor cantidad ocupando

pocas extensiones y un número minimo abarcando gran cantidad de

paralelos (Fig. 3.11). Esta distribución de las amplitudes

latitudinales sigue el modelo de Levins (1969), que postula una

distribución unimodal comoproducto de la variación estocástica

de las tasas de inmigración e extinción en el tiempo. Pese a que

variaciones en dichos procesos pueden generar otro tipo de

patrones (ver Collins & Glenn 1991). una distribución unimodal es

considerado un producto tipico de los análisis a gran escala.

Este patrón de amplitudes latitudinales podria estar determinado

por una interacción entre las extensiones de los biomas más

favorables y las historias evolutivas del continente y/o de las

especies involucradas, ambas caracteristicas analizadas más
adelante.

La extensión latitudinal más abundante (20°) se encuentra

principalmente en las zonas de máximariqueza (Fig. 3.12 y 3.13),

sugiriendo un alto grado de "empaquetamiento" de especies, y por

ende, una intensa competencia inter e intraespecifica que podria

derivar en una segregación espacial o trófica (Fowler et al

1986b).



Apoyando esta hipótesis, la presencia relativa de Atta y

Acromyrmex posee una tendencia inversa en cada hemisferio (Fig.

3.3), que podria ser reflejo de una segregación geográfica

latitudinal por competenciainter-genérica. Esto es posible, ya

que existen antecedentes de correlaciones negativas entre

colonias de Atte y Acromyrmex(Fowler 1983b, Fowler et al.

1986b). Sin embargo, las tendencias observadas pueden estar

estrechamente influenciadas por factores histórico-evolutivos,

entre los cuales habria que tener en cuenta: (a) las probables

diferencias latitudinales en sus sitios de origen y
diversificación, (b) la época de radiación adaptativa de las

especies evolutivamente mas modernas y (c) la época del

establecimiento del istmo que permitió una comunicación

permanente entre los continentes americanos.

La actual gran diversidad en los subtrópicos de Sudamérica y

la pobre representación en los subtrópicos del hemisferio norte

(Tabla 3.2) es probablemente producto de factores históricos y

ecológicos. Durante los periodos de cambios climáticos y

vegetacionales ocurridos en el Pleistoceno, la cuenca del

amazonasse mantuvo relativamente estable, favoreciendo diversos

procesos de especiación. Por un lado, estos "refugios de bosque"

fueron suficientes para conservar y permitir la evolución de las

especies de Attini consumidores de dicotiledóneas. Paralelamente,

los extensos márgenes herbáceos de estas “islas forestales“

proveyeron una buena oportunidad para la evolución de las

especies consumidoras de hierbas, comopor ejemplo todas las



pertenecientes al subgénero AcromyrmexMbellerius (Weber 1982).

Por otro lado, la aridez y las bajas temperaturas generadas

por los cambios climáticos pleistocénicos permitieron la

expansión hacia zonas extra tropicales de las especies mejor

adaptadas a climas más rigurosos. Por ejemplo, la amplia

distribución de Acromyrmex puede adjudicársele a su mayor

adaptabilidad, lo cual explica la mayoritaria presencia de las

especies de este género en las regiones templadas del hemisferio

sur (Tabla 3.2). La fauna del sector subtropical/templado de

América podria considerarse comouna extensión directa de la

fauna de América tropical, donde en algunos casos los procesos de

especiación se vieron favorecidos por situaciones de isolación

geográfica (Weber 1982).

Debido a que no necesariamente la zona con mayor riqueza

representa el centro de origen (ver Humpries& Parenti 1986), los

resultados no aportan nuevas evidencias a la hipótesis

existentes. Sin embargo, sea en la selvas de la cuenca amazónica

(Weber 1972, 1982) o en las sabanas subtropicales (Fowler 1982),

su origen sudamericano y la relativa "modernidad" del grupo

podrian explicar parte de sus actuales elevados niveles de

riqueza en el hemisferio sur comparándolocon la parte norte.

Adicionalmente, los bajos valores de especies de hormigas

cortadoras en Américadel norte y la escasa similitud faunistica

entre hemisferios (Tabla 3.1) pueden deberse a la tardía

conección entre los continentes americanos. Es muyprobable que

Sudamérica haya sido un isla continental durante el periodo

terciario (Marshall et al. 1977), y solamente cuando la conección



con Norteamérica quedó establecida las Attini tuvieron la

posibilidad de expandirse hacia el otro hemisferio. Existen

antecedentes de que la estabilidad del istmo Centroamericano ha

sido dioscontinuo en el tiempo, dificultando la migración de las

hormigas cortadoras (Weber 1982).

También existen factores ecológicos que condicionan la

existencia de una fauna empobrecida en Norteamérica. Por un lado,

la mayor riqueza existente en el subtrópico de Sudamérica puede

ser simplemente un reflejo de su mayor diversidad de habitats y

formaciones vegetales naturales (Cherret 1989). Por otro lado,

el territorio en el hemisferio norte entre los 30-40o es 3 veces

mas extenso que en la franja 30-40°en el hemisferio sur. Esto

implica una mayor rigurosidad climática y variación de la

temperatura, ambasvariables negativamente relacionadas con la

riqueza de las hormigas cortadoras. Adicionalmente, la

geomorfologia volcánica y montañosa centroamericana es muy

probable que dificulte la expansión de las hormigas cortadoras

desde el sur del continente.

De las 36 especies de hormigas cortadoras que existen en

Sudamérica, solo 5 logran atravesar el ecuador por América

central, ocupandoterritorio de amboshemisferios (Fig. 3.12 y

3.13). Acromyrmex octospinosus se distribuye desde Perú hasta

México, Acromyrmexcoronatus desde Bolivia hasta Costa Rica, Atte

cephalotes desde Brasil hasta México, Atta colombica desde

Colombia hasta Costa Rica y Acta sexdens desde Argentina hasta

Costa Rica. Todas son cortadoras de dicotiledóneas, sugiriendo

que las selvas lluviosas de Colombia y Panamá en el norte

tropical de Sudamérica pueden ser consideradas barreras

-.-n
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geográficas para las especies cortadoras de monocotiledóneas con

origen sudamericano, impidiendo su expansión hacia América del

Norte. Este cordón de selvas tropicales es bastante denso, y

hasta la carretera trans-americana se ve interrumpida por las

selvas del Darién entre Colombia y Panamá(fatigosa observación

personal). Dadoque la expansión de las areas geográficas en las

hormigas cortadoras es un proceso dinámico (Weber 1982), los

patrones analizados nos permiten predecir las especies con

mayores probabilidades de adentrarse desde el norte de Sudamérica

hacia Américacentral. Considerando su ubicación geográfica, los

limites de su distribución (10°N, Fig. 3.12 y 3.13) y su

condición de cortar dicotiledóneas, mi atención se focalizaria en

Acromyrmexhistrix y Atta laevigata, aceptando apuestas.

Los altos valores de riqueza localizados en los

subtrópicos sudamericanos para las Attini parecen reflejar la

gran diversidad actual de formaciones vegetales en dicha área,

comparándola con la cuenca tropical del amazonas (Cherret 1989).

Independientemente del debate sobre dónde se originaron las

hormigas cortadoras, sus tendencias biogeográficas en el

continente americano confirman la idea de que los trópicos no son

necesariamente los “terratenientes” de la diversidad biológica.

Es claro que el número de especies de Atta y Acromyrmex aumenta

hacia los subtrópicos de Sudamérica, contrariamente a los

patrones encontrados para otros animales (ver Fischer 1960,

Simpson 1964, Pianka 1966, Wilson 1974).

En los últimos 20 años se ha dado especial énfasis a la idea

de una mayor biodiversidad tropical. Esta tendencia ha sido
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avalada principalmente por los patrones encontrados en los

vertebrados, posiblemente debido a que la mayoria de los

biogeografos son especialistas en mamíferos y pájaros. Sin

embargo, los vertebrados como grupo representan menos que el 5%

de las especies del planeta, y los mamíferosy pájaros Juntos

menos del 1%. En consecuencia, los resultados obtenidos

analizando solamente la megafauna revelan una minúscula parte de

las tendencias geográficas en la variación de la riqueza,

produciendo generalizaciones posiblemente viciadas.

En términos reales y siendo estrictos, hablar de

biodiversidad es casi equivalente a hablar de artrópodos, ya que

el númerode especies este grupo supera ampliamente a cualquier

otro conocido (Platnick 1991). Pese a la escasa información

disponible respecto de la variación latitudinal en la riqueza de

artrópodos, varias especies pertenecientes a este grupo poseen su

máxima diversidad en regiones extratropicales. Esto incluye a

hymenopteros parasitoides (Hespenheide 1978, Morrison et al.

1979), arañas (Platnick 1991), áfidos (Dixon et al. 1987), y

diversas especies de moscas, coleópteros y abejas (ver Gaston

1991).

Este trabajo revela que, para Atta y Acromyrmex,tanto la

ubicación de la mayoria de sus especies endémicas (Fig. 3.12 y

3.13), comosus valores máximosde riqueza en están localizados

en la provincia Chaqueña. Estas evidencias apoyan la idea de

Mares (1992), sugiriendo que para el propósito de conservar la

biodiversidad, los bosques secos pueden ser en muchos casos más

importantes que los bosques lluviosos tropicales comoreservorios

de especies.



3.5.2. Argentina: variables que modelansus patrones de

distribución y la expansión de sus rangos

geográficos

Numerosas hipótesis han sido desarrolladas para intentar

explicar los patrones geográficos de la diversidad de especies

(ver las revisiones de Pianka 1966 y Brown1988). De todas ellas,

productividad, estabilidad climática, favorabilidad y

heterogeneidad de habitat aparecen asociadas con los patrones de

riqueza de las hormigas cortadoras en Argentina.

El incremento en el número de especies está asociado con un

aumento en la precipitación anual promedio. Esta variable se

relaciona con la productividad primaria, que a su vez determina

la disponibilidad de forraje disponible para las hormigas

cortadoras. Estos resultados son similares a los obtenidos por

Davidson (1977) para las hormigas granivoras en regiones áridas

de Norte América, en donde los valores de riqueza están

determinados por la productividad del habitat.

La significativa contribución de los indices de climáticos

de variación espacial en el númerode especies, sugiere que la

heterogeneidad de hábitat influye en distribución de la riqueza

de hormigas cortadoras. Es bien conocido que los componentes

espaciales del ambiente, en general, incrementan el número de

nichos favoreciendo la coexistencia de especies (Pianka 1966,

Levin 1976, Brown1988). Por ejemplo, la complejidad estructural

de los subtrópicos de Sudamérica podría determinar gran parte de
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la riqueza observada en dicha zona (Cherret 1989). En Argentina,

el máximo valor en la riqueza de especies se encuentra en el

Chaco subtropical, que está caracterizado por un mosaico de

fisonomias leñosas y herbáceas (Cabrera &Willink 1980, Bucher

1982). Este patrón vegetacional mixto provee una gran gama de

formas diferentes de plantas para forrajear, y una amplia

variedad de micrositios para la nidificación de las hormigas

cortadoras. La reducción de esta complejidad estructural de

habitats hacia el sur de Argentina (Espinal, Pampa, Patagonia)

podria favorecer una pérdida de especies en dicha dirección (Fig.

3.4 y 3.5).

Los gradientes longitudinales revelan que la Cordillera de

Los Andes funciona como una importante barrera para la

distribución de las hormigas cortadoras de hojas. Probablemente,

esto se debe a razones históricas y ecológicas. La ausencia de

especies de Attini en Chile y en las costas del Perú apoyan la

hipótesis de una evolución posterior a la formación de los Andes

(Weber 1982, Fowler 1983). Por otro lado, las altas altitudes

están caracterizadas por un fuerte decrecimiento en sus

temperaturas minimas de invierno y un incremento en su variación

intra-anual de temperatura, ambas variables negativamente

asociadas con la riqueza de especies (Tabla 3.3). Las hormigas en

general, y las cortadoras de hojas en particular poseen una muy

baja actividad por debajo de los 20°C, y generalmente están

inactivas a temperaturas inferiores de los 10°C y ausentes a

alturas superiores a los 2,500 mts (Kusnezov 1957, Weber 1982,

Holldobler &Wilson 1990). Existen abundantes evidencias de que



las actividades forraderas de especies de Atte y Acromyrmexestan

limitadas por tanto por la temperatura ambiental comopor la del

sendero que utilizan. Muchasespecies, como por ejemplo Atta

sexdens, Atta cephalotes, Atte mexicana, Acromyrmex versicolor,

Acromyrmex striatus y Acromyrmexhispidus forraJean únicamente

entre los 10° y 30°C de temperatura (Moser 1967, Cherret 1968a,

Gamboa 1976, Fowler & Robinson 1979a, Mintzer 1979, Fardi Brener

1987).

Las hormigas son extremadamente termofilicas, y esta

caracteristica se refleja en su biogeografia (Holldobler &Wilson

1990). De hecho, las areas con ausencia de hormigas cortadoras en

Argentina están caracterizadas por inviernos rigurosos y grandes

variaciones intra-anuales de temperatura, comopor ejemplo las

zonas Andinas y Patagónicas (Tabla 3.4).

Los patrones geográficos de las hormigas cortadoras reflejan

una fuerte relación entre la distribución de grupos con hábitos

forraJeros diferentes y los tipos de ambiente. El grupo de

hormigas cortadoras de dicotiledóneas muestra una rápida pérdida

de especies cuando la selva subtropical de la Provincia de

Misiones es abruptamente remplazada por la sabana de la Provincia

de Corrientes, y cuando ésta a su vez es reemplazada por las

llanuras pampeanas (Fig. 3.9b). Sin embargo, Acromyrmex ambiguus

deja su ambigüedad de lado para resolver el problema de la baja

disponibilidad de recursos. Esta especie “sigue” la distribución

de los bosques en galeria y otros tipos de vegetación

dicotiledónea cercana a las márgenes del Rio de La Plata,

llegando hasta los 41°S (ver Apéndice 3.2).
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En Argentina existe un reemplazo gradual de la vegetación

leñosa por plantas de tipo herbáceo desde la Provincia de Salta

hacia el sur. El limite sur-este de la vasta región Chaqueña es

el “Espinal” (Fig. 3.6), considerado como un “cinturón de

transición“ y caracterizado comoun bosque empobrecido del sector

Chaqueño. Hacia el sur-oeste. el Chaco es gradualmente

reemplazado por le “Monte”, también con una vegetación

empobrecida respecto a la chaqueña (Cabrera & Willink 1980,

Bucher 1982). Las diferencias entre un cambio vegetacional

abrupto desde Misiones y uno gradual desde Salta hacia el sur del

pais, implica diferencias en los valores de resistencia ambiental

para las hormigas cortadoras de dicotiledóneas (Fig. 3.10).

Las cortadoras de mono/dicotiledóneas son el grupo más

ampliamente distribuido (Fig. 3.8), y aparentemente el reemplazo

de la vegetación leñosa por la herbacea no funciona como una

barrera para la extensión de sus áreas. Unicamentela Cordillera

de Los Andes al oeste y las más rigurosas regiones de la

Patagonia al sur limitan la distribución geográfica de estas

especies.

La selva subtropical de la Provincia de Misiones representa

una importante barrera para la expansión de dos de las tres

especies cortadoras de monocotiledóneas, comoasi la zona andina

al oeste (Apéndice 3.2). Aparentemente, no existen otras barreras

que limiten su distribución hasta el norte de la Provincia de

Buenos Aires y La Pampa. El motivo que detiene la expansión de

sus areas e impide que estas especies accedan a las llanuras

pampeanas o patagónicas no es claro, al menos considerando los
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factores analizados en este trabajo.

En capitulos anteriores ya se ha discutido sobre el posible

origen amazónico o subtropical de las Attini (Fowler 1982, Weber

1982). Cualquiera sea el caso, el análisis de los actuales

patrones de distribución sugiere una más probable expansión hacia

Argentina desde el bosque abierto del Chaco que desde la selva

lluviosa subtropical de Misiones. Sin embargoesta hipótesis es

solo especulativa, debido a que asume un punto de vista

dispersalista actualmente controversial (ver Humpries& Parenti

1986).

Es conocido que los factores ecológicos tienden a limitar a

cada grupo a un rango restringido de biomas. e inhiben su

expansión hacia otras regiones con diferentes caracteristicas

ambientales (Brown 1988). Sin embargo, cambios en el medio pueden

ser seguidos por modificaciones en la riqueza, composición y

rangos geográficos de las especies. Existen antecedentes de
cambios en la distribución de las Attini al modificar la

proporción existente entre las plantas leñosas y herbáceas por

clareo, deforestación o quema (Cherret 1968b, 1981). Los

incendios intencionales de ciertas pasturas en ambientes de

sabana favorecen el establecimiento de colonias de hormigas

cortadoras de monocotiledóneas (Fowler et al. 1986a). En Panamá,

por ejemplo, el efecto de los cambiosvegetacionales al arribar

los conquistadores modificaron la distribución de las especies de

Atta, incrementando la presencia de A. sexdens a1 expandirse las

pasturas, y la de A. colombica al aumentar las zonas con bosques



secundarios (Weber 1969, 1982).

3-6- Conclusión

Los patrones de riqueza conjuntamente con la forma y el

tamaño de los rangos geográficos, dependen tanto de las

caracteristicas climáticas/vegetacionales del ambiente comode los

atributos biológicos de los diferentes grupos de hormigas

cortadoras. Masaún, la distribución presente de las especies de

Atte y Acromyrmexes el resultado de la interacción entre

procesos ecológicos e históricos. Los eventos geográficos pasados

han determinado “el campo de Juego" donde las especies se

enfrentan en el “campeonato evolutivo” Las limitaciones

filogenéticas determinan las “posibilidades de cada Jugador”, y

las restricciones ecológicas determinan las “reglas del Juego“.

Si el origen de las Attini ocurrió en el Mioceno (Holldobler &

Wilson 1990), el "campo de Juego” quedó establecido al menos por

tres importantes eventos: (a) la separación de Gondwanalo limitó

al continente americano, (b) el levantamiento de Los Andes lo

limitó al este de la Cordillera , y (c) posiblemente los efectos

pasados de una tendencia progresiva de aridez y frio en la

Patagonia restringió a gran parte de la zona austral del

continente (ver Pascual 1984).

Por otro lado, la filogenia implica diferencias

morfológicas que, por ejemplo, son evidentes en los distintos

grupos forraJeros (“posibilidades de cada Jugador”). Las hormigas
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cortadoras de monocotiledóneas poseen cabezas y mandíbulas más

pequeñas que las hormigas cortadoras de dicotiledóneas, y estas

caracteristicas morfológicas determinan, en parte, su capacidad

para colonizar diferentes habitats (Weber1972, 1982, Fowler et

al. 1986a, Cherret 1989).

Las caracteristicas ecológicas ("reglas del Juego”) muestran

claras consecuencias para las hormigas cortadoras en Argentina:

la combinación de un incremento en la rigurosidad climática y un

empobrecimiento en la estructura vegetacional hacia el sur

implica una importante pérdida de especies. Sin embargo, la forma

de este decrecimiento y el tamaño de los rangos geográficos

dependen de los hábitos forraderos de cada grupo, mostrando la

importancia de la interacción entre los procesos ecológicos,

históricos y los atributos de las especies en determinar sus

patrones de distribución.
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Tabla 3.1: Especies de hormigas cortadoras por franjas

latitudinales registradas en cada hemisferio. GéneroAtta.

Hemisferio Sur Hemisferio Norte Similitud (J)
Paralelos

0-10 A. sexdens A. sexdens
A. cephalotes A. cephalotes
A. laevigata A. laevigata 0.50
A opacipeps
A. robusta

A. colombíca

10-20 A. sexdens
A. cephalotes A. cephalotes
A. laevigata
A. opacipeps
A. goiana 0.09
A. robusta
A. silvai

A. colombica
A mexicana
A. texana

20-30 A. saltensis
A. sexdens
A. vollenweideri
A. laevigata
A. bisphaerica
A. capiguara 0.00

A insularis
A. mexicana
A texana

30-40 A. saltensis
A. sexdens
A. vollenweideri 0.00

A. mexicana
A. texana

(J) Indice de similitud de Jacardz a/a+b+c

Donde (a, b, y c número de spp.)

a: presencia, presencia
b: presencia, ausencia
= ausencia, presencia



Cont- Tabla 3-1:

Hemisferio Sur Hemisferio Norte

idem para las especies del género Acromyrmex.

Similitud (J)
Paralelos
0-10 Ac. coronatus Ac. coronatus

Ac. landolti Ac. landolti
Ac. rugosus
Ac. subterraneus
Ac. hthrix Ac. hystrix 0.50
Ac. niger
Ac. nobilis
Ac. octospinosus Ac. octospinosus

10-20 Ac- coronatus
Ac. hispidus
Ac. landolti
Ac. laticeps
Ac. lundi
Ac. rugbsus
Ac. subterraneus 0.08
Ac. disciger
Ac. hystrix
Ac. niger
Ac. nobilis
Ac. octospinosus Ac. octospinosus
Ac. diazi

20-30 Ac. ambiguus
Ac. aspersus
Ac. coronatus
Ac. Grassipinus
Ac. heyeri
Ac. hispidus
Ac. landolti
Ac. laticeps
Ac. lobicornis 0.00
Ac lundi
Ac. mesopotamus
Ac. pulvereus
Ac rugosus
Ac striatus
Ac. subterraneus
Ac sylvestrii
Ac. disciger
Ac niger

Ac. versicolor

30-40 Ac. ambiguus
Ac aspersus
Ac. gallardoi
Ac heyeri
Ac landolti
Ac laticeps 0.00
Ac lobicornis
Ac. lundi
Ac. striatus
Ac sylvestrii

Ac. versicolor

40-50 Ac 10bicornis 0.00



Tabla 3-2: Distribución continental de la riqueza de especies de

hormigas cortadoras en relación con la superficie de cada franja
latitudinal.

Franja Número de spp. IAT (%) Frec. esperada Xz Relación

40-30°N 3 90 18 12.5** Menor

30-20°N 4 30 6 0.7 NS

20-10°N 5 15 3 1.3 NS

10-0° N 8 50 1o 0.4 NS

0-10°s 13 100 20 2.5 NS

10-20°s 20 eo 16 1.6 NS

20-30°s 24 50 10 19 6** Mayor

30-40°s 13 30 6 8.2** Mayor

40-50°s 1 15 3 1.3 NS

Totales 92 92 48.1**

Las frecuencias esperadas fueron calculadas según la

extensión del área continental en cada franja latitudinal,

utilizando un indice de ajuste territorial (IAT) que consideró

comoel 100%a la franja con más territorio de América (0-10°S).



Tabla 3-3. Análisis de regresión múltiple para la riqueza de

especies de hormigas cortadoras de hojas en Argentina.

Variables ambientales Coeficiente F t P

Precipitación
promedio anual 0.49 78.9 8.9 .0001

Variación espacial
de la precipitación 0.15 23.1 4.8 .0001

Temperatura promedio
de Julio (invierno) 0.70 19.6 4.4 .0001

Variación intra-anual
de la temperatura -O.56 49.7 -7.1 .OOOl

Variación espacial
de la temperatura 0.21 7.8 2.8 .0056

Análisis de la varianza

2 cuadrados DF cuadrado medio F-radio P

Modelo 1190.04 5 238.01 1619.31 .0001

Error 30.87 210 0.15



Tabla 3-4- Valores de las variables ambientales (promedio t DS)

para las celdas con ausencia/presencia de hormigas cortadoras en

Argentina.

Celdas sin Celdas con
Variables ambientales hormigas hormigas

Altitud promedio 1528 i 1264 605 i 792

Rango de altitud 2235 i 1739 904 i 1277

Númerode biomas 2.0 i 1.0 2.1 i 1.0

Precipitación anual
promedio 430 i 400 697 i 396

Variación espacial de
la precipitación 365 t 680 123 i 723

Variación espacial de
la temperatura 5.6 i 5.3 2.3 i 3.7

Temperatura promedio
de Julio (invierno) —1.9i 4.5 7.7 i 4.3

Variación intra-anual
de la temperatura 4.0 i 4.4 1.1 i 0.5
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Fig. 3.4. Mapade isoriqueza que muestra las tendencias generales

en la variación del número de especies de Atta y Acxromyrmex. Se

indica la ubicación de la transecta Norte-Sur (A-A') y las Este

Oeste (B-B' y C-C').
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Fig- 3-6. Provincias biogeográficae de Argentina según mapa de

Cabrera & Willink (1980).
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Figs. 3.9a y b-Mapas equiprobabilisticos de las especies

cortadoras de dicotiledóneas mostrando la pérdida de similitud

faunistica desde (A) bosque abierto de la Provincia de Salta y

(B) selva lluviosa subtropical de la Provincia de Misiones.
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F13- 3.12 y 3.13- Amplitudes latitudinsles y ubicación de las especies de Atta
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Apéndice 3.1 Ubicación continental de las

Acromyrmexcon sus respectivas referencias.

Especie

Atta sexdens

Atta colombica

Atta texana

Atta mexicana

Atta volenweideri

lugar

Panama (80°W, 8°25'N)
C. Rica, costa pacifica
Colombia 6°6'N 73°38'W
SudAmerica mapa
Timehri,Guyana
Brasil,Sao Pablo
Brasil,Bahia
Paraguay
Paraguay,Asuncion
Panama
Brasil,MinasGerais
Brasil,MinasGerais
Vzla.,sureste
Brasil,Manaus 2°198,60°4W
Paraguay
Brasil,Manaus 2°25S,59°50W
Paraguay

Panama (80°W, 8°25'N)
Costa Rica

cita
Weber 1969
Weber 1969
Weber 1969
Weber 1966
Wilson 1980
Fowler 1986,cita
Fowler 1986,cita
Fowler 1986,cita
Fowler 1978
Weber 1966
Nogueira 1983
Vilela 1986
Jaffe 1986
Vasconcelos
Fowler 1980
Vasconcelos 1988
Fowler 1979

Weber 1969
Weber 1969

Colombia B°N Golfo de UrabaWeber 1969
Colombia,Dep.Antioquia
Panama

Shepperd 1982
Haines 1975

CRica,Pen Osa 8°42'N,83°29'Lugo 1973
Panama,Gamboa 9°9'N,79°44'WHaines 1978
C.Rica,Guancaste,StaRosa
C.Rica,Guancaste,StaRosa
Panama city
Panama,BCI
SudAmhasta Misiones
Lousiana, USA
Texas,USA
Texas & Lousiana
ver la dist.
Mexico, noreste
Mexico, Veracruz
Texas,Austin,USA

Arizona (sur),USA
Mexico

Paraguay,Asuncion
Chaco,Argentina
Argentina Norte
Paraguay Oeste
Brasil sur
Parguay, bajo Chaco
Paraguay, Chaco
Sureste de Brasil
Uruguay
Paraguay, Chaco
Bolivia, Chaco
Arg hast Chaco y ERios

en este paper

Rockwood 1973
Rockwood 1977
Howard 1990
Bowers 1981
Kusnezov 1978
Moser 1986
Waller 1986
Moser 1983

Moser 1983
Moser 1983
Waller 1982

Mintzer 1980
Mintzer 1980

Fowler 1978
Bucher 1982
Jonkman 1978,76
Jonkman 1978,76
Fowler 1986
Fowler 1982
Fowler 1979
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978

especies de Atta y



Atta cephalotes

Atta laevigata

Atta bisphaerica

Atta capiguara

Panama (80°W, 8°25'N)
Costa Rica
Colombia 6°40’N 76°10’W
Colombia 4°26’N 75°14'W
Trinidad 62°1'W;10°4’N
SudAmerica mapa
C. Rica 10°26'N;83°59'W
C.Rica, La Selva
Trinidad 10°44'N;61°27W
CRica,LSelva&Puntarenas
CRica,StaRosa,Guanacaste
America, mapa
Trinidad
Barbados
CRica,StaRosa
Trinidad

Weber
Weber
Weber 1969
Weber 1969
JM Cherret
Weber 1966
Nic-Orians 1991
Wilson 1980
Jutsum etal 1981
Rudolph 1986
Hubbel etal 1980
Weber 1966
Weber 1966
Weber 1966
Hubbel 1983
Cherret 1983

1969
1969

1969

CRica,Turrialba 9°45N,83°40Alvarado 1981
CRica,StaRosa,Gcaste.
Guatemala
Brasil,Bahia
Surinam
Guyana
Vzla-Brasil borde
Vzla,Alto Siapa,Amazonas
Brasil, Maraca
Vzla,GranSabana
Vzla,La Culebra,Amazonas
Vzla,A1toOrinoco,Amzonas
CRica,Guanacaste,StaRosa
Trinidad
CRica,Guanacaste,StaRosa
Trinidad
Panama,BCI
Trinidad central
Guyana
CRica,Guanacaste,StaRosa
Guyana
CRica,Cartago 9°53N,83°4OW
CRica,Turrialba
Colombia,Meta 4°31N,71°45W
Brasil,Manaus 2°258,59°50W

SudAmerica mapa
Llanos de Venezuela
Llanos Barinas, Vzla.
Llanos Colombianos
Brasil, MinasGerais
Guyanas, mapa
Paraguay,Caaguazu
Trinidad
Brasil,Sao Pablo
Vzla,Sureste
Vzla, Monagas
Paraguay, este de Asunc
Paraguay este y Chaco
Brasil,MinasGerais
Brasil, SaoPablo

Paraguay,Caaguazu
Brasil,Sao Pablo
Paraguay, este de Asunc
Paraguay este-Chaco

Roberts 1986
Fowler 1986,cita
Fowler 1986,cita
Kermarrec1986,cita
Cheret 1968
Jaffe 1989
Jaffe 1989
Jaffe 1989
Jaffe 1989
Jaffe 1989
Jaffe 1989
Rockwood 1973
Jutsum 1979
Howard 1988
Barrer 1972
Hodgson 1955
Lewis etal 1974
Cherret 1968
Rockwood 1977
Cherret 1972
Chantal 1985
Berish 1986
Mullenax 1979
Vasconcelos 1988

Weber 1966
A.Cedeno 1989
Farji 1992
Hurt-Zapata1975
Nogueira 1983
Fowler 1986
Fowler 1983
Fowler 1986,01ta
Fowler 1986,01ta
Jaffe 1986
Naccarata 1983
Fowler 1982,01ta
Fowler 1979

Nogueira 1983
Fowler 1986

1983
1986
1982
1979

Fowler
Fowler
Fowler
Fowler



Atta opacipeps

Atta insularis

Atta saltensis

Especie

Acrom.

Ac.

Ac octospinosus

coronatus

landolti

Brasil noreste
Brasil, Ceara
Brasil,Bahia

Cuba 22°50'N 83°W

Chaco paraguayo
Arg Oeste Chaco,Salta
Tucuman,Catamarca
Rioja,SE SanJuan y NE

lugar

Llanos WVzla
Estado Monagas
Paraguay,Asuncion
LlanosVzla
Paraguay,Caaguazu
Peru
Guyana
Paraguay
Brasil,Sao Pablo
Vzla,Llanos
Guyana
Peru
Ceara
Brasil,Sao Pablo
Brasil,Bahia
Paraguay
Argent,Mendoza?
Vzla,sureste
Vzla,0este,Zulia?
Paraguay,Asuncion
Paraguay,Asuncion

Fowler 1986,cita
Fowler 1986,cita
Fowler 1986,0ita

Pintera 1981

Fowler 1979
Kusnezov 1978
idem

Mendoza

cita
Navarro & Jaffe 1985
Navarro & Jaffe 1985
Fowler 1978
Weber 1966
Fowler 1983
Cherret 1986
Fowler 1986,cita
Fowler 1986,0ita
Fowler 1986,cita
Fowler 1986,cita
Fowler 1986,cita
Fowler 1986,cita
Fowler 1986,cita

1986,cita
1986,cita

Fowler 1986,cita
Fowler 1986,0ita
Jaffe 1986
Rubio 1977 citado
Fowler 1977
Fowler 1982

Fowler
Fowler

Paraguay,AsuncEsteFowler 1982
Paraguay
Uruguay

Brasil,Sao Pablo
Brasil,Amazonas
Paraguay este
Argent(ver cita)
Brasil, Paraguay
Mexico,
Bolivia
Hasta C. Rica

C.Rica, LaSelva
Trinidad
Trinidad
Trinidad
Guadalupe
Trinidad

Fowler 1979
Holldobler & Wilson 1990

Fowler 1986,cita
Fowler 1986,cita
Fowler 1979
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978

Peru,EcuadKusnezov 1978
Kusnezov 1978
Holldobler & Wilso

Rudolph 1986
Weber 1966
Cherret 1983
Fowler 1986,cita
Therrien et al.
Jutsum 1979

1986



crassipinus Paraguay Fowler 1986,cita
Paraguay este Fowler 1979

hystrix Brasil,Amazonas Fowler 1986,cita

. muticonodis Brasil,8ao Pablo Fowler 1986,cita

ambiguus Paraguay Fowler 1979
Argent(ver cita) Kusnezov 1978
Uruguay, Brasil merid idem

disciger Paraguay este Fowler 1979

hispidus Paraguay este Fowler 1979
Argentina Kusnezov 1978
Brasil merid Kusnezov 1978
Paraguay,Bolivia Kusnezov 1978

striatus Paraguay, Chaco Fowler 1979
Argentina Kusnezov 1978
Uruguay Kusnezov 1978
Paraguay oeste Kusnezov 1978
Bolivia Kusnezov 1978

fracticornis Paraguay Kusnezov 1978
Argentina Kusnezov 1978

balzani Paraguay Kusnezov 1978
Brasil Kusnezov 1978
Uruguay Kusnezov 1978
Argentina Kusnezov 1978
Bolivia Kusnezov 1978
Llanos Orient Kusnezov 1978
Guyanas Kusnezov 1978
Venezuela Kusnezov 1978

aspersus Argentina Kusnezov 1978
Brasil, Paraguay Kusnezov 1978
Bolivia, Colombia Kusnezov 1978

. versicolor Arizona, USA Mintzer 1980
Tempe,Arizona,USA Gamboa 1975

rugosus Paraguay,Asuncion Fowler 1978
Paraguay, CaaguazuFowler 1983
Parguay,este AsuncFowler1982,cita
Paraguay este Fowler 1979
Argent(ver cita) Kusnezov 1978
Brasil,Paraguay Kusnezov 1978
Colombia Kusnezov 1978

heyeri Paraguay,Asuncion Fowler 1978
Paraguay Fowler 1979
Uruguay Kusnezov 1978
Brasil meridional Kusnezov 1978
Argentina idem



Ac.

Ac.
AC.

Ac.

lundi

crassispinus
laticeps

subterraneus

lobicornis

Paraguay,Asuncion
Uruguay, Pampas
BsAs,Argentina
Paraguay
Argentina
Uruguay,
Brasil

Paraguay

Paraguay,Asuncion
Paraguay,Asuncion
Paraguay este
Arg(Misiones)
Brasil,Bolivia
Uruguay,Paraguay

Paraguay
Paraguay este

C.dePatagones,Arg
Argent,Mendoza?
Paraguay este
Argent, Rio Negro
Uruguay, Paraguay
Bolivia,Brasil
Argent(ver cita)

Fowler 1978
Weber 1966
Weber 1966
Fowler 1979
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978

Fowler 1978
Fowler 1978
Fowler 1979
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978

Fowler 1986
Fowler 1979

Weber 1966
Fowler 1986,01ta
Fowler 1979
FarJi Brener (obs.
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978
Kusnezov 1978



Apéndice 3.2- Rangos geográficos de las 14 especies de hormigas

cortadoras que habitan Argentina. 1 = Atte vollenweideri (M), 2 =

Acromyrmex heyeri (M), 3 Acromyrmex landolti (M), 4

Acromyrmax striatus (MD), 5 Acromyrmex lundi (MD), 6

Acromyrmex lobicornis (MD), 7 = Atta saltensis (D), 8 Atta

sexdens (D), 9 Acromyrmex ambiguus (D), 10 Acromyrmex

aspersus (D), 11 = Acromyrmex coronatus (D), 12 Acromyrmex

hispidus (D), 13 = Acromyrmex laticeps (D), y 14 Acromyrmex

rugosus (D).
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4- HORMIGAS CORTADORAS DE HOJAS COMO GENERADORAS DE DISTURBIOS EN

DIFERENTES AMBIENTES.

4.1. Formación de "claros" por Atte cephalotes en una selva

lluviosa tropical de Panamá:su relación con la estructura

externa del nido y los patrones espaciales de forraJeo.

4.1-1. Introducción

Los disturbios son reconocidos comolos principales agentes

que modifican la heterogeneidad espacio-temporal en las selvas

tropicales, afectando la abundancia y composiciónrelativa de las

especies existentes (Denslow 1985). Debido a su importancia,

muchos autores consideran la selva tropical comoun mosaico de

parches generados por disturbios (ver Brokaw 1985). Sus

principales efectos son alterar la cantidad y/o calidad de los

recursos para el crecimiento de las plantas, modificando la

disponibilidad de agua, luz y nutrientes (Canhan & Marks 1985).

Uno de los disturbios mas comunes en la selva es la generación de

claros por caida de árboles, en donde el cambio mas conspicuo es

un aumentode la duración, intensidad y variación en la calidad

de la luz. Esto a su vez genera altos niveles de evaporación del

suelo, un aumento en la temperatura y mayores fluctuaciones

microclimáticas (Brokaw 1985).

La defoliación también puede operar comoun caso especial de

formación de parches por disturbios (Denslow 1985). Si la

herbivoria causa una mortalidad diferencial en la vegetación, la

reducción de la dominancia de las especies localmente más
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abundantes genera espacios disponibles para otras especies de la

comunidad. Por ejemplo, la alta diversidad de la selva lluviosa

tropical es atribuida en parte a la predación diferencial de

semillas e individuos Juveniles por insectos (Janzen 1970,

Connell 1971).

Ambos tipos de disturbios -la generación de claros y la

defoliación selectiva- se encuentran ampliamenterepresentados en

las actividades de las hormigas cortadoras de hojas.

Por un lado, la construcción y mantenimiento de los nidos de

Atta producen una zona "limpia" de vegetación en sus alrededores

-similar a los claros causados por la caida de los árboles-, que

pueden abarcar una superficie de hasta 250 m’ (Cherret 1989).

Paralelamente, su extenso y múltiple sistema de senderos de

forradeo, de hasta 100 metros de largo por 15 cm de ancho,

amplían el área disturbada generando micro-claros (Fowler 1977,

Cherret 1989).

Por otro lado, las hormigas cortadoras de hojas poseen una

gran capacidad defoliadora, atacando una amplia gamade especies

vegetales preferidas (ver introducción). Su consumoes realmente

notable en la selva tropical, disminuyendo un 17%el nivel de

producción de hojas (Cherret 1989). Su importancia como

consumidores primarios queda claro al considerar que todos los

herbivoros en la selva de El Verde, Puerto Rico (donde no hay

hormigas cortadoras), consumen solo un 7% (Odum 1970, Cherret

1989). En Panamá, por ejemplo, las colonias de Atte causan mas

del 80%del daño foliar en las selvas lluviosas (Wint 1982).
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Pocos trabajos han analizado la relación entre la dinámica

externa del nido y los patrones de defoliación. Sin embargo, esta

relación podria poseer gran influencia en la ubicación e

intensidad de los disturbios generados por las hormigas

cortadoras en la selva tropical.

El análisis de las estrategias areales de forradeo comprende

el estudio del diseño espacio-temporal del territorio en

explotación (Holldobler & Lumsden1980). Las colonias de hormigas

cortadoras de hojas poseen caracteristicas que hacen muy

interesante dicho análisis. Sus nidos son sésiles, pueden vivir

hasta 20 años y poseen un sistema de senderos bien definidos

(“trails”) los cuales son utilizados comovia de tránsito hacia y

desde los parches en explotación. Estos caminos permanecen libres

de obstáculos gracias a la labor de las hormigas, que mantienen

una constante tarea de "limpieza" durante su uso. Su extensión

pueden llegar hasta 125 metros y permanecer visibles durante

largos periodos (Gamboa 1975, Fowler et al. 1986b). Su

funcionalidad es diversa. Por una lado, los senderos son

caracterizados principalmente como un sistema para explotar

recursos predecibles (Carroll & Janzen 1973). Sin embargo,

también pueden ser considerados marcas territoriales de tipo

fisico en donde existe reclutamiento quimico, cuya presencia

previene y protege el area de forradeo de posibles competidores

(Jaffé & Howse 1979, Fowler & Stiles 1980, Traniello 1989). Por

estas razones, los senderos son los signos más significativos de

la actividad de una colonia, especialmente en las especies del

género Atte (Fowler 1978, Fowler & Robinson 1979, Weber 1982).
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Unaparticular caracteristica es su utilización discontinua en el

tiempo. Muchasveces un camino es dejado de transitar y/o nuevas

rutas son abiertas en lapsos muybreves sin razón aparente. Esto

se debe a que las hormigas cortadoras suelen abandonar el árbol

atacado antes de defoliarlo completamente (Cherret 1968a,

Rockwood1977). Fowler & Stiles (1980) postulan que las hormigas

cortadoras optimizan su forradeo siguiendo la ubicación de los

parches mas palatables. Comola posición de dichos parches cambia

espacial y temporalmente, esto se manifiesta en defoliaciones

parciales y en el uso/abandono de los senderos. Los resultados

obtenidos por Howard(1990) apoyan esta hipótesis, demostrando

que existe una gran variación intraespecífica en la calidad del

material vegetal, tanto entre individuos comoen diferentes hojas

dentro de una misma planta.

Sin embargo, pese a que estas investigaciones explican las

causas de la rotación en el uso/abandono de los caminos, el

estudio de su dinamica y posibles consecuencias sobre el ambiente

son escasos. Por ejemplo, la disposición de los senderos podria

determinar parcialmente el descubrimiento y recolección de los

recursos (ver Fowler & Stiles 1980, Shepard 1982). En

consecuencia, podrian existir áreas con más posibilidades de ser

explotadas, condicionando la forma y ubicación de zonas

disturbadas.

4.1.2. Objetivos

En este capitulo solo se analizarán las caracteristicas de

las actividades consideradas generadoras de disturbios. sin
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profundizar sobre sus efectos en la estructura de la vegetación.

Por un lado se cuantificará las modificaciones generadas por los
nidos de Atte cephalotes y su actividad defoliadora. Por otro

lado se analizarán los patrones espaciales de forradeo,

enmarcados en un contexto de integración del comportamiento

individual con un nivel mas complejo de tipo colonial. Para ello,

se trabajó en un plano descriptivo y otro predictivo,

formulándose las siguientes preguntas:

¿Qué cantidad de material vegetal fresco consume Atte

cephalotes y cuál es la superficie "clareada" debido a la

construcción de sus grandes nidos?

¿Cómo se distribuyen en el espacio y el tiempo los

disturbios generados por estas actividades?

Para intentar responder estas preguntas, se plantearon los

siguientes objetivos (l) estimar el impacto defoliador y la

superficie "clareada" por los hormigueros de Atte cephalotes, y

(2) determinar la relación existente entre la arquitectura

externa del nido y los patrones espaciales de forrajeo.

Se puso a prueba la hipótesis de que las zonas de búsqueda y

explotación de nuevos recursos están condicionadas por la

disposición de los senderos de forraJeo y la ubicación de los

árboles atacados. De ser esta hipótesis correcta, se espera

encontrar una mayor cantidad de hormigas explorando asociadas a

los senderos en las cercanias de los parches en explotación.

Por otra parte, se analizó la dinamicidad temporal de dicho
proceso, estudiando la disposición de los senderos y la rotación
en su utilización.
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4.1.3. Métodos

Los muestreos fueron realizados durante los meses de agosto,

septiembre y octubre de 1989. Se localizaron ll nidos de Atte

cephalotes, 7 en la isla de Barro Colorado y 4 en el Parque

Nacional “Soberanía”, en Gamboa,Panamá. El clima es estacional,

con un periodo húmedo desde abril a noviembre y uno seco que

abarca desde diciembre a marzo. La zona esta caracterizada como

selva tropical decidua y siempreverde estacional, con una

antigüedad de entre 75 y 200 años (ver Leight et al. 1982). A

cada colonia se le estimó la superficie de selva clareada

mediante la fórmula A = n.r', considerando al nido comoel eje de

un sistema polar de coordenadas (ver Holldobler & Lumsden 1980).

Con el objetivo de cuantificar el impacto a la vegetación, en 6

nidos elegidos al azar se midieron en sus 3 senderos más

transitados la cantidad de hormigas cargadas ingresando al

hormiguero por minuto. En cada sendero se realizaron 10 muestreos

en diferentes horas diurnas, totalizando 180 mediciones. Con el

objetivo de analizar la relación entre la disposición de los

senderos y los patrones espaciales de búsqueda se realizó el

siguiente experimento de campo. En cada nido se seleccionaron

los senderos de mayor actividad forradera y se siguió su

dirección hasta localizar el árbol atacado. Se realizaron censos

de “hormigas exploradoras” a 30 cm y 150 cm paralelos al sendero

en 3 posiciones diferentes: cerca del arbol atacado. a mitad de

camino entre el arbol y el nido, y cerca del hormiguero. Los

censos se efectuaron registrando la cantidad de hormigas

explorando dentro de un cuadro de 20 x 40 cm. Posteriormente, se
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procedió a la clausura del arbol atacado mediante una banda

untada en grasa de Litio. Luego de unas horas -cuando el

impedimento de forradear generaba un aumento en la búsqueda de

nuevos recursos-, se realizaron nuevamente los censos de

exploradoras. Cada nido fue considerado comosu propia réplica

(antes versus después de la clausura, n: 11). Cuandolas hormigas

se encontraban en actitud de búsqueda, se procedió a medir sus

movimientos angulares. Se eligieron al azar entre 4-8 hormigas

por nido y se las siguió en su recorrido marcando su ubicación

cada 5 segundos mediante un banderín numerado. Los individuos

que mostraron signos de perturbación fueron anulados del

análisis. Luego las marcas fueron unidas por un hilo y medido

cada angulo respecto de su trayectoria anterior.

Conel objetivo de analizar la disposición espacio-temporal

de los arboles atacados y los ritmos de uso/abandono de caminos,

fueron seguidos los patrones espaciales de forradeo en un nido

adulto de Atta cephalotes durante 7 dias consecutivos. En cada

dia fueron mapeados(a) cantidad, distancia y orientación (ángulo

respecto el norte) de cada árbol atacado y/o abandonado, y (b)

cantidad, longitud y orientación de los senderos nuevos y

abandonados.

La cantidad de hormigas explorando en los diferentes

sectores del sendero fueron compradas mediante una prueba de X‘,

y la cantidad de exploradoras antes y después de la clausura

mediante una prueba de Wilcoxon (Sokal & Rholf 1981). Los datos

angulares (movimiento de exploradoras, disposición de arboles

atacados y uso/abandono de senderos) fueron analizados mediante

estadistica circular (ver Cain 1989, Batschelet 1981).

4B



4-1-4- Resultados

Atta cephalotes poseen un gran efecto defoliador sobre

la vegetación de la zona donde se encuentran, ya sea generando

"claros" de entre 50 y 150 mz en el área circundante al nido,

comopor su gran nivel de forraJeo (Tabla 4.1.1). Por otra parte,

la exploración de nuevos recursos se realiza principalmente en

las cercanía del parche (arbol) que está siendo atacado. ya sea a

30 cm (X'=68.7, P <.001) o a 150 cm paralelo al sendero (X2

55, P <.001) (Fig. 4.1.1a y b). Esto fue ratificado por la

experiencia de clausura, en donde la cantidad promedio de

exploradores aumentó significativamente solo al final de los

senderos, tanto a 30 cm (Z = 3.1, P (.002) como a 150 cm (Z

2.7, P <.007, prueba de Wilcoxon) (Figura 4.1.2).

Las obreras exploradoras mostraron en cada nido analizado un

claro patrón de movimiento angular, con una dirección

preferencial hacia adelante respecto de su posición anterior

(Tabla 4.1.2). Considerando los vectores angulares de cada nido

comobuenos indicadores del movimiento de búsqueda, las hormigas

de la especie Atta cephalotes exploran preferencialmente en un

ángulo promedio de 3.7° (r = 0.99) respecto de su dirección

anterior, con una desviación angular de 8° (prueba de Rayleigh,

P< .001, Batschelet 1981) (Fig. 4.1.3).

Apoyandola hipótesis de la importancia de los senderos como

determinantes espaciales del forraJeo, las plantas atacadas

muestran una disposición angular agrupada respecto de los caminos

utilizados (Fig. 4.1.4 y 4.1.5). La ubicación de los senderos no
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puede diferenciarse de una distribución angular regular

(azarosa), cubriendo la mayor proporción de área (Prueba de

Rayleigh P> .55, Fig. 5). Tampocopuede diferenciarse de una

distribución azarosa (regular) la ubicación angular de los

árboles abandonados con l, 2, 3 y 4 dias consecutivos de ataque

(Prueba de Rayleigh, P > .25, Fig. 4.1.6). Los datos de las

plantas atacadas y abandonadasen detalle puede apreciarse en la
Tabla 4.1.3.

4-1-5- Discusión

Los resultados obtenidos sugieren que la ubicación y

arquitectura externa del nido Juegan un importante papel en la

ubicación de los disturbios generados por A. cephalotes. Las

caracteristicas sedentarias de las colonias condicionan a que sus

procesos sean una combinación de estaticidad y dinamicidad,

logrando una movilidad en el tiempo que no pueden realizar en el

espacio. Por un lado, el crecimiento del hormiguero implica un

aumento focalizado del efecto de “limpieza” en la vegetación

circundante. Por otro lado, la rotación de los procesos puntuales

de clareo por utilización de senderos y defoliación diferencial

mantienen y amplían dichos efectos sobre su área de forrajeo.

Como sus actividades rotan alrededor del nido, generan una zona

disturbada cuya ubicación es estatica espacialmente pero su grado

de modificación dinámico temporalmenmte.Estas caracteristicas lo

diferencian de otros procesos generadores de disturbios (por

ejemplo, caida de arboles), donde su localización es también
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focalizada, pero su dinamicidad depende más de la asincronia

temporal inter-disturbio que de un dinamismointra-disturbio.

Los nidos de las hormigas cortadoras, especialmente en

especies de Atta, son estructuras de dimensiones formidables cuya

construcción y mantenimiento genera un gran área disturbada

(Alvarado et al. 1981, Bucher 1982). Aparte de los efectos

indirectos por incrementar el nivel nutritivo del suelo (a

discutir en otro capítulo), la construcción del hormiguero

modifica la estructura de la comunidad vegetal principalmente

mediante tres procesos: (a) las obreras cortan la vegetación

cercana a las entradas del hormiguero hasta defoliarlas

completamente, (b) la construcción de sus camaras subterráneas

destruyen el sistema radicular de las plantas cercanas, y (c) la
acumulación de tierra en el exterior debido a sus excavaciones

puede cubrir a determinadas especies vegetales ocasionando su

muerte y/o modificar su morfología (Bucher & Zuccardi 1967,

Coutinho 1982).

En las selvas tropicales de Panamá, Atte cephalotes produce

un efecto de "clareo" alrededor de sus nidos que ocasiona la

mortalidad de gran parte de la vegetación en un área entre 50 y

150 mz (Tabla 4.1.1). La magnitud de esta superficie esta dentro

de los valores considerados minimos para que la invasión de

especies pioneras posea éxito (ver Brokaw1985). Esto permite a

la vegetación colonizar el "claro" mediante especies resistentes
a la defoliación durante la vida activa de la colonia, o por

medio de individuos con menos defensas cuando el nido es

abandonado o muere. Estos "clareos" podrian ser importantes, ya
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que estudios experimentales y observaciones de campomuestran que

diferencias de microhabitat dentro y entre claros determinan la

germinación y establecimiento de algunas especies en las selvas

tropicales (Werner 1979, Groos & Werner 1982. Vazquez-Yanes &

Smith 1982, Putz 1983, Collins et al. 1985). Por ejemplo, la zona

circundante a los nidos de Atte colombica en Panamá se

caracterizan por poseer un patrón de vegetación diferente al

resto de la selva (Haines 1975).

Considerando a la defoliación selectiva como un agente

productor de disturbios. es interesante analizar los niveles de

consumoque posee Atte cephalotes . En ambientes tropicales, Atta

laevigata posee una relación entre el peso seco (g.) del material

consumido y el número de hormigas cargadas de y = 0.01 * x0'93 (F

= 92.7 P (.001, R1: .94) (FarJi Brener, inédito). Utilizando esta

ecuación para A. cephalotes, obtenemos que 100 hormigas cargadas

equivalen a l gramo de vegetación consumida (en peso seco). Los

resultados expresados en la Tabla 4.1.1 sugieren un consumo para

A. cephalotes -tomando un promedio de 10 horas de defoliación

diarias—, entre 11-34 kilos mensuales. valores que pese a estar

seguramente subestimados se encuentran dentro del rango cosechado

en otras especies de Atta (Fowler et al. 1986a). Estos niveles de

herbivoria ayudan a comprender la muerte de los árboles que

sufren defoliación repetida (Rockwood1975. Leston 1978). Este

proceso es particularmente importante, dado que una mortalidad

diferencial puede aumentar la diversidad generando espacios

disponibles para otras especies de la comunidad, ya sea por

exclusión competitiva (Paine 1966, Janzen 1970) o incrementando

52



la heterogeneidad ambiental y por ende la partición de recursos

(Denslow 1980, Tilman 1982).

Los esfuerzos defoliadores no son iguales en todo el

territorio de forraJeo. Los senderos Juegan un papel determinante

en la localización y explotación de los futuros parches en Atte

cephalotes, mostrando una tendencia semejante a la encontrada por

Sheperd (1982) para Atte colombica. La exploración ocurre en

estrecha relación con la disposición de los senderos, y es

centralizada en las cercanias de los parches en explotación

(Figs. 4.1.4 y 4.1.5). Los patrones de búsqueda por parte de las

hormigas en dichas zonas sugieren una estrategia óptima de

exploración. Por un lado, un movimientohacia adelante respecto

de su dirección anterior disminuye la probabilidad de investigar

un área recientemente explorada (Pyke 1977, 1978, Zimmerman

1979). Por otro lado, ángulos menores de giro poseen mayor

eficiencia que ángulos más amplios en los procesos individuales

de descubrimiento, aunque dicho costo puede reducirse en grandes

"redes" de hormigas (Adler & Gordon 1992). La optimización del

movimiento individual de búsqueda en áreas espacialmente

localizadas determina la ubicación de zonas con mayorposibilidad

de ser defoliadas. Consecuentemente, esto condiciona áreas con

mayor posibilidad de ser disturbadas ya sea por consumo

diferencial o aperturas de senderos hacia los recursos

descubiertos. La dinamicidad temporal de este proceso implica

modificaciones en la geometria de los territorios de forraJeo y

cambios en la dirección y uso de los senderos. Dado que éstos se

mantienen aunque no sean temporariamente transitados (Gamboa
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1975), a medida que la colonia aumenta de tamaño la cantidad y

desarrollo de los caminos se incrementa (Fowler 1978) generando

mayores modificaciones al medio debido a un aumento en la

densidad del territorio clareado. Esto puede observarse en Atta

cephalotes, donde la disposición de los caminos cubren

angularmente la mayorparte del territorio alrededor del nido

(Fig. 4.1.4) . Esta disposición se repite en otras especies de

Atta, lo que podria estar indicando un patrón general (Tabla
4.1.4).

Por otra parte, la rotación en el uso/abandono de los

caminos revela una gran dinamicidad en la ubicación de

los esfuerzos defoliadores. La orientación angular de los árboles

abandonados no se diferencia significativamente de una

distribución regular, mostrandoque la actividad forradera cubre

temporalmente gran parte del territorio (Tabla 4.1.3 y Fig.

4.1.6). Debido a que el muestreo fue realizado solo durante 7

dias consecutivos, es probable que en un lapso más prolongado la

presencia de hormigas en el área de forraJeo sea aún mayor. Un

efecto visible de la rotación en el uso de los senderos y la

ubicación de los árboles atacados es un cubrimiento general del

área, abarcando temporalmente un territorio más extenso (Fig.

4.1.7). Dado que tanto los nidos de hormigas como las plantas

atacadas son sésiles, la ventaja de dominar una amplia área de

forradeo es obvia, en el sentido de maximizar el patrón

defoliador minimizandola competencia mediante territorialidad

(Traniello 1989). Paralelamente, los senderos permanentes podrian

actuar como una especie de “memoria fisica" de la colonia,
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mostrando 1a ubicación espacial de los parches que serán

palatables en alguna época del año. La variación temporal en su

uso probablemente acompañaa la variación en la calidad de los

recursos (Fowler & Stiles 1980). De esta forma los senderos

permanentes que aparentemente no son usados por un tiempo, serán

utilizados en alguna época del año. Este patrón de aparente

estaticidad espacial y dinamismotemporal está asociado con la

permanente búsqueda de nuevos recursos, y podría poseer

importantes consecuencias relacionadas con la generación de

claros en la selva.

Los resultados de este trabado sugieren que el "clareo" de

las areas centrales del nido y la relación de los senderos con

los procesos de búsqueda y defoliación están determinando zonas

con diferentes niveles y tipos de disturbios (Fig 4.1.8). Dado

que el primer efecto es fijo y el segundo dinámico en el tiempo,

el resultado involucra una amplia zona con posibilidad de ser

modificada. Si incorporamos la superficie delimitada por los

arboles atacados, el territorio de las hormigas cortadoras puede

abarcar desde un minimo de 507 m‘ hasta un maximo de 10600 mz

para diferentes especies de Atte (Fowler et al. 1986b). Estas

magnitudes confirman la importancia de las hormigas cortadoras

como modificadoras del ambiente, enfatizando la necesidad de

futuros estudios sobre los efectos que cada uno de los procesos

aqui analizados posee sobre la comunidadvegetal de las selvas

tropicales.
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Tabla 4-1-1. Superficie clareada (estimada) y capacidad

defoliadora (hormigas cargadas/minuto) para 11 colonias de Atta

cephalotes en una selva lluviosa tropical de Panamá.

Nido Superficie Rutas Hormigas cargadas N

1 80 mz la 91 i 11 10
lb 120 i 15 10
lc 71 i 10 10

2 80 mz 2a 55 t 7 10
2b 21 i 5 10
20 106 i 15 10

3 80 mz no fue medida la tasa de forrajeo

4 150 mz 3a 178 i 39 10
3b 121 i 15 10
30 204 i 27 10

5 80 mz no fue medida la tasa de forrajeo

6 80 mz no fue medida la tasa de forrajeo

7 80 mz no fue medida la tasa de forrajeo

8 50 mz 8a 91 i 13 10
Bb 26 i 6 10
Bc 63 i 8 10

9 80 m2 no fue medida la tasa de forrajeo

10 100 mz 10a 133 i 15 lO
lOb 160 i 14 lO
10c 267 i 47 10

11 100 mz 11a 124 i 11 lO
llb 121 i 19 lO
110 36 i 6 10

Los muestreos corresponden a la cantidad de hormigas cargadas

ingresando al nido por minuto. Fueron seleccionados los 3

senderos más transitados por nido. Los valores de tabla son

promedios i DS. La superficie de cada hormigueros fué estimada

considerando al área clareada comocircular (A: n.r')



Tabla 4-1-2- Las hormigas exploran preferencialmente hacia

adelante respecto de su dirección anterior. Vectores angulares

promedios (o) con su longitud (r) y significación estadistica.

Cada vector fue calculado a partir de la sumatoria de las medidas

angulares tomadas a las hormigas de cada nido (ver explicación en

el texto). N: número de hormigas, n: número de ángulos.

Nido N n r o

1 6 as 0.47 14°***

2 s 78 0.35 13°***

3 4 62 0.41 358°***

4 a 77 0.35 5°***

5 5 89 0.36 340°***

6 4 89 0.18 1°*

7 4 45 0.20 25°

8 8 78 0.34 5°**

9 4 87 0.23 355°**

10 6 88 0.30 15°***

11 7 57 0.28 7°*

Total 62 836

(***)= P<.001, (**)= P<.01 y (*)=P<.05 (prueba de Rayleigh, ver

Circular Statistics in Biology, Batschelet 1981)



Tabla 4.1-3-. Cantidad de árboles recién atacados (izquierda) y

recién abandonados (derecha) por dia y por sendero en una selva

tropical de Panamá. Más del 45%del total fueron abandonados

antes de su completa defoliación. Datos obtenidos de un nido

adulto de Atta cephalotes.

Sendero
Dia 1 2 3 4 5 6 7 8 Total

1 8/0 0/0 4/0 2/0 0/0 0/0 1/0 0/0 15/0

2 4/1 1/0 3/0 0/1 2/0 0/0 0/0 0/0 10/2

3 0/2 3/0 1/2 0/0 0/0 1/0 0/0 1/0 6/4

4 1/2 2/2 3/2 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 7/6

5 0/2 2/2 1/3 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 3/7

6 3/0 2/1 5/0 0/0 0/2 0/1 O/O 1/1 11/5

Total 16/7 10/5 17/7 2/1 2/2 1/1 2/0 2/1 52/24



Tabla 4-1.4- Distribución angular de los senderos de forrajeo en

algunas especies de hormigas cortadoras.

Fuente Lugo et al. 1973 Gamboa 1975 Cherret 1968

Spp A. colombica Ac. versicolor A. cephalotes

N 5 4 4

(o) 75° 76° 147°

r 0.4 0.2 0.3

(Da) 63° 74° 66°

P 0.47 O.86<P<0.89 O.55<P<O.5B

Los datos fueron obtenidos de mapas de nidos publicados en los

trabajos citados. En todos los casos no se puede rechazar una

distribución regular de los senderos en el territorio de

forrajeo(prueba de Rayleigh, Batschelet 1981). N: cantidad de

senderos, (o) angulo promedio y Da: desviación angular.
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4-2- Influencia de las actividades de Atta 1aevigata sobre la

colonización de leñosas: el caso de Ihpirira velutinifblia
(Anacardiaceae) en una sabana estacional de Venezuela.

4-2.1- Introducción

Algunos estudios sugieren que en los últimos 300 años la

abundancia de plantas leñosas sufrieron un sustancial incremento

sobre áreas de pasturas en el continente americano (Scholfield &

Bucher 1986, Bucher 1987, Archer et a1. 1988, Archer 1989). En

términos generales, estos cambios han sido considerados

respuestas a modificaciones climáticas (Emanuelet al. 1985), a

los efectos del fuego (San José & Fariñas 1983, 1991) y al

pastoreo (Madany& West 1983). Sin embargo, en ciertas pasturas

sudamericanas de la zona chaqueña los nidos de Atta son

considerados como la causa principal -o al menos un efecto

acelerador- de la progresión del paisaje arbustivo sobre la

sabana herbácea (Jonkman 1976, 1978). Los hormigueros abandonados

son colonizados por plantas leñosas que invaden las pasturas, y

en dichas áreas los árboles se desarrollan principalmente sobre

nidos muertos de Atte (Bucher 1982).

Las actividades de las hormigas cortadoras más conocidas que

facilitan la colonización de leñosas son las modificaciones

físico-químicas producidas por la construcción de sus

nidos. Sus hormigueros son considerados comolos disturbios mas

importantes de los suelos tropicales y subtropicales (Weber

1966a, Alvarado et al. 1981, Bucher 1982). La compleja estructura

subterránea del nido afecta la aeración y el drenaje del suelo
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(Gotwald 1986, Cherret 1989), y la acumulación de materia

orgánica en su interior enriquece los suelos adyacentes (Haines

1975, 1978). Estas modificaciones facilitan la colonización de

determinadas plantas, produciendo patrones de vegetación que

generalmente difieren de la comunidadvegetal dominante (Haines

1975, Fowler 1977, Couthino 1982, Fowler y Haines 1983).

Por otra parte, los factores más importantes que determinan

la capacidad de invasión y el éxito de una población de plantas

es el mecanismo de dispersión utilizado (Van Hulst 1987,

Hengeveld 1988), y la germinación y supervivencia de sus semillas

(Harper & White 1974). En ambos procesos, las hormigas Juegan un

papel trascendente para muchasespecies de plantas.

Las hormigas son reconocidas comolos principales agentes

dispersores de semillas (Buckley 1982, Beattie 1985). En muchos

casos son atraídas por estructuras alimenticias (eliosomas o

"food bodies“), las cuales son removidas e introducidas al nido,

mientras que las semillas son depositadas intactas en los suelos

cercanos al hormiguero (Beattie 1985). Sin embargo, existen

muchos antecedentes de dispersión “accidental”, en donde las

semillas son abandonadas o perdidas durante el proceso de

predación (Buckley 1982, Beattie 1985). Las hormigas cortadoras

de hojas pueden englobarse dentro de la segunda categoria. El

trabado de Roberts & Heithaus (1986) revela comoAtta cephalotes

dispersa frutos de Fïcus hondurensis (Moraceae) en un bosque seco

tropical, consumiendo su pulpa y dejando intacta la semilla.

Pese a que muchas especies de Atte y AcromyrmexforraJean sobre

los frutos de una amplia cantidad de especies vegetales (Rockwood
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1977), su papel comoeventuales dispersores de semillas ha sido

poco estudiado.

En la sabana-parque de Barinas, Venezuela, la asociación

entre el estrato herbáceo/leñoso y la actividad de las hormigas

cortadoras sugiere que estas últimas podrian cumplir un papel

importante facilitando la colonización de las especies arbóreas
de bosques cercanos.

En las sabanas arboladas, la comunidad vegetal está

caracterizada por tres fisonomiasdiferentes: los pastizales, las

leñosas siempreverdes y las deciduas. Los árboles siempreverdes

son considerados como "de sabana" debido a que son intolerantes a

la sombra, poseen protección contra el fuego y pueden extraer

agua a grandes profundidades debido a su extensivo sistema

radicular, por lo cual sus ritmos fenológicos no están asociados

con la disponibilidad de agua de lluvia (Sarmiento 1984, Medina

1986, Medina & Silva 1990). Por otro lado, las especies deciduas

no tienen defensas contra el fuego y sus ritmos fenológicos están
asociados a la estacionalidad hídrica. Generalmente estas

especies provienen de bosques deciduos o en galería cercanos y

son caracteristicas de las sabanas parqueadas, donde se las

encuentra normalmente formando parte de las agrupaciones de

leñosas (Monasterio et al. 1971, Sarmiento 1983).

Tres observaciones preliminares sugieren que en la sabana

parque de Barinas las actividades de Atte laevigata influyen en

la colonización de las leñosas deciduas: (a) los hormigueros

desarrollados de A. laevigata se encuentran mayoritariamente en

las agrupaciones de leñosas. y éstas albergan a la mayoria de las
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especies caducifolias, (b) los nidos adultos de A. laevigata
generan visibles modificaciones a los suelos en dichas

agrupaciones, y (c) A. laevigata cosecha abundante frutos de una

de las especies deciduas másabundantes, Ihpirira velutinifblia

(Anacardaceae), consumiendo su pulpa y dejando aparentemente

intacta la semilla.

4.2-2. Objetivos

El objetivo general de este trabado fue documentar la

relación entre las actividades de Atta laevigata y la

colonización de especies deciduas en una sabana-parque tropical,

con especial énfasis en Ihpirira velutinifblia (Anacardiaceae).

Se pondrá a prueba la hipótesis de que Atta laevigata

facilita la colonización de T. velutinifblia mediante la

dispersión de sus semillas en lugares enriquecidos. De ser esta

hipótesis correcta, se espera verificar las siguientes
predicciones: (a) Las semillas sin pulpa debido a la actividad de

las hormigas cortadoras deberán germinar en mayor proporción que

las semillas con pulpa, (b) los suelos de las agrupaciones de

leñosas con nidos de hormigas cortadoras -en donde son

depositadas las semillas intactas—. deberán poseer mayores

niveles nutritivos que los suelos de la sabana herbácea adyacente

y de las agrupaciones de leñosas sin hormigueros, y (c) la

cantidad de plántulas de Ihpirira velutinifblia será mayoren las

agrupaciones leñosas con hormigueros que en las agrupaciones sin

nidos de superficie similar.
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Adicionalmente, se analizará la relación entre las

principales especies deciduas y las agrupaciones de leñosas con y

sin nidos de hormigas cortadoras.

4.2-3- Métodos

El estudio fue realizado en una tipica sabana estacional

piemontana al Oeste de los Llanos Venezolanos, en el estado de

Barinas, Venezuela (08° 28'N, 70° 12'W). Las caracteristicas

generales del lugar están descriptas en Monasterio et al. (1971).

La temperatura media anual es de 27° C, con escasa fluctuación,

mientras que la precipitación promedio es de 1.500 mm,

marcadamente estacional. La época seca dura aproximadamente 5

meses, desde diciembre hasta abril y el periodo húmedo abarca

desde abril hasta noviembre. Generalmente, esta sabana se quema

una vez por año, entre febrero y abril. Su paisaje se encuadra

dentro de la fisonomía denominada "parqueada" (Sarmiento 1983),

con un estrato herbáceo discontinuo debido a la presencia de

árboles solitarios y agrupados en forma de pequeñas “islas

forestales”. Las principales especies arbóreas siempreverdes son

Bbwdichia Virgiloides, Palicourea rígida y Byrsonima

crasaifblia, mientras que entre las principales caducifolias se

encuentran Génipa caruto, Godmania macrocarpa, Cbchlospermun

vitifblium y Thpirira velutinifblia.

4.2.3.1. Muestreos de vegetación y hormigueros.

La mayor parte del muestreo se realizó en un área

de 150.000 m‘, cercana a un bosque en galeria. Desde noviembre de
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1990hasta abril de 1991 se realizaron 7 transectas-corredores de

15 m de ancho por 200 m de largo en las cuales se contabilizaron

los arboles solitarios -ya sean de sabana (siempreverdes) o de

bosque (caducifolios)-, y las agrupaciones de leñosas

interceptadas. Se consideró una "agrupación" al conjunto de 3 o

más árboles de cualquier especie con superposición de sus copas o

de su proyección. A cada agrupación de leñosas se le midió: (a)

superficie ocupada, considerándolas figuras circulares (S = n.

r') utilizando el radio promediode 8 mediciones, (b) cantidad

total de especies leñosas. A cada individuo se lo identificó por

especie, se le midió su altura y su DAP,y (c) Existencia de

hormiguero activo.

Con el objetivo de verificar la dispersión de frutos de

Ihpirira velutinifblia por 1a hormiga Atte laevigata se
realizaron 13 censos de frutos mediante un circulo de 10 cm de

diámetro en tres lugares diferentes: (a) en la sabana herbácea,

y (b) dentro de las agrupaciones de lefiosas leJos y cerca de las

entradas de los nidos. Las agrupaciones arbóreas censadas fueron

elegidas al azar dentro de las que poseían hormigueros activos e

individuos adultos de T.Ve1ut1n1fblia.

Para determinar la influencia del consumode la pulpa por

parte de las hormigas cortadoras en la germinación de los frutos,

se recolectaron 50 frutos con pulpa y 50 sin pulpa (limpiados por

las hormigas). Cada semilla fue colocada en una caja de Petri con

papel de filtro humedecido regularmente y revisada cada semana

durante dos meses. Se contabilizaron la cantidad de semillas

germinadas al final de dicho lapso, y se comparó la proporción de
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germinación en cada tipo de fruto mediante una prueba de X’.

Por otra parte, se analizó el contenido de nitrógeno (método

de KJeldahl, Jackson 1964) en la pulpa de 15 frutos y el

porcentaje de humedad (peso freso —peso seco) en 60 frutos de T

velutinifblia.

4.2.3-2- Muestras de suelo

Con el objetivo de determinar modificaciones edáficas

generadas por las hormigas cortadoras de hojas, durante el mes de

marzo de 1991 fueron extraídas 10 muestras de suelo entre 0-20 y

20-40 cm de profundidad cada uno de los siguientes lugares: (a)

sabana herbácea, (b) agrupaciones de leñosas sin nidos de

hormigas cortadoras, (c) agrupaciones de leñosas con nidos de

hormigas cortadoras y (d) bosque en galería cercano. Las

agrupaciones de leñosas fueron elegidas al azar dentro de las

posibles para cada clase. las muestras de la sabana herbácea

localizadas a1 azar a 1 m de cada agrupación leñosa muestreada, y

las del bosque en galería aleatoriamente a lo largo de su curso.

Las muestras de suelo fueron guardadas en recipientes

impermeables y llevadas al laboratorio en donde fueron pesadas,

secadas en estufa hasta peso constante (76 hs) y pesadas

nuevamente. El porcentaje de humedadrelativa fue determinado por

la diferencia entre el peso húmedoy el seco. Luego, cada muestra

fue homogeneizada, tamizada y sus niveles nutritivos analizados

en el laboratorio de química agricola, sección suelos del

Instituto de Investigaciones Agropecuarias de la Universidad de

Los Andes. Los detalles del procedimiento analítico se encuentran

en Jackson (1964).
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Se utilizó un Análisis de ComponentesPrincipales (ACP) con

el objetivo de ordenar las muestras de suelos en función de sus

caracteristicas nutritivas, y un Anovade una via para determinar

la existencia de diferencias significativas entre suelos de
diferente origen.

4.2-4- Resultados

Las especies siempreverdes se encontraron tanto "solitarias"

o en las agrupaciones de leñosas, mientras que las deciduas

únicamente formando parte de las "islas forestales” (Foto 1).

Fueron censadas 30 agrupaciones de leñosas cuyas superficies

oscilaron entre 15 y 450 mz, mostrando diferencias en relación a

su composiciónfloristica. Mientras las especies siempreverdes se
localizaron en todas las clases de tamaño de las "islas

forestales” , las especies deciduas se encontraron únicamente en

las agrupaciones de mayor area y mayoritariamente en asociación

con hormigueros adultos (Tabla 4.2.1), en donde Ihpirira

velutinifblia y Gbnipa caruto fueron las más abundantes (Tabla

4.2.2). Todos los nidos adultos de Atta laevigata (N: 15) fueron

localizados en las agrupaciones de leñosas.

La densidad de semillas de T. velutinifblia fue mayor
en las cercanias de las entradas de los nidos de A. laevigata

(Prueba de Mann-Whitney, U: 169, P<.001, Tabla 4.2.3), revelando

un transporte por parte de las hormigas cortadoras. Las obreras

cosechaban activamente los frutos caidos y cortaban su pulpa

abandonando las semillas en las inmediaciones de sus hormigueros,
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o acarreaban el fruto completo al interior del nido, donde luego

de realizar idéntica operación dejaban en el exterior la semilla

intacta. Los análisis de la pulpa del fruto mostraron un alto

contenido de N y humedad(Tabla 4.2.3). Por otra parte, la

experiencia de laboratorio sugiere que las semillas "limpiadas"

por parte de las hormigas cortadoras poseen un mayor éxito en la

germinación (Xz = 11.1 P<.001, Tabla 4.2.3). Mientras que un 20%

de los frutos sin pulpa comenzaron a germinar a las 2 semanas,

todos los frutos con pulpa fueron atacados por hongos y

patógenos, sin germinar al menos durante los 2 meses de la

experiencia (Foto 2).

Agrupaciones de leñosas de áreas semejantes con y sin

hormigueros (78.3 i 32 m' versus 62 i 31 mz respectivamente, N: 6

c/clase, U=25, P> .10, Prueba de Mann Whitney) presentaron

diferencias en la densidad de individuos de T. velutinifblia. Las

“islas forestales“ con nidos presentaron una mayorcantidad total

de individuos Juveniles y plántulas (X2: 5.7 P..02 y 12.5 P<.01

respectivamente, Fig. 4.2.1), y una mayor cantidad promedio de

plántulas (U: 31, P = 0.025, Prueba de Mann-Whitney, Fig. 4.2.2).

Noexistieron diferencias significativas en la proporción de las

clases de altura de T. velutinifblia entre agrupaciones leñosas

con y sin hormigueros (X‘= 1.01, P>.50, Fig 4.2.3a). Sin embargo,

al comparar agrupaciones arbóreas de diferente área con

hormigueros, las de mayor superficie (> 150 uf) mostraron una

mayor proporción de individuos adultos (Xz = 15. P<.01, Fig.

4.2.3b)
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Los suelos analizados presentaron diferentes niveles

nutritivos en función de su procedencia. Muestras del mismo

origen aparecen asociadas entre si en el PCA, ordenadas a lo

largo de un gradiente de riqueza edáfica representado

principalmente por los ejes 1 y 2 (Fig. 4.2.4 y Tabla 4.2.4). Los

suelos de las agrupaciones leñosas con hormigueros presentan un

alto nivel nutritivo, alejados de los suelos máspobres de la

sabana herbácea y cercanos a los suelos ricos del bosque en

galeria (Fig. 4.2.4). En particular, sus elevados valores de

riqueza se expresan como una mayor concentración de N, Mg, Ca y

materia organica que la de los suelos de sabana herbácea y

agrupaciones arbóreas sin hormigueros, tanto en las muestras

tomadas entre 0-20 cm (Tabla 4.2.5), comoen las extraídas entre

20-40 cm de profundidad (Tabla 4.2.6).

4-2.5. Discusión

4.2.5.1. Dispersión de semillas: consecuencias sobre la

dinámica del paisaje

Los resultados obtenidos revelan que el procesamiento del

fruto y el consumode la pulpa por parte de A. laevigata influye

en la germinación y en la densidad de plántulas de Ihpirira

velutinifblia. Las semillas “peladas” por las hormigas cortadoras

tuvieron un mayor nivel de germinación en la experiencia de

laboratorio. Su visible consecuencia en el medionatural es una

mayor cantidad (individuos promedio y totales) de plántulas de
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T. velutinifblia en las agrupaciones arbóreas con hormigueros en

comparación con aquellas que carecen de nidos (Fig.4.2.2).

Pese a que las semillas de T. velutinifblia no poseen

estructuras especiales para la dispersión por hormigas

(mirmecocoria), existen caracteristicas del fruto que facilitan

una dispersión indirecta por A. laevigata. Por un lado, su

dimensión y morfología es adecuada para el transporte y

manipulación por parte de las obreras (ver Wilson 1980, Fowler

1982). Por otro lado, su pulpa posee un elevado contenido de N

comparándolo con otros frutos tropicales (ver Morton 1982) y un

alto porcentaje de humedad(Tabla 4.2.3). Ambas caracteristicas

(humedad y N) son consideradas factores de primer nivel en la

selección de forraje para las hormigas cortadoras de hojas

(Bowers & Porter 1981, Berish 1986).

Mientras que el beneficio obtenido por las hormigas

cortadoras es principalmente un alimento con alto valor nutritivo

y fácil de recolectar, existen varias hipótesis de las ventajas

que las plantas obtienen con la dispersión de sus semillas (ver

Beattie 1985). Los resultados obtenidos en este trabajo aportan

evidencias directas que apoyan a las hipótesis de escape a la

predación, escape al fuego y de una dispersión por micrositios

enriquecidos. Por ptra parte, la importancia del escape a la
competencia parental para el desarrollo de T. velutinifblia es

sugerido por evidencias indirectas.

El escape a la predación, en este caso, se manifiesta

principalmente comouna "estrategia" del fruto contra el ataque
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por patógenos. La experiencia de laboratorio muestra como la

actividad de "limpieza" del fruto favorece su germinación (Tabla

4.2.3). Todos los frutos con pulpa fueron atacados por hongos

—reconocidos como agentes de mortalidad (Augspurger 1983)-,

impidiendo o retrasando el surgimiento de la plántula. La

germinación de semillas sin pulpa —extraida pOr las hormigas

cortadoras—, alcanzó mayores niveles que los obtenidos para las

semillas de Fïcus hondurensis dispersadas por Atte cephalotes en

un bosque tropical seco (Roberts & Heithaus 1986). Por otra

parte, los frutos que son alejados de 1a planta parental poseen

menores niveles de predación que aquellos que se encuentran en

sus inmediaciones (Janzen 1970, O'Dowd& Hay 1980, Heithaus 1981,

Holmes 1990).

Observaciones de campo sugieren que el escape al fuego

podria ser una importante ventaja adaptativa para T.

velutinifblia. Las semillas son transportadas hacia las entradas

de los nidos, los cuales se encuentran generalmente en el centro

de las islas boscosas, zona donde el fuego raramente penetra.

Luego de la época de quema en 1990, los signos de fuego eran

minimosdentro de las agrupaciones arbóreas. Por un lado, esto se

debe que la biomasa herbácea es prácticamente nula en su

interior, debido al efecto de corte de las hormigas y de

sombreado por parte de los árboles (Coutinho 1982, Hobbs & Mooney

1986). La ausencia de pastos comobiomasa combustible disminuye

la probabilidad del ingreso del fuego (Menaut et al. 1990),

aumentando la supervivencia de semillas y plántulas. Por otro

lado, los árboles siempreverdes resistentes al fuego se ubican
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preferentemente en las periferias de las agrupaciones arbóreas,

generando un "cinturón de protección" contra las quemas (Tamayo

1977, San José y Fariñas 1983).

Los análisis de nutrientes revelan que las hormigas

cortadoras enriquecen los suelos circundantes a sus nidos,

apoyando la hipótesis de dispersión por micrositios. Existen

abundantes evidencias de que los hormigueros son especialmente

ricos en algunos nutrientes importantes para las plantas (Rogers

& Lavigne 1974, Culver & Beattie 1983, Beattie & Culver 1983). En

consecuencia, las semillas que son acarreadas y dejadas en las

cercanias de los nidos se ven favorecidas. La mayoria de los

estudios demuestran cómola dispersión directa en micrositios

favorables genera un incremento en la supervivencia de las

semillas y plantas Juveniles (Culver & Beattie 1980, Davidson &

Morton 1981a y b, Hanzawa et al. 1988), un aumento de la tasa de

crecimiento (Hanzawaet al. 1988), y un mayor nivel de frutos y

semillas producidas por individuo (Rissing 1986).

Las semillas que logran alejarse de la fuerte competencia

existente baJo la cobertura de la planta parental aumentan su

supervivencia (Janzen 1970, Hubbell 1980). Algunas evidencias

indirectas sugieren que, en este caso, la disminución de la

competencia con la/planta madre generada por el movimiento de
semillas está determinada por el area de las agrupaciones

arbóreas. Por un lado, no existen diferencias significativas en

la abundancia promedio de individuos adultos entre agrupaciones

de igual área con y sin hormigueros (Fig. 4.2.2). En éstas

agrupaciones arbóreas (que poseen áreas menores a 150 m‘), el
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reclutamiento parece ser independiente de la existencia de nidos

y de la cantidad de plántulas iniciales (Fig. 4.2.3a). Sin

embargo, las agrupaciones leñosas con superficies entre 150-450

mz poseen una mayor proporción de individuos adultos que

agrupaciones de áreas menores (todas con hormigueros) (Fig.

4.2.3b). Esto muestra que el éxito de los individuos adultos de

T. velutinifblia depende del área de la agrupación arbórea y las

modificaciones al entorno asociadas, sugiriendo una fuerte

competencia por el espacio disponible cuando las “islas

forestales“ ocupan una pequeña parte del terreno (ver Menaut et

al. 1990). En consecuencia, una densidad mayor de plántulas en

agrupaciones pequeñas -generadas por las actividades de las

hormigas cortadoras- no se manifiesta necesariamente como un

mayor número promedio de individuos adultos, posiblemente debido

a la saturación del habitat. El hecho de que las especies

deciduas se desarrollan mayoritariamente en el interior de las

agrupaciones leñosas (San José et al. 1991) -en donde no están

expuestas a la iluminación directa, tienen acceso a micrositios

enriquecidos y están protegidas del fuego-, favorece esta

hipótesis.

4-2.5-2- Modificación del medio fisico: consecuencias

sobre 1a dinámica del paisaje.

La alta presencia de especies caducifolias en las

agrupaciones arbóreas con hormigueros (Fig. 4.2.5) y los

resultados obtenidos sobre Ibpirira velutinifblia, sugieren que
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las hormigas cortadoras facilitan o aceleran la colonización de

las especies leñosas a la sabana herbácea. Estos resultados son

similares a los obtenidos por Jonkman (1976, 1978) y Bucher

(1982) en el Chaco, donde nidos de Atta vollenweideri facilitan

la introducción de árboles, acelerando la sucesión hacia un
bosque seco.

En las sabanas americanas, la disponibilidad de humedad y

nutrientes en la época de crecimiento conjuntamente con la

ocurrencia de fuego, son considerados los factores claves que

regulan la interacción entre pastos y leñosas (Medina & Silva

1990). Este trabajo revela que la actividad de Atte laevigata

influye en ambos procesos y modifica dicha interacción,

facilitando la colonización y desarrollo de especies deciduas.

La disponibilidad de nutrientes es uno de los factores

determinantes para el éxito de la instalación de leñosas

(Sarmiento et al. 1985). La mayoria de las regiones de sabana

poseen suelos empobrecidos (Montgomery & Askew 1983), y las

sabanas tropicales del norte de Sudamérica son consideradas como

el extremo más distrófico (Sarmiento 1984, 1990, Cochrane 1990).

Esto enfatiza la importancia de las modificaciones ocasionadas

por las hormigas cortadoras, ya que los resultados de este

trabajo revelan que los nidos de Atta laevigata aportan al suelo

N, Mg, Ca y materia orgánica, diferenciandose de los suelos de la

sabana herbácea y de las agrupaciones leñosas sin nidos de

hormigas cortadoras (Fig. 4.2.4, Tablas 4.2.5 y 4.2.6). Este

enriquecimiento es producto de la acumulación de materia orgánica

en el nido y de los procesos de descomposición asociados. Existen
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antecedentes en otras especies de Atte en donde los horizontes

involucrados en la estructura del hormiguero poseen una mayor

concentración de nutrientes y una tasa de ciclado más rápida

comparado con suelos adyacentes (Lugo et al. 1973, Haines 1978).

La causa de dicho enriquecimiento se debe principalmente al

papel acumulador de materia orgánica que poseen las hormigas

cortadoras. Los fragmentos vegetales colectados son depositados

conjuntamente con los cadáveres de la colonia y otros desechos en

cavidades subterráneas especiales, en donde sufren los procesos

de descomposición y remineralización. En especies de Atta estas

cavidades pueden tener diámetros superiores a 1 metro,

encontrarse hasta 6 m de profundidad (Autori 1942, Coutinho

1984), y contener más de 450 kg de materia orgánica (Amante

1967). Estos verdaderos depósitos de humusestán a disposición de

las raices de las leñosas. las cuales en la sabana poseen un

profundo sistema radicular (Sarmiento et al. 1985, Medina & Silva

1990). En los cerrados brasileños, donde las quemas periódicas

promueven un ciclaJe superficial y rápido, las hormigas

cortadoras son consideradas como los herbivoros de mayor

importancia por su participación en el flujo energético y ciclaje
de nutrientes (Couthino 1982). Sus efectos favorecen a las

especies leñosas, y son considerados opuestos al fuego. Las

quemas periódicas dejan a disposición de las raices herbáceas

fitomasa del estrato arbóreo, mientras que las hormigas

cortadoras consumen hierbas y las transportan a grandes

profundidades, permitiendo a los árboles explotar con mayor
eficiencia los nutrientes provenientes de la mineralización de
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dicho material (Coutinho 1984). Este caso seria similar a lo que

ocurre en las sabanas americanas, ya que las hormigas cortadoras

pueden transferir fitomasa del estrato herbaceo o subarbustivo al

arbustivo arbóreo, favoreciendo a este último.

Por otra parte, la eliminación de la biomasa herbácea dentro

de las agrupaciones arboladas por parte de las hormigas

cortadoras favorece a las especies deciduas por (a) una

disminución de la competencia por agua en el estrato superior del

suelo, y (b) una protección contra el fuego debido a la

eliminación de fitomasa combustible. Ambosparámetros -agua y

fuego- son considerados factores claves para el balance

hierbas/leñosas en los sistemas de sabana (Sarmiento et al. 1985,

Medina & Silva 1990). En ausencia de quemas periódicas, la

humedad del suelo es uno de los principales factores que

determina el equilibrio entre gramineas y árboles (Knoop&Walker

1985). Cualquier factor que decrezca la biomasa de pastos o su

capacidad de explotar la humedadde los horizontes superiores

incrementa la posibilidad del establecimiento de leñosas (Soriano

& Sala 1983, Medina & Silva 1990). Por otra parte, el fuego

limita seriamente el crecimiento de las especies deciduas (San

José & Fariñas 1983, 1991, Sarmiento 1983, Medina 1986), y

cualquier factor que disminuya la probabilidad de quema favorece

su instalación. Por ejemplo, en ausencia de fuego, las

agrupaciones arboladas incrementan su tamaño rápidamente (San

José & Fariñas 1983).

Muchos de los efectos ocasionados por las hormigas

cortadoras pueden asociarse a los generados por los propios
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arboles mediante una relación sinérgica. Por ejemplo, la sombra

producida por la copa de las leñosas aumenta la humedaddel suelo

y disminuye dramáticamente la población de hierbas (Hobbs &

Mooney 1986, Belsky et al. 1989). Paralelamente, tanto árboles

individuales comoagrupados pueden aumentar el nivel nutritivo de

los suelos circundantes mediante la caida de hoJas, el exudado

por raices y la modificación del microclima (Kelman 1979, Belsky

et al. 1988, San José et al. 1991).

En las sabanas venezolanas la abundancia de especies

caducifolias en las agrupaciones arboladas incrementa la

abundancia de otras leñosas deciduas, ampliando el patrón

agrupado (San José et al. 1991). Esto se debe, en parte, a que

sus suelos son más factibles de ser invadidos por las especies

caducifolias de bosques cercanos (San José et al. 1991). La

existencia natural de agrupaciones arbóreas con y sin hormigueros

revela que las actividades de las colonias poseen un importante

papel en este proceso de enriquecimiento edáfico, facilitando la
colonización de leñosas.

Los resultados obtenidos muestran comomodificaciones en la

disponibilidad de recursos generados por las hormigas cortadoras

pueden Jugar un importante papel en la estructura de las sabanas

herbáceas, acelerando su dirección sucesional hacia un paisaje

arbolado (ver Jonkman 1976, 1978, Bucher 1982). El desarrollo de

las agrupaciones arbóreas pareciera ajustar al modelo de

facilitación de Connel & Slayter (1977), en donde las hormigas

cortadoras funcionan comocausa o al menos como acelerador del

proceso de colonización de especies deciduas de bosques cercanos.
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En la medida que el proceso de colonización de leñosas sea

continuo, se podria generar una sucesión autogénica similar a la

encontrada por Archer et al. (1988), en donde una sabana de Texas

se convierte progresivamente en un bosque seco.

Sin embargo, observaciones de campo me permiten sugerir que

éste no parecería ser el caso de la sabana de Barinas, en

Venezuela. Mientras que las quemas estarian limitando su

expansión, la competencia entre especies de similares

caracteristicas mantendrian niveles poblacionales estables

mediante una mortalidad denso-dependiente dentro de las

agrupaciones arbóreas (ver Meanut et al. 1990).

El colapso de las agrupaciones leñosas puede deberse a una

conjunción de factores que afectan su dinámica: por un lado, los

nidos de Atta poseen una vida media de entre 10 y 20 años. Pese a

que los disturbios ocasionados por su construcción pueden

mantenerse por mucho tiempo después de 1a muerte de la colonia,

en algún momentosu desaparición provoca un desbalance en la

relación sinérgica. Por otra parte, perturbaciones comocaida de

árboles, entrada de ganado, excavaciones de animales o acción

antrópica generan claros que ocasionan la entrada de pastos. La

invasión herbácea a una agrupación arbórea facilita el ingreso

del fuego, afectando la supervivencia de las semillas y las

plántulas. Debido a la asincronia de dichos sucesos, el efecto

visible es una cronosequencia discreta de agrupaciones arboladas

dispersas en una matriz herbácea, proceso en el cual las hormigas

cortadoras poseen un importante papel influyendo en su

desarrollo.
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Tabla 4.2.1: Frecuencia de ocurrencia (en %) de las principales

especies leñosas en las diferentes clases de tamaño de agrupaciones

arboladas. Los porcentajes fueron calculados considerando al 100%

como presencia en todas las agrupaciones de cada clase de tamaño.

Total de agrupaciones censadas: 30.

Clase de tamaño de "Islas leñosas“

I II III IV V VI
Especies

Byrsonima crassifblia 100 100 100 100 100 100
Bowdichia virgiloides 100 100 60 80 80 100
Palicourea rígida 80 100 100 100 100 100
Curatella americana — 20 20 60 20 40
Cássearia sp. 100 100 80 100 100 100

Gbnipa caruto - — 60 100 100 100
Iapirira velutinífblia - — 80 100 100 80
Godmania macrocarpa — — 40 20 20 60
Cbchlospermun vitifblium - — — 20 20 40
Randia aculeata - 20 \ 80 80 100 80
Davilla nítida - - 40 20 80 100
Pavonia sessiflora 40 60 40 80 60 100
Solanum vicolor - - 60 - — 60
Miconia albicans 20 40 80 40 40 40
Spp. A (Myrtaceae) — 60 - 20 60 80
xylopia aromatíca - 20 40 20 40 20

Spp arboreas de sabana 100 100 67 37 37 40
Spp arboreas de bosque — — 33 63 63 60
Presencia de hormiguero 20 20 20 60 80 100

Coef. de circularidad 1.02 0.99 0.94 0.98 0.94 0.98
promedio y d.st. 0.03 0.04 0.07 0.08 0.10 0.11

Las areas de las agrupaciones leñosas fueron calculadas

considerándolas figuras circulares, mediante la fórmula n. r2. Los

coeficientes de circularidad (Archer et al. 1988) no se alejan de la

unidad, lo cual justifica el método empleado. Clase I: < 15 mz, II:

16-25 mz, III: 26-50 mz, IV: 51-70 mz, V: 71-150 mz, VI: 150-400 m2.

Cada clase está compuesta por 5 agrupaciones arbóreas.



Tabla 4.2-2: Frecuencia absoluta de árboles (número de ind.)

formando agrupaciones leñosas en una sabana-parque de Barinas,

Venezuela. Los datos son la sumatoria de 28 agrupaciones arbóreas

censadas cuantitativamente (2350 mz). Los valores entre paréntesis

para las clases > 150 cm de altura son la sumatoria de los DAP,

expresado en cm.

altura

Especies ¿159m 15.0;59911: 559m Iciale

Siempreverdes

Byrsonima crassifolia 73 (3986) 28 45 146
Byrsonima coccolobaefblia O O O O
Bowdichia virgiloides 26 (1404) 14 39 79
Palicourea rígida 47 (1338) 34 56 137
CUratella americana 6 (152) 8 1 15

Total 152 (6880) B4 141 377

Deciduas

Gbnipa caruto 55 (2076) 84 95 234
Ihpirira velutinifblia 65 (3178) 92 77 234
Godmania macrocarpa 7 (293) 7 2 16
Cochlospermun vitifblíum 2 (60) 1 O 3

Total 129 (5607) 184 174 487



Tabla 4.2.3 : Características de los frutos de T. velutinifblia.

media S.D. N

1. Morfología

la. Diámetro mayor 1.21 0.09 30
(longuitud en cm)

lb. Diámetro menor
(longuitud en cm) 0.85 0.08 30

lc. Peso freso (g) 0.91 0.12 60

1d. Peso seco (g) 0.39 0.04 60

2. Contenido

2a Nitrógeno (%) 4.10 1.50 15

2b. Humedad (%) 42.90 4.50 60

3. Númerode semillas

3a. Sabana 0.0 0.0 13

3b. En agrupación de leñosas
pero lejos del nido 0.4 0.7 13 **(a )

3o En agrupación de leñosas
en entradas de nido 8.5 2.8 13

4. Germinación Total Si No (%)

4a Con pulpa 50 O 50
(b**>

4b. Sin pulpa 50 10 40 20

(a**)= Prueba de Mann-Whitney, U=169, P<.001
(b )= X2: 11.1, P <.001



Tabla 4.2.4: Resumende las corelaciones entre los primeros

del

entre 0-20 cm tomadas en

ACP y las variables analizadas para las muestras

ejes
de suelo

marzo de 1991 (N=40).

Ejes

1 (42.1%) 2 (21.4%) 3 (15.2%)

Variables r r r

CO —0.82 (**) -O.34 (*) 0.34 (*)
N —0.94 (**) 0.04 —0.05
C/N —O.41 (**) —O.64 (**) 0.52 (**)
P -O.7l (**) 0.18 —0.42 (**)
K —O.76 (**) 0.16 -O.39 (**)
Mg —0.81 (**) 0.37 (*) 0.25
Na —0.15 0.84 (**) 0.23
Ca —0.37 (*) 0.51 (**) 0.60 (**)
CIC —O.49 (**) -0.67 (**) 0.06
Al —O.59 (**) —0.05 —O.57 (**)

Los numeros

La varianza

son valores de r. (*) P<.05, y

acumulada en los tres primeros

(**) P<.001

ejes es de 78.8%



Tabla 4-2-5: Contenido de nutrientes de suelos de diferente origen

en una sabana-parque de Barinas, Venezuela. Los valores son

promedios de 10 réplicas para cada tipo de suelo entre 0-20 cm de

profundidad, tomados en marzo de 1991.

Sabana AASH AAQH angne F P

Nutrientes

N (%)* 0.071ab 0.080b 0.103° o.1oa° 33.7 <.001

P (ppm) 1.50a 2.30a 2 4oa 3.80b 16.1 < 001

K (mq/lOOg) 0.080a 0.088a 0.114a 0.285b 7.2 <.001

Mg (idem)* 0.077a 0.101a 0.160b 0.160b 16.2 <.001

Ca (idem)* 0.181a 0.229ab 0.350c 0.247ab 8.5 <.001

Al (idem) 1.760a 2.048bc 1.940ab 2 230° 7.7 <.001

Na (idem) 0.065 0.065 0.084 0.079 0.6 N.S.

CIC (idem) 5 912 4.835 5 375 5 130 1.2 N.S.

co (%)* 1.153b 1 413b 1.8320 1.430b 41.3 < 001

C/N 16.49b 17.60b° 18.30° 13.18a 68.7 <.001

Humedad (%) 10.13a 13.06a 13.41a 13.61b 3.o .040

Se utilizó Anovade una via para verificar diferencias respecto de

los nutrientes analizados para los grupos de suelo. Letras iguales

identifican grupos homogéneos. AASH Agrupación arbórea sin

hormiguero, AACH = Agrupación arbórea con hormiguero. (*) denota

diferencias significativas entre AACHy AASH.



Tabla 4-2-6: Contenido nutritivo en suelos de diferente origen en

una sabana-parque de Barinas, Venezuela. Los valores son promedios

de 10 réplicas para cada tipo de suelo entre 20-40 cm de

profundidad, tomados en marzo de 1991.

Sabana ¿ASE MCE angne F P

Nutrientes

N (%)* 0.068a 0.067a 0.097b 0.105b 48.9 <.001

P (ppm) 1.40a 2.00a 1.90a 3.60b 15.1 <.001

K (mg/1003) 0.082a 0.083a 0.095a 0.197b 32.2 <.001

Mg (idem)* 0.070a 0.081a 0.116b 0.170c 32.9 <.001

Ca (idem)* 0.179a 0.201a 0.290b 0.248ab 5.6 <.003

A1 (idem) 1.800a 1.958ab 1.870ab 2.140c 4.1 <.o13

Na (idem) 0.040a 0.064b 0.082b 0.081b 11.5 <.001

CIC (idem) 5.903b 4.460a 4.760a 5.255ab 6.4 <.001

co (%)* 1.022a 1.045a 1.587c 1.316b 20.2 <.001

C/N 15.32a 15.88a 16.60a 12.80b 9.6 <.001

Humedad (%) 9.77a 11.368b 10.14a 12.77b 6.7 <.001

Se utilizó Anovade una via para verificar diferencias respecto de

los nutrientes analizados para los grupos de suelo. Letras iguales

identifican grupos homogeneos. AASH= Agrupaciones forestales sin

hormiguero, AACH Agrupaciones forestales con hormiguero. (*)

Denota diferencias significativas entre AACHy AASH.
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4-3. Influencia de los hormigueros de Acramynmex10bicorn1s sobre

los patrones de vegetación en una estepa patagónica.

4.3.1- Introducción

Las hormigas Juegan un importante papel en la distribución

de las especies de plantas en los ambientes desérticos y

templados. La influencia de sus actividades modifican la densidad

y diversidad de la vegetación en desiertos (Inouye et al. 1980,

Davidson & Morton 1981a y b), dunas costeras (Beattie & Culver

1977), bosques (Beattie & Culver 1981), pasturas (King 1977a y b,

Elmes & Wardlaw 1982) y estepas arbustivas (Nowaket al. 1990).

En términos generales, la vegetación relacionada con los

hormigueros frecuentemente difiere de las areas adyacentes en

composición y abundancia relativa (Wodell 1974, Beattie & Culver

1977, 1981; King 1977a, b; Andersen 1982, Elmes & Wardlaw 1982,

Culver & Beattie 1983, Nowaket al. 1990).

Las hormigas cortadoras de hojas poseen efectos

particularmente notables en dicho proceso, debido principalmente

a la magnitud de sus colonias y las dimensiones de sus

hormigueros (ver capitulos anteriores). Sin embargo, las

modificaciones a la vegetación por parte de las Attini ha sido

estudiado principalmente en las especies de Atta con ubicación en

zonas tropicales o subtropicales (Haines 1975, 1978; Jonkman

1976. 1978; Bucher 1982, Coutinho 1982). Esto es debido a que

tanto los nidos de Atta comosus efectos en la vegetación son muy



conspicuos, y dicho género es eminentemente tropical o

subtropical. Sin embargo, pese a que las especies del género

Acromyrmex poseen colonias con menor cantidad de individuos y

nidos de menores dimensiones, existen antecedentes de que sus

actividades también modifican la vegetación circundante (Fowler

1977, Fowler & Haines 1983, FarJi Brener 1987).

Pese a los abundantes trabajos realizados, en Argentina
existen escasos estudios sobre las modificaciones en la

vegetación que generan los hormigueros de las Attini (ver Bucher

& Zuccardi 1967), y posiblemente ninguno realizado en la región

Andino-Patagónica. Existen algunas razones fundamentales que

hacen interesante el análisis de la interacción Attini-vegetación

en esta zona: existe una única especie de hormiga cortadora en la

Patagonia austral, Acromyrmex10bicornis, y su influencia

aparenta ser reciente en el área. La distribución de A.

lobicornis es muyextensa, abarcando desde el sur de Brasil y

Bolivia hasta el paralelo 44°S en 1a Provincia de Chubut

(Kusnezov 1978, observaciones de campo). En los últimos 50 años

se ha detectado una ampliación de su rango geográfico hacia el

sur-oeste (Kusnezov 1951), por lo cual su presencia en la

Patagonia húmeda seria relativamente reciente (Rapoport,

comunicación personal). Sin embargo, pese a la potencial

influencia de A. lobicornis en la comunidad vegetal, las

consecuencias de sus actividades sobre los patrones de vegetación

permanecen desconocidas.



4.3.2- Objetivos

El objetivo de este trabajo será documentar los efectos que

poseen los nidos de Acromyrmex10bicornis sobre la comunidad

vegetal de una estepa arbustiva patagónica. Se pondrá a prueba la

hipótesis de que los hormigueros generan disturbios que modifican

los patrones de vegetación. Deser esta hipótesis correcta, se

espera encontrar diferencias en cuanto a númeroy/o frecuencia de

las especies vegetales, entre las asociadas a los hormigueros y
las localizadas fuera de la influencia de los nidos.

4.3.3- Métodos.

El trabajo se llevó a cabo en una zona cercana al limite

geográfico del Parque Nacional Nahuel Huapi (Argentina), ubicada

a 30 km de la ciudad de Bariloche en dirección N-E hacia

Confluencia (41° 07‘s, 71° 13'0 aprox.). El área se encuentra

limitada al este por el curso del Rio Limayy bordea la ruta 237,

estando caracterizada fisonómicamente comouna estepa herbáceo

arbustiva con influencias de vegetación ribereña (ver descripción

detallada en Dimitri 1962). La ubicación del área de trabado se

debió a que muestreos preliminares revelaron una presencia casi

exclusiva de Acromyrmexlobicornis en las estepas herbáceo

arbustivas asociadas con el curso del Rio Limayy la ruta 237,

áreas visiblemente disturbadas. La temperatura media anual es de

8°C y la precipitación promedio de 800 mm.

Con el objetivo de comparar la vegetación asociada a los

hormigueros con la natural del lugar, se utilizaron 4 cuadros de
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1 mz (1x1), cada uno subdividido en 100 cuadritos de 10 x 10

cm. Durante los meses de noviembre y diciembre de 1992 se

seleccionaron al azar 9 nidos adultos (con monticulos > 50 cm de

radio) en los cuales se realizaron las mediciones. Los vértices

de los cuadros eran colocados sobre el monticulo del hormiguero

medido, considerado comocentro (Figura 4.3.1). En cada una de

las 400 subdivisiones se registraron las especies vegetales
presentes, quedando de esta forma cubierta un área de 4 mz

alrededor de cada hormiguero. La frecuencia especifica fue

calculada comoel númerode cuadritos en los cuales la especie

vegetal estaba presente sobre el total de cuadritos (400). Para

analizar la vegetación de zonas sin hormigueros (testigo) se

procedió de manera idéntica en un área ubicada aleatoriamente a

10 metros de cada nido y a igual distancia de la ruta. Las

frecuencias para cada especie vegetal localizada en los

hormigueros y sus áreas testigos fueron comparadas mediante una

prueba de Wilcoxon para muestras pareadas (N1=N2=9).
Paralelamente se realizó una Análisis de Componentes Principales

para ordenar los censos según su composición floristica.

Por otro lado, en los 9 nidos medidos y las 9 áreas testigo

se extraderon muestras de suelo superficial con el objetivo de

analizar el banco de semillas presente en cada tipo de suelo. Las

mismas fueron llevadas al laboratorio y colocadas en bandejas

plásticas con arena de fondo. Las muestras recibieron iluminación

con tubos fluorescentes durante 16 horas diarias, según la

metodologia sugerida por Thompsom& Grime (1979). Todas las

bandejas fueron regadas manteniendo el suelo a capacidad de
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campo. Pasados 45 días se contabilizó la supervivencia de

plántulas en cada caso, y esos valores fueron comparados

mediante una prueba de Wilcoxon para muestras pareadas (Sokal &

Rholf 1981).

4.3.4. Resultados

En los 18 censos se contabilizaron 37 especies vegetales

diferentes, cuya determinación taxonómica, origen y forma de vida

se observa en la Tabla 4.8.1. El análisis multivariado (ACP)

muestra que no existe una clara diferencia en cuanto a frecuencia

promedio de la composición floristica especifica entre la

vegetación asociada a los nidos y las localizadas en las áreas

testigos (Fig 4.3.2). Los dos primeros ejes absorben una gran

proporción de la varianza, separando principalmente los censos

con altas y bajas frecuencias de Bromas tectorum (eje l) y Stipa

speciosa (eje 2), independientemente de que pertenezcan o no a

los nidos (Fig. 4.3.2, Tabla 4.3.2). Sin embargo, los censos

realizados en los hormigueros tienden a segregarse de los

efectuados en las áreas testigo a lo largo del eje 3 (Fig.

4.3.2), principalmente debido a una alta frecuencia de Onopordon

acanthium y a la ausencia de Imperata sp. (Tabla 4.3.2). Acorde

con estos resultados, la riqueza y la frecuencia para la mayoria

de las especies vegetales no difieren significativamente entre en
los censos efectuados en los nidos de A. lobicornis y las áreas

testigos (Tabla 4.3.3). Sin embargo, los resultados sugieren que

la vegetación asociada a los hormigueros se caracteriza por una

baja frecuencia de Stipa speciosa, Baccharis sp., Poa lanuginosa
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e Imperata sp. (todas nativas), y por una alta representación de

0. acanthium (exótica) (Tabla 4.3.3).

Por otro lado, la experiencia de germinación revela que el

banco de semillas asociado al nido difiere del localizado en las

áreas testigo. La cantidad de individuos emergentes al término de

45 dias fue significativamente superior en los suelos de los

hormigueros (prueba de Wilcoxon, P<.01, Fig. 4.3.3), en donde de

un total de 84 plántulas, 76 (90.5%) fueron de Erophyla verna,
una hierba exótica anual.

4.3.5. Discusión

La primera aproximación a los resultados sugiere que,

contrariamente a lo que ocurre en otros ambientes, los

hormigueros no parecen afectar conspicuamente la composición y

frecuencia de la especies vegetales en el área de estudio (Fig.

4.3.1). Sin embargo. un análisis más detallado revela, al menos,

dos patrones interesantes.

(1) El banco de semillas encontrado en los hormigueros

es más denso que el de los suelos testigo en todos los censos

(Fig. 4.3.3). Esto implica, al menospotencialmente, que en algún

momento del año esta diferencia se manifieste como una mayor

frecuencia de las especies vegetales encontradas en él. La

especia más representada en el banco de semillas es Erophyla

verna, una hierba de ciclo anual que se establece en septiembre,

por lo cual no figura significativamente en los censos realizados
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para este trabado. Estudios recientes en areas similares (estepa

arbustiva patagónica a 10km de Bariloche) muestran que la

participación de E. verna en el banco es muy abundante (> 60%).

Sus semillas son pequeñas, pueden percolar con el agua, y formar

bancos persistentes explotando la microtopografia del lugar

(Ghermandi 1992). En este aspecto, las modificaciones al medio

generadas por los hormigueros podrían ser relevantes: aumentan la

porosidad de los perfiles, disminuyen la densidad del suelo,

permiten una mayor infiltración, y regulan la humedad, el pH y

la temperatura de los horizontes involucrados (Petal 1978).

Por otra parte, es conocido que las especies anuales poseen

un elevado potencial reproductivo que les permite explotar los

claros dejados libres por la vegetación dominante. Existen

abundantes evidencias de que la construcción y mantenimiento de

las nidos de hormigas generan disturbios en 1a vegetación, y

sirven, de hecho, como“islas” para especies con alta capacidad

colonizadora (Bucher & Zuccardi 1967, Rogers & Lavigne 1974, King

1977b, Coutinho 1982). Por ejemplo, en praderas templadas las

plantas anuales representan una gran proporción de la vegetación

asociada a los nidos de hormigas (King 1977a, b).

(2) La proporción de especies exóticas y nativas difiere

significativamente entre la vegetación asociada a los hormigueros

y las áreas testigo en B de los 9 censos (Fig. 4.3.4). La mayor

proporción de exóticas asociadas a nidos (Fig. 4.3.5) es debido
fundamentalmente a una menor frecuencia de especies nativas en

los hormigueros (Tabla 4.3.4).
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Pese a que el análisis de la totalidad de las especies por

separado no revela una relación conspicua de la vegetación con

los nidos de A. lobicornis, las pocas especies que poseen

diferencias entre los nidos y los testigos apoyan el patrón

anteriormente descripto. De las 37 especies encontradas, las

nativas Poa lanuginosa, thcharis 5p., Imperata sp. y Stipa

speciosa poseen una menor frecuencia promedio en las proximidades

de los hormigueros, mientras que la única especie con una

significativa mayor presencia en los nidos es la exótica

Onopordonacanthium (Tabla 4.3.3). Cuando las especies exóticas y

nativas son agrupadas para su análisis, se observa el patrón

anteriormente descripto (Tabla 4.3.4).

Las causas de estas diferencias parecieran ser múltiples.

Por un lado, thcharis sp. y Poa lanuginosa forman parte de la

dieta de Acromyrmex 10bicornis, por lo cual sus bajas

frecuencias podrian deberse a que son consumidas por las hormigas

cortadoras. Por otro lado, observaciones de campome permitieron

comprobar que los nidos de A. 10bicornis se localizaban en muchos

casos cerca de plantas de Stipa speciosa, las cuales quedaban en

gran proporción tapadas por el suelo removido por las hormigas.

Este proceso de "enterramiento" es común tambien en otras

especies de Acromyrmex,las cuales se caracterizan por comenzar

sus nidos en la base de macollos de pasto (Navarro & Jaffe 1985).

El enterramiento de las plantas afecta directamente a las

especies involucradas, ya sea modificando su morfología o

causándole la muerte (Autori 1947, Coutinho 1982).



Por otra parte, la única especie que posee una alta

frecuencia en los nidos (0. acanthium, exótica) se encuentra

mayoritariamente dispuesta en los extremos del área censada, en

los bordes de los monticulos de los nidos de A. 10bicornis. Estas

formidables construcciones —envidiade cualquier arquitecto

está hecha de palitos y restos vegetales muertos, formando una

resistente estructura cónica de más de 50 cmde radio en los

nidos adultos (Bonetto 1959, observaciones de campo). Este

monticulo es impermeabley su principal función es prevenir al

nido de posibles inundaciones (Navarro & Jaffe 1985). En

consecuencia, la humedaddel suelo en los bordes del hormiguero

es generalmente mayor que en el suelo adyacente por el

escurrimiento hacia los costados de la lluvia o nieve, existiendo

un incremento de la biomasa verde ubicada en dicha posición. De

hecho, cuando se realizaron los censos (época con menor

precipitación) las plantas de 0. acanthium ubicadas en las

cercanias de los nidos de A. lobicornis conservaban su color

verde, mientras que las existentes en las áreas testigo

presentaban una coloración mas amarillenta.

Existen antecedentes de cómo la modificación al medio

ocasionada por los hormigueros favorece la introducción de

especies invasoras en las areas cercanas al nido (ver Bucher &

Zuccardi 1967). En Brasil, por ejemplo, la especie africana

Mblinis minutiflora aprovecha las modificaciones al suelo

ocasionada por los nidos de Atte laevigata. Los monticulos de los

hormigueros son utilizados comofocos de colonización por esta

especie exótica para introducirse en el Cerrado Brasileño,



ambiente en donde habitualmente no se la encuentra. Una vez

establecida, ML minutiflora compite con la flora local

expandiéndose rápidamente (Countinho 1982).

Ya sea favoreciendo la presencia de especies exóticas (Fig.

4.3.3) o disminuyendola frecuencia de las nativas Tabla 4.3.4),

los efectos de los hormigueros de Acromyrmexlobicornis en la

zona andino-patagónica adquieren gran importancia debido a que:

(1) En Argentina la proporción de especies exóticas en relación a

las nativas aumentaal incrementarse la latitud (Rapoport 1991),

por lo cual la influencia de las especies introducidas en el area

de trabajo (42° S) es teóricamente importante, y (2) Existe una

baja proporción de buenas colonizadores nativas en ambientes

templados y las especies exóticas muestran generalmente un alto

grado de agresividad (Rapoport 1991). Al disminuir la frecuencia

de las nativas por acción de los hormigueros, las exóticas

tienen alta probabilidad de ocupar los espacios libres. Este

proceso se ve potencializado debido a que A. 10bicorn13 se

encuentra mayoritariamente en zonas disturbadas en donde la

presencia de especies exóticas es alta (Ghermandi & Margutti

1993).

En términos generales, las invasiones biológicas por

especies exóticas pueden alterar la estructura y composición de
la comunidaden las áreas afectadas. Adicionalmente, las especies

introducidas pueden llegar a modificar caracteristicas
ecosistémicas si difieren de la flora local en la adquisición y

utilización de los recursos, si alteran la estructura trófica de
la zona invadida, o si modifican la frecuencia y/o la intensidad
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de los disturbios del area (Vitousek 1990).

Debido a la naturaleza descriptiva de este trabajo, no se

pueden determinar relaciones causa-efecto. Sin embargo, pese a

que en ocasiones la asociación de ciertas especies de plantas con

los nidos de hormigas son un artificio causado por la selección

de habitat (ver Nowaket al. 1990), dadas las caracteristicas de

la vegetación éste no parece ser el caso para A. lobicornis.

Tres procesos relacionados con las actividades de las

hormigas cortadoras se presentan con capacidad de influenciar la

distribución y abundancia de las plantas: (a) dispersión de

semillas, (b) modificación de las caracteristicas del suelo, (b)

modificación del balance competitivo mediante defoliación
diferencial. Futuros estudios deberian llevarse a cabo en la

región para determinar cuáles de estos mecanismos están

involucrados en la modificación de la comunidad vegetal, con

particular énfasis en la influencia de Acromyrmexlobicornis en

el balance entre las especies nativas y exóticas.



Tabla 4.3.1: Lista de especies presentes en una estepa patagónica

a orillas del Rio Limay. Datos de 18 censos de 4 mz c/u.

Especies Origen Ciclo de vida

Desconocida ?
Stipa speciosa Nativa Pasto perenne
Hbrdeum comosum Nativa Pasto perenne
Hypochoeris radicata Exótica Hierba perenne
Chmissonia dantata Nativa Hierba anual
Thraxacumofficinale Exótica Hierba perenne
Füantago lanceolata Exótica Hierba perenne
Cbniummaculatum Exótica Hierba anual
Rumexacetosella Exótica Hierba perenne
Erodium cicutarium Exótica Hierba anual
Poa lanuginosa Nativa Pasto perenne
thcharis sp. Nativa Arbusto perenne
Acaena splendes Nativa Hierba perenne
Desconocida 2 ?
Chpsella bursa-pastoris Exótica Hierba anual
Pba sp. Nativa Pasto perenne
Bromus tectorum Exótica Pasto perenne
Loasa bergii Nativa Hierba perenne
Plagyobotris tinctoreus Nativa Hierba anual
Malinum spinosum Nativa Arbusto perenne
Amsinckia hispida Nativa Hierba anual
Desconocida 3 7
Féstuca argentina Nativa Pasto perenne
Vérbascumthapsus Exótica Hierba perenne
Imperata sp. Nativa Pasto perenne
Onopordonacanthium Exótica Hierba bianual
Cardo 2 Exótica Hierba bianual
Chenopodiumambrosoide Exótica Hierba perenne
Marrubium vulgare Exótica Hierba perenne
Cïrsium vulgare Exótica Hierba anual
Myosotis stricta Exótica Hierba anual
Desc. 4 (fam. Crucifera) Exótica
VUlpiaaustralia Nativa Pasto anual
Sénecio filaginoides Nativa Arbusto perenne
Desconocida 5 ?
Cbllomia biflora Nativa Hierba anual
Stipa filiculmis Nativa Pasto perenne
Erophyla verna Exótica Hierba anual

Exóticas: 15 especies (40.5%)
17 especies (59.5%)Nativas:

Desconocidas 5 especies



Tabla 4-3-2: Correlaciones entre los primeros ejes del Análisis

de Componentes Principales y las especies encontradas en 18

censos de 4 mz c/u. Los valores entre paréntesis son los

porcentajes de la varianza absorbida. La varianza acumulada para

los tres primeros ejes es del 74.3%. (*) P <.05 y (**) P <.01.

Ejes

1 (35.7%) 2 (21.01%) 3 (17.61%)
Especies

Desconocida 1 —.03 .17 —.18
Stipa speciosa (N) .28 .90** .07
Hbrdeum comosum (N) .59** —.22 —.44**
Hypochoeris radicata (E) —.40* .13 —.16
Camissonia dentata (N) —.4o* .13 —.16
Taraxacum officinale (E) —.02 .19 —.13
Plantago lanceolata (E) -.4o* .13 —.16
Cbnium maculatum (E) .31 .03 —.54**
Rumexacetosella (E) .18 —.17 .15
Erodium cicutarium (E) —.22 —.11 —.09
Poa Januginosa (N) .60** —.59** .4o*
Baccharis sp. (N) .57** —.51** .44"
Acaena splendes (N) .48** —.48** .42*
Desconocida 2 .39* -.45** .38*
Cbpsella bursaapastoris (E) —.19 —.13 .06
Pba sp. (N) —.19 —.13 .06
Bromus tectorum (E) -.95** —.09 -.22
Loasa bergii (N) —.32 —.14 —.07
Plagyobotris tinctoreus (N) —.37* —.03 —.13
Mulinum spinosum (N) —.39* —.27 —.17*
Amsinckia hispida (N) —.11 —.11 —.39
Desconocida 3 —.28 —.13 —.26
Féstuca argentina (N) —.24 —.20 .05
Vérbascum thapsus (E) —.23* .05 —.23**
Imperata sp. (N) —.36** .19 .71**
Onopordon acanthium (E) .45 .15 —.63
Card02 (E) —.26 —.03 —.27
Chenopodium ambrosoides (E) —.24 .00 —.22
Marrubium vulgare (E) —.24 .00 —.22
Cirsium vulgare (E) —.27 .00 —.26
Myosotis stricta (E) .02 .23 —.28*
Desc. 4 (fam. Crucifera) (E) —.30 —.03 —.36
Senecio filaginoides (N) —.27* —.17 —.31
Desconocida 5 —.40** —.03 —.09
Cbllomia biflora (N) —.45* —.08 —.15Stipa filiculmis (N) —.35 .23 .07
Erophyla verna (E) —.41* -.03 —.15



Tabla 4-3-3- Frecuencia de las especies vegetales registradas

alrededor de los nidos de Acromyrmexlobicornis comparadas con

áreas testigos. Datos obtenidos de 18 censos de 4 mz c/u.

Especies Nidos (N=9) Testigos (N=9)

Desconocida 1 0.01 i 0.03 < 0.01 P) .50
Stipa speciosa (N) 0.12 i 0.13 0.21 i 0.20 P= 14*
Hbrdeum comosum (N) 0.08 i 0.15 0.07 i 0.14 P) 50
Hypochoeris radicata (E) < 0.01 Ausente P) 50
Chmissonia dentata (N) < 0.01 Ausente P) 50
Ihraxacum officinale (E) 0.01 i 0.04 Ausente P> .50
Plantago lanceolata (E) < 0.01 Ausente P) .50
Cbniummaculatum (E) 0.01 i 0.02 Ausente = .37
Enmexacetosella (E) < 0.01 < 0.01 P) 50
Erodium cicutarium (E) 0.05 i 0.14 0.06 i 0.12 P) 50
Pos lanuginosa (N) 0.01 i 0.02 O 15 t 0.26 = 10*
Baccharis sp. (N) Ausente O 06 i 0.15 = 06*
Acaena splendes (N) Ausente 0 01 i 0.03 P) .50
Desconocida 2 Ausente O 01 i 0.02 P) .50
Cbpsella bursa-pastoris (E) Ausente < 0.01 P) 50
Pba sp. Ausente < 0.01 P) 50
Bromas tectorum (E) 0.59 i 0.28 0 64 i 0.26 P) .50
Loasa bergii (N) 0.01 i 0.03 0.01 i 0.02 P) .50
Plagyobotris tinctoreus (N) 0.02 i 0.02 0.01 i 0.01 P) 50
Mhlinum spinosum (N) 0.02 i 0.04 0 01 i 0.03 P: 36
Amsinckia hispida (N) 0.03 i 0.04 < 0.01 P: .17
Desconocida 3 0.01 t 0.02 < 0.01 P: .37
Fbstuca argentina (N) Ausente O 01 + 0.03 P) 50
Vérbascum thapsus (E) 0.01 i 0.01 O 02 i 0.03 P) 50
Imperata sp. (N 0.09 i 0.18 o 21 i 0.26 = 09*
Onopordon acanthium (E) 0.14 i 0.18 O 03 i 0.05 = 05*
Cardo 2 (E) < 0.01 < 0.01 P) 50
Chenopodium ambrosoides (E) < 0.01 Ausente P) 50
Mhrrubium vulgare (E) < 0.01 Ausente P) 50
Cïrsium vulgare (E) < 0.01 < 0.01 P) .50
.Myosotis stricta (E) < 0.01 < 0.01 = .37
Desc. 4 (fam. Crucifera) (E) < 0.01 < 0.01 P) .50
Sénecio fïlaginoides (N) 0.01 i 0.01 < 0.01 = .37
Desconocida 5 < 0.01 Ausente P) .50
Cbllomia biflora (N) < 0.01 0.01 i 0.01 = .37
Stipa Íïliculmis (N) Ausente < 0.01 P) .50
Erophyla verna (E) < 0.01 Ausente P) .50

Los valores son los promedios i sus desviaciones. Las
significancias (P) son el resultado de la comparación de las
frecuencias, para cada especie, utilizando la prueba no
paramétrica de Wilcoxonpara datos pareados (nido vs. testigo).
(*) Se resaltan las diferencias con tendencias a la significación.
(N) especies nativas y (E) especies exóticas
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4.4. Sumario y Conclusión

”..Cualqu1er dato se vuelve importante cuando se lo conecta
con otro. La conexión modifica la perspectiva..“

therto Ebo
"E1 Péndulo de Fbucault”

Por un lado, los resultados obtenidos en esta tesis aportan

nuevas evidencias sobre la importancia de los disturbios en la

organización de las comunidades vegetales (ver Denslow 1980,

Belsky 1983, Collins 1987). Por otro lado, revelan que las

hormigas cortadoras de hojas pueden ser, en muchos casos,

protagonistas de dichos procesos.

Los estudios realizados en diferentes ambientes y con

distintas especies sugieren que las hormigas cortadoras de hojas

pueden ser consideradas comoagentes generadores de disturbios,

en el sentido de que modifican la disponibilidad de recursos

(sensu Pickett &White 1985). Sus principales actividades que

alteran el medio son su capacidad defoliadora y las

modificaciones ocasionadas al medio fisico por la construcción y

mantenimiento de sus hormigueros. En consecuencia, las hormigas

cortadoras pueden modificar las propiedades fisico-químicas del

suelo (Autori 1947, Lugo et al. 1973, Haines 1975, 1978;

Alvarado et al. 1981, Gotwald 1986, esta tesis capitulo 4.2), el

balance competitivo entre especies (Rockwood1977, Nichols-Orians

1991b, esta tesis capitulo 4.1) y modificar la dirección

sucesional a1 generar cambios en los patrones de vegetación

(Jonkman 1976, 1978, Bucher 1982, esta tesis capitulos 4.2 y

4.3).
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La frecuencia y la intensidad son algunos de los parametros

de mayor interés para caracterizar a los disturbios (Denslow

1980, Miller 1982, Sousa 1984, Pickett &White 1985). Definidas

las actividades de las hormigas cortadoras como generadoras de

disturbios, la frecuencia (númerode eventos por periodo de

tiempo) es quizas la mas difusa de medir. Su ocurrencia no es un

proceso discreto (por ej. incendios) sino de carácter continuo en

el tiempo debido a la superposición cronológica de las diferentes

generaciones de hormigas. Pese a que las especies de Atta y

Acromyrmexproducen nuevas generaciones anualmente, la mortalidad

en las colonias recién instaladas es alta y recién a los 2-3

años de vida el hormiguero empieza a adquirir dimensiones

considerables (Weber 1982). Debido a esto, la cantidad de nidos

en un período temporal fijo no es una variables fácil de medir.

Sin embargo, los disturbios generados por herbivoria podrían

caracterizarse en función de su frecuencia (por ed. cantidad de

veces que un mismoárbol es atacado por unidad de tiempo, ver

esta tesis capitulo 4.1).

La magnitud del disturbio medida por su intensidad espacial

(área total afectada por unidad de espacio), aparece como la

variable más adecuada para caracterizar los efectos de las

Attini. Esta medida involucra el tamaño de los hormigueros y su

densidad en diferentes ambientes. Analizando los datos existentes

(Apéndice 4.4.1), se observa que en las especies de Atte los

hormigueros pueden ocupar hasta 300 mz y poseer una densidad

maximade 18 nidos/hectárea. Esto implica, por ejemplo, que Atte

capiguara puede generar una intensidad de disturbio (superficie
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del hormiguero por su densidad) de hasta 1300 mz/ha, Atte

vollsnweideri de 1350 mz/ha y Atte cephalotes de 1250 m‘/ha. Pese

a poseer nidos mas pequeños, las especies de Acromyrmex pueden

generar una intensidad de disturbio que varia entre 30 y 5000

mz/ha.

Ante la magnitud de estos datos, ¿Se puede formular alguna

generalización sobre los efectos de las hormigas cortadoras como

productoras de disturbios? ¿Existe la posibilidad de generar

hipótesis testeables y predicciones medibles sobre sus
consecuencias en diferentes ambientes?

En términos generales, tanto la defoliación diferencial como

la instalación de los nidos funcionan abriendo “claros” que

pueden ser ocupados por individuos de la comunidad vegetal

diferentes a las especies dominantes. La disponibilidad de

“sitios abiertos por disturbios” es un factor considerado de

primera Jerarquía comocausa sucesional (Pickett et al. 1987). De

hecho, una de las consecuencias más visibles de las actividades

de las Attini caracterizadas “disturbios” es la alteración de los

patrones de vegetación y de la dirección sucesional.

Los estudios realizados en Panamáy Venezuela sugieren que

los efectos de las hormigas cortadoras pueden caracterizarse

mediante la metáfora del “Gruyere negativo” (ver Rapoport 1975),

en el sentido de que sus actividades generan “heterogeneidad” en

un ambiente "homogéneo" (Fig. 4.4.). Mientras los claros

producidos en ambientes de selva tropical o subtropical favorecen

la instalación de hierbas (Bucher & Zuccardi 1967, Haines 1975,

88



Farji Brener 1987), las modificaciones ocasionadas en paisajes

herbáceos favorecen la instalación de vegetación arbórea (Jonkman

1976, 1978; Bucher 1982, esta tesis capitulo 4.3). La metáfora

del "Gruyere negativo“ podria generar hipótesis con predicciones

testeables en ambientes donde las hormigas cortadoras modifiquen

el equilibrio entre las comunidadesherbáceas y leñosas, comopor

ejemplo en las sabanas arboladas de Sudamérica, en los bosques

abiertos del Chacoy en el Cerrado del Brasil.

Por otra parte, estos ambientes estan caracterizados por

suelos extremadamenteoligotróficos (Cochrane 1990), lo cual es

considerado comoun factor limitante para la cobertura vegetal

(Coutinho 1984, Sarmiento 1984, 1990). La presencia de una alta

densidad de nidos en regiones con suelos empobrecidos (ver

Apéndice 4.4.1.) podria amplificar los efectos de las Attini a

nivel ecosistémico, con importantes consecuencias en la dinámica

del paisaje. Por ejemplo, las hormigas cortadoras son

consideradas como los animales más importantes en acumular

materia orgánica en los suelos de América tropical (Weber 1982).

En las selvas tropicales de América, donde menos del 0.1% de los

nutrientes logra traspasar los primeros 5 cm de suelo (Savage

1982), las hormigas cortadoras depositan grandes cantidades de

vegetación fresca dentro de sus cámaras a más de 6 metros de

profundidad. En las sabanas Americanas, donde la pobreza

nutritiva del suelo es determinante para el desarrollo de la

vegetación arbórea (Sarmiento 1984, Medina & Silva 1990), las

hormigas cortadoras cumplen un importante papel en la

transferencia de nutrientes hacia las plantas leñosas (Coutinho

1984)
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La información bibliográfica revela que las especies de Atte

y Acromyrmex se encuentran usualmente en lugares disturbados

(Jonkman 1979, Cherret 1989, Jaffe & Vilela 1989, Vasconcelos

1990, esta tesis capitulo 4.3.). La preferencia por dichos

ambientes se debe probablemente a que su dieta se compone en gran

parte de especies pioneras (Fowler 1983, Nichols-Orians 1991).

Esto plantea un interesante interrogante sobre si la dirección de

los disturbios ocasionados por las hormigas cortadoras son

opuestos o se sinergizan con los existentes en los ambientes

donde habitan. Los datos analizados en este trabajo sugieren que

las actividades de las Attini generalmente actúan como

“aceleradores” de modificaciones preexistentes (ver Jonkman1976,

1978).

Finalmente, el tipo de interacción de las hormigas

cortadoras de hojas con el ambiente depende de la escala espacial

a la cual es analizada (ver Meentemeyer 1989, Wiens 1989).

Mientras las caracteristicas a gran escala de las regiones

determinan en parte la riqueza y densidad de las especies (esta

tesis, capitulo 3), las caracteristicas del paisaje dentro de una
región pueden verse modificadas por las actividades de las

hormigascortadoras (esta tesis, capitulo 4).



Apéndice 4-4-1. Superficie (minima y máxima) ocupada por nidos de

las diferentes especies de Atta y Acromyrmex.

Especie

Atta spp

. vollenweideri

. vollenweideri
vollenweideri

. vollenweideri
vollenweideri

. vollenweideri
vollenweideri

. vollenweideri
capiguara
sexdens
sexdens
colombica
cephalotes
cephalotes
cephalotes
cephalotes
cephalotes
cephalotes
saltensis
laevigata
laevigata

>>>>>>>>>>>>>>>>>>>>>

Acromyrmex spp

Ac. landolti f.
Ac. striatus
Ac. heyeri
Ac. hispidus
Ac. lobicornis
Ac. lobicornis
Ac. lobicornis
Ac. ambiguus
Ac. coronatus
Ac. lundi

ON

OJD-‘mUIbQCDNCON

Vol.
m3

-OU'|'0-OÜJ-0°

Lugar

Brazil, Cerrado
Argentina, Chaco
Paraguay,Sabana
Argentina,StaFe
Argentina.StaFe
Argentina,StaFe
Paraguay,Sabana
Paraguay,Sabana
Brasil,MatoGroso
Brasil

Costa Rica
Costa Rica
Guyana
BCI,Panama
Costa Rica
BCI,Panama
Surinam
Argentina
Brasil
Vzla,Sabana

En general

Argentina,StaFe
Argentina,StaFe
Argentina,StaFe
Argentina,StaFe
Argentina,StaFe
Argentina,StaFe
Argent.,Patagonia
Argentina,BsAs
Argent.,Misiones
Argentina,StaFe

Fuente

Carvalho 1976
Bucher& Zucc.
Jonkman 1980
Bonetto 1959
Bonetto 1959 (cita)
Bonetto 1959 (cita)
Jonkman 1976
Jonkman 1977
Amante 1967a
Autori 1947

1967

Lugo et al 1973
Alvarado et al 1981
Cherret 1968
Hodgson 1955
Markham 1966
FarJi & Sierra 1992
ver Fowler 1986
Daguerre 1954
Coutinho 1984
FarJi Brener 1992

Cherret 1989

Bonetto 1959
Bonetto 1959
Bonetto 1959
Bonetto 1959
Bonetto 1959 (cita)
Bonetto 1959
FarJi Brener 1992
Gallardo 1916
Bonetto 1959 (cita)
Bonetto 1959



Apéndice

hectárea de las especies de Atta y Acromyrmex.

especie

Atta
ID

>>>>>>>>>>>>>>>>>>

. capiguara

. capiguara
capiguara
capiguara
cephalotes
cephalotes
cephalotes
cephalotes
cephalotes
cephalotes

. cephalotes

. cephalotes
colombica
colombica
sexdsns
sexdens
sexdens
sexdens
sexdens
laevigata
laevigata
laevigata
laevigata
laevigata
vollenweideri
vollenweideri

. vollenweideri
vollenweideri
vollenweideri

. vollenweideri

. opaciceps

Densidad(por ha)
minima

1

HOUI COAOJGJHO

O O

c>c>o

Uaa<.ucn

oo
(BACH-uh

O

O o.

NHQNHO’)

NH

4.4.1-(cont.) Densidad (minima y maxima) de

Ambiente
maxima

18 Sao Pablo,Brasil
3 Sao Pablo, Brasil
14 Paraguay

Paraguay
0.6 Trinidad
5 Costa Rica
3 Bahia, Brasil
0.05 Amazonas,Bra&Vzla
1 Brasil forest

Trinidada,cultivo
Trinidad,Bosque
Trinidad
Costa Rica
BCI,Panama
Bahia, Brasil
Sao Pablo,
Paraguay
Sao Pablo,
Brasil forest

5 Vzla,Sabana
Guyana
Paraguay
Sabana, Vzla

O

co

(J'InhCflUOH

o.
O 0')

Paraguay
Argentina
Paraguay
Paraguay
Paraguay
Argent,Tucuman
Bahia, Brasil

(0.501

cn;>b<3c>hnhpaocnnaqN

¡h

Brasil
Brasil

Pino plant,Vzla

nidos por

Cita

Amante 1967a
Fowler et al 1986
Fowler et al 1986
Robinson&Fowler 1982
Cherret 1968
Rockwood 1973
Leston 1978
Jaffe&Vilela 1989
Vasconcelos 1988
Cherret&Jutsum 1983
Cherret&Jutsum 1983
Cherret 1968
Rockwood 1973
Haines 1978
Goncalves 1951
Fowler et al 1986
Fowler et al 1986
Goncalves 1967
Vasconcelos 1988
FarJi Brener 1992
Cherret et al 1974
Fowler et al 1986
Jaffe 1986
Jaffe 1986
Robinson&Fowler 1982
Bucher&Zuccardi 1967
Jonkman 1977
Fowler et al 1986
Robinson&Fowler 1982
Bucher&Zuccardi 1967
Goncalves 1951



Especie

Acromyrmex
Ac landolti
Ac landolti
Ac landolti
Ac landolti
Ac landolti
Ac landolti
Ac landolti l.
Ac landolti l.
Ac landolti l.
Ac landolti l.
Ac landolti b.
Ac landolti b.
Ac landolti b.
Ac landolti f.
Ac landolti f.
Ac landolti f.
Ac. landolti f.
Ac. hystrix
Ac. coronatus
Ac lundi
Ac. lundi
Ac. heyeri
Ac subterraneus
Ac rugosus
Ac lobicornis

Apéndice 4.4-1.(cont.) Densidad (minima y máxima) de

hectárea de las especies de Atta y Acromyrmex.

Ac. octospinosus
Ac. octospinosus
Ac. octospinosus
Ac. octospinosus
Ac. octospinosus

Densidad(por ha)
maximaminima

200
20

7

4400
200

800

1

152
800
210
687
420

1050
4

0.1

450
100
6000
95
5850
500
6000
900
1000
95
6000
330
900
3420
5350
890
4400
5
0.3
3
27
12.5
3

Ambiente

Sabana, Vzla
Pino plant,Vzla
Peru, selva
Guyana
Paraguay
Sao Pablo, Brasil
Venezuela
Guyana
Venezuela
Guyana
Peru
Sao Pablo, Brasil
Bahia, Brasil
Paraguay
Paraguay
Argentina
Paraguay
Amazonas,Brasil
Amazonas,Brasil
Paraguay
Paraguay,Chaco
Paraguay
Paraguay
Paraguay
Argentina
Trinidad
Trinidad
Trinidad,plant.
Trinidada,cultivo
Trinidad,Bosque

nidos por

Cita

Jaffe 1986
Jaffe 1986
Cherret 1981
Cherret et al 1974
Fowler&Robinson 1975
Fowler et al 1986
Labrador et al 1972
Weber 1972
Espina &Timaure 1977
Cherret et al 1974
Fowler et al 1986
Fowler et al 1986
Lewis 1975
Fowler 1977b
Fowler 1977a
Fowler et al 1986
Robinson&Fowler 1982
Rodrigues 1966
Rodrigues 1966
Fowler et al 1986
Fowler 1988
Fowler et al 1986
Fowler et al 1986
Fowler et al 1986
Fowler et al 1986
Cherret 1968
Lewis 1975
Lewis 1975
Cherret&Jutsum 1983
Cherret&Jutsum 1983
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