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Respuestas de las hormigas granivoras al pastoreo en el desierto

del Monte: patrones y mecanismos a distintas escalas

Resumen

En el desierto del Monte las semillas constituyen el principal recurso alimentario de las
hormigas granivoras y su abundancia y disponibilidad estan sujetas a altos niveles de
variabilidad asociados principalmente con las precipitaciones y el efecto del pastoreo. En esta
tesis se estudiaron los efectos de las variaciones temporales y espaciales en la disponibilidad
de semillas asociadas con procesos naturales y con disturbios antrépicos sobre los ensambles
de hormigas acarreadoras de semillas y las respuestas ecoldgicas de algunas especies de
hormigas granivoras a dichas variaciones. Se evaluo si los ensambles de hormigas que
acarrean semillas responden al cambio ambiental asociado con la actividad ganadera a escala
local y si esta respuesta es consistente a escala regional (abarcando cuatro localidades a lo
largo de un gradiente latitudinal en el Monte). Luego se analizaron los cambios en la dieta de
las hormigas granivoras especialistas Pogonomyrmex mendozanus, P. inermis y P. rastratus
en el Monte central en respuesta a las variaciones temporales (entre afios) y espaciales (entre
condiciones de pastoreo) en la abundancia de semillas. Finalmente, se evaluo si las
preferencias alimentarias por semillas de gramineas varian entre condiciones contrastantes de
pastoreo en el Monte central en las dos especies en las que fue posible hacerlo (P. inermis y
P. mendozanus). En tres de las cuatro localidades del Monte estudiadas no se registraron
diferencias en la riqueza ni en la composicion de especies de los ensambles de hormigas
acarreadoras de semillas entre condiciones de pastoreo. En cambio, la riqueza y la
composicion variaron entre localidades. Las tres especies de hormigas especialistas
estudiadas presentaron una dieta mayormente granivora en ambas condiciones de pastoreo
(pastoreado vs no pastoreado) y durante las cuatro temporadas de muestreo (entre 2016 y
2020). Sin embargo, se registraron diferencias entre especies: P. inermis y P. rastratus
mostraron una dieta constituida principalmente por semillas de gramineas, mientras que P.
mendozanus tuvo una dieta mas amplia que incluyé mayores proporciones de otros items
cuando disminuy06 la abundancia de semillas de gramineas. Las preferencias alimentarias de
P. inermis y P. mendozanus por semillas de gramineas no variaron entre condiciones de
pastoreo, corroborando que las preferencias constituyen un caracter estereotipado en estas

especies. Los resultados de este estudio indican que la diversidad y composicion de los



ensambles de hormigas acarreadoras de semillas parecen estar determinadas mas por las
condiciones propias de cada localidad que por el efecto del pastoreo. Aunque no se
observaron respuestas al pastoreo a nivel comunitario, las limitaciones en la flexibilidad
comportamental de las especies granivoras especialistas y su fuerte dependencia por las
semillas de gramineas podrian provocar reducciones poblaciones si la disponibilidad de estos

recursos se reduce por efecto del sobrepastoreo y las variaciones en las precipitaciones.

Palabras clave: granivoria, hormigas, pastoreo, desierto, ensambles, Pogonomyrmex,

flexibilidad comportamental, preferencias alimentarias



Responses of harvester ants to grazing in the Monte desert:

patterns and mechanisms at different scales

Abstract

In the Monte desert, seeds are the main food resource of harvester ants and their abundance
and availability are subject to high levels of variability associated mainly with rainfall and
grazing. In this thesis, the effects of temporal and spatial variations in seed availability
associated with natural processes and anthropic disturbances on seed-carrying ant
assemblages and the ecological responses of some harvester ant species to these variations
were studied. We evaluated whether seed-carrying ant assemblages respond to environmental
change associated with cattle grazing at a local scale and whether this response is consistent
at a regional scale (across four localities along a latitudinal gradient in the Monte). Then,
changes in the diet of specialist harvester ants Pogonomyrmex mendozanus, P. inermis and P.
rastratus in the central Monte in response to temporal (between years) and spatial (between
grazing conditions) variations in seed abundance were analyzed. Finally, it was evaluated
whether the food preferences for grass seeds of P. mendozanus and P. inermis vary between
contrasting grazing conditions in the central Monte. In three of the four Monte localities
studied, no differences were recorded in the richness or species composition of the seed-
carrying ant assemblages between grazing conditions. Instead, richness and composition
varied between localities. The three species of specialist ants presented a mostly granivorous
diet in both grazing conditions and during the four sampling seasons. However, some
differences between species were recorded: P. inermis and P. rastratus showed a diet
consisting mainly of grass seeds, while P. mendozanus had a broader diet that included higher
proportions of other items when the abundance of grass seeds decreased. grasses. The food
preferences of P. inermis and P. mendozanus for grass seeds did not vary between grazing
conditions, supporting the hypothesis that preferences are a stereotyped character in these
species. The results of this study indicate that the diversity and composition of seed-carrying
ant assemblages seem to be more determined by the conditions of each locality than by the

effect of grazing. Although no responses to grazing were observed at the community level,



the limitations in the behavioural flexibility of the specialist granivorous species and their
strong dependence on grass seeds could cause population reductions if the availability of

these resources is reduced due to overgrazing and variations in precipitation.

Key words: granivory, ants, grazing, desert, assemblages, Pogonomyrmex, behavioural

flexibility, food preferences
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CAPITULO 1

Introduccion general y estructura de la tesis

Estudios ecoldgicos a distintas escalas

De las multiples definiciones de “escala”, en el ambito de la ecologia este término se entiende
como la métrica que describe la extension y la resolucion espacial y temporal de un objeto de
estudio o patron (Cueto 2006, Lopez de Casenave et al. 2007, Hernandez 2020). Reconocer la
delimitacion espacial y temporal de los patrones y procesos permite establecer el alcance e
inferencias de un trabajo de investigacion, asi como determinar pautas de replicacion (Wiens
1989, Cueto 2006, Lopez de Casenave et al. 2007, Herndndez 2020). De hecho, muchos
resultados contradictorios en ecologia se deben a que trabajos con objetivos similares han
sido llevados a cabo a distintas escalas (Wiens 1989). Por lo tanto, definir y considerar la
escala de un trabajo de investigacion resulta muy Gtil al momento de determinar su
aplicabilidad, particularmente en los ambitos de la ecologia aplicada y la biologia de la

conservacion (Wiens 1989).

Los trabajos de investigacion desarrollados a multiples escalas permiten extraer conclusiones
que atraviesan distintos niveles de organizacion (ecosistemas, comunidades, poblaciones,
individuos) integrando procesos y patrones que suceden simultaneamente dentro de un
mismo sistema (Wiens 1989). Por ejemplo, mientras que los factores histdricos y climaticos
actuan sobre la diversidad de especies a escalas mayores (conjunto regional de especies), la
heterogeneidad del habitat y las caracteristicas fisicoquimicas de los micrositios influyen
directamente en la coexistencia de especies a escalas menores (Maravalhas & Vasconcelos
2020). En un contexto global de cambios ambientales rapidos y extremos, abordar
problematicas ecoldgicas con una mirada de mdaltiples escalas permite la integracion de las
mismas en un unico eje transversal y obtener conclusiones que incluyan e integren patrones y
procesos observados a distintas escalas dentro del sistema de interés. Por ejemplo, el estudio
de la interaccion entre el clima y el pastoreo evaluado tanto a escala regional como local
permitio detectar la vulnerabilidad al pastoreo de las comunidades de plantas de las estepas
de Mongolia central en zonas de transicion dentro un gradiente de precipitaciones, en
comparacion con las comunidades ubicadas en ambos extremos del gradiente (Ahlborn et al.
2020).
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Disturbios ambientales en ecosistemas aridos

En los dltimos afios, el aumento de las actividades humanas y su impacto sobre el ambiente
han llevado a la aparicion de cambios ambientales rapidos (HIREC; del inglés Human
Induced Rapid Environmental Change) como los asociados con el cambio en el uso de la
tierra, el cambio climatico, la contaminacion o la sobreexplotacion de recursos naturales (Sih
et al. 2011). Hasta hace poco tiempo en muchos estudios se consideraba a los ecosistemas
aridos como resilientes y a sus organismos como bien adaptados a ambientes “extremos”
(e.g., Gonzélez et al. 2010, Franklin 2012). Sin embargo, recientemente se ha revisado esta
premisa ya que tanto estos sistemas como los organismos que los habitan, al encontrarse
cercanos a puntos de quiebre energéticos, podrian ser particularmente sensibles a disturbios
ambientales (Hoover et al. 2020). Actualmente, las mayores amenazas ecoldgicas de los
ambientes aridos y semiaridos (i.e., el cambio climatico, el cambio en el uso de la tierray la
invasion de especies), al interactuar con propiedades y procesos biofisicos propios de estos
ecosistemas, influyen en su estructura y funcionamiento, “empujando a los ecosistemas por
sobre sus propios limites, provocando cambios grandes y potencialmente irreversibles”
(Hoover et al. 2020, p. 37). Evaluaciones globales sobre la biodiversidad sefialan que los
ecosistemas aridos estan entre los mas vulnerables a los efectos del cambio climético y a las
interacciones entre los agentes de cambio, tanto los naturales como aquellos asociados
directamente con la actividad humana (Sala et al. 2000, UNCCD 2017, Cherlet et al. 2018,
Hoover et al. 2020).

El aumento de la frecuencia de sequias en ecosistemas aridos y semiaridos esta asociado con
el cambio climatico global y su accién en conjunto con el sobrepastoreo promueve e
intensifica el proceso de desertificacion (Cipriotti et al. 2019, Souther et al. 2020, Bachle &
Nippert 2022). La cobertura de los pastos y su produccion de semillas son muy sensibles a
ambos disturbios y su efecto sostenido puede llevar a la pérdida del estrato graminoso
(Dreber et al. 2011, Pol et al. 2014, Cipriotti et al. 2019, Oniatibia et al. 2020, Marone & Pol
2021). Aunqgue en epocas de sequia las gramineas pueden entrar en estado de dormicion o
senescencia y mantener la capacidad de recuperarse a posteriori, esta recuperacion suele estar
restringida por la disponibilidad de agua (Schwinning & Ehleringer 2001, Reynolds et al.
2004, Cipriotti et al. 2019, Marone & Pol 2021). La presion de estos factores sobre las
especies de gramineas palatables es aun mas fuerte, observandose reducciones notables en la
cobertura y en el banco de semillas del suelo de estas especies entre sitios con diferente

intensidad de pastoreo sujetos a sequias (Dreber et al. 2011, Leder et al. 2017, Marone & Pol
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2021). Estas interacciones entre agentes de cambio naturales y antrépicos pueden provocar
cambios en la heterogeneidad ambiental a escala de paisaje (Bestelmeyer & Wiens 2001,
Bisigato et al. 2009, Ahlborn et al. 2020), asi como condicionar la estructura y composicion
de las comunidades de plantas (Kerley & Whitford 2000, Andrade 2016, Ahlborn et al.
2020).

Los disturbios ambientales también afectan a muchas especies animales que habitan los
desiertos y que dependen en mayor o menor medida de la comunidad de plantas como fuente
de recursos; por ejemplo, mediante alteraciones en la disponibilidad de recursos alimenticios
en el caso de las comunidades de herbivoros y granivoros (Baez et al. 2006, Zwarts et al.
2018, Filazzola et al. 2020). En el desierto del Sahel, la composicion y abundancia de las
comunidades de aves estan afectadas por la escasez de sus recursos alimenticios (semillas e
insectos) producida por las sequias prolongadas y la expansion de la frontera ganadera, que
acttian sinérgicamente impulsando un cambio en la estructura de la comunidad de plantas y

en la abundancia del banco de semillas del suelo (Zwarts et al. 2018).

Respuestas ecologicas a disturbios ambientales

Las respuestas de los animales a los cambios ambientales pueden ser comportamentales o
numéricas (Sih et al. 2011, Tuomainen & Candolin 2011). Ante un disturbio, las primeras
respuestas que se manifiestan suelen ser comportamentales y, en general, se observan a corto
plazo (Tuomainen & Candolin 2011). Estas incluyen cambios en el uso y seleccion de
recursos (habitat, alimento), en los mecanismos de comunicacion entre individuos, el
reconocimiento y evasion de predadores, entre otros (Slabbekoorn & Peets 2003, Epp &
Gabor 2008, Gertzog et al. 2011, Petrov et al. 2020). A largo plazo, las respuestas
comportamentales pueden influir en la supervivencia, el éxito reproductivo, la distribucion de
individuos y la dindmica de las poblaciones (Sih et al. 2010, Tuomainen & Candolin 2011).
Por su parte, las respuestas numéricas hacen referencia a cambios en la abundancia de
individuos que componen las poblaciones o de poblaciones en determinados ambientes.
Generalmente se manifiestan a mediano y largo plazo, ya que dependen del efecto que los
cambios ambientales tienen sobre la supervivencia y el éxito reproductivo de los individuos y
la viabilidad de las poblaciones (Wong & Candolin 2015).

Las especies varian en su capacidad para enfrentar a los cambios ambientales y un

mecanismo que explica estas diferencias en sus respuestas es la flexibilidad comportamental.
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Una especie con comportamiento flexible es aquella capaz de modificar aspectos
comportamentales en distintas condiciones ambientales, lo cual en algunos casos puede
representar una ventaja en contextos ambientales novedosos (Beever et al. 2017, van Baaren
& Candolin 2018). Las especies menos flexibles, por el contrario, suelen ser mas proclives a
sufrir reducciones numericas o extinciones locales frente a disturbios ambientales (Colles et
al. 2009, Sih 2013, Wong & Candolin 2015). Por ejemplo, las poblaciones de aves
insectivoras que son capaces de ajustar sus tiempos reproductivos a los cambios en la
disponibilidad de recursos para alimentar a sus crias, adelantando la postura de los huevos y
la cria de los pichones en afios con primaveras mas calidas, aumentan la probabilidad de
supervivencia de las nuevas generaciones y evitan la declinacion observada en otras
poblaciones que no ajustan sus tiempos de reproduccion (Charmantier et al. 2008). El estudio
de la flexibilidad comportamental de una especie en conjunto con la dinamica del recurso
permite tanto conocer los requerimientos de recursos (Chown et al. 2010, Quémére et al.
2013) como predecir las respuestas poblacionales e incluir estos conocimientos en practicas

de manejo y conservacion (e.g., Sagario et al. 2020).

Las hormigas granivoras y la actividad ganadera en el desierto del Monte

La ganaderia es la principal actividad econdmica en el desierto del Monte, donde los efectos
del sobrepastoreo son particularmente marcados (Guevara et al. 1997, Villagra et al. 2009).
Dado que las gramineas pueden llegar a constituir mas del 80% de la dieta del ganado durante
la estacion de crecimiento (Guevara et al. 1996a, 1996b), este consumo selectivo puede
disminuir notablemente la cobertura de los pastos y la abundancia de sus semillas (Cavagnaro
& Dalmasso 1983, Gonnet 2001, Milesi et al. 2002, Pol et al. 2014). La disminucion en la
disponibilidad de semillas de gramineas puede, a su vez, desencadenar respuestas
comportamentales (e.g., cambios en la dieta o en el comportamiento de forrajeo) o numéricas
(e.g., reduccidn de la abundancia poblacional) en los animales granivoros que dependen de
ellas (e.g., Marone et al. 2017, Pol et al. 2017, Zarco et al. 2019, Sagario et al. 2020).

Las hormigas son uno de los principales organismos consumidores de semillas en los
ecosistemas aridos (Lopez de Casenave et al. 1998, MacMahon et al. 2000, Marone et al.
2000). En el desierto del Monte los ensambles de hormigas acarreadoras de semillas son
particularmente diversos y comprenden unas 40 especies (Beaumont-Fantozzi et al. datos no

publicados), aunque no todas las especies que acarrean semillas son necesariamente
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granivoras estrictas (Marone et al. 2000, Beaumont Fantozzi et al. datos no publicados). Si
bien las comunidades de hormigas que habitan desiertos suelen ser resilientes a cambios
ambientales asociados con el pastoreo (Bestelmeyer & Wiens 2001, Franklin 2012), en el
Monte algunas hormigas granivoras son vulnerables a los efectos ambientales de la presencia
de ganado doméstico (Pol et al. 2017, 2022). Estas respuestas a la actividad ganadera podrian
extenderse a los ensambles de hormigas acarreadoras de semillas disminuyendo su diversidad

y generando variaciones en su composicion especifica.

Tres especies de hormigas granivoras del género Pogonomyrmex que habitan en la porcion
central del desierto del Monte (Pogonomyrmex inermis, P. mendozanus y P. rastratus) han
sido particularmente bien estudiadas en afios recientes (Fig. 1.1). La dieta de estas especies
esta compuesta principalmente por semillas y, en menor medida, por restos de artropodos,
flores, frutos y otros restos vegetales (Pirk & Lopez de Casenave 2006, Pirk et al. 2009a).
Ademas de ser el componente principal de la dieta, las semillas de gramineas son preferidas y
seleccionadas por estas especies, en especial aquellas de tamafio mediano a grande (Pirk &
Lopez de Casenave 2010, 2011). Dado que el consumo de semillas de gramineas es altamente
selectivo y que tanto el pastoreo como la variabilidad interanual en las precipitaciones
provocan cambios espaciales y temporales en la abundancia de estas semillas (Pol et al. 2010,
Marone & Pol 2021), es esperable que estas hormigas presenten algunas respuestas a estas

variaciones, algo que ya se ha registrado en una de las tres especies (Pol et al. 2017).

Figura 1.1. Obreras de las hormigas granivoras del género Pogonomyrmex estudiadas en esta

tesis: P. inermis (izquierda), P. mendozanus (centro) y P. rastratus (derecha).

Estas especies muestran diferencias entre si en la flexibilidad de su comportamiento de
alimentacion. En contextos de menor abundancia de semillas de gramineas, P. inermis no es
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capaz de modificar su dieta y continda consumiéndolas casi exclusivamente, a la vez que
disminuye su actividad de forrajeo, mientras que P. mendozanus y, en menor medida, P.
rastratus, pueden ampliar su dieta incorporando otros items y semillas de otros grupos de
plantas (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2011). Las estrategias de forrajeo, relativamente
diferentes en las tres especies, también varian en relacion a la abundancia de semillas.
Pogonomyrmex inermis presenta usualmente un forrajeo grupal, formando senderos laxos de
forrajeo que son utilizados por las obreras que buscan alimento en los mismos parches, y P.
mendozanus y P. rastratus tienen un forrajeo solitario, en el que cada obrera sigue un camino
diferente y busca alimento en parches de mayor extension (Pol et al. 2015). Cuando se les
ofrecen experimentalmente parches ricos en semillas preferidas, las tres especies aumentan su
actividad forrajera, pero solamente P. mendozanus es capaz de cambiar su estrategia de
forrajeo, pasando de utilizar una solitaria a un forrajeo grupal (Pol et al. 2015). La
flexibilidad ecologica podria ser clave para la viabilidad de las poblaciones de estas especies
frente a cambios ambientales que afecten la disponibilidad de sus alimentos preferidos. Asi,
especies como P. mendozanus, con una dieta mas amplia y una estrategia de forrajeo mas
flexible, podrian ser menos susceptibles a cambios en la abundancia de semillas entre afios o
a las disminuciones de la abundancia de semillas en ambientes intensamente pastoreados, en
comparacion con otras especies como P. inermis, que presentan un comportamiento de

forrajeo mas estereotipado y una dieta mas especializada.

En resumen, la actividad ganadera en el desierto del Monte podria afectar a las hormigas
granivoras a través de cambios en la disponibilidad de sus recursos (semillas). A nivel de
comunidad, este disturbio podria generar variaciones en la composicion y diversidad de los
ensambles de hormigas acarreadoras de semillas. A su vez, el conocimiento de la ecologia
trofica de las especies del género Pogonomyrmex junto con las variaciones espaciales y
temporales de sus recursos preferidos (semillas de gramineas) permiten predecir, a nivel
poblacional, respuestas marcadas al pastoreo y entre afios con distinta disponibilidad de estas
semillas. En términos mas generales, el estudio de las respuestas ecoldgicas de estas
hormigas ayudaria a comprender el impacto de la ganaderia sobre los ensambles de hormigas
granivoras y las poblaciones de hormigas granivoras especialistas, que son potencialmente

mas vulnerables a los efectos de los disturbios sobre la abundancia de semillas.
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Obijetivos y estructura de la tesis

En el marco de un objetivo global de analizar las relaciones reciprocas entre las plantas y sus
consumidores y los efectos de la actividad humana sobre esta dindmica en ambientes aridos
de Argentina, adquiere particular importancia conocer las respuestas de las hormigas
granivoras a las perturbaciones del habitat y los mecanismos subyacentes a estas respuestas a
distintas escalas espaciales. El objetivo general de esta tesis es estudiar los efectos de las
variaciones temporales y espaciales en la disponibilidad de semillas asociadas con procesos
naturales y disturbios antrépicos sobre los ensambles de hormigas acarreadoras de semillas y
las respuestas ecoldgicas de algunas especies de hormigas granivoras a dichas variaciones en
el desierto del Monte.

Los objetivos especificos son: (1) evaluar si, a escala local, los ensambles de hormigas que
acarrean semillas responden al cambio ambiental asociado con la actividad ganadera, y si esta
respuesta es consistente a escala regional (a lo largo de un gradiente latitudinal); (2) analizar
los cambios en la dieta de las hormigas granivoras Pogonomyrmex mendozanus, P. inermis y
P. rastratus en respuesta a las variaciones temporales (entre afios) y espaciales (entre
condiciones de pastoreo) en la abundancia de semillas; y (3) estudiar las preferencias

alimentarias de P. mendozanus y P. inermis en condiciones contrastantes de pastoreo.

En el capitulo 2 se describe el area de estudio a escala regional (la Provincia Fitogeografica
del Monte) y a escala local (la Reserva de Bidsfera de Nacufian). A escala local, se describen
las variaciones ambientales observadas en la reserva y en los campos pastoreados de sus
alrededores a lo largo del periodo en el que se desarrollo esta tesis. Estas variaciones
comprenden factores abioticos (temperatura y precipitaciones) y bidticos (cobertura vegetal y

abundancia de semillas en el banco del suelo).

En el capitulo 3 se estudia la composicion y diversidad de los ensambles de hormigas
acarreadoras de semillas en sitios con niveles contrastantes de pastoreo en cuatro localidades
ubicadas a lo largo de un gradiente latitudinal en el desierto del Monte (Cafayate, Salta;
Reserva Bosques Telteca y Reserva de Nacufian, Mendoza; Lihué Calel, La Pampa), con el
objetivo de evaluar cambios en la estructura de los ensambles entre sitios pastoreados y sitios
sin pastoreo, y si los cambios son consistentes a lo largo del gradiente (Fig. 1.2). En primer
lugar, se pone a prueba el supuesto de que la abundancia de semillas en el banco del suelo
disminuye en sitios pastoreados en cada localidad. Luego, se estudian las diferencias en los

ensambles de los sitios pastoreados y con pastoreo bajo o nulo en términos de diversidad y
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composicion de especies, tanto a escala local como regional. Se espera que la diversidad sea
menor en los sitios pastoreados y que la composicion de especies difiera entre sitios
pastoreados por ganado doméstico y sitios sin ganado o con muy baja intensidad de pastoreo,
y que estas diferencias se mantengan a lo largo del gradiente latitudinal.

A continuacion, en los capitulos 4 y 5, se analizan respuestas comportamentales de las
hormigas granivoras del género Pogonomyrmex a variaciones tanto naturales como antropicas
en la disponibilidad de semillas en la Reserva de Nacufian y en campos pastoreados de sus
alrededores (Fig. 1.2).

En el capitulo 4 se estudia la dieta de las tres especies de hormigas granivoras del género
Pogonomyrmex a lo largo de cuatro temporadas de actividad en algarrobales pastoreados y no
pastoreados, con el objetivo de evaluar como especies que difieren en su grado de flexibilidad
ecoldgica responden a las variaciones en la disponibilidad de semillas entre afios y entre
condiciones de pastoreo. Se espera encontrar diferencias en la dieta asociadas a las
variaciones en la disponibilidad de semillas y respuestas distintas entre especies de acuerdo a
su flexibilidad ecoldgica; mas especificamente, que las més flexibles (P. mendozanus y, en
menor medida, P. rastratus) amplien su dieta y reduzcan el consumo de semillas de
gramineas en condiciones de baja disponibilidad de este recurso (en los ambientes
pastoreados y en afios de baja disponibilidad de semillas) y que la menos flexible (P. inermis)

tenga una dieta mas estereotipada que no varie entre ambientes ni entre temporadas.

En el capitulo 5 se estudian las preferencias alimentarias de dos de las especies de hormigas
granivoras del género Pogonomyrmex (P. mendozanus y P. inermis) en algarrobales
pastoreados y no pastoreados, con el objetivo de evaluar la posibilidad de que las preferencias
sean contexto-dependientes y se modifiquen en los ambientes en donde se reduce la
disponibilidad de semillas. En base a estudios previos, se espera que las preferencias de las
dos especies no varien entre sitios pastoreados y no pastoreados, constituyendo un rasgo
estereotipado de su comportamiento. Mas especificamente, se espera que ambas prefieran
semillas de gramineas por sobre las de otros grupos de plantas tanto en algarrobales
pastoreados como no pastoreados.

Por ultimo, en el capitulo 6 se resumen los resultados de los capitulos anteriores, se integra la
informacidn obtenida a lo largo de toda la tesis en una discusién general y se desarrollan

conclusiones finales.
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Dieta Preferencias
(Capitulo 4) (Capitulo 5)
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espaciales
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Figura 1.2. Esquema de la organizacién de la tesis. Se muestran las respuestas ecoldgicas
estudiadas en cada uno de los capitulos y las distintas escalas y niveles de organizacion

considerados.
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CAPITULO 2

Area de estudio
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CAPITULO 2

Area de estudio

El desierto del Monte

La Provincia Fitogeografica del Monte (Cabrera 1976, Roig et al. 2009) se extiende
latitudinalmente por mas de 2000 km desde la provincia de Salta en el norte argentino hasta
el noreste de la provincia de Chubut en la regién patagonica (Fig. 2.1). Esta gran amplitud
latitudinal, sin embargo, comprende una relativa homogeneidad climatica y floristica (para
mas detalles ver Lopez de Casenave 2001). El clima de la region es arido y las
precipitaciones promedio anuales varian entre 80 y 350 mm (aunque hay algunas
excepciones; Lopez de Casenave 2001, Labraga & Villalba 2009). A lo largo de toda su
distribucion geografica la composicion de la vegetacion, aunque diversa, presenta
caracteristicas xerofiticas comunes (e.g., hojas pequefas, reducidas a espinas o ausentes,
tallos fotosintetizadores, cobertura foliar cerosa). El tipo de cobertura vegetal dominante en
toda la region son los arbustos, principalmente especies del género Larrea, mientras que el
estrato herbaceo y el arbdreo representan un menor porcentaje de la cobertura y sus

distribuciones espaciales son altamente variables (Oyarzabal et al. 2018).

Se suelen distinguir tres distritos dentro de la region del Monte: norte (27-30° S), central (30-
35° S) y austral (35-44° S) (Abraham et al. 2009). En el norte, la geomorfologia es el factor
predominante que determina los distintos procesos que modelan el paisaje, compuesto por
valles longitudinales y laderas de montafa (Bisigato et al. 2009). Las comunidades vegetales
estan representadas por especies haldfitas o freatofitas que dominan los fondos de los valles
dependiendo de las caracteristicas edaficas, mientras que las laderas estdn dominadas por
estepas arbustivas. En el Monte central la geografia se corresponde con serranias y bolsones
de laderas mas suaves (Abraham et al. 2009) y las distintas condiciones del suelo agrupan la
vegetacion en tres ambientes predominantes: arbustal abierto de Larrea divaricata en
médanos vegetados (medanal), bosque abierto de Prosopis flexuosa (algarrobal) y arbustal
cerrado de L. cuneifolia (jarillal) (Rossi 2004). En el distrito del Monte Austral la estepa
arbustiva dominada por especies del género Larrea esta asociada a llanuras y mesetas con
lluvias invernales (Abraham et al. 2009); se destaca la particular escasez de cactaceas y la
desaparicion del bosque abierto de P. flexuosa, aunque son frecuentes las especies arbustivas

de este género (Oyarzébal et al. 2018).
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La ganaderia caprina y bovina extensiva es la principal actividad humana desarrollada en la
region del Monte (Villagra et al. 2009). El uso de la tierra para ganaderia es uno de los
principales agentes de disturbio en zonas aridas. Si bien la dinamica entre la ganaderia y el
ambiente incluye procesos que actlan a distintas escalas (Bertiller et al. 2009), a escala local
la actividad ganadera se asocia con una disminucion de la cobertura herbacea, un incremento
de la cobertura arbustiva y una disminucion de la abundancia y diversidad del banco de
semillas del suelo, especialmente de semillas de gramineas (Bisigato & Bertiller 1997, Pol et
al. 2014, Leder et al. 2017, Marone et al. 2017, Sagario et al. 2020).
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Figura 2.1. Mapa de la Provincia Fitogeografica del Monte (en color negro), mostrando la
ubicacion de la Reserva de Bidsfera de Nacufian (N). Adaptado de Lopez de Casenave
(2001).

La parte de este trabajo en la que se estudian las respuestas de los ensambles a escala regional

(capitulo 3) se llevo a cabo en cuatro localidades ubicadas a lo largo del Monte en las
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provincias de La Pampa, Mendoza y Salta. Las respuestas en la dieta (capitulo 4) y en las
preferencias (capitulo 5) de las hormigas granivoras del género Pogonomyrmex se estudiaron
localmente en la Reserva de Nacufian y campos aledafios en la provincia de Mendoza. La
descripcion de los sitios de muestreo a escala regional se desarrolla en el capitulo 3y a

continuacion se detallan las caracteristicas principales de la Reserva de Nacufian.

La Reserva de Nacufian

La Reserva del Hombre y de la Bi6sfera de Nacufian (34°03’ S, 67°58° O) se encuentra
ubicada en la region central de la Provincia Fitogeografica del Monte, en el centro-este de la
provincia de Mendoza (Fig. 2.1). Su superficie es de 12800 ha y la altitud promedio es de 540

msnm.

El clima en la region de la reserva es calido y seco, estacional, con veranos calidos y
lluviosos e inviernos frios y secos. La temperatura promedio anual (£ DE) es de 16.8 + 2.1 °C
y la precipitacion anual promedio (x DE) es de 348.4 + 123.4 mm (datos del periodo 1972-
2020). Las lluvias se concentran entre los meses de octubre y marzo y presentan una gran
variabilidad entre afios (Fig. 2.2). El trabajo de campo de esta tesis fue realizado entre 2016 y
2020; los primeros dos afios fueron mas lluviosos que el promedio (y en 2016 se registro la
maxima de precipitacién anual en 48 afios de registros) y los Gltimos tres fueron mas secos,

en especial el tltimo (Fig. 2.2).

En la reserva y sus alrededores se encuentran presentes los tres ambientes caracteristicos del
Monte central: jarillal, algarrobal y medanal (Lopez de Casenave 2001, Roig et al. 2009). El
ambiente predominante en la reserva es el algarrobal (Lopez de Casenave 2001), donde se
llevaron a cabo los muestreos y experimentos de esta tesis (Fig. 2.3). El estrato arboreo esta
compuesto principalmente por individuos de P. flexuosa y, en menor medida, de Geoffroea
decorticans. El estrato arbustivo estd dominado por L. divaricata pero también estan
presentes Condalia microphylla, Capparis atamisquea y Atriplex lampa, entre otras especies.
En el estrato subarbustivo las especies mas abundantes son Lycium spp., Acantholippia
seriphioides y Junellia aspera. En el estrato herbaceo se destacan las gramineas perennes
como Pappophorum spp., Aristida spp., Jarava ichu, Trichloris crinita y Sporobolus
cryptandrus. Entre las dicotileddneas herbaceas, cuya cobertura es altamente variable y

dependiente de las precipitaciones, predominan Chenopodium papulosum, Phacelia
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artemisioides, Spharaelcea miniata, Glandularia mendocina y Parthenium hysterophorus
(Lopez de Casenave 2001).
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Figura 2.2. Precipitacion anual (mm) en la Reserva de Bidsfera de Nacufian entre 1972 y
2020. La linea punteada indica el valor promedio para el periodo abarcado. Los registros

fueron obtenidos de la estacion meteoroldgica de la reserva.

Desde 1971 la reserva se encuentra libre de la presencia de ganado doméstico y otras
actividades humanas (extraccion de lefia y caza de fauna silvestre). En sus alrededores se
desarrolla principalmente la cria extensiva de ganado bovino (Fig. 2.4). Esta actividad afecta
principalmente al estrato herbaceo, disminuyendo notablemente la cobertura de gramineas,
mientras que los estratos mas altos no se ven afectados (Milesi et al. 2002, Pol et al. 2014).
Junto con la cobertura de las gramineas, en los ambientes pastoreados disminuye
marcadamente la abundancia de sus semillas en el banco del suelo (Pol et al. 2014, Marone et
al. 2017, Marone & Pol 2021). Estas semillas son las mas consumidas, seleccionadas y
preferidas por las hormigas granivoras del género Pogonomyrmex estudiadas en esta tesis
(Pirk & Lopez de Casenave 2006, 2011, Pirk et al. 2009a, Miretti et al. 2019).
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Figura 2.3. Algarrobales (bosques abiertos de Prosopis flexuosa) en la Reserva de Biosfera de

Nacufan.
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Figura 2.4. Algarrobales pastoreados en los alrededores de la Reserva de Bidsfera de

Nacufian (Establecimiento San Ignacio).
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CAPITULO 3

Ensambles de hormigas acarreadoras de semillas
en ambientes pastoreados y no pastoreados

del desierto del Monte: un analisis regional
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CAPITULO 3

Ensambles de hormigas acarreadoras de semillas en ambientes pastoreados y no

pastoreados del desierto del Monte: un analisis regional

Resumen

Los ensambles de hormigas responden de forma diversa a los cambios ambientales inducidos
por el hombre, dependiendo tanto del tipo de disturbio y su intensidad como de las
caracteristicas del hébitat en que se encuentran. En el desierto del Monte, el pastoreo por
animales domeésticos reduce la abundancia de semillas, en particular de gramineas, que son
consumidas por muchas especies de hormigas. El objetivo de este capitulo es estudiar la
composicion y diversidad de los ensambles de hormigas acarreadoras de semillas en sitios
con niveles contrastantes de pastoreo a lo largo de un gradiente latitudinal en el desierto de
Monte. Con este fin se realizaron muestreos del ensamble de hormigas acarreadoras de
semillas en algarrobales y jarillales en Lihué Calel (La Pampa), Nacufian (centro de
Mendoza), Reserva Bosques Telteca (NE de Mendoza) y Cafayate (Salta). En cada localidad
se establecieron cuatro parcelas, dos en sitios pastoreados y dos en sitios con pastoreo bajo o
nulo. En cada parcela se dispuso una grilla con 40 estaciones de alimentacion y se registro la
presencia e identidad de las hormigas que acarreaban las semillas ofrecidas. Se identificaron
44 especies acarreadoras de semillas. A excepcién de Lihué Calel, donde la riqueza de
especies fue mayor en los sitios pastoreados, no se registraron diferencias en la composicion
ni en la riqueza de especies entre condiciones de pastoreo. La riqueza fue mas alta en Lihué
Calel y Nacufian, con ensambles que, ademas, mostraron una composicion de especies muy
similar entre si. La riqueza fue intermedia en Cafayate y mucho menor en Telteca, y la
composicion de los ensambles de estas dos ultimas localidades fue distintiva. Estos resultados
indican que la diversidad y composicién de los ensambles de hormigas acarreadoras de
semillas del Monte parecen estar determinadas principalmente por las condiciones propias de

cada localidad y no por el efecto del pastoreo.
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Introduccion

Actualmente, el aumento en las actividades humanas y su impacto sobre el ambiente imponen
nuevos escenarios a las comunidades biologicas, las cuales responden de distintas maneras a
los disturbios ambientales. Estas respuestas se manifiestan como variaciones tanto en la
abundancia de individuos como en la ocurrencia de las especies que componen el conjunto
regional y eventualmente pueden derivar en una dréstica pérdida de biodiversidad (Goosey et
al. 2019, Perrin et al. 2020, Helms et al. 2020). El impacto de un disturbio sobre una
comunidad esté relacionado no solo con el efecto sobre el ambiente, sino que también
depende de las caracteristicas de las especies y su relacion con el contexto ambiental (Hansen
et al. 2020, Martinez et al. 2021). Asi, los cambios en una comunidad pueden deberse al
aumento o disminucion de la abundancia de especies que son menos 0 mas sensibles al
mismo disturbio. Por lo tanto, las respuestas observadas en una comunidad son el resultado
de una multiplicidad de procesos que acttan a distintas escalas, desde el cambio climatico
global y la pérdida de biodiversidad regional, hasta procesos a escala local como las
respuestas individuales de las especies o las interacciones entre ellas (Zwarts et al. 2018,
Hansen et al. 2020, Martinez et al. 2021). Esto hace que el estudio de las respuestas de las
comunidades a los disturbios ambientales especificos sea complejo y su abordaje desde
distintas escalas puede ayudar a identificar y comprender los procesos que actuan e influyen

sobre este nivel de organizacion.

Las respuestas de las comunidades de hormigas a los disturbios ambientales son muy
variables. Por ejemplo, ante un mismo disturbio como el producido por el pastoreo doméstico
se han reportado incrementos (Fergnani et al. 2010, Neilly et al. 2020) o reducciones
(Bestelmeyer & Wiens 1996, Rivera et al. 2013, Fontenele & Schmidt 2021) de la riqueza 'y
abundancia de especies en diferentes habitats. Estas respuestas dispares podrian ser
explicadas si se tiene en cuenta que las comunidades de hormigas se estructuran de acuerdo a
una variedad de factores como la heterogeneidad ambiental, la estructura de la vegetacion, las
condiciones microclimaticas y la disponibilidad de recursos, que pueden verse afectados de
maneras diversas con los disturbios que provoca el pastoreo (Hoffmann 2010, Ramos et al.
2018, Andersen 2019, Drose et al. 2019, Lasmar et al. 2020, Uhey et al. 2020).

Ademas de representar una gran proporcion de la biodiversidad en los ecosistemas terrestres,
las hormigas estan involucradas en muchos procesos ecosistémicos tales como la
estructuracion del hébitat, la dispersion de semillas, el ciclado de nutrientes y la estructura
fisicoquimica del suelo, entre otros (Frouz & Jilkovéa 2008, Del Toro et al. 2015, Prather et al.
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2013, de Almeida et al. 2020, Elizalde et al. 2020). Por lo tanto, los cambios en la
composicion de las comunidades de hormigas como consecuencia del impacto de las
perturbaciones humanas pueden alterar el desarrollo de procesos ecoldgicos esenciales para el
funcionamiento de los ecosistemas, especialmente en ambientes con gran presién antropica
(Leal et al. 2014, Helms et al. 2020, Fontenele & Schmidt 2021).

Los desiertos son ecosistemas particularmente sensibles a los cambios en el uso de la tierra,
como sucede con la actividad ganadera (Sala et al. 2000, Hoover et al. 2020), donde las
consecuencias para las comunidades que los habitan pueden ser importantes (Zwarts et al.
2018, Gibb et al. 2019). Mientras que los efectos de la ganaderia sobre las comunidades de
plantas y la biota del suelo estan bien documentados (e.g., Herrero-Jauregui & Oesterheld
2018, Gao & Carmel 2020), adn falta profundizar la investigacion de otros niveles tréficos en
los cuales se han encontrado efectos tanto directos como indirectos mas complejos (Filazzola
et al. 2020, Sagario et al. 2020).

En los desiertos, los principales animales granivoros son aves, roedores y hormigas (Mares &
Rosenzweig 1978, Lopez de Casenave et al. 1998). Estos organismos cumplen un papel
fundamental en estos ambientes, ya que la reproduccion y dispersion de numerosas especies
de plantas depende en gran medida de las semillas que estos animales acarrean y consumen
(Polis 1991, Marone et al. 2000). En muchos desiertos las hormigas constituyen el grupo mas
importante de animales consumidores de semillas (MacMahon et al. 2000, de Almeida et al.
2020). El impacto de la remocion de semillas por parte de las hormigas puede modificar la
abundancia, distribucion y composicion del banco del suelo, alterando en Gltima instancia la
estructura de la comunidad de plantas (MacMahon et al. 2000, Atanackovic 2013, Pirk &
Lopez de Casenave 2014), y particularmente de las especies mas preferidas (Taber 1998,
White & Robertson 2009, Schmasow & Robertson 2016).

El conjunto de hormigas acarreadoras de semillas en el Monte central es muy diverso y esta
constituido por unas 40 especies, pertenecientes a mas de 10 géneros y 3 subfamilias
(Beaumont Fantozzi et al. datos no publicados). Durante los meses de primavera-verano las
hormigas granivoras son los principales consumidores de semillas en el Monte central (Lopez
de Casenave et al. 1998) y algunas especies como las de los generos Pheidole y
Pogonomyrmex presentan una dieta fundamentalmente compuesta por semillas de gramineas
y se las considera granivoras especialistas (Pirk & Lopez de Casenave 2006, Pirk et al. 2009a,
2009b). Estudios de la ecologia de algunas de estas especies han mostrado tanto influencias

de las hormigas sobre las semillas (Pirk & Lopez de Casenave 2014) como el impacto de las
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semillas sobre las hormigas (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2011, 2015), sugiriendo que, mas alla
de su importancia como consumidoras, las hormigas granivoras del Monte central dependen
en gran medida de la abundancia de las semillas y de su disponibilidad ambiental (Pol et al.
2017).

En el desierto del Monte, la ganaderia doméstica reduce las reservas de semillas en el banco
del suelo (Pol et al. 2014, Marone et al. 2017, Sagario et al. 2020). Estos cambios ambientales
afectan, por ejemplo, a las aves granivoras, que modifican el tamafio y la riqueza de las
bandadas de alimentacion, la abundancia de sus poblaciones y su dieta en respuesta a la
disminucion de la disponibilidad de semillas (Marone et al. 2017, Zarco et al. 2019, Sagario
et al. 2020). Sin embargo, hay pocos trabajos que se enfoquen en las comunidades de
artropodos y sus respuestas al pastoreo en la region del Monte (Lagos 2004, Martinez et al.
2021) y menos aun en hormigas. Beaumont Fantozzi et al. (2011) estudiaron la diversidad de
ensambles de hormigas que acarrean semillas en algarrobales naturales y algarrobales
sometidos a pastoreo moderado en un area protegida en el Monte central, pero hasta ahora no
se han evaluado las diferencias en los ensambles entre condiciones contrastantes de pastoreo
y tampoco si esas diferencias se mantienen cuando se las examina a gran escala, como por

ejemplo a lo largo de un gradiente latitudinal.

En este capitulo se estudian las respuestas de los ensambles de hormigas acarreadoras de
semillas del desierto del Monte al impacto de la actividad ganadera, considerando su efecto
negativo sobre la abundancia de semillas. Los cambios ambientales relacionados con la
actividad ganadera podrian afectar la composicion y diversidad de los ensambles de hormigas
acarreadoras de semillas tanto a escala local como regional, por lo que cabe preguntarse:
¢como estan compuestos los ensambles de hormigas acarreadoras de semillas en el Monte?,
¢se observan cambios en la estructura de los ensambles al comparar sitios pastoreados con
sitios sin pastoreo?, ¢son esos cambios similares en diferentes regiones a lo largo del Monte?
Los objetivos de este capitulo son: (1) describir a escala regional los ensambles de hormigas
acarreadoras de semillas que habitan el desierto del Monte; (2) evaluar si, a escala local, los
ensambles de hormigas que acarrean semillas responden al cambio ambiental asociado con la
actividad ganadera; y (3) analizar si esa respuesta es consistente a escala regional (a lo largo
de un gradiente latitudinal). Se espera que la diversidad sea menor en los sitios pastoreados y
que la composicidn de especies difiera entre sitios pastoreados por ganado doméstico y sitios
sin ganado o con muy baja intensidad de pastoreo y que estas diferencias se mantengan a lo

largo del gradiente latitudinal.
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Meétodos
Area de estudio

La Provincia Fitogeografica del Monte (Cabrera 1976, Roig et al. 2009) se extiende desde el
norte argentino hasta el noreste de la region patagénica (Fig. 3.1). Usualmente se distinguen
tres distritos en el Monte: norte (27-30° S), central (30-35° S) y austral (35-44° S) (Abraham
et al. 2009). Este trabajo se llevo a cabo en cuatro localidades ubicadas a distintas latitudes
dentro del Monte: Parque Nacional Lihué Calel (sur de La Pampa), Reserva de la Biosfera de
Nacufian (centro-este de Mendoza), Reserva Natural Bosques Telteca (noreste de Mendoza) y
Cafayate (sur de Salta). Estas localidades abarcan los tres distritos: Lihué Calel en el austral,
Nacufian y Telteca en el Monte central y Cafayate en el norte. Mas alla de la distancia
geografica entre las localidades, la temperatura promedio anual varia como maximo 3.1°C
entre ellas, mientras que los valores de precipitacion anual, por el contrario, son mas
variables (Tabla 3.1). La vegetacion predominante en cada localidad es representativa del
distrito en el cual se encuentran, pero comparten caracteristicas propias de la region, como el
estrato arbdreo dominado por especies del género Prosopis y el arbustivo por especies del
género Larrea, mientras que el estrato herbaceo es mas variable (Oyarzabal et al. 2018; ver

capitulo 2).
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Figura 3.1. Mapa de la Provincia Fitogeografica del Monte (en color negro). Los puntos
indican la ubicacion de las localidades en donde se realizaron muestreos durante este trabajo.
De sur a norte: Lihué Calel (La Pampa), Nacufian (Mendoza), Telteca (Mendoza), Cafayate
(Salta). Adaptado de Lopez de Casenave (2001).
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Tabla 3.1. Principales caracteristicas climaticas y de la vegetacion de las localidades en

donde se realizaron muestreos durante este trabajo. Se mencionan las especies dominantes de

cada estrato vegetal.

Lihué Calel Nacufian Telteca Cafayate
Precipitacion 416 334 155 207
anual (mm)
Temperatura 16.2 15.6 18.7 17.1
promedio
anual (°C)
Arboles - Prosopis flexuosa P. flexuosa Prosopis nigra
- Geoffroea G. decorticans Prosopis alba
decorticans
Arbustos Larrea divaricata L. divaricata L. divaricata L. cuneifolia
Larrea cuneifolia Capparis Tricomaria usillo  Zuccagnia punctata
atamisquea
Parkinsonia Condalia Bulnesia retama Plectrocarpa
aculeata microphylla rougesii
Larrea ameghinoi Lycium spp. Trichocereus
atacamiensis
P. flexuosa Acantholippia Opuntia sulfurea
seriphioides
Prosopis alpataco
Dicotiledéneas Plantago patagonica Chenopodium Heliotropium H. mendocinum
herbéceas papulosum mendocinum
Boopis anthemoides Phacelia Euphorbia
artemisioides catamarcensis

Hoffmanseggia spp. Sphaeralcea miniata

Parthenium
hysterophorus

33



Tabla 3.1. Continuacion

Gramineas Stipa tenuis Trichloris crinita T. crinita Sporobolus rigens
perennes

Stipa speciosa Aristida mendocina A. mendocina

Poa ligularis Setaria spp. Setaria spp.

Pappophorum spp.  Pappophorum spp.

Sporobolus S. rigens
cryptandrus

Digitaria californica

Gramineas Schismus barbatus  Bouteloua barbata Bouteloua B. aristidoides
anuales aristidoides
Bromus tectorum B. barbata B. barbata
Aristida

adscensionis

Fuente Ledn et al. 1998, Lopez de Casenave Gonzélez Loyarte et Roig et al. 2009,
Roig et al. 2009, 2001, Roigetal.  al. 2000, Roig et al. Pefia-Moné &
Duval et al. 2015 2009 2009 Sampietro-Vattuone
2018, Varela ltuarte
etal. 2018

Se establecieron 16 sitios de muestreo, cuatro por localidad, en areas representativas del
ambiente predominante de la localidad. En cada localidad, dos sitios de muestreo fueron
ubicados en campos pastoreados por ganado doméstico y otros dos en condiciones de
exclusién de ganado o, de no ser posible, en sitios con muy baja intensidad de pastoreo (Fig.
3.2). La distancia minima entre los sitios de cada condicion fue de 800 m. La intensidad
ganadera de los sitios de muestreo ubicados en Nacufian y Telteca fue estudiada previamente
por Pol et al. (2014). Como no se contaba con datos previos en los sitios ubicados en Lihué
Calel y Cafayate, se realizaron muestreos de la intensidad ganadera en ambas localidades
aplicando el mismo disefio de muestreo que en Nacufian y Telteca (ver Apéndice 1). En todas

las localidades se observo un mayor porcentaje de ocurrencia de heces en los sitios
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pastoreados, indicando que en cada localidad existe un marcado contraste en la intensidad

ganadera entre los sitios pastoreados y aquellos con pastoreo bajo o nulo (Fig. 3.3).

Lihué Calel

Telteca Cafayate

Figura 3.2. Sitios pastoreados (izquierda) y con pastoreo bajo o nulo (derecha) en las cuatro

localidades en donde se realizaron muestreos durante este trabajo.

Se realizaron muestreos del banco de semillas del suelo con el objetivo de corroborar que
hubiera diferencias en la abundancia de semillas entre los sitios pastoreados y no pastoreados
(para el disefio de muestreo y anélisis, ver Apéndice 1). En las cuatro localidades los sitios
con pastoreo bajo o nulo presentaron un banco de semillas mas abundante que los sitios
pastoreados (Fig. 3.4). En Cafayate este patrén se mantuvo al diferenciar las semillas segin
los distintos grupos de plantas a los que pertenecen, excepto para las cactaceas. En Telteca las
semillas de gramineas fueron més abundantes en los sitios con baja intensidad de pastoreo,
pero las de arbustos y de dicotiledoneas herbaceas fueron més abundantes en los de mayor
intensidad de pastoreo. En Nacufian, las semillas de dicotiledoneas herbaceas fueron méas
abundantes en los sitios no pastoreados y aunque las gramineas fueron mas abundantes en los
sitios pastoreados, no se observaron diferencias entre condiciones para estas semillas ni para
las de arbustos. Por altimo, en Lihué Calel las semillas de cactaceas fueron mas abundantes
en los sitios pastoreados y las de dicotiledoneas herbaceas en los sitios sin pastoreo, mientras

que las semillas de arbustos y de gramineas no mostraron diferencias (Fig. 3.4).
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Figura 3.3. Promedio (x EE) del porcentaje de heces de ganado domestico registradas en
sitios pastoreados (circulos blancos) y con pastoreo bajo o nulo (circulos negros) en las
localidades de Lihué Calel (n = 4), Nacufian (n = 8), Telteca (n = 8) y Cafayate (n = 4). Los
datos de Nacufian y Telteca fueron tomados de Pol et al. (2014).
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Figura 3.4. Abundancia promedio (+EE) de semillas de distintos grupos de plantas en el
banco del suelo en sitios con pastoreo bajo o nulo (nP; barras negras) y pastoreados (P; barras
blancas) en las cuatro localidades. A: arbustos, C: cactaceas, G: gramineas, H: dicotiledoneas
herbaceas, T: totales. *: p < 0.05, modelos lineales generalizados.

Disefio experimental

Los ensambles de hormigas acarreadoras de semillas fueron muestreados durante febrero de
2016 siguiendo el protocolo de Morton & Davidson (1988), que consiste en la oferta de
semillas en estaciones de alimentacién y la identificacion de las hormigas que manipulan 'y
acarrean las semillas ofrecidas. Se utilizaron 40 estaciones de alimentacion en lugar de las 80
del protocolo original dado que con este esfuerzo de muestreo se registra un alto porcentaje
de la riqueza total de especies de hormigas acarreadoras de semillas en el Monte (Beaumont

Fantozzi et al. 2011). En cada sitio de muestreo las 40 estaciones fueron dispuestas en una
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grilla de 4 x 10 separadas por 5 m. Cada estacion consistia de una caja de Petri de 10 cm de
diametro en la que se ofrecian semillas de Setaria italica, una graminea comercial del mismo
género y con caracteristicas morfologicas similares a otras especies de gramineas nativas del
Monte cuyas semillas son consumidas por hormigas granivoras (Pirk & Lopez de Casenave
2006, Pirk et al. 2009b). Estas semillas fueron ofrecidas enteras y partidas en fragmentos de
distintos tamarios, de manera que fueran facilmente manipuladas por especies de diferente
tamafio. Las estaciones de alimentacion fueron inspeccionadas tres veces a lo largo de un dia
de muestreo (a las 07:00, 10:00 y 22:00 hs) y en cada ocasion se registraron durante 60
segundos las hormigas que manipulaban, cargaban o intentaban acarrear las semillas
ofrecidas. Cuando no se podia reconocer la especie de hormiga durante la inspeccion se
colectaron individuos para su posterior identificacion en el laboratorio. Estos individuos
fueron identificados al menor nivel taxondmico posible utilizando una coleccion de
referencia, las claves presentes en Fernandez (2003) y publicaciones sobre grupos especificos
(Watkins 1976, Snelling & Longino 1992, Snelling 1995, Cuezzo 2000, Wilson 2003, Quiran
et al. 2004, Mayhé-Nunes & Brandao 2005, Quiran 2005, Branddo & Mayhé-Nunes 2007,
Wild 2007, Klingenberg & Branddo 2009, Cuezzo & Guerrero 2012, Pacheco & Mackay
2013, Johnson 2015).

Andlisis estadisticos

Para cada sitio de muestreo se calcularon la diversidad, la riqueza de especies y la
equitatividad del ensamble. La diversidad fue evaluada a traves del indice de Shannon-
Wiener (H”), usando como medida de abundancia relativa de cada especie i al numero de
estaciones de alimentacidn ocupadas en relacion al nimero total de estaciones ocupadas por
todas las especies, expresado como proporcion (pi). Se considerd que una estacion de
alimentacion estaba ocupada cuando la especie fue registrada en al menos uno de los tres
horarios de muestreo (Morton & Davison 1988). El registro de una especie en una estacion de
alimentacion suele corresponder a la presencia de una colonia en las cercanias de ese lugar, si
bien en especies con colonias numerosas las obreras pueden ocupar mas de una estacion. No
obstante, se considera que el nimero de estaciones de alimentacion ocupadas es la mejor
medida posible de abundancia para este disefio de muestreo (Morton & Davidson 1988). Se
construyeron curvas de rango-abundancia a partir de los valores de pi usando las funciones

provistas por los paquetes BiodiversityR, sads y vegan (Kindt & Coe 2005, Prado et al. 2018,

38



Oksanen et al. 2020). Cada curva de rango-abundancia se ajusto a una regresion lineal
(correspondiente a una serie geométrica; Magurran 2004) y la pendiente fue usada como un
estimador de la equitatividad (Magurran 2004, Kindt & Coe 2005); valores mayores de

pendiente corresponden entonces a menores valores de equitatividad.

Las diferencias en diversidad, riqueza y equitatividad entre localidades y condiciones de
pastoreo se evaluaron mediante modelos lineales generales y generalizados. Se utiliz6 una
distribucion normal para los valores de H’ y equitatividad, corroborando los supuestos de
normalidad y homocedasticidad, y una distribucion Conway-Maxwell Poisson para la
riqueza, debido a que el pardmetro de dispersion resultd ser de 0.63 y esta distribucion esta
recomendada para casos de subdispersion (Shmueli et al. 2005). Se utilizaron los paquetes
Ime4 y giImmTMB (Bates et al. 2015, Brooks et al. 2017) del programa R y su interfaz
RStudio (RStudio Team 2020, R Core Team 2021). Se realizaron comparaciones de a pares a

posteriori utilizando el paquete emmeans (Lenth 2021).

Para estudiar la variabilidad entre sitios y condiciones de pastoreo dentro de cada localidad se
realizé un andlisis jerarquico de particion aditiva de la diversidad (Veech et al. 2002, Crist et
al. 2003). El componente f se define como el nimero promedio de especies que estan
ausentes en un determinado sitio pero presentes en algun otro dentro de cada localidad (Crist

2009). La diversidad total (Sy) es la suma de los componentes a y f:

Sy = Sa+ Sﬁ,

donde S, es el promedio de la diversidad o de los sitios de la localidad y Sges el promedio de

diversidad B, que se calcula como:
SB = 1/n Z (Sy - ai),

donde n es el numero de sitios en la localidad (n = 4) y aies la riqueza de cada sitio. Este
procedimiento se puede extender a multiples escalas para un disefio de muestreo jerarquico
conj=1,2,3... mescalas de muestreo (Crist et al. 2003). Para cada escala de muestreo o;

representa la riqueza promedio entre las unidades a esa escala y el calculo de su componente
Bj es:

Pi = og+1) — 0
y la particion aditiva de la diversidad considerando el disefio jerarquico se plantea como:

y=o1+ X (B)).
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En este diseno, y representa la riqueza de especies de una localidad, a1 la riqueza de cada sitio
(la escala de muestreo mas pequefa) y se calculan dos componentes que representan el
recambio de especies entre sitios dentro de cada condicion de pastoreo (B1) y entre
condiciones de pastoreo dentro de cada localidad (B2). La significancia de los valores
observados de los componentes de diversidad fue evaluada comparandolos con los esperados
a partir de una distribucién nula obtenida con un algoritmo de aleatorizacién (n = 999
permutaciones). Todos los analisis jerarquicos de particion aditiva de la diversidad se
Ilevaron a cabo con la funcion “adipart” del paquete vegan (Oksanen et al. 2020).

Las variaciones en la composicion de los ensambles estudiados se evaluaron con analisis
multivariados. Se construy6 una matriz con la frecuencia de ocurrencia de cada especie i en
cada sitio, definida como la proporcién de estaciones de alimentacion ocupadas sobre el total
de 40 estaciones (n;). A esta matriz se le aplicd una transformacién de Hellinger con el
objetivo de disminuir la variabilidad multivariada entre los grupos evaluados y las similitudes
fueron evaluadas mediante distancia euclidiana (Palacio et al. 2020). Se compard la
composicion de los ensambles entre localidades y condiciones de pastoreo con un Analisis
Multivariado Permutacional de la VVarianza (PERMANOVA; Anderson 2001). Como este
analisis evalua los cambios en la ubicacion de los centroides multivariados bajo el supuesto
de homogeneidad en la dispersion multivariada entre grupos, los efectos de ubicacion y
dispersion pueden confundirse (Warton et al. 2012), por lo que junto con el PERMANOVA
se realiz6 un Analisis Multivariado Permutacional de Homogeneidad de Varianza
(PERMDISP), que evalua las diferencias en la dispersion multivariada entre los grupos
definidos en el PERMANOVA (Anderson et al. 2006, Anderson 2017). Ambos analisis se
realizaron con las funciones “adonis” y “permutest” del pagquete vegan (Oksanen et al. 2020).
Cuando las diferencias entre los grupos definidos por el PERMANOVA resultaron
significativas se realizaron pruebas de comparaciones de a pares, corrigiendo el alfa mediante
el céalculo de la False Discovery Rate (FDR) para pruebas multiples (Garcia 2004). El
porcentaje de variacion explicado por los factores incluidos en el PERMANOVA (localidad y
condicion de pastoreo) se estimo a través de un andlisis de particion de la diversidad beta a
partir de la matriz de distancia euclidiana, usando la funcién “varpart” del paquete vegan
(Oksanen et al. 2020). Los analisis fueron complementados con un Escalamiento No-Métrico
Multidimensional (NMDS), que permite examinarlos graficamente. Con esta técnica se puede
representar la posicion de los sitios en el espacio multivariado utilizando muy pocas

dimensiones (por lo general dos). El grado de distorsion entre el ordenamiento original y el
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de los nuevos ejes se evalla a través de la medicion del estrés (stress), considerando que la
representacion es excelente cuando el estrés es menor a 0.05, buena cuando es menor a 0.2 y
pobre cuando es mayor a 0.3 (Oksanen et al. 2020, Palacio et al. 2020). Para el ordenamiento
original se utilizé la distancia euclidiana con transformacién previa de Hellinger de la matriz
y se us6 un modelo “local” que utiliza regresiones independientes para cada sitio (Sibson
1972, Oksanen et al. 2020).

Resultados
Ensambles de hormigas acarreadoras de semillas

En las 1920 observaciones realizadas (teniendo en cuenta los tres horarios de muestreo de
cada una de las 640 estaciones) se identificaron 44 especies de hormigas pertenecientes a 14
géneros (Tabla 3.2). De las 44 especies, 26 pertenecen a la subfamilia Myrmicinae, 12 a
Dolichoderinae, 4 a Formicinae y 2 a Dorylinae. En Lihué Calel se identificaron 29 especies,
todas ellas presentes en los sitios pastoreados y 18 en los no pastoreados. Cuatro especies
(Neivamyrmex planidorsus, Pogonomyrmex naegelli, Solenopsis basalis y Solenopsis nigella)
se registraron Gnicamente en esta localidad. En Nacufian se registr6 un total de 29 especies,
27 en los sitios pastoreados y 18 en los no pastoreados; 3 especies fueron registradas
solamente en esta localidad (Neivamyrmex leonardi, Pheidole triconstricta y Pogonomyrmex
inermis). En Telteca se identificaron 14 especies, 12 en los sitios pastoreados y 10 en los de
pastoreo bajo o nulo, mientras que 3 especies solo se encontraron en esa localidad (Forelius
albiventris, Forelius chalybaeus y Pogonomyrmex mendozanus). Por dltimo, en Cafayate se
registraron 21 especies, de las cuales 18 estaban presentes en los sitios pastoreados y 15 en
los de pastoreo bajo o nulo. Esta localidad cont6 con 7 especies que solamente se registraron
alli (Camponotus leydigi, Camponotus mus, Dorymyrmex breviscapis, Dorymyrmex

pyramicus, Pogonomyrmex laticeps, Pogonomyrmex rastratus y Solenopsis sp. 1).

Del total de 44 especies identificadas, 40 se hallaron en los sitios pastoreados y 13 de ellas se
observaron Unicamente en esos sitios (Brachymyrmex patagonicus, Camponotus leydigi,
Dorymyrmex breviscapis, Dorymyrmex bruchi var. ebeninus, Dorymyrmex caretei,
Dorymyrmex spurius, Neivamyrmex leonardi, Neivamyrmex planidorsus, Pheidole
triconstricta, Pogonomyrmex rastratus, Solenopsis gensterblumi, Solenopsis nigella y

Trachymyrmex iheringi). En los sitios con pastoreo bajo o nulo se registraron 31 especies;
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4 de esas especies solo se registraron en esos sitios (Camponotus mus, Forelius albiventris,

Pogonomyrmex inermis y Pogonomyrmex laticeps).

Tabla 3.2. Frecuencia de ocurrencia de especies de hormigas acarreadoras de semillas en
sitios pastoreados (P) y con pastoreo bajo o nulo (NP) de cuatro localidades del desierto del
Monte. Los valores corresponden a la proporcion de las estaciones de alimentacion ocupadas
por la especie en cada sitio sobre un total de 40 estaciones (n;). También se indica la riqueza
de especies observada para cada sitio. a: especie no identificada del grupo de especies
Solenopsis geminata; b: especie no identificada del grupo de especies Solenopsis saevissima.

Localidad Lihué Calel Nacufian Telteca Cafayate
Condicion P P NP NP P P NP NP P P NP NP P P NP NP
Sitio Lpl Lp2 Lnl Ln2 Npl Np2 Nnl Nn2 Tpl Tp2 Tnl Tn2 Cpl Cp2 Cnl Cn2
Riqueza de especies 18 25 11 14 19 16 15 13 12 8 9 7 17 11 14 14
Acromyrmex lobicornis 0.05 0.03 0 0.05 0.05 0.15 0.08 0.08 0O 0 O 0 0.48 0.08 0.03 0.18
Amoimyrmex striatus 0.10 0.15 0.10 0.03 0.03 0 0.03 O 0 0 O 0 0.05 0 0.10 0.23
Brachymyrmex patagonicus 0 003 0 0 O 0o 0 0O O O O 0003 0 0 O
Camponotus leydigi 0 0O 0 0 O o 0 0 O O O o0 0 0030 o
Camponotus mus 0 0 0 0 0 o o0 O O O O O o O0 003 0
Camponotus punctulatus 005 0 003 O 0 003 0 0 O O O 0015 0 0 O

Crematogaster quadriformis 0.23 0.03 0.03 030 0 0 013003 0 0 O O O O O O
Cyphomyrmex transversus 0 0 0 O 008 0 010010003 0O O0 013 0 0 o0 O
Dorymyrmex breviscapis 0 0O 0 0 O 0o 0 0O O O O 0003 0 0 O

Dorymyrmex bruchi var. ebenina 0 005 0 0 003 0 0 O O O O O O O o0 O

Dorymyrmex carettei 0 005 0 0 013 0 0O O O O O 0 0603 0O o0 O
Dorymyrmex ensifer 0.03 0 0 0.05 0.28 0.03 0.35 0 0.33 0.30 0.15 0.15 0.18 0.10 0.05 0.10
Dorymyrmex exsanguis 0.03 0.03 0 0.05 005 0 003 0 0.250.48 0.48 0.35 0.38 0.10 0.33 0.60
Dorymyrmex flavescens 0.05 0.15 0.03 0.35 0.03 0.08 O 0.08 003013 0 O 0.13 0 0.050.08
Dorymyrmex morenoi 0 013 0 O 0 003 0 005003 0 0 O O O O0 O
Dorymyrmex pyramicus 0 0 0 0 0 0 0 O O O O 0 0330.080.250.18
Dorymyrmex spurius 0 005 0 O 0 03O 0 0 O O O O o o0 o0
Dorymyrmex wolffhuegeli 0 005003 0 005 0 003 0O 0 O O O O o O0 o
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Tabla 3.2. Continuacion

Forelius albiventris o o 0 o0 O O o O O O0w0030 O 0 o0 O
Forelius chalybaeus o o 0 o0 O O o O 005003010 0 O 0 o0 O
Kalathomyrmex emeryi 0 003 0 O O 003 O 0030120 0 O O O O 0.030.05
Neivamyrmex leonardi o 0 0O O 0003 O O O O O OoO o o o0 o
Neivamyrmex planidorsus 0 005 O o o o o o o o o o o o0 o
Pheidole aberrans 008 0 0O O 008005045025 0 O O O O O O O
Pheidole bergi 0.70 0.88 0.75 0.28 0.65 0.78 0.85 0.80 O 0 O 0 0.530.300.150.15
Pheidole pampana 0.55 0.28 0.38 0.08 0.20 0.08 008003 0 O 0O O 0 O 0 O
Pheidole radoszkowskii 010005 0 003 0 O 0.230.450.330.23 0.230.350.08 0 0.050.03
Pheidole rudigenis 0.03 0.05 0.08 0.05 0.03 0 013003003 0 0 O 0O O 0 O
Pheidole spininodis 0.28 003003 0 003008 0 0 O O 0 0.68 0.13 0.33 0.25
Pheidole triconstricta o o 0 00030 O O O O O O o o o0 o
Pheidole sp. 0.03005 0 018025010010005 0 0 0 O 0 0 O
Pogonomyrmex inermis o o o0 o o o000 0 O O O o o o o0 o
Pogonomyrmex laticeps 0 0 O o 0 0O O O O O o o 0O 0 o018
Pogonomyrmex mendozanus 0O 0 O O O 008 0O O 005045050060 0 O O O
Pogonomyrmex naegelli 003 0 015 0 0 0O O O O O O O o O o o
Pogonomyrmex rastratus o o o o0 o o o o o o O 0 008008 0 o
Solenopsis sp. 1 @ 0O 0 0 0 0 0O O O O O O O 053093093 1
Solenopsis basalis 0 018 0 0608 0 0o 0O O O O O O O O O0 o
Solenopsis gensterblumi o 0 0O O 00603 O O O O O o o o o0 o
Solenopsis sp. 2 ® 0.55 0.13 0.40 023003 0 O O 0.58 0.20 0.10 0.05 0.13 0.43 0.55 0.43
Solenopsis nigella 003008 0 0 0 O O O O O O O O o0 o0 o
Solenopsis parva 0.33 053 0 0.68 0.50 0.38 0.25 0.53 0.98 0.98 0.98 0.95 0.53 0.28 0.10 0.03
Solenopsis photophila 0 603 0 0 0 0O O O O O0WOOKBO O o0 o0 o
Trachymyrmex iheringi 0 003 0 0003 O O O O O O O o o o0 o

Diversidad de los ensambles

Los valores de diversidad estimados con el indice de Shannon-Wiener fueron similares entre
los sitios pastoreados y los sitios con pastoreo bajo o nulo, y se observé una fuerte tendencia
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(p = 0.05) a menores valores de diversidad en Telteca con respecto a las otras tres localidades
(Tabla 3.3, Fig. 3.5).

Se registrd una interaccidn significativa entre la condicion de pastoreo y la localidad para los
valores de riqueza (Tabla 3.3). En los sitios pastoreados de Lihué Calel y Nacufian se
observaron los mayores valores de riqueza de especies, en los sitios pastoreados y no
pastoreados de Telteca se registraron los valores mas bajos, mientras que en los sitios
restantes se obtuvieron valores intermedios (Fig. 3.6). La riqueza no difirié entre los sitios
pastoreados y los sitios con pastoreo bajo o nulo en tres de las cuatro localidades; solamente
en Lihue Calel la riqueza fue significativamente mayor en el sitio pastoreado que en el no

pastoreado (Fig. 3.6).

Tabla 3.3. Diferencias en la diversidad (H’), la riqueza (S) y la equitatividad (Eq) de
hormigas acarreadoras de semillas en sitios pastoreados y con pastoreo bajo o nulo en las
cuatro localidades, evaluadas mediante modelos lineales generales y generalizados. Se
muestra el valor del estimador (F o X?), los grados de libertad (gl) y la significancia para cada

factor (condicion de pastoreo y localidad) y su interaccion.

Condicion Localidad Condicion*Localidad

F/X? gl p F/X? gl P F/X? gl p
H’ 1.52 1,8 025 375 3,8 0.06 1.15 3,8 0.39
S 13.68 1,7 <0.01 39.49 3,7 <0.01 845 3,7 0.04
Eq 0.53 1,8 0.48 1.59 3,8 0.26 1.65 3,8 0.25
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Figura 3.5. Diversidad promedio (xEE) de especies de hormigas acarreadoras de semillas en
sitios con pastoreo bajo o nulo (circulos negros) y pastoreados (circulos blancos) en las cuatro
localidades: Lihué Calel (L), Nacufian (N), Telteca (T) y Cafayate (C).
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Figura 3.6. Riqueza promedio (xEE) de especies de hormigas acarreadoras de semillas en
sitios con pastoreo bajo o nulo (circulos negros) y pastoreados (circulos blancos) en las cuatro
localidades: Lihué Calel (L), Nacufian (N), Telteca (T) y Cafayate (C). Letras diferentes
indican diferencias estadisticamente significativas (p < 0.05, comparaciones de a pares a

posteriori).

46



Las curvas de rango-abundancia no mostraron diferencias apreciables entre los sitios
pastoreados y los sitios con pastoreo bajo o nulo en ninguna de las cuatro localidades (Fig.
3.7). En cuanto a las diferencias entre localidades, en Lihué Calel y en Nacufian se registro
una mayor cantidad de especies raras que en Telteca y Cafayate. Los valores de equitatividad
estimados a partir de las pendientes de las curvas de rango-abundancia fueron similares entre
los sitios pastoreados y los sitios con pastoreo bajo o nulo, y se observo una tendencia (p =
0.06) a menores valores de equitatividad en Telteca con respecto a las otras tres localidades
(Tabla 3.3, Fig. 3.8).

En las cuatro localidades se observé el mismo patron general de particion de la diversidad en
sus componentes o y B: la diversidad o observada siempre fue significativamente mayor a la
esperada, mientras que las tasas de recambio de especies, tanto entre sitios dentro de cada
condicion de pastoreo como entre condiciones dentro de cada localidad (B1 y B2,
respectivamente), fueron siempre menores a las esperadas, en muchos de los casos
significativamente (Tabla 3.4). Estos resultados sugieren que las diferencias en la diversidad
entre sitios y condiciones son poco importantes en comparacion con los valores observados

de diversidad local (i.e., diversidad o).

47



Lihué Calel

Lnl Ln2 Lpl Lp2
0.4
0.3
202
0.1
0.0
5 10 15 20 25 10152025 5 10152025 5 101520 25
Rango
Nacufian
Nn1 Nn2 Npl Np2
0.4
0.3
202
0.1
0.0
5 10 15 20 10 15 20 10 15 20 5 10 15 20
Ra.ngo
Telteca
Tnl Tn2 Tpl Tp2
0.4
03
‘202
0.1
0.0
5 10 15 5 10 10 15 5 10 15
Rango
Cafayate
Cnl Cn2 Cpl Cp2

0.4

03

‘2802

r’j,/
f//

LA

5 10 15 10 15 5 10 15
Rango

0.0

Figura 3.7. Curvas de rango-abundancia de especies de hormigas acarreadoras de semillas en

sitios pastoreados (p) y con pastoreo bajo o nulo (n) en las cuatro localidades.
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Figura 3.8. Valores promedio (xEE) de las pendientes de las curvas de rango-abundancia de
especies de hormigas acarreadoras de semillas en sitios con pastoreo bajo o nulo (circulos
negros) y pastoreados (circulos blancos) en las cuatro localidades: Lihué Calel (L), Nacufian
(N), Telteca (T) y Cafayate (C). Los valores son utilizados como un estimador de la

equitatividad: pendientes mayores corresponden a menores valores de equitatividad.
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Tabla 3.4. Resultados del analisis jerarquico de particion aditiva de la diversidad de hormigas
acarreadoras de semillas en sitios pastoreados y con pastoreo bajo o nulo en las cuatro
localidades. Se muestran la riqueza de especies total de la localidad (y), los valores promedio
observados y esperados de riqueza en los sitios (a), los valores observados y esperados de
recambio de especies entre sitios dentro de cada condicion de pastoreo (B1) y de recambio de
especies entre condiciones de pastoreo dentro de cada localidad (B2), con su correspondiente

significancia.

y Obs Esp p Obs Esp p Obs Esp p

Lihué Calel 29 170 1325 <001 65 769 017 55 8.06 <0.01

Nacufian 29 155 1263 <001 65 798 011 70 839 0.24

Telteca 14 9.0 6.83 <001 20 369 <001 3.0 348 0.72

Cafayate 21 140 1059 <001 25 557 <001 45 483 094

Composicién de los ensambles

La variabilidad en la composicion de especies de los sitios de muestreo estuvo estructurada
fundamentalmente en funcion de la localidad a la que pertenecen y no por la condicion de
pastoreo (Fig. 3.9). Los resultados del PERMANOVA indicaron que la composicion
especifica fue diferente entre localidades (Fs,15 = 8.71, p = 0.001) pero no entre condiciones
(F115 = 1.12, p = 0.29). La dispersién multivariada entre localidades evaluada con el
PERMDISP resulté homogénea (Fz,12 = 2.85, p = 0.08), por lo que las diferencias encontradas
en el PERMANOVA corresponden a diferencias en la ubicacion de los centroides y no en su
dispersion. Las pruebas de comparaciones de a pares mostraron que la composicién de los
ensambles de cada localidad fue distinta a la del resto de las localidades (Tabla 3.5); cada una

tiene una composicion caracteristica que la diferencia del resto. Finalmente, el analisis de
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particion de la diversidad beta reveld que ésta estuvo explicada en un 65% por las diferencias
entre localidades y en un 0.004% por las diferencias entre condiciones de pastoreo, mientras
que la varianza residual (no explicada por ninguno de estos dos factores) fue del 39%. Estos
resultados refuerzan que las diferencias en la composicion de los ensambles de hormigas que
acarrean semillas se estructuran principalmente por la localidad a la que pertenecen y no por

la actividad ganadera en los sitios.
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Figura 3.9. Resultado del Escalamiento No-Métrico Multidimensional (NMDS) realizado a
partir de las frecuencias de ocurrencia de especies de hormigas acarreadoras de semillas en
sitios pastoreados (p) y con pastoreo bajo o nulo (n) en las localidades de Lihué Calel (L),
Nacufian (N), Telteca (T) y Cafayate (C). Se muestra el ordenamiento de los sitios en los dos

ejes del analisis, cuyo estrés asociado fue de 0.04.
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Tabla 3.5. Comparaciones de a pares realizadas a posteriori del Analisis Multivariado
Permutacional de la VVarianza (PERMANOVA) basado en las diferencias en la composicion
de los ensambles de hormigas acarreadoras de semillas en sitios pastoreados y con pastoreo
bajo o nulo en las cuatro localidades. Se muestra la significancia de cada comparacion luego
de corregir el alfa mediante el célculo de la False Discovery Rate (FDR).

Localidades p
Lihué Calel vs Nacufian 0.03
Lihué Calel vs Telteca 0.02
Lihué Calel vs Cafayate 0.04
Nacufian vs Telteca 0.02
Nacufian vs Cafayate 0.03
Telteca vs Cafayate 0.02

Discusioén

Las diferencias en la diversidad y composicion de los ensambles de hormigas acarreadoras de
semillas fueron mas importantes entre las cuatro localidades estudiadas en el Monte (sur,
central y norte) que al considerar el efecto del pastoreo en cada una de ellas. La diversidad de
los ensambles no varid entre sitios con condiciones de pastoreo contrastantes, pero si se
observaron diferencias entre localidades. En cuanto a la riqueza de especies, se observaron
diferencias entre las condiciones de pastoreo solamente en una de las cuatro localidades. La
equitatividad no difiri6 entre condiciones de pastoreo ni entre localidades, aungue en dos de
las localidades (Lihué Calel y Nacufian) se registré un mayor nimero de especies raras. Para
cada localidad, las diferencias en la diversidad entre sitios y condiciones (diversidad 1 y B2)
fueron menos importantes que los valores observados de diversidad local (diversidad a).

Finalmente, al analizar la composicion de especies se observé que las localidades poseen
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ensambles caracteristicos que se diferencian de los de las otras localidades y no se

encontraron diferencias entre sitios con distinta intensidad de pastoreo domeéstico.

Los ensambles de hormigas acarreadoras de semillas relevados incluyeron una diversidad de
géneros gque no necesariamente son asociados con especies de hormigas granivoras
especialistas, coincidiendo con lo observado previamente en el desierto del Monte y en zonas
aridas de Chile (Medel & Vazquez 1994, Marone et al. 2000). Entre ellas, se destacaron
algunas especies usualmente consideradas generalistas u oportunistas de los géneros
Dorymyrmex, Pheidole y Solenopsis, e incluso cultivadoras de hongos como las de los
géneros Acromyrmex, Amoimyrmex, Kalathomyrmex y Trachymyrmex. Por el contrario,
especies consideradas granivoras especialistas como las de los géneros Pogonomyrmex y
algunas del género Pheidole estuvieron relativamente menos representadas. Esto contrasta
con lo observado en otras zonas aridas y semiaridas del mundo, donde los ensambles de
hormigas acarreadoras de semillas estan dominados por especies granivoras especialistas
(Davidson 1977, Andersen 1982, Morton & Davidson 1988). Cabe destacar que al momento
de sacar este tipo de conclusiones es importante conocer la ecologia tréfica de las especies y
cuénto dependen de las semillas como recurso alimenticio. Por ejemplo, Pheidole bergi fue
una de las especies con mayor frecuencia en varias localidades y, como otras especies del
género Pheidole, se la podria haber considerado como granivora especialista. Sin embargo,
estudios de su dieta mostraron que es una especie oportunista que se alimenta mayormente de
insectos y cuyo consumo de semillas es relativamente bajo (Pirk et al. 2009b, Vullo 2019).
En cambio, Pheidole spininodis, una especie simpatrica con P. bergi, tiene una dieta
constituida mayormente por semillas, en particular de gramineas (Pirk et al. 2009b, Vullo
2019). Es preciso, por lo tanto, ser cautos a la hora de inferir los habitos alimenticios y la
dependencia de las especies de hormigas por las semillas Gnicamente a partir de estudios que

utilicen cebos de semillas.

En cuanto a la diversidad, la riqueza de especies registrada en las localidades estudiadas fue
similar a la encontrada en trabajos previos en esta region y mayor a la observada en otros
ecosistemas aridos y semiaridos del mundo relevados con protocolos similares al utilizado en
este estudio (Andersen 1982, Morton & Davidson 1988, Medel & Vazquez 1994, Beaumont-
Fantozzi et al. datos no publicados). Estos resultados confirman que los ensambles de

hormigas acarreadoras de semillas presentes en el desierto del Monte son diversos y que la
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granivoria por hormigas es un proceso ecologico relevante a diferencia de lo que se creia
tiempo atras (e.g., Mares et al. 1977, Mares & Rosenzweig 1978; ver Marone et al. 2000).
Debido a que en el Monte se ha reportado una reduccion en la abundancia de semillas en
ambientes sujetos a pastoreo por ganado (Pol et al. 2014, Marone et al. 2017, Sagario et al.
2020), se esperaba encontrar una menor diversidad de los ensambles en sitios con mayor
intensidad de pastoreo. Sin embargo, los patrones de diversidad y riqueza de especies
observados variaron entre localidades, pero practicamente no mostraron diferencias
relacionadas con la condicion de pastoreo. Solamente en Lihué Calel la riqueza fue diferente
entre condiciones de pastoreo aunque, contrariamente a lo esperado, se registré un mayor
numero de especies en los sitios pastoreados. La diversidad y la equitatividad de los
ensambles no variaron entre los sitios con y sin pastoreo en ninguna de las localidades.
Resultados similares fueron reportados por Kerley & Whitford (2000) entre sitios pastoreados
y no pastoreados en el desierto de Chihuahua (EE.UU.). Estudios realizados en el desierto del
Monte y en otras regiones aridas y semidaridas, pero que evaluaron la comunidad de hormigas
en su totalidad, tampoco encontraron diferencias en la riqueza entre sitios con distinta
intensidad ganadera (Bestelmeyer & Wiens 2001, Nash et al. 2004, Yates & Andrew 2011,
Claver et al. 2014), aunque en algunos casos la riqueza en sitios pastoreados fue mayor que

en sitios no pastoreados (Fergnani et al. 2010), tal como se observé en Lihué Calel.

En los ecosistemas aridos y semiaridos, factores naturales como largos periodos de sequia y
baja disponibilidad de recursos pueden actuar como filtros de extincion climatica (climatic
extinction filters) de manera similar a los cambios ambientales producidos por el pastoreo
(i.e., desertificacion, disminucion de recursos). Ademas, niveles de pastoreo leve 0 moderado
suelen asociarse con ambientes mas abiertos (con menor vegetacion lefiosa) y con mayor
riqueza de especies, probablemente debido a que estos ambientes son propicios para muchas
especies de hormigas termofilas (Hoffman 2010). En el desierto del Monte la carga ganadera
y sus efectos directos sobre la vegetacion no siempre son extremos ni espacialmente
homogéneos, sino que se concentran en sitios especificos como las aguadas o corrales,
mientras que los sitios méas alejados mantienen una carga leve o moderada y disturbios de
menor magnitud (Bisigato et al. 2009, Goiran et al. 2012). Las hormigas que habitan estos
ambientes podrian estar adaptadas a estas condiciones y las comunidades podrian estar
compuestas principalmente por especies resilientes que no necesariamente responden a los
cambios ambientales asociados al pastoreo (Bestelmeyer & Wiens 2001, Franklin 2012). Por

consiguiente, las similitudes entre los ensambles de hormigas acarreadoras de semillas
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podrian deberse a que estdn compuestos mayormente por especies generalistas u oportunistas
que no dependen estrictamente de las semillas y podrian no verse afectadas por la
disminucion de este recurso en los sitios pastoreados. Esto, sin embargo, no implica que las
especies granivoras especialistas no se vean afectadas por el pastoreo. De hecho, estudios
previos en hormigas del género Pogonomyrmex indican que en sitios pastoreados estas
hormigas reducen el ingreso de alimento a la colonia y sufren reducciones numéricas (Pol et.
al. 2017, 2022). Estas respuestas especie-especificas son dificiles de registrar en estudios que

evaluan el ensamble completo.

Cuando se analiz6 la particion de la diversidad, la baja tasa de recambio de especies entre
sitios y condiciones de pastoreo con respecto a la diversidad local sugiere que las diferencias
en la composicion de los ensambles entre sitios no son relevantes (incluso entre sitios
pastoreados y no pastoreados) y que, en general, los sitios comparten la mayoria de las
especies presentes en cada localidad. En zonas aridas y semiaridas de México también se
observé que la actividad ganadera no influye directamente sobre la tasa de recambio de
especies (Franklin 2012). En este tipo de analisis de particion aditiva de la diversidad, valores
mas altos de riqueza a menor escala indicarian que las especies estan poco expuestas a filtros
ambientales (como la limitacion de recursos), lo que se reflejaria en pocas diferencias entre
ensambles y en tasas de recambio de especies menores a las esperadas por azar (Crist et al.
2003). Los valores altos de riqueza a escala local sugieren que un mayor namero de especies
se establecieron exitosamente en la region y que las especies establecidas tienen una mayor
tasa de persistencia en el ambiente (Andersen 2008). En comunidades de hormigas, esto
podria estar relacionado con ciertos rasgos bioldgicos y ecoldgicos que les permiten
sobrellevar condiciones ambientales adversas. En ese sentido, el comportamiento social y la
modularidad de las colonias podrian conferirles niveles altos de persistencia una vez superada
la fase de establecimiento de la colonia (Andersen 2008). Ademas, la agregacion espacial de
las especies dominantes evitaria la monopolizacién de los recursos, dejando lugar a bajas
densidades de especies subordinadas (Andersen 2008). Estos son algunos aspectos que seria
interesante estudiar a futuro en algunas de las especies que componen los ensambles de

hormigas acarreadoras de semillas en el desierto del Monte.

A diferencia de la baja tasa de recambio de especies entre sitios observada dentro de cada
localidad, los ensambles se diferenciaron marcadamente entre las localidades. En efecto, un
resultado destacable de este estudio es que las diferencias en la composicion y la tasa de

recambio de especies en estos ensambles son méas importantes entre localidades que al
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considerar el efecto del pastoreo en cada una de ellas. Algo similar se encontro en
ecosistemas aridos y semiaridos de Iran, donde la tasa de recambio de especies de los
ensambles de hormigas fue mayor a escala regional que a escala local, lo que se explicaria
mayormente por diferencias regionales en variables ambientales como precipitaciones y
temperatura (Paknia & Pfeiffer 2011a, 2014). En general, caracteristicas del habitat como la
textura del suelo, la vegetacion a escala de sitio y las variaciones en las condiciones
ambientales influyen directa e indirectamente en la estructura de los ensambles de hormigas
en ecosistemas aridos y semiaridos (Bestelmeyer & Wiens 2001, Gibb et al. 2019, Uhey et al.
2020). Aungue en este trabajo no se midieron variables climaticas, los valores histéricos de
precipitacion anual varian entre las localidades y, por ejemplo, Telteca y Lihué Calel se
acercan a los extremos de precipitacion en el Monte; posiblemente, este contraste influya en
la composicion de los ensambles de hormigas de estas localidades. Nacufian y Lihué Calel
son climaticamente mas similares entre si (temperaturas mas bajas y mayor precipitacion) que
con Telteca y Cafayate, lo que podria explicar que ambas localidades compartan un mayor
numero de especies. A pesar de la relativa homogeneidad en la composicion de la vegetacion
caracteristica del Monte (como la dominancia de arbustos del género Larrea), a escala
regional se observan variaciones latitudinales en la estructura de la vegetacion como es la
ausencia del estrato arboreo en el Monte austral (Oyarzabal et al. 2018). Otro factor que
podria explicar las diferencias en la composicion de los ensambles entre localidades es la
distancia geogréfica, ya que las hormigas presentan una limitada capacidad de dispersion que
se produce en un unico momento durante su ciclo de vida: la dispersion de las reinas luego
del vuelo nupcial (Cole & Wiernasz 2002). Esta relacion entre la disimilitud de los ensambles
a escala regional y las distancias geograficas ya ha sido documentada en diferentes ambientes
(Bestelmeyer & Wiens 2001, Vasconcelos et al. 2010, Paknia & Pfeiffer 2011b). Por lo tanto,
el recambio de especies entre localidades que estructura la composicion del ensamble a escala
regional seguramente responda a diferencias en caracteristicas ambientales entre localidades
y a la distancia geografica entre ellas, las cuales serian mas relevantes que el disturbio
ocasionado por el pastoreo.

En conclusién, la diversidad y composicion de los ensambles de hormigas acarreadoras de
semillas del Monte parece estar determinada principalmente por las condiciones propias de
cada localidad y no por el efecto del pastoreo. Las variaciones observadas en la composicion
de los ensambles posiblemente estén explicadas por las caracteristicas propias de cada

localidad a lo largo del gradiente latitudinal estudiado. La dominancia y resiliencia de las
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especies generalistas que componen estos ensambles podrian estar enmascarando el efecto
del pastoreo sobre las especies especialistas. Aunque la actividad ganadera no esté afectando
directamente a la composicion y diversidad de los ensambles de hormigas acarreadoras de
semillas en al menos tres de las cuatro localidades estudiadas, no puede descartarse aquel
efecto especie-especifico. De ser asi, las diferencias en la composicion de los ensambles entre
localidades refuerzan la importancia de generalizar los esfuerzos de conservacion a toda la

extensién del Monte.
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CAPITULO 4

Flexibilidad en la dieta de tres especies de hormigas
granivoras del género Pogonomyrmex en el Monte
central: efectos del pastoreo y de variaciones

naturales en la disponibilidad de semillas
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CAPITULO 4

Flexibilidad en la dieta de tres especies de hormigas granivoras del género
Pogonomyrmex en el Monte central: efectos del pastoreo y de variaciones naturales en la

disponibilidad de semillas

Resumen

El estudio de la dieta y su relacion con los recursos permite evaluar cémo especies que
difieren en su grado de flexibilidad ecoldgica responden a variaciones naturales y antrdpicas
que afectan la disponibilidad de alimento. En el Monte central, las variaciones en las
precipitaciones y el pastoreo afectan la abundancia y disponibilidad de las semillas de
gramineas, el alimento méas consumido y preferido por las hormigas granivoras
Pogonomyrmex mendozanus, P. inermis y P. rastratus. Se estudio la dieta de estas especies
en algarrobales pastoreados y no pastoreados durante cuatro temporadas, coincidiendo con un
periodo durante el cual la abundancia de semillas de gramineas disminuy6 naturalmente en el
area de estudio. Se esperaba que las hormigas modificaran su dieta en los sitios pastoreados y
que las respuestas difirieran entre especies segun su flexibilidad ecoldgica. Las tres especies
presentaron una dieta mayormente granivora que no varid entre condiciones de pastoreo
durante las cuatro temporadas de estudio. No obstante, se registraron diferencias en la dieta
entre especies: P. inermis y P. rastratus mostraron una dieta mas estrecha, constituida
principalmente por semillas de gramineas, mientras que P. mendozanus presentd una dieta
mas amplia que incluyo mayores proporciones de otros items y de semillas de arbustos
cuando disminuyd la abundancia de semillas de gramineas. En contextos de escasez de
recursos, esta flexibilidad en la dieta podria representar una ventaja en comparacién con una

dieta graminivora mas estricta.
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Introduccion

El estudio del comportamiento de alimentacion y la dieta de una especie en relacion con la
disponibilidad ambiental de los recursos es importante para evaluar como ésta puede
responder (0 no) a variaciones en la disponibilidad de alimento (tanto naturales como
provocadas por el ser humano). EI comportamiento suele presentar un alto grado de
plasticidad que esta asociado con una diversidad de mecanismos (e.g., aprendizaje,
condicionamiento) que permiten respuestas a una velocidad mayor que otros aspectos de un
ser vivo (e.g., caracteres morfoldgicos y genéticos, dispersion poblacional; Tuomainen &
Candolin 2011, Wong & Candolin 2015). Una especie con un comportamiento de
alimentacion flexible es aquella capaz de adecuar su dieta a la disponibilidad ambiental de los
alimentos que consume (van Baaren & Candolin 2018). Mientras que los consumidores
oportunistas suelen ser mas plasticos y pueden ajustar su alimentacion a los recursos que
estan disponibles, los consumidores selectivos presentan un comportamiento de alimentacion
mas estereotipado que es relativamente independiente de la disponibilidad de recursos (Jaksic
1989, Marone et al. 2015). Si bien en la naturaleza se observa un gradiente entre estas
estrategias dicotomicas (Egan & Funk 2006), los consumidores oportunistas suelen presentar
una dieta generalista y ocupar un nicho tréfico de mayor amplitud en comparacion con los
consumidores mas selectivos, que suelen tener una dieta especialista y ocupan nichos troficos
mas bien estrechos (Jaksic 1989). La plasticidad en el comportamiento de alimentacion es un
aspecto crucial que puede determinar la habilidad de los organismos para sobrevivir o incluso
prosperar ante situaciones novedosas que alteren la disponibilidad del alimento (Quéméré et
al. 2013, Sagario et al. 2020, Manzoli et al. 2021).

Las hormigas son un grupo de insectos muy diverso que presenta distintas estrategias de
alimentacion y posibles respuestas a los cambios en la disponibilidad de recursos (Saar et al.
2018, Houadria & Menzel 2020, Balzani et al. 2021). Dentro del marco de la teoria de
forrajeo 6ptimo (MacArthur & Pianka 1966), en un habitat con recursos abundantes la dieta
deberia ser mas selectiva y estar compuesta principalmente por los alimentos preferidos,
mientras que en un habitat con menor oferta deberia ser menos selectiva y la especie deberia
modificarla o ampliarla (Davidson 1978, Robertson & Schmasow 2018, Segev et al. 2021).
En estudios sobre el comportamiento de alimentacion de hormigas granivoras se han
observado dos respuestas comportamentales cuando las semillas preferidas eran menos

abundantes: por un lado, las hormigas aumentaron la aceptacion de semillas menos preferidas
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al forrajear cerca del nido y, por el otro, incrementaron la distancia de forrajeo para poder

seguir colectando las semillas mas preferidas (Robertson & Schmasow 2018).

Aunque en muchos casos las hormigas son flexibles y pueden cambiar sus estrategias de
forrajeo segun el contexto, este no siempre es el caso. En el Monte central habitan tres
especies de hormigas granivoras del género Pogonomyrmex (Pogonomyrmex inermis, P.
mendozanus y P. rastratus) que han sido extensamente estudiadas en la Reserva de Bidsfera
de Nacufian. Estas especies prefieren y consumen principalmente semillas de gramineas (Pirk
& Lopez de Casenave 2006, 2011), por lo que se las considera granivoras especialistas.
Muchas de estas gramineas son palatables y altamente consumidas por el ganado (Pol et al.
2014, Marone & Pol 2021). La dieta y las estrategias de forrajeo de estas tres especies se
encuentran estrechamente asociadas a la dindmica temporal del banco de semillas del suelo y,
particularmente, a la abundancia de semillas de gramineas (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2011,
2015). Aunque estas semillas constituyen casi la totalidad de su dieta, en mayor o menor
medida pueden incluir otros items menos preferidos cuando las semillas de gramineas son
menos abundantes: semillas de otros grupos de plantas y otros tipos de alimento como flores,
tallos, hojas o restos de artropodos (Pirk & Lopez de Casenave 2006, Pirk et al. 2009a). Pero
esta respuesta a la dindmica del banco de semillas varia entre especies: P. mendozanus y, en
menor medida, P. rastratus, presentan un comportamiento mas flexible, ya que cuando las
semillas de gramineas estan presentes en el banco del suelo las consumen casi
exclusivamente y cuando la abundancia de estas semillas disminuye aumentan el consumo de
otros items o de semillas de otros grupos de plantas; en cambio, P. inermis tiene una dieta
mucho mas estrecha, compuesta casi exclusivamente por semillas de gramineas y cuando la
abundancia de este recurso decrece, en lugar de incluir otros items en su dieta, disminuye o
incluso cesa su actividad de forrajeo (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2011). En la Reserva Natural
Bosques Telteca, otra localidad del Monte central, P. mendozanus también mostro
variaciones en su dieta, en ese caso en respuesta al incremento en la intensidad de pastoreo.
En ambientes con una alta carga ganadera en los cuales la abundancia de semillas de
gramineas es menor, esta especie disminuyé el consumo de estas semillas y amplio su dieta

incluyendo otros items como flores, frutos y restos de artropodos (Pol et al. 2017).

En el Monte central la composicion y abundancia del banco de semillas del suelo estan
sujetas a altos niveles de variabilidad asociados principalmente con las precipitaciones y el
efecto del pastoreo (Marone et al. 1998a, Pol et al. 2014, Marone & Pol 2021). Los pulsos de

precipitaciones que se producen durante los meses de primavera y verano estimulan y afectan
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positivamente la magnitud de la produccion de semillas de gramineas, por lo que la
variabilidad interanual en las precipitaciones provoca cambios temporales en la abundancia
de estas semillas en el banco del suelo (Pol et al. 2010). Ademas, la abundancia de semillas, y
especialmente de gramineas, suele ser menor en los sitios con mayor intensidad ganadera,
mas alla de las fluctuaciones temporales en la abundancia de semillas asociadas a la
variabilidad de las precipitaciones (Pol et al. 2014, Marone et al. 2017, Sagario et al. 2020).
Estas relaciones entre plantas, precipitaciones y actividad ganadera presentan un escenario de
grandes variaciones temporales y espaciales en la disponibilidad de semillas de gramineas

para las hormigas granivoras del género Pogonomyrmex.

El objetivo de este capitulo es estudiar la dieta de Pogonomyrmex inermis, P. rastratus y P.
mendozanus para evaluar cOmo estas especies de hormigas granivoras que difieren en su
grado de flexibilidad ecoldgica responden a las variaciones en la disponibilidad de semillas
entre afios y entre algarrobales pastoreados y no pastoreados. Se propone analizar la dieta de
las tres especies a lo largo de cuatro temporadas de actividad en sitios con exclusion de
ganado doméstico dentro de la Reserva de Nacufian y en campos pastoreados de sus
alrededores. Si las variaciones temporales (entre afios) y espaciales (entre condiciones de
pastoreo) en la disponibilidad de recursos desencadenan respuestas comportamentales en
estas especies, se espera encontrar diferencias en la dieta asociadas a esas variaciones.
Ademas, esas respuestas podrian ser distintas entre especies de acuerdo a las diferencias
observadas en sus niveles de flexibilidad ecoldgica. De ser asi, se espera que las especies mas
flexibles (P. mendozanus y, en menor medida, P. rastratus) amplien su dieta y reduzcan el
consumo de semillas de gramineas en condiciones de baja disponibilidad de este recurso (en
los ambientes pastoreados y en afios de baja disponibilidad de semillas) y que la especie
menos flexible (P. inermis) tenga una dieta mas estereotipada que no varie entre ambientes ni

entre temporadas.

Métodos
Disefio de muestreo

Los muestreos de la dieta de las hormigas granivoras del género Pogonomyrmex se realizaron
durante cuatro temporadas estivales sucesivas (2016-2017 a 2019-2020). En cada temporada
se llevo a cabo un muestreo en diciembre y otro en febrero, llegando a un total de ocho

ocasiones de muestreo entre diciembre de 2016 y febrero de 2020.
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Se seleccionaron colonias de Pogonomyrmex inermis, P. mendozanus y P. rastratus ubicadas
en algarrobales no pastoreados en la Reserva de Bi6sfera de Nacufian y en algarrobales
sujetos a pastoreo de ganado doméstico en el establecimiento San Ignacio, localizado a 10 km
de la reserva. Estos algarrobales pastoreados son los mismos que se estudiaron en el capitulo
3, donde se describen la carga ganadera y la abundancia de semillas. En cada ocasion de
muestreo se seleccionaron 1-6 colonias de cada especie en cada condicién de pastoreo,

dependiendo de la cantidad de colonias que tuvieran actividad de forrajeo.

En cada colonia se colectaron manualmente en la entrada del nido los items acarreados por
las obreras forrajeras durante los horarios de mayor actividad (Pol & Lopez de Casenave
2004). Esta técnica, utilizada en estudios previos, es sencilla, relativamente rapida y produce
resultados consistentes con los obtenidos mediante otros procedimientos de muestreo de dieta
(Pirk et al. 2007). Solo se consideraron las muestras de dieta con al menos 25 items por
colonia en cada ocasion de muestreo. La ausencia o los niveles extremadamente bajos de
actividad de forrajeo impidieron alcanzar ese niUmero minimo de items en varias ocasiones,
de manera particularmente notable en las colonias de P. inermis en los algarrobales

pastoreados y en las de P. rastratus en las dos Ultimas temporadas de muestreo.

Los items colectados fueron identificados y contabilizados bajo lupa. Cada item fue asignado
a una de las siguientes categorias: (1) semillas, (2) flores y frutos (no incluye los cariopses de
las gramineas, considerados como semillas), (3) restos vegetales (estructuras no reproductivas
de las plantas, como hojas o partes de tallos), (4) restos de artropodos y (5) otros items (e.qg.,
heces de vertebrados, fragmentos de suelo). Ademas, las semillas fueron identificadas a nivel
de género o especie y categorizadas en los siguientes grupos de plantas: gramineas,

dicotileddneas herbéaceas, arbustos, arboles o cactaceas.

Andlisis estadisticos

Se calculd la proporcion de items de cada categoria (sobre el nimero total de items
colectados), la proporcién de semillas de cada grupo de plantas (sobre el numero total de
semillas colectadas) y el porcentaje de semillas de cada género o especie (sobre el nUmero
total de semillas colectadas) para cada colonia en cada ocasion de muestreo. Los items que se
colectaron de la misma colonia en los dos muestreos realizados en una misma temporada
(diciembre y febrero) fueron agrupados (i.e., fueron considerados como una Unica muestra).

Esto redujo la cantidad de réplicas pero evitd problemas de pseudorreplicacion (Pirk & Lopez
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de Casenave 2006). En cambio, las muestras obtenidas de una misma colonia en diferentes

temporadas fueron consideradas como independientes (Pirk et al. 2009a).

Las diferencias en la dieta de cada especie entre condiciones de pastoreo en cada temporada
fueron evaluadas con pruebas no paramétricas de Mann-Whitney (Quinn & Keough 2002),
comparando por separado cada categoria de dieta, siempre y cuando el nimero de colonias en
cada tratamiento fuera igual o mayor a dos. Dada la diferencia en el nimero de réplicas en los
grupos que fueron evaluados, se realizaron correcciones de Satterwaite para los grados de
libertad (Quinn & Keough 2002).

Para cada colonia en cada temporada se calculé el indice de diversidad de Shannon-Wiener
(H’) a partir de las proporciones de las distintas categorias de dieta. Como la cantidad de
items colectados fue diferente entre colonias, los valores de diversidad fueron estandarizados
a través de una rarefaccion en base al menor nimero de items registrado (26 items),
utilizando la funcion “rarefy” del paguete vegan (Oksanen et al. 2020) del programa Ry su
interfaz RStudio (RStudio Team 2020, R Core Team 2021). Las diferencias en diversidad
entre temporadas y condiciones de pastoreo se evaluaron mediante modelos lineales
generales. Se utilizaron los paquetes car y stats (Fox & Weisberg 2019, R Core Team 2021).
Se realizaron comparaciones de a pares a posteriori utilizando el paguete emmeans (Lenth
2021). Este analisis solo fue posible para P. mendozanus, para la cual se conté con un nimero

apropiado de réplicas.

Las variaciones en la composicion de semillas de distintos grupos de plantas en la dieta de P.
mendozanus entre temporadas y condiciones de pastoreo fueron examinadas con analisis
multivariados. La similitud entre colonias se calcul6 con el indice de Bray-Curtis (Buttigieg
& Ramette 2014, Palacio et al. 2020) y a partir de la matriz de similitud resultante se realiz6
un Andlisis Multivariado Permutacional de la VVarianza (PERMANOVA,; Anderson 2001).
Como este analisis evalua los cambios en la ubicacion de los centroides multivariados bajo el
supuesto de homogeneidad en la dispersion multivariada entre grupos, los efectos de
ubicacion y dispersion pueden confundirse (Warton et al. 2012), por lo que junto con el
PERMANOVA se realizé un Analisis Multivariado Permutacional de Homogeneidad de
Varianza (PERMDISP), que evalla las diferencias en la dispersion multivariada entre los
grupos definidos en el PERMANOVA (Anderson et al. 2006, Anderson 2017). Ambos
andlisis, el PERMANOVA y el PERMDISP, han sido utilizados previamente en el analisis de
las variaciones espaciales y temporales de la dieta de distintas especies (e.g., Bergmann et al.
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2015, Tapio et al. 2017, Houadria & Menzel 2020). Los analisis se realizaron con las
funciones “adonis” y “permutest” del paquete vegan (Oksanen et al. 2020). Cuando las
diferencias entre los grupos definidos por el PERMANOVA resultaron significativas se
realizaron pruebas de comparaciones de a pares, corrigiendo el alfa de la prueba mediante el

calculo de la False Discovery Rate (FDR) para pruebas multiples (Garcia 2004).

Los anélisis multivariados fueron complementados con un Escalamiento No-Métrico
Multidimensional (NMDS), representando la posicién de las colonias en el espacio
multivariado utilizando dos dimensiones. El grado de distorsion entre el ordenamiento
original y el de los nuevos ejes se evaluo a través del estrés, considerando que la
representacion es excelente cuando el estrés es menor a 0.05, buena cuando es menora 0.2 y
pobre cuando es mayor a 0.3 (Oksanen et al. 2020, Palacio et al. 2020). Para el ordenamiento
se utilizo el indice de Bray-Curtis y se usé un modelo “local” que utiliza regresiones
independientes para cada sitio (Sibson 1972, Oksanen et al. 2020) con la funcion “metaMDS”
del paquete MASS (Venables & Ripley 2002).

Resultados

Se colectaron en total 136 muestras de dieta pertenecientes a 70 colonias: 30 colonias de
Pogonomyrmex inermis (de las cuales se obtuvieron 45 muestras de dieta), 14 de P. rastratus
(22 muestras) y 26 de P. mendozanus (69 muestras). La cantidad de colonias de cada especie
que fueron incluidas en el analisis de la dieta en cada temporada esta detallada en la Tabla
4.1. De las tres especies, P. mendozanus fue la Gnica que presento una actividad de forrajeo
detectable a campo en ambas condiciones de pastoreo y durante las ocho ocasiones de
muestreo. La actividad de forrajeo de P. inermis fue practicamente indetectable en el campo
pastoreado y durante la primera temporada no se pudieron colectar muestras de dieta en esta
condicion. Por su parte, la actividad de forrajeo de P. rastratus fue declinando en el tiempo
en ambas condiciones de pastoreo, impidiendo colectar muestras de dieta durante las ultimas
dos temporadas.
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Tabla 4.1. Numero de colonias de Pogonomyrmex inermis, P. rastratus y P. mendozanus
incluidas en el andlisis de la dieta. Se muestra el niUmero de colonias muestreadas en
algarrobales no pastoreados (NP) y pastoreados (P) a lo largo de las cuatro temporadas (T1 a
T4). Entre paréntesis se indica el nimero de colonias muestreadas en diciembre y febrero,

respectivamente, de cada temporada.

T1 T2 T3 T4

Especie Condiciéon ~ (2016-2017)  (2017-2018)  (2018-2019)  (2019-2020)
P. inermis NP 10 (5/5) 9 (5/5) 9 (5/4) 7 (6/3)

P - 2 (1/2) 2 (21) 1 (1/0)
P. rastratus NP 5 (5/0) 1 (1/0) - -

P 7 (5/4) 6 (5/2) - -
P. mendozanus NP 7 (5/6) 5 (5/1) 4 (2/2) 3(213)

P 5 (5/4) 7 (5/6) 8 (6/6) 7 (6/5)

Dieta de Pogonomyrmex inermis

La dieta de P. inermis estuvo compuesta principalmente por semillas, que representaron casi
siempre mas del 90% de los items acarreados al nido, y no vario entre condiciones de
pastoreo (Fig. 4.1). El analisis estadistico de las diferencias en la dieta entre condiciones no
fue posible para la primera y la ultima temporada porque practicamente no se detectaron
colonias activas en los algarrobales pastoreados en esos afios (Tabla 4.1). No se observaron
diferencias significativas en el consumo de ninguno de los items entre condiciones en

ninguna de las temporadas (Fig. 4.1).

La diversidad de la dieta fue similar entre condiciones durante la segunda temporada, pero
tendid a ser menor en las colonias bajo pastoreo con respecto a las de los algarrobales no
pastoreados en las Gltimas dos (Fig. 4.2). Los mayores valores de diversidad se registraron

durante la tercera temporada en ambas condiciones.

El consumo de semillas de P. inermis estuvo restringido casi exclusivamente a las gramineas

en ambas condiciones de pastoreo y durante las cuatro temporadas; éstas representaron el
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96-100% de las semillas registradas en la dieta (Fig. 4.3, Tabla 4.2). Jarava ichu fue siempre
la semilla mas acarreada por esta especie, que consumio en proporciones mucho menores

otras gramineas como Pappophorum spp. y Chloris castilloana (Tabla 4.2).
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Figura 4.1. Proporcion promedio (+EE) de semillas (S), artropodos (A), restos vegetales (V),
flores y frutos (F) y otros items (O) en la dieta de Pogonomyrmex inermis en algarrobales no
pastoreados (barras negras) y pastoreados (barras blancas) a lo largo de las cuatro temporadas
(T1aT4).
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Figura 4.2. Diversidad promedio (£EE) de items de distintas categorias en la dieta de
Pogonomyrmex inermis, P. rastratus y P. mendozanus en algarrobales no pastoreados
(circulos negros) y pastoreados (circulos blancos) a lo largo de las cuatro temporadas (T1 a
T4). Letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas (p < 0.05,

comparaciones a posteriori de Tukey).
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Figura 4.3. Proporcion promedio (+EE) de semillas de gramineas (G), dicotileddneas
herbaceas (D), arbustos (A) y otras plantas (O) en la dieta de Pogonomyrmex inermis en
algarrobales no pastoreados (barras negras) y pastoreados (barras blancas) a lo largo de las

cuatro temporadas (T1 a T4).

69



Tabla 4.2. Porcentaje promedio (£EE) de semillas de distintas especies de plantas en la dieta
de Pogonomyrmex inermis en algarrobales no pastoreados (NP) y pastoreados (P) a lo largo
de las cuatro temporadas (T1 a T4). Se indica el namero de colonias muestreadas y el nimero
total de semillas colectadas.

T1 T2 T3 T4
NP NP P NP P NP P
Gramineas
Aristida mendocina 1.87+1.11 - - - - 1.02 £1.02 -
Chloris castilloana - - - 11.67 +6.44 - - -
Digitaria californica 2.72+1.77 0.67 £ 0.67 - - - - -
Diplachne dubia - 0.21+0.21 - - - - -
Jarava ichu 7742+899 7526+872 100 61.89+1510 100 98.50%+1.05 100
Pappophorum spp. 14.06 £8.17 23.20+8.94 - 26.11 +13.48 - - -
Schismus barbatus 0.20 £0.20 - - - - - -
Total 96.27+259 99.34+046 100 99.66+0.34 100 99.52+0.48 100
Dicotiledoneas herbaceas
Chenopodium papulosum - - - 0.34+0.34 - - -
Conyza spp. 1.74+1.32 - - - - - -
Glandularia mendocina 0.22 +£0.22 - - - - - -
Parthenium hysterophorus - 0.22+£0.22 - - - - -
Phacelia artemisioides 1.34+1.11 - - - - - -
Plantago patagonica 0.23+0.23 - - - - - -
Total 353+262 0.22+0.22 - 0.34+0.34 - - -
Arbustos
Capparis atamisquea - 0.44+0.44 - - - 0.32+0.32 -
Junellia aspera 0.20 £0.20 - - - - - -
Larrea spp. - - - - - 0.16 £0.16 -
Total 0.20£0.20 0.44 £0.44 - - - 0.48 £0.48 -
Numero de colonias (n) 10 9 2 9 2 7 1
Ndmero de semillas 478 507 201 258 57 493 53
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Dieta de Pogonomyrmex rastratus

La dieta de P. rastratus se caracteriz6 por una alta proporcion de semillas (>80%) en ambas

condiciones de pastoreo durante las dos temporadas en que se la pudo estudiar (Fig. 4.4). El

analisis estadistico de las diferencias en la dieta entre condiciones solo pudo realizarse en la

primera temporada y no se observaron diferencias significativas en ninguna de las categorias
(Fig. 4.4).

La diversidad de la dieta tendio a ser mayor en las colonias de los ambientes pastoreados y

estas diferencias se incrementaron durante la segunda temporada (Fig. 4.2).

Las semillas consumidas por P. rastratus fueron en su mayoria gramineas, superando el 85%
del total en ambas temporadas y condiciones de pastoreo (Fig. 4.5, Tabla 4.3). Esta especie
acarre6 principalmente semillas de Jarava ichu y, en menor proporcion, Aristida mendocina
(Tabla 4.3).
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Figura 4.4. Proporcion promedio (+EE) de semillas (S), artropodos (A), restos vegetales (V),
flores y frutos (F) y otros items (O) en la dieta de Pogonomyrmex rastratus en algarrobales
no pastoreados (barras negras) y pastoreados (barras blancas) durante dos temporadas (T1y
T2).
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Figura 4.5. Proporcion promedio (+EE) de semillas de gramineas (G), dicotileddneas
herbaceas (D), arbustos (A) y otras plantas (O) en la dieta de Pogonomyrmex rastratus en
algarrobales no pastoreados (barras negras) y pastoreados (barras blancas) durante dos

temporadas (T1y T2).
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Tabla 4.3. Porcentaje promedio (£EE) de semillas de distintas especies de plantas en la dieta
de Pogonomyrmex rastratus en algarrobales no pastoreados (NP) y pastoreados (P) durante
las dos primeras temporadas (T1y T2). Se indica el niUmero de colonias muestreadas y el
namero total de semillas colectadas.

T1 T2
NP P NP P
Gramineas
Aristida mendocina 11.18 £ 4.07 31.98+7.74 - 11.07 £8.37
Chloris castilloana - 0.94 +0.45 - -
Digitaria californica 7.51+1.88 6.39 = 3.35 2 2.62+1.10
Diplachne dubia - 2.39+1.35 - -
Jarava ichu 54.48 + 13.06 28.73+9.89 92 69.67 + 13.07
Pappophorum spp. 9.46 + 3.69 7.64 £4.94 6 440 +£3.40
Schismus barbatus 0.85+0.52 - - -
Setaria leucopila 6.99 £4.40 5.11 +2.67 - 2.35+1.62
Trichloris crinita - 2.88+1.23 - 7.98 £5.44
Total 90.48+4.12 86.07+4.37 100 98.08 + 1.56
Dicotiledoneas herbaceas
Chenopodium papulosum - 0.77 £ 0.50 - -
Conyza spp. 4.80 £2.68 132+1.32 - -
Cryptantha albida - 5.43 +£4.33 - -
Gomphrena mendocina - 0.42+0.42 - -
Lappula redowskii 0.42+0.42 - - -
Parthenium hysterophorus - - - 0.17 £0.17
Plantago patagonica 3.26 £ 3.26 - - -
Sphaeralcea miniata 0.34+0.34 - - -
Total 8.82 £ 3.69 7.95+4.08 - 0.17 £0.17
Arbustos
Acantholippia seriphioides 0.34+0.34 0.70 £0.70 - -
Junellia aspera 0.34+0.34 - - 0.79 £0.79
Larrea spp. - 493 +2.64 - 0.96 £0.96
Verbena seriphioides - 0.35+0.35 - -
Total 0.69 + 0.69 5.96 +2.84 - 1.75 +1.56
NUmero de colonias (n) 5 7 1 6
NUmero de semillas 247 431 50 282
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Dieta de Pogonomyrmex mendozanus

Las semillas fueron el item mas consumido por P. mendozanus en ambas condiciones de
pastoreo y durante las cuatro temporadas de actividad; sin embargo, la dieta mostro algunas
diferencias entre condiciones de pastoreo en tres de las cuatro temporadas (Fig. 4.6). En la
segunda temporada, el consumo de restos de artropodos fue mayor en los algarrobales no
pastoreados que en los pastoreados (Wai.1 = 33, p = 0.01), en la tercera las colonias de los
ambientes no pastoreados consumieron mas artropodos (Was.0s = 32, p = 0.01) y restos
vegetales (Ws21 = 31.5, p = 0.01), mientras que en la cuarta temporada el consumo de
semillas fue mayor en los algarrobales no pastoreados que en los pastoreados (Wa.s2 = 20,

p = 0.04).

Al analizar la diversidad de la dieta se observo una interaccion significativa entre la
condicion de pastoreo y las temporadas (Fs3, 3s = 3.89, p = 0.02). En ninguna de las temporadas
se observaron diferencias significativas en la diversidad entre condiciones de pastoreo (Fig.
4.2). La diversidad fue significativamente mas baja en los ambientes pastoreados durante la
segunda temporada (el menor valor registrado) que en los no pastoreados en la tercera (el

mayor valor) y en los pastoreados durante la ultima temporada.

La composicion de semillas de los distintos grupos de plantas en la dieta de P. mendozanus
no varié entre condiciones de pastoreo, pero si entre temporadas (condicién: Fi,41 =2.57, p =
0.09; temporada: F3, 41 =8.23, p = 0.001; PERMANOVA). Las varianzas multivariadas entre
los grupos resultaron homogéneas (condicion: F1, 4= 0, p = 0.99; temporada: F3 42 =0.76, p =
0.52; PERMDISP), corroborando que las diferencias entre temporadas fueron debidas a
cambios en la importancia relativa de los distintos grupos de plantas en la dieta y no a
diferencias en su variabilidad a lo largo de las temporadas. En particular, las diferencias en la
composicién ocurrieron entre la primera y la segunda mitad del periodo estudiado, ya que en
las comparaciones de a pares realizadas a posteriori no se encontraron diferencias
significativas entre T1y T2 ni entre T3 y T4, pero si en el resto de las comparaciones (Fig.
4.7, Tabla 4.4). Durante las primeras dos temporadas las semillas acarreadas por P.
mendozanus fueron principalmente de gramineas y de dicotileddneas herbaceas, mientras que
en las Ultimas dos temporadas las mas consumidas fueron las de arbustos (Fig. 4.8, Tabla
4.5). Las semillas de gramineas mas representadas en la dieta fueron las de Jarava ichu y, en
menor proporcion, las de Aristida mendocina, Schismus barbatus y Setaria leucopila (Tabla
4.5). Entre las dicotiledoneas herbaceas se destacaron Parthenium hysterophorus,
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Descurainia sp., Chenopodium papulosum y Cryptantha albida; y entre los arbustos Larrea

spp., Junellia aspera y Verbena seriphioides.

IR T2
1.004 1.00-
0.75 0.75+
0.50 4 0.50
*
0.251 0.251
g 0.00 - ﬂ-ilﬁilﬁ: 0.00 .
g S F VvV F 6 S A vV F 6
o
8 T3 T4
EIL_1.[}O- 1.00-
*
0.751 0.75
0.504 0.50 4
*
0.254 * 0.25 1
oo LL.ﬂL oo I ol T
A v F 0 A ' '

S vV F o)

Categoria
Figura 4.6. Proporcion promedio (+EE) de semillas (S), artropodos (A), restos vegetales (V),
flores y frutos (F) y otros items (O) en la dieta de Pogonomyrmex mendozanus en

algarrobales no pastoreados (barras negras) y pastoreados (barras blancas) a lo largo de las

cuatro temporadas (T1 a T4). *: p < 0.05, Prueba de Mann-Whitney.
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Figura 4.7. Resultado del Escalamiento No-Métrico Multidimensional (NMDS) realizado a
partir de la contribucién de semillas de distintos grupos de plantas en la dieta de
Pogonomyrmex mendozanus en colonias ubicadas en algarrobales no pastoreados (circulos
llenos) y pastoreados (circulos vacios) a lo largo de las cuatro temporadas (T1: negro, T2:
rosa, T3: verde, T4: azul). Se muestra el ordenamiento de las colonias en los dos ejes del
analisis, cuyo estrés asociado fue de 0.02.
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Tabla 4.4. Comparaciones de a pares realizadas a posteriori del Analisis Multivariado
Permutacional de la VVarianza (PERMANOVA) basado en las diferencias en la contribucion
de semillas de distintos grupos de plantas en la dieta de Pogonomyrmex mendozanus en
colonias ubicadas en algarrobales no pastoreados y pastoreados a lo largo de las cuatro
temporadas (T1 a T4). Se muestra la significancia de cada comparacion luego de corregir el

alfa de la prueba mediante el calculo de la False Discovery Rate (FDR).

Temporadas p
TlvsT2 0.31
TlvsT3 <0.01
TlvsT4 <0.01
T2vs T3 <0.01
T2vs T4 <0.01
T3vs T4 0.27
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Figura 4.8. Proporcion promedio (+EE) de semillas de gramineas (G), dicotileddneas
herbaceas (D), arbustos (A) y otras plantas (O) en la dieta de Pogonomyrmex mendozanus en
algarrobales no pastoreados (barras negras) y pastoreados (barras blancas) a lo largo de las

cuatro temporadas (T1 a T4).
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Tabla 4.5. Porcentaje promedio (£EE) de semillas de distintas especies de plantas en la dieta

de Pogonomyrmex mendozanus en algarrobales no pastoreados (NP) y pastoreados (P) a lo

largo de las cuatro temporadas (T1 a T4). Se indica el nimero de colonias muestreadas vy el

ndmero total de semillas colectadas.

T1 T2 T3 T4
NP P NP P NP P NP P
Gramineas
Aristida mendocina 31.01+ 9.22 + - 7.01+ 227+ 729+ 0.78 £ 3.06 £
9.57 2.99 2.93 2.27 3.34 0.39 1.29
Bromus sp. - 091+ - - - - - -
0.91
Chloris castilloana 1.44 + 091+ 2.67 + 0.45 + - 291 + - -
1.25 0.91 2.67 0.45 2.66
Digitaria californica 2,77 + 2.04 + - 0.61 + - - - 0.42 +
0.86 1.69 0.61 0.42
Diplachne dubia - - - 0.19 + - - - -
0.19
Jarava ichu 1197+ 39.68 + 4,67 £ 44,82 + - 0.27 £ 4026+ 2323+
3.66 8.71 2.69 11.49 0.27 20.49 12.53
Pappophorum spp. 723+ 6.01 0.92 + 492 289+ 161+ 1.67 = 2.09
3.14 3.44 0.56 2.82 2.15 1.31 1.67 1.19
Schismus barbatus 0.58 + 0.49 + 1752 + 0.46 £ - - - 0.26 £
0.42 0.49 14.22 0.46 0.26
Setaria leucopila 398+ 1231% 9.71 + 2.60 + 1841 + 1.81+ - -
1.81 3.07 8.35 1.01 15.26 0.89
Sporobolus cryptandrus 0.32 + - - - - - - 1.47 +
0.32 1.47
Trichloris crinita - - - 0.89 + - - - -
0.89
Total 5030+ 7156+ 3549+ 6194+ 2358+ 1388+ 4271+ 3053+
8.28 7.46 19.98 7.47 19.53 6.32 21.48 12.08
Dicotiledéneas herbaceas
Chenopodium papulosum 0.17 + - - - 12.04 + - - 0.47
0.17 7.36 0.31
Conyza spp. 3.08 £ - - - - - - -
1.99
Cryptantha albida 118+ - 16.26 + - - - - -
0.87 14.21
Descurainia sp. - - 22.14 + - - - - -
18.01
Glandularia mendocina - 0.28 + 3.33+ 0.28 + - 148 + 417 + -
0.28 2.77 0.28 1.08 4.17
Gomphrena mendocina - 1.69+ - - - - - -
1.69
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Tabla 4.5. Continuacion

Lappula redowskii - - - - - - - 0.29 +
0.29
Parietaria debilis - - 0.57 + - - - - -
0.57
Parthenium hysterophorus  14.12+ 8.75 1.60 £ 20.73 = - 1145+ 8.69 + 1.00 £
2.97 2.35 0.99 6.85 5.18 8.16 0.58
Phacelia artemisioides - 422 + 282+ - - - - -
4.22 1.70
Plantago patagonica - 4.68 + - - - - - -
4.68
Sphaeralcea miniata 0.71 % - - 0.33+ - - - -
0.47 0.22
Total 19.26 + 19.63+ 46.73+ 2134+ 1204+ 1291 + 12.86 + 1.77 +
3.69 5.47 17.65 6.73 7.36 5.09 6.9 0.84
Arbustos
Acantholippia seriphioides 6.03 £ 182+ 253+ 0.86 + - 1.19 + - 1.19 +
2.07 1.82 1.78 0.46 0.90 1.19
Capparis atamisquea - - - 117+ 5.00 + 0.29 + 449 + 043+
0.64 5.00 0.29 3.33 0.43
Condalia microphylla - - - 150+ - - - 357+
0.88 3.57
Junellia aspera 384+ 562+ 4.00 + 124 + - - 0.37 + 1115+
1.68 2.61 4.00 0.88 0.37 7.03
Larrea spp. 6.41 + 0.52 + 8.00 + 1131+ 4848+ 8.95 + 37.63 + 21.62 +
3.43 0.33 8.00 6.34 25.19 2.50 24.98 6.43
Lycium spp. - - 114 + 019+ - 251+ 1.09 + 3.09+
1.14 0.19 1.56 1.09 1.41
Verbena seriphioides - 0.85+ 0.28 £ 0.15+ 250 £ 60.26 + - 26.64 +
0.85 0.28 0.15 2.50 12.34 11.69
Total 1645+ 881+ 1596+ 1641+ 5598+ 7320+ 4359+ 67.69 +
481 4.56 12.90 8.09 22.32 10.16 22.58 11.94
Arboles
Prosopis flexuosa 0.38 £ - - - 375+ - 0.83 + -
0.38 2.39 0.83
Total 0.38 £ - - - 375+ - 0.83 + -
0.38 2.39 0.83
Cactaceas 0.93+ - - - - - - -
0.61
No identificadas 3.67 - 182+ 031+ 2.64 - - -
3.67 1.82 0.31 2.64
NUmero de colonias (n) 7 5 5 7 4 8 3 7
Numero de semillas 441 358 196 482 192 445 195 284
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Discusién

La dieta de las tres especies del género Pogonomyrmex estudiadas resulto ser principalmente
granivora en ambas condiciones de pastoreo y durante las cuatro temporadas. El resto de los
items incluidos en la dieta (i.e., restos de artrépodos, frutos, flores y otros restos vegetales)
nunca representaron mas del 25%, con porcentajes mucho menores en las colonias de P.
inermis y P. rastratus. En particular, en estas dos especies las semillas de gramineas siempre
constituyeron la mayor parte de la dieta, mientras que P. mendozanus consumié semillas de
una mayor variedad de especies de plantas. La prevalencia de las semillas en la dieta, y
particularmente de gramineas, es un aspecto que ya ha sido observado en estas tres especies
de hormigas (Pirk & Lopez de Casenave 2006, Pirk et al. 2009a) y también en otras especies
del género Pogonomyrmex en América del Norte (Crist & MacMahon 1992, Gordon 1993,
MacMabhon et al. 2000), lo cual refuerza la evidencia de que las semillas de gramineas
constituyen un recurso alimentario fundamental para estas hormigas. Més alla de esta
similitud general, se observaron diferencias en la amplitud de la dieta de las tres especies: P.
inermis y P. rastratus mostraron una dieta estrecha enfocada en el consumo de semillas de
gramineas en todas las condiciones y temporadas, mientras que P. mendozanus presentd una
dieta mas amplia incluyendo en algunas ocasiones items de distintas categorias y semillas de
distintos grupos de plantas. Estas diferencias entre especies se reflejaron en los valores de
diversidad de la dieta, que fueron mucho mayores en P. mendozanus que en P. inermisy P.
rastratus, y también en el elevado namero de semillas de distintas especies de plantas (31 en
P. mendozanus versus 16 en P. inermis y 21 en P. rastratus). Estos resultados coinciden
parcialmente con la hipdtesis original, ya que se esperaba que tanto P. mendozanus como P.
rastratus presentasen una dieta mas amplia que P. inermis; sin embargo, esto no se observo
en el caso de P. rastratus, sugiriendo que la dieta de esta especie podria no ser tan flexible

como se pensaba.

Las variaciones en la amplitud de la dieta de una especie suelen estar asociadas con la
disponibilidad de sus recursos preferidos, que para estas especies son las semillas de
gramineas (Pirk et al. 2009a, Pirk & Lopez de Casenave 2011). Para el mismo periodo de
muestreo y en los mismos sitios en donde se estudié la dieta de estas especies, se cuenta con
datos de la abundancia de semillas en el banco del suelo, lo que permite evaluar la dindmica
espacial y temporal del principal recurso de estas hormigas (Marone & Pol 2021; Fig. 4.9).
Durante las primeras dos temporadas (T1y T2) se observé un incremento en la abundancia

de semillas de gramineas en ambas condiciones de pastoreo que desdibujé el contraste
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usualmente registrado entre ambientes pastoreados y no pastoreados en Nacufian (Fig. 4.9).
El periodo 2016-2017 fue el mas lluvioso en 48 afios de registros para esta region (Marone &
Pol 2021). A este periodo himedo le siguieron afios de precipitaciones muy por debajo del
promedio (Marone & Pol 2021) y en esas temporadas (T3 y T4) se registrd una drastica
disminucion en la abundancia de semillas de gramineas en ambas condiciones de pastoreo,
pero que fue mas notable en los ambientes no pastoreados (Fig. 4.9). A pesar de estas grandes
fluctuaciones temporales en la abundancia de semillas de gramineas, P. inermis no modificd
su dieta y mantuvo niveles elevados de consumo de estas semillas. De manera similar, P.
rastratus se alimento principalmente de semillas de gramineas durante las temporadas en las
que sus colonias estuvieron activas. En cambio, P. mendozanus modifico su dieta incluyendo
mayores proporciones de otros items y de semillas de arbustos cuando disminuyo la
abundancia de semillas de gramineas (T3 y T4). Una respuesta similar habia sido registrada
en esta especie en trabajos que analizaron las variaciones en la dieta entre meses con mayor y
menor disponibilidad de semillas (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2011). Del mismo modo,
estudios previos mostraban la escasa flexibilidad en la dieta de P. inermis (Pirk et al. 2009a,
Pol et al. 2011). Este estudio aporta nueva evidencia que corrobora la plasticidad de la dieta
de P. mendozanus a las fluctuaciones en los recursos entre temporadas y condiciones de
pastoreo, y refuerza la hipotesis de la dieta estereotipada de P. inermis registradas
previamente a una distinta escala temporal. En el caso de P. rastratus, la flexibilidad antes
observada (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2011) no tuvo ocasion de expresarse, ya que la drastica
disminucion del recurso registrada durante las ultimas dos temporadas puede haber
ocasionado una severa restriccion de su actividad de forrajeo, e incluso una importante

declinacion en la abundancia de colonias activas (Miretti et al. datos no publicados).
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Fig. 4.9. Abundancia promedio (xEE) de semillas de gramineas en el banco del suelo en

algarrobales no pastoreados (negro) y pastoreados (blanco) durante la primavera entre 2010 y
2019. Modificado a partir de Marone & Pol (2021).

Aun cuando la abundancia de semillas en el desierto del Monte suele ser muy variable entre
afios (Pol et al. 2010, Marone & Pol 2021), el contraste en la abundancia entre ambientes
pastoreados y no pastoreados ha sido consistente a escala regional (Pol et al. 2014, Marone et
al. 2017, Sagario et al. 2020). Sin embargo, como se menciond en el parrafo anterior, esas
diferencias en la abundancia de semillas entre condiciones se perdieron durante las
temporadas en las que se realizo este trabajo (Fig. 4.9), de una manera que no podia preverse
al planificar el estudio. La pérdida del contraste entre los algarrobales pastoreados y no
pastoreados se debid no solo a las marcadas variaciones en la abundancia de semillas entre
las primeras dos temporadas (un notable aumento) y las dos subsiguientes (una importante
reduccion), que homogeneizaron las diferencias, sino a que, especificamente, cuando
aumentaron lo hicieron mas notablemente en los ambientes pastoreados (2016) y cuando
disminuyeron lo hicieron mas en los no pastoreados (2018), resultando incluso en una
abundancia algo mayor en los pastoreados hacia el final del periodo (Fig. 4.9). Estas

fluctuaciones no permitieron examinar las potenciales diferencias en la dieta en respuesta al
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efecto del pastoreo, uno de los objetivos iniciales de este trabajo. No resulta sorprendente, en
definitiva, que no hayan existido diferencias evidentes en la dieta de estas tres especies entre
ambientes pastoreados y no pastoreados y que las diferencias temporales (entre afios) hayan
sido mucho mas importantes que las espaciales (entre condiciones de pastoreo). En un
contexto mas general, los resultados de este trabajo ensefian que se debe ser muy cauteloso al
evaluar estudios en los que no se encontro un efecto del pastoreo pero no fue medida la

disponibilidad de recursos en ambas condiciones (e.g., al realizar un meta-analisis).

La flexibilidad en la dieta de P. mendozanus podria representar una ventaja en comparacion
con una dieta graminivora més estricta como la de P. inermis (Tuomainen & Candolin 2011,
vanBaaren & Candolin 2018). En algunos casos la flexibilidad en el comportamiento de
alimentacion puede explicar el éxito de una especie ante cambios ambientales, ya que les
permite ampliar su nicho tréfico en contextos de menor disponibilidad de los recursos
preferidos (vanBaaren & Candolin 2018, Balzani et al. 2021). Sin embargo, estas ventajas no
siempre son suficientes para evitar las consecuencias negativas de las modificaciones de los
ambientes naturales (Wong & Candolin 2015, Petrov et al. 2020, Sagario et al. 2020). En el
caso de las hormigas granivoras, la inclusion de alimentos alternativos podria no cubrir los
requerimientos nutricionales de una colonia y estas restricciones fisioldgicas podrian
traducirse en una respuesta ecoldgica como, por ejemplo, una reduccion en la abundancia.
Las colonias de P. mendozanus ubicadas en algarrobales pastoreados de la Reserva Natural
Bosques Telteca modifican su dieta de una manera similar a la que se observo en este trabajo
en Nacufian y sus alrededores, pero en esa poblacion se observaron ademas respuestas
fisioldgicas y numeéricas: las colonias eran menos numerosas, las hembras reproductivas
presentaban un menor porcentaje de grasa corporal y la densidad de colonias era menor en los
sitios mas intensamente pastoreados (Pol et al. 2017, 2022). Por lo tanto, es necesario incluir
el estudio y evaluacion de este tipo de respuestas tanto en especies con comportamientos mas
flexibles (P. mendozanus) como estereotipados (P. inermis) para poder concluir que
efectivamente la flexibilidad de las primeras implica una ventaja ecolédgica sobre las

segundas.

En conclusion, el estudio de la dieta en contextos de diferente abundancia del recurso
preferido permitié profundizar el conocimiento del comportamiento de alimentacidn de estas
especies de hormigas granivoras al analizar su flexibilidad y compararla entre especies. Estos
resultados llevan a generar nuevas preguntas acerca de los requerimientos de las especies en

escenarios ambientales potencialmente desfavorables, en los cuales su comportamiento puede
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estar limitando su supervivencia, y también hasta qué punto la flexibilidad constituye una
ventaja que les permite subsistir en contextos de escasez de recursos. Ese conocimiento
podria ser utilizado para evaluar la vulnerabilidad ecoldgica de estas especies al verse

enfrentadas a modificaciones naturales o antropicas de los ecosistemas.
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CAPITULO5

Preferencias alimentarias de dos especies de
hormigas granivoras del género Pogonomyrmex
en ambientes pastoreados y no pastoreados

del Monte central
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CAPITULO5
Preferencias alimentarias de dos especies de hormigas granivoras del género

Pogonomyrmex en ambientes pastoreados y no pastoreados del Monte central

Resumen

El estudio conjunto de la dieta, la disponibilidad de recursos y las preferencias alimentarias es
clave para establecer los mecanismos que acttian en la toma de decisiones de los
consumidores y predecir sus respuestas en contextos ambientales donde sus recursos
alimentarios se ven afectados. En el desierto del Monte, el pastoreo afecta la composicion y
abundancia del banco de semillas del suelo, especialmente de las semillas de gramineas, el
principal recurso alimenticio de las hormigas granivoras del género Pogonomyrmex. El
objetivo de este capitulo es evaluar la posibilidad de que las preferencias alimentarias de las
hormigas Pogonomyrmex inermis y P. mendozanus sean contexto-dependientes y se
modifiquen en ambientes en donde se reduce la disponibilidad de semillas. Mediante ensayos
a campo con una oferta controlada, se estudiaron las preferencias alimentarias de estas
especies en algarrobales pastoreados y no pastoreados. En base a los resultados de estudios
previos, se espera que sus preferencias no varien y que en ambas condiciones de pastoreo
prefieran semillas de gramineas por sobre las de otros grupos de plantas. Las dos especies de
hormigas presentaron preferencias similares en los algarrobales pastoreados y no pastoreados:
las semillas de gramineas fueron altamente preferidas en comparacion con las de arbustos y
dicotiledoneas herbaceas. Estos resultados indican que las preferencias alimentarias de estas
hormigas son estereotipadas, no contexto-dependientes. Esta caracteristica permite predecir
con mayor certidumbre las respuestas comportamentales y poblacionales de estas especies en
distintas condiciones ambientales, a la vez que pone de manifiesto su fuerte dependencia por

las semillas de gramineas.

87



Introduccion

La dieta de un organismo es el resultado de la interaccion entre procesos internos como las
decisiones innatas o aprendidas sobre qué recursos alimentarios usar, denominadas
preferencias alimentarias (Johnson 1980), y procesos externos que incluyen la disponibilidad
de alimento, el riesgo de predacion y las interacciones con otras especies, entre otros factores
ambientales (Milton & Dean 1993, Stephens 2008, Houadria & Menzel 2020, Balzani et al.
2021). El estudio conjunto de la dieta y los procesos internos y externos involucrados en ella
es crucial para establecer los mecanismos que acttan en la toma de decisiones de los
consumidores al momento de alimentarse y predecir sus respuestas comportamentales y

poblacionales en contextos ambientales en los que sus recursos alimentarios se ven afectados.

Dieta, seleccion y preferencia son conceptos que usualmente se confunden o se tratan como
sinénimos en la literatura (e.g., Milton & Dean 1993, Nicolai et al. 2007, Solida et al. 2014,
Kelly & Elle 2021). Esto dificulta la interpretacion y comparacion de los resultados de
estudios entre especies y condiciones ambientales y limita la posibilidad de detectar patrones
generales y poner a prueba los mecanismos subyacentes al comportamiento de alimentacion.
La dieta es el conjunto de recursos alimenticios que un organismo consume en un tiempo y
lugar determinado, junto con la importancia relativa de cada uno. Su estudio incluye una
variedad de técnicas que dependen en gran parte de las caracteristicas de la especie estudiada
y van desde el andlisis de los recursos directamente consumidos o acarreados al nido hasta el
contenido estomacal, de las heces e, inclusive, el estudio de la microbiota intestinal (Pirk et
al. 2007, Vesterinen et al. 2013, Tapio et al. 2017, Petta et al. 2020). La seleccion representa
el conjunto de decisiones comportamentales individuales que resultan en la eleccion de los
items alimenticios a partir de la oferta ambiental percibida y que usualmente se determina
comparando la proporcion de los alimentos consumidos con su disponibilidad en el ambiente
(Johnson 1980, Jaksic & Marone 2007). Las preferencias alimentarias, en cambio, son el
reflejo de los procesos internos que realiza un individuo al momento de elegir un alimento
independientemente de su disponibilidad y distribucion en el ambiente, en general en relacion
a sus caracteristicas morfoldgicas y su interaccion con caracteristicas de los recursos
alimentarios tales como tamario, forma o composicién nutricional y antinutricional (Johnson
1980, Kelrick et al. 1986, Crist & MacMahon 1992). Para estudiar las preferencias es preciso
establecer una jerarquia entre los recursos consumidos, lo que requiere controlar
experimentalmente su oferta (e.g., abundancia, tipo, calidad) y las condiciones ambientales en

que se ofrecen (e.g., distancia, disposicion espacial), de manera tal que la oferta de los items
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sea equivalente y el consumo refleje solamente las preferencias alimentarias (Johnson 1980,
Kelrick et al. 1986). Si los experimentos de preferencia se realizan con alimentos disponibles
en el ambiente es posible establecer una relacion directa entre las preferencias alimentarias

evaluadas experimentalmente y la dieta estudiada en el campo (Jaksic & Marone 2007).

Las preferencias alimentarias pueden determinar la flexibilidad trofica de las especies (Jaksic
1989). Las especies generalistas tienen preferencias no jerarquicas o muy similares entre
items y sus dietas siguen mayormente los cambios en la disponibilidad de recursos (Heller
1980, Jaksic 1989). En cambio, las especies especialistas tienen preferencias alimentarias
bien marcadas y jerarquicas, sus dietas son relativamente fijas y en general no se modifican
con el contexto ambiental (Davidson 1978, Heller 1980, Jaksic 1989). Por lo tanto, conocer
las preferencias alimentarias de las especies ayuda a entender los limites de la flexibilidad
tréfica y, eventualmente, su vulnerabilidad frente a variaciones en la composicion y
abundancia de los alimentos que consumen (Tuomainen & Candolin 2011, Sih 2013, Marone
et al. 2022). Ante variaciones en la disponibilidad de recursos, los consumidores deben
evaluar y responder ajustando su dieta y la selectividad por determinados recursos segun el
contexto ambiental y su flexibilidad trofica (e.g., Wilby & Shachak 2000, Kay 2004, Ostoja
et al. 2013 en hormigas; Veech 2001 en roedores; Camin et al. 2015 en aves). En hormigas
granivoras se ha reportado que cuando la abundancia de las semillas preferidas es baja, puede
aumentar el consumo de semillas menos preferidas pero mas abundantes en el ambiente
(Ostoja et al. 2013, Robertson & Schmasow 2018; ver también capitulo 4). En cambio,
cuando los recursos alimentarios son abundantes estos insectos consumen y seleccionan
positivamente las semillas preferidas (Davidson 1978, Wilby & Shachak 2000, Pirk et al.
2009a, Pol et al. 2011), siguiendo las predicciones de la teoria de forrajeo 6ptimo (MacArthur
& Pianka 1966). Esto lleva a preguntarse si los cambios en la dieta y en la selectividad en
distintos contextos ambientales son producto de respuestas comportamentales que estan

asociadas a preferencias mas o menos marcadas o jerarquicas.

En el Monte central la ganaderia extensiva es la principal actividad productiva (Villagra et al.
2009). El sobrepastoreo disminuye notablemente la cobertura de gramineas perennes y el
numero de estructuras reproductivas por planta, afectando negativamente la abundancia de
sus semillas en el banco del suelo (Pol et al. 2014, Sagario et al. 2020). Las semillas de
gramineas constituyen el principal componente de la dieta de las hormigas granivoras del
género Pogonomyrmex (Pirk & Lopez de Casenave 2006, Pirk et al. 2009a, capitulo 4). Sin

embargo, la dependencia por este recurso varia entre especies y no todas responden de la

89



misma manera cuando la disponibilidad de semillas de gramineas se reduce en el ambiente.
Por ejemplo, Pogonomyrmex inermis mantiene una dieta constituida principalmente por
semillas de gramineas que no se modifica en condiciones de escasez de este recurso, mientras
que P. mendozanus amplia su dieta, reduce el consumo de semillas de gramineas e
incrementa el de alimentos menos preferidos como semillas de otros grupos de plantas y otros
items alternativos (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2011, capitulo 4). Sin embargo, en los
algarrobales no pastoreados de la Reserva de Nacufian, donde han sido estudiadas, no se han
encontrado diferencias en las preferencias alimentarias de estas especies: las semillas de
gramineas son altamente preferidas por ambas (Pirk & Lopez de Casenave 2011). Para
examinar la posibilidad de que poblaciones de estas hormigas que habitan en areas donde la
disponibilidad de semillas de gramineas esta fuertemente reducida tengan preferencias
alimentarias diferentes (i.e., que las preferencias mismas sean contexto-dependientes; Shafir
1994, Bateson et al. 2003, Marone et al. 2015), Miretti et al. (2019) evaluaron las
preferencias alimentarias de P. mendozanus en algarrobales pastoreados de la Reserva
Natural Bosques Telteca y encontraron que son similares a las registradas en los algarrobales
no pastoreados de Nacufian. Esto sugiere que sus preferencias alimentarias son fijas y no se
modifican con los cambios en la disponibilidad de los recursos preferidos (i.e., no serian
contexto-dependientes). Sin embargo, las preferencias en esta especie no fueron evaluadas de
manera simultanea en condiciones contrastantes de pastoreo de una misma localidad y se
desconoce si las otras especies del género, por ejemplo P. inermis, se comportan de la misma

manera.

El objetivo de este capitulo es estudiar las preferencias alimentarias de P. inermis y P.
mendozanus en condiciones contrastantes de pastoreo, evaluandolas en sitios con exclusion
de ganado doméstico dentro de la Reserva de Nacufian y en campos pastoreados de sus
alrededores. En base a los resultados de los estudios previos y al nivel de especializacion de
estas especies por las semillas de gramineas, se espera que sus preferencias alimentarias no
varien entre algarrobales pastoreados y no pastoreados, corroborando que las preferencias
representan un aspecto estereotipado (i.e., no contexto-dependiente) del comportamiento de
estas hormigas. Especificamente, se espera que ambas especies prefieran semillas de
gramineas por sobre las de otros grupos de plantas tanto en los algarrobales pastoreados como
en los no pastoreados.
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Métodos
Disefio experimental

Para estudiar las preferencias alimentarias de Pogonomyrmex inermis y P. mendozanus se
realizaron ensayos de oferta de semillas en el campo con un disefio de comparaciones de a
pares (de Vries 1998, Pirk & Lopez de Casenave 2011) en colonias ubicadas en algarrobales
no pastoreados en la Reserva de Bidsfera de Nacufian y en algarrobales sujetos a pastoreo de
ganado domeéstico en el establecimiento San Ignacio, localizado a 10 km de la reserva. Los
experimentos se llevaron a cabo durante los meses de mayor actividad forrajera de las
hormigas, entre diciembre y febrero de 2018-2019 y 2019-2020. Originalmente estaba
planeado estudiar también las preferencias de P. rastratus, pero esto no fue posible debido a
que su actividad de forrajeo fue declinando en el tiempo y fue extremadamente baja durante

las temporadas en las que se realizaron los ensayos de preferencias.

Los ensayos consistieron en ofrecer semillas de siete especies de plantas nativas de a pares en
todas las combinaciones posibles, repitiendo cinco veces los ensayos para cada combinacion
(21 pares de semillas x 5 repeticiones = 105 ensayos por colonia). Las semillas de cada par se
dispusieron separadas 1 cm entre si para facilitar que las obreras las detectasen
simultaneamente. Los pares de semillas fueron presentados de forma aleatoria y cada par se
ubicd a ~20 cm de la entrada del nido, dentro de cajas de Petri de 5 cm de diametro que
contaban con aperturas que permitian el libre acceso de las obreras y reducian el efecto del
viento sobre las semillas (Fig. 5.1). Se considero que la obrera detectaba ambas semillas
cuando las tocaba con las antenas o las manipulaba con sus mandibulas o patas. En cada
ensayo se registrd la semilla que fue removida primero, considerandola como preferida o
“ganadora” (Fig. 5.1). Los ensayos se realizaron en el horario de mayor actividad de forrajeo
(Pol & Lopez de Casenave 2004), durante varios dias, dependiendo del nivel de actividad y
de la respuesta de cada colonia a los ensayos. Cuando las hormigas no elegian ninguna
semilla de alguna combinaciéon especifica a lo largo de uno o mas dias de actividad, se la

consideré como un “empate”.
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Figura 5.1. Ensayos de preferencias por semillas en el campo. Se muestra la ubicacion de las
cajas de Petri a ~20 cm de la entrada del nido (a), la disposicidn de un par de semillas dentro
de la caja de Petri (b) y la eleccion de una de las dos semillas por parte de una obrera de P.

mendozanus (C).

En los ensayos se utilizaron semillas de cuatro especies de gramineas (Aristida mendocina,

Trichloris crinita, Jarava ichu y Sporobolus cryptandrus), dos de dicotiledoneas herbaceas

(Plantago patagonica y Chenopodium papulosum) y una de arbusto (Larrea divaricata). Se
seleccionaron semillas de estas especies ya que son consumidas por estas hormigas (Pirk &
Lopez de Casenave 2006, Pirk et al. 2009a, capitulo 4), pertenecen a distintos grupos de
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plantas y difieren en sus caracteristicas morfoldgicas (peso, forma, envolturas; Fig. 5.2, Tabla
5.1). Las semillas fueron presentadas en los ensayos tal cual se las encuentra cuando son
acarreadas al nido por estas hormigas (i.e., con o sin sus envolturas: pericarpio en el caso de
arbustos y dicotiledoneas herbaceas, glumas y glumelas en las gramineas; Tabla 5.1). Se
utilizaron semillas en buen estado (i.e., libres de hongos, dafios mecanicos y que no
colapsaban al ser presionadas suavemente con pinzas), cosechadas antes de los ensayos o
durante la temporada anterior. Las semillas fueron almacenadas en bolsas de papel y
guardadas en envases herméticos con silica gel y se manipularon con pinzas, evitando el

contacto directo.

Figura 5.2. Semillas utilizadas en los ensayos de preferencias: Aristida mendocina (A),
Trichloris crinita (T), Jarava ichu (J), Sporobolus cryptandrus (S), Larrea divaricata (L),
Plantago patagonica (P) y Chenopodium papulosum (C). Como referencia, la semilla de

Chenopodium papulosum mide 0.94 mm de longitud maxima.
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Tabla 5.1. Semillas utilizadas en los ensayos de preferencias. Se indica la familia, el grupo de
plantas (A: arbusto, D: dicotiledoneas herbaceas, G: gramineas), la masa de las semillas (Pol
et al. datos no publicados) y la forma en la cual fueron presentadas (con o sin envolturas o
estructuras de proteccion).

Grupo Masa
Especie Familia de plantas (mg) Presentacion
Larrea divaricata Zygophyllaceae A 2.30 con envoltura
Chenopodium papulosum Chenopodiaceae D 0.25 sinenvoltura
Plantago patagonica Plantaginaceae D 0.65  sin envoltura
Aristida mendocina Poaceae G 0.46 con envoltura
Jarava ichu Poaceae G 0.12 con envoltura
Sporobolus cryptandrus Poaceae G 0.07  sinenvoltura
Trichloris crinita Poaceae G 0.23 con envoltura

Analisis de datos

Para establecer el orden jerarquico de preferencias entre las semillas evaluadas se utiliz6 un
analisis de dominancia entre comparaciones de a pares (Boyd & Silk 1983). En primer lugar,
se construyeron matrices de doble entrada de tamafio N x N (matrices de dominancia) que
representan el nimero de elementos comparados en los ensayos de preferencias (i.e., semillas
de las siete especies) para cada una de las colonias (ver Apéndice 2). A cada celda ij de la
matriz se le asigné un valor de 1 a 5 que indica la cantidad de ensayos en los cuales las
semillas de la fila i fueron preferidas por sobre las semillas de la columna j. En el caso de

empates (cuando ninguna de las semillas ofrecidas fue removida), se asigné un valor de 0.5.

En este tipo de analisis es importante cumplir con algunos supuestos y requisitos: la
independencia entre los ensayos, el balance entre el nimero de ensayos para cada par de
elementos (i.e., las semillas) y la linealidad del orden de preferencias (de Vries 1998,
Gammell et al. 2003). Para cumplir con el supuesto de independencia, que requiere que las

réplicas de los ensayos para un mismo par de elementos sean independientes entre si, los
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ensayos fueron realizados en los momentos de mayor actividad diaria de forrajeo (Pol &
Lopez de Casenave 2004), disminuyendo la probabilidad de registrar a los mismos individuos
en los ensayos. En las colonias con baja actividad, los ensayos se realizaron en diferentes dias
y horarios para minimizar la probabilidad de repetir individuos entre ensayos de una misma

combinacion de semillas.

En los analisis de dominancia con disefio de comparaciones de a pares es conveniente,
aunque no excluyente, que el niUmero de ensayos sea idéntico para cada par de combinaciones
(de Vries 1998, de Vries et al. 2006). Si bien en este estudio se intentaron realizar cinco
ensayos para todas las combinaciones de semillas, en algunos casos no pudieron ser
completados por el bajo nivel de actividad de algunas colonias. En estos casos, se decidio
utilizar un indice de dominancia que pondera la importancia relativa de cada elemento de la
matriz y cuenta con una correccion que considera la cantidad de ensayos realizados por
combinacion de semillas, disminuyendo los sesgos originados por comparaciones
desbalanceadas (Gammell et al. 2003, de Vries et al. 2006, Bang et al. 2010).

La linealidad de las jerarquias entre los elementos de cada matriz se evalué mediante el
indice de linealidad de Kendall (Appleby 1983), que toma valores entre 0 y 1, cuando todas
las semillas son igualmente preferidas y cuando se ordenan de menor a mayor y la linealidad
es perfecta, respectivamente. Se eligid este indice ya que esta recomendado para los casos en
los que el numero de elementos evaluados es impar y se registran empates (de Vries 1995). El
valor del indice obtenido para cada matriz est fuertemente relacionado con el niamero de
triadas circulares presentes en la misma (Boyd & Silk 1983, Appleby 1983). Las triadas
circulares son relaciones no transitivas entre tres elementos de la matriz (e.g., cuando la
semilla A le ganaalasemillaB,laBleganaalaCylaC leganaalaA). Una matriz con un
orden lineal perfecto es aquella en la cual todas las relaciones triadicas son transitivas.
Ademas, la linealidad de una matriz también depende de que las relaciones diadicas (i.e.,
entre dos elementos) sean asimétricas (Boyd & Silk 1983), es decir que haya una diferencia
de magnitud entre dos elementos consecutivos de un orden lineal (i.e., un “ganador” sobre un

“perdedor™).

Para calcular el indice de linealidad se construy6 una matriz binaria a partir de la matriz de
dominancia de cada colonia, asignandole un valor de 1 a cualquier celda ij en la que la
semilla i fuera removida mas veces que j al ser ofrecidas i y j conjuntamente y, a la inversa, el

valor de 0 a la celda ji correspondiente. Todos los empates fueron reemplazados por un valor

95



de 0.5 (de Vries 1995). Se estimd primero el nimero de triadas circulares d utilizando la
férmula de Appleby (1983):

d=[N(N-1) (2N-1)/12] - 1/2 2 (Si)%,

donde N es el numero de semillas evaluadas y Si es la suma de los valores de la fila de la

matriz binaria para la semilla i. Luego se calculd el indice de linealidad K de Kendall:
K=1-[24d/(N3=N)].

Finalmente, para evaluar si los valores observados del indice de Kendall de cada matriz
difieren de los esperados por azar se utilizo la prueba desarrollada por Appleby (1983).

Los indices ordinales como el de Kendall muestran la jerarquia lineal entre los elementos de
una matriz, mientras que los indices cardinales sirven para medir la magnitud de la diferencia
entre dos elementos consecutivos de un orden lineal (en este caso, las diferencias en la
preferencia por las distintas semillas). Se utilizé el indice cardinal de David DS y su variante
normalizada normds (David 1987, de Vries et al. 2006), que se recomienda cuando en las
matrices se dan casos de circularidad y comparaciones desbalanceadas, ya que pondera la
importancia relativa de cada elemento de la matriz al asignarle mayor valor a una semilla
cuando es elegida ante una semilla méas preferida que cuando es elegida ante una poco
preferida (Gammell et al. 2003, Hemelrijk et al. 2005, Bang et al. 2010).

Cuando el nimero de ensayos varia mucho entre los elementos de una matriz, las
proporciones observadas de ensayos ganados por una semilla sobre otra (Pjj) no son
adecuadas ya que pueden tomar el mismo valor para distinta cantidad de réplicas. Entonces,
se puede utilizar una correccion por azar donde la proporcién observada de ensayos ganados
o perdidos es corregida por la probabilidad de que ese resultado sea producto del azar (de
Vries et al. 2006). Esta nueva proporcion (Dij) se calcula sobre la base de una distribucion
uniforme, en la cual dado un nimero de réplicas para una determinada combinacion de
elementos (njj), cualquier division de las mismas en “ganancias” o “pérdidas” es igualmente

probable. Partiendo de la matriz de dominancia, primero se obtienen los valores de Pj;:
Pij = sij / nij,

donde sij es el nimero de ensayos en que la semilla i fue preferida sobre la semilla j y nijel

numero de ensayos en los que ese par de semillas fue ofrecido. Luego se calcula Dj;:

Dij = prop. observada — [(prop. observada — prop. esperada) x Prob. (prop. observada)]
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como:
Djj = Pij — [(Pij — 0.5) x Prob. (Pj)],
donde
Prob. (Pjj)) =1/ (njj + 1).

Con los valores de Dijj se corrigio la matriz de dominancia y se calcul6 el indice de
preferencia DS. Para cada semilla i, la férmula para calcular el indice es:

DS=w+w2-1-12,

donde w representa la suma de las proporciones corregidas de los ensayos en los que i fue
preferida sobre otras semillas (Dj;), w2 representa la suma de los valores de w de las semillas
con las cuales la semilla i fue ofrecida (w;) ponderados segun el valor de Pij, | es la suma de
las proporciones de los ensayos en los que la semilla j fue preferida sobre la semilla i (Dji) y
12 representa la suma de los valores de | de las semillas con las cuales i fue ofrecida (l;)

ponderados segun el valor de Dj;. Las formulas de estos parametros son las siguientes:
w =2 Dj@{=1.N,i #j),
w2 = 2w Djj (= 1,.N, i # ),
I=2D05i(=1..Ni=#]j,
Dji = 1 - Djj,
12= 3 ;Dji (j=1,...N, i # j).
La variante normalizada del indice de preferencia se calculé como:
normds =[DS+N (N —1)/2]/N,

guedando expresadas las preferencias de una forma lineal y ponderadas entre las distintas

semillas que fueron comparadas entre si en una escala que va de 0 a N—1 (de Vries et al.
2006).

Las diferencias en los valores obtenidos del indice de preferencia normalizado para las
distintas semillas se analizaron mediante modelos lineales generales (funcion “Im” del
paquete stats; R Core Team 2021). Cuando los supuestos de normalidad o homocedasticidad

no se cumplieron se opt6 por modelos lineales generalizados ajustando los datos a una
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distribucion gamma (funcién “glm” del paquete Ime4; Bates et al. 2015). Los valores de
normds se utilizaron como variable respuesta y las semillas como variable explicativa
cualitativa, considerando a los ensayos de las distintas colonias como observaciones
independientes. Se construy6 un modelo para las colonias de una misma especie en cada
condicion de pastoreo. Se realizaron comparaciones a posteriori de Tukey para evaluar las
diferencias entre los pares de semillas evaluadas (pagquete emmeans; Lenth 2021). Los

andlisis estadisticos se realizaron con el programa R (R Core Team 2021).

Resultados

Se completaron ensayos de preferencias en 16 colonias: 11 de Pogonomyrmex mendozanus (6
en algarrobales no pastoreados y 5 en pastoreados) y 5 de P. inermis (4 y 1, respectivamente)
(Apéndice 2). Las preferencias se ordenaron linealmente en 13 de las 16 colonias (Tabla 5.2).
Los valores del indice de linealidad de Kendall fueron altos (> 0.75) para la mayoria de las
colonias de P. mendozanus (9 de 11) y para todas las colonias de P. inermis. Solo en tres
colonias se registraron mas triadas circulares que lo esperado por azar: dos de P. mendozanus
(pmAily pmii6) y una de P. inermis (pifil). Dado que los valores de preferencias en estas tres
colonias fueron similares a los del resto de las colonias estudiadas y su inclusion o exclusion

no modificaba el patrén general, se las incluyé en los analisis subsiguientes.

Los valores del indice de preferencia normalizado para las semillas ofrecidas fueron
significativamente diferentes en las colonias de P. mendozanus en ambas condiciones de
pastoreo y en las de P. inermis en los algarrobales no pastoreados (Tabla 5.3). Como se
realizaron ensayos de preferencias en una unica colonia de P. inermis en los algarrobales

pastoreados, no se realizaron analisis estadisticos en ese caso.
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Tabla 5.2. Numero de triadas circulares d y valores del indice de linealidad K registrados en
las colonias de Pogonomyrmex mendozanus y P. inermis en las que se realizaron los ensayos
de preferencias en algarrobales no pastoreados (NP) y pastoreados (P). Se muestra ademas la
significancia de la prueba de linealidad de Appleby (1983).

Especie / Colonia  Condicion d K p

P. mendozanus

pmiil NP 6 0.54 >0.112
pmi2 NP 0 1 <0.006
pmi3 NP 0 1 <0.006
pmii4 NP 0.75 0.95 <0.006
pmi5 NP 0 1 <0.006
pmi6 NP 4 0.69  0.069
pmp1l p 2 1 0017
pmp2 P 1 0.92 0.006
pmp3 P 0.75 0.94 <0.006
pmp4 P 2 084 0017
pmp5 P 1.5 0.89 0.033
P. inermis

pifil NP 325 0.75 0.069
pifi2 NP 1 0.92 0.006
pifi3 NP 2 0.84 0.017
pifi4 NP 0.75 094 <0.006
pipl P 0.75 094 <0.006
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Tabla 5.3. Modelos utilizados para analizar las preferencias por distintas semillas en colonias
de Pogonomyrmex mendozanus y P. inermis en algarrobales no pastoreados (NP) y
pastoreados (P). Se indica el cumplimiento de los supuestos (N: normal, Nn: no normal, H:
homocedasticidad) y se muestra el namero de colonias, el valor del estimador, los grados de

libertad residuales y la significancia.

Especie Condicion Modelo Supuestos n F gl p

P. mendozanus NP Im (normds~semilla) N, H 6 1426 35 <0.001
P. mendozanus P Im (normds~semilla) N, H 5 4642 28 <0.001
P. inermis NP glm (normds~semilla) Nn, H 4 1465 21 <0.001

El ordenamiento de las preferencias fue muy similar en las colonias de P. mendozanus
ubicadas en las dos condiciones de pastoreo (Fig. 5.3). En ambas condiciones, Aristida
mendocina fue la especie mas preferida, seguida por Trichloris crinita, Jarava ichu y
Sporobolus cryptandrus. Las restantes semillas presentaron niveles intermedios o bajos de
preferencias y su ordenamiento vario levemente entre condiciones. En los algarrobales no
pastoreados la semilla del arbusto Larrea divaricata presentd niveles intermedios de
preferencia, mientras que las semillas de las dicotiledoneas herbaceas Chenopodium
papulosum y Plantago patagonica fueron las menos preferidas. En los ambientes pastoreados
las tres especies presentaron los niveles mas bajos de preferencias.

Las preferencias de P. inermis mostraron el mismo patron general que el observado en P.
mendozanus en ambas condiciones de pastoreo (Fig. 5.4). Las semillas de A. mendocinay J.
ichu tuvieron los valores mas altos de preferencias, seguidas por T. crinita 'y S. cryptandrus,
mientras que el resto de las semillas (y mas marcadamente C. papulosum y L. divaricata)

fueron menos preferidas.
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Figura 5.3. Valores promedio (+EE) del indice de David normalizado (normds) indicando las
preferencias de Pogonomyrmex mendozanus por semillas de distintas especies de plantas (A:
Aristida mendocina, J: Jarava ichu, T: Trichloris crinita, S: Sporobolus cryptandrus, P:
Plantago patagonica, C: Chenopodium papulosum, L: Larrea divaricata) en colonias
ubicadas en algarrobales pastoreados (arriba) y no pastoreados (abajo). En negro se muestran
las semillas de gramineas, en blanco las de dicotiledoneas herbaceas y en gris las de arbustos.
Letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas (p < 0.05, comparaciones
a posteriori de Tukey).
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Figura 5.4. Valores promedio (+EE) del indice de David normalizado (normds) indicando las
preferencias de Pogonomyrmex inermis por semillas de distintas especies de plantas (J:
Jarava ichu, A: Aristida mendocina, T: Trichloris crinita, S: Sporobolus cryptandrus, P:
Plantago patagonica, L: Larrea divaricata, C: Chenopodium papulosum) en colonias
ubicadas en algarrobales pastoreados (arriba) y no pastoreados (abajo). En negro se muestran
las semillas de gramineas, en blanco las de dicotileddneas herbaceas y en gris las de arbustos.
Letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas (p < 0.05, comparaciones

a posteriori de Tukey).
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Discusion

El orden de las preferencias por las semillas evaluadas no vario entre las colonias de
Pogonomyrmex inermis y P. mendozanus ubicadas en algarrobales pastoreados y no
pastoreados. Las semillas de gramineas fueron mas preferidas que las de otros grupos de
plantas como arbustos y dicotileddneas herbaceas. Estos resultados son consistentes con los
reportados en estudios previos (Pirk & Lopez de Casenave 2011, Miretti et al. 2019) y
sustentan la hipotesis de que las preferencias alimentarias de estas hormigas son un caracter
estereotipado que no se modifica en contextos ambientales en los cuales sus recursos
preferidos disminuyen. La similitud entre los resultados de éste y otros estudios (e.g., Aput et
al. 2019, Miretti et al. 2019) sugiere que las preferencias alimentarias podrian ser un rasgo
comportamental filogenéticamente conservado en muchas especies de este género. A
continuacion, se discuten las posibles causas de las preferencias y sus implicancias ecoldgicas

y evolutivas.

La marcada preferencia de estas hormigas por las semillas de gramineas puede explicarse en
parte debido a que éstas constituyen un recurso abundante y relativamente estable en el
tiempo en muchos desiertos y pastizales (Brown et al. 1979, Kemp 1989) donde las hormigas
de este género son abundantes (MacMahon et al. 2000). En estos ambientes, la seleccion
natural podria haber favorecido la especializacion en el uso de dichos recursos, tal como ha
sido propuesto para otros animales granivoros (Marone et al. 1998b). No obstante, la
preferencia por semillas de gramineas como un rasgo que se ha fijado tempranamente en la

evolucion de este grupo de hormigas es una hipotesis que requiere estudios mas profundos.

En general, las preferencias alimentarias de las hormigas granivoras han sido explicadas en
base a las caracteristicas morfoldgicas de las semillas, como su tamafio, forma y presencia de
estructuras accesorias (Azcarate et al. 2005, Pirk & Lopez de Casenave 2010, Wandrag et al.
2021), la calidad nutricional (proporciones de lipidos, proteinas y carbohidratos) y la
presencia de compuestos quimicos secundarios potencialmente nocivos (Kelrick et al. 1986,
Crist & MacMahon 1992). Estudios previos sobre la composicion quimica de las semillas
maés consumidas por los animales granivoros en el Monte central muestran que las semillas de
gramineas tienen valores altos de carbohidratos y baja o nula concentracion de compuestos
secundarios (Rios et al. 2012). Por el contrario, las semillas de dicotiledoneas herbaceas
tienen baja concentracién de carbohidratos y presentan compuestos secundarios como
alcaloides y saponinas (Rios et al. 2012) que son potencialmente perjudiciales para las
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hormigas (Janzen 1971, Kelrick et al. 1986, Crist & MacMahon 1992). Los carbohidratos son
nutrientes cruciales para las hormigas, en tanto constituyen el principal recurso energético de
las obreras y son relevantes para el desarrollo, crecimiento y reproduccion de las colonias
(Bono & Herbers 2003, Feldhaar 2014, Bazazi et al. 2016). Estudios recientes mostraron que
la disminucion del consumo de semillas de gramineas ricas en carbohidratos se asocia con
una reduccion en el tamafio y densidad de colonias, asi como con el deterioro de la condicion
corporal de las reinas (e.g., menores reservas de grasas) y el aumento de la mortalidad de las
obreras de P. mendozanus (Pol et al. 2017, 2022). Estas evidencias refuerzan la importancia
de las semillas de gramineas como alimento nutricional y energéticamente rentable, que
podrian en gran medida explicar los altos y consistentes niveles de preferencia registrados en

este estudio.

En relacion al tamarfio y la morfologia de las semillas, P. mendozanus y P. inermis prefieren 'y
seleccionan semillas de tamafio intermedio (0.10-0.69 mg) en comparacion con semillas méas
pequefas (< 0.10 mg) o muy grandes (> 0.70 mg; Pirk & Lopez de Casenave 2010; Miretti et
al. 2019). Este patrdn coincide en parte con los resultados de este estudio, ya que las semillas
de gramineas de tamafios intermedios fueron mas preferidas que las mas grandes como las de
arbustos, 0 mas pequefias como las de dicotiledoneas herbaceas. Estas diferencias son menos
evidentes entre las gramineas, ya que especies con semillas pequefias o intermedias como
Sporobolus cryptandrus y Jarava ichu tuvieron valores de preferencias bajos en trabajos
previos (Miretti et al. 2019) o intermedios a altos (este estudio). En algunos trabajos se
sugiere que la forma alargada de las semillas, como es el caso de las de algunas gramineas,
podria facilitar su manipulacién y transporte, en comparacion con semillas mas redondeadas
como las de muchas dicotiledoneas herbaceas (Pulliam & Brand 1975, Azcérate et al. 2005),
lo que podria tambien explicar la alta preferencia por algunas de las semillas de gramineas
como Aristida mendocina y Jarava ichu. Finalmente, la presencia de aristas es una
caracteristica que dificulta la manipulacién y transporte de las semillas en algunas especies
(e.g., Pheidole spp. e Iridomyrmex rufoniger; Wandrag et al. 2021). Sin embargo, este
caracter no parece ser relevante en el caso de P. mendozanus y P. inermis ya que estas
especies prefieren semillas de gramineas que poseen aristas. De hecho, las obreras de P.
mendozanus pueden cortar las aristas antes de acarrear las semillas al nido (obs. pers.) y otra
especie del género presente en Nacufian, P. rastratus, remueve activamente las estructuras

externas de las semillas de gramineas antes de acarrearlas (Pirk & Lopez de Casenave 2006).
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De esta forma, las caracteristicas quimicas junto con algunas caracteristicas fisicas de las

semillas podrian explicar la jerarquia de las preferencias observada en estas especies.

Los resultados de este trabajo corroboran la hipotesis de que las preferencias alimentarias en
P. inermis y P. mendozanus son jerarquicas y estereotipadas y que no se modifican en
contextos ambientales desfavorables en los cuales las semillas de gramineas suelen escasear
(i.e., algarrobales pastoreados). Una explicacion alternativa para los resultados obtenidos
podria ser que las preferencias en los sitios pastoreados y no pastoreados del area de estudio
no fueron diferentes debido a que, como se mostro en el capitulo 4, en los afios en los que se
las evalud no existié un marcado contraste en la abundancia de estas semillas entre ambas
condiciones de pastoreo (ver figura 4.9, capitulo 4). Esto ciertamente dificult6 la evaluacion
de la contexto-dependencia de las preferencias en relacion a la abundancia de este recurso.
Sin embargo, si se examinan los resultados en conjunto con las evidencias de estudios previos
(Miretti et al. 2019) parece maés plausible la hipdtesis original que postula que las
preferencias son un rasgo conservado en las especies de este género. Pogonomyrmex inermis
constituye un ejemplo de aquellos casos en los que las preferencias alimentarias podrian estar
determinando la flexibilidad trofica (Jaksic 1989), ya que se trata de una especie especialista
que consume casi exclusivamente semillas de gramineas aun en condiciones de baja
abundancia de este recurso, lo que coincide con sus preferencias bien marcadas y jerarquicas.
En cambio, P. mendozanus también tiene preferencias alimentarias jerarquicas y
estereotipadas pero presenta cierta flexibilidad en varios aspectos del comportamiento de
alimentacion, como su dieta o su estrategia de forrajeo, ante cambios en la disponibilidad de
sus recursos preferidos (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2015, 2017, capitulo 4). En el caso de esta
especie, las diferencias en el comportamiento de forrajeo al enfrentarse a distintas

condiciones ambientales no parecen poder ser explicadas unicamente por sus preferencias.

En conclusién, los resultados muestran que ambas especies tienen preferencias jerarquicas y
fijas (i.e, que no son contexto-dependientes) que no se modifican al ser evaluadas en distintas
condiciones de pastoreo. Estas hormigas prefieren semillas de gramineas y esa preferencia
podria ser explicada porque se trata de un recurso mas abundante y estable que otros, por el
alto contenido energético y nutricional de esas semillas, su bajo nivel de compuestos
secundarios y ciertas caracteristicas morfoldgicas que favorecen su manipulacién y traslado.
Este patron de preferencias podria constituir un rasgo conservado en este genero. Los altos
niveles de preferencia por las semillas de gramineas que poseen estas especies podrian

incrementar su vulnerabilidad en escenarios donde su disponibilidad es baja, y esta situacion
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podria ser mas apremiante para aquellas que, como P. inermis, no son capaces de modificar
su dieta al enfrentarse a esas condiciones. Pero incluso en especies con dietas mas flexibles
como P. mendozanus, las necesidades nutricionales de la colonia podrian ser dificiles de
cubrir con recursos alternativos, lo que es consistente con las respuestas fisioldgicas y
numéricas observadas previamente en esta especie en sitios intensamente pastoreados (Pol et
al. 2017, 2022).
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CAPITULO 6

Discusion general
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CAPITULO 6

Discusion general

El objetivo de este capitulo es ofrecer un resumen de los resultados més relevantes de este
trabajo, analizandolos en relacidn con el objetivo general de la tesis. A través del anélisis de
distintos patrones y mecanismos relacionados con las respuestas ecologicas de las hormigas
granivoras a los efectos del pastoreo en el desierto del Monte a diferentes escalas espaciales,
este estudio pretende contribuir a la explicacion y prediccion de la dinamica de las hormigas
granivoras frente a cambios en su ambiente y profundizar en el analisis de las relaciones entre
las plantas, sus consumidores y los efectos de la actividad humana en zonas aridas de

Argentina.

Integracion de resultados

En el capitulo 3 se estudiaron la diversidad y composicion de los ensambles de hormigas
acarreadoras de semillas en cuatro localidades a lo largo de un gradiente latitudinal en la
region del Monte. A escala regional, la diversidad de los ensambles estuvo determinada
principalmente por las condiciones propias de cada localidad y solo en una de ellas la
influencia del pastoreo fue relevante. A su vez, las diferencias en la composicion de especies
fueron mas importantes entre localidades que al considerar el efecto del pastoreo. En
definitiva, los ensambles de hormigas granivoras podrian estar influenciados directamente
por caracteristicas que varian entre localidades, como puede ser la composicién y estructura
de las comunidades de plantas, que son diferentes en los distintos distritos del Monte
(Abraham et al. 2009, Bisigato et al. 2009, Oyarzabal et al. 2018). El efecto de la intensidad
ganadera, a pesar de influir en la abundancia y composicion del banco de semillas del suelo,
podria ser secundario y no afectar directamente a la diversidad y composicion de los
ensambles de hormigas acarreadoras de semillas, tal como se ha observado en otras areas
desérticas (Bestelmeyer & Wiens 2001, Nash et al. 2004). La baja tasa de recambio de
especies entre sitios pastoreados y no pastoreados dentro de cada localidad, que puede
interpretarse como una falta de respuesta de las hormigas al impacto producido por el

pastoreo a escala local, podria explicarse por la presencia en estos ensambles de especies
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generalistas que no dependen estrictamente de las semillas como Unico recurso. Las
comunidades de hormigas que habitan zonas aridas como el desierto del Monte suelen estar
compuestas por especies generalistas y resilientes, adaptadas a condiciones de variabilidad y
disminucion frecuente de sus recursos (Bestelmeyer & Wiens 2001, Franklin 2012). No
obstante, estas respuestas a nivel comunitario no implican necesariamente que no existan
especies granivoras especialistas en estos ensambles, que si podrian estar siendo afectadas

por los cambios ambientales inducidos por el pastoreo.

En los capitulos subsiguientes, haciendo foco en el estudio de especies granivoras
especialistas, se evaluaron la dieta y las preferencias alimentarias de las hormigas del género
Pogonomyrmex que habitan en la Reserva de Biosfera de Nacufian y sus alrededores. La dieta
de las tres especies estudiadas (Pogonomyrmex inermis, P. rastratus y P. mendozanus)
resulté ser principalmente granivora tanto en los algarrobales no pastoreados de la reserva
como en los algarrobales sujetos a pastoreo de ganado doméstico de sus alrededores, y a lo
largo de los cuatro afios que durd el estudio (capitulo 4). En particular, las semillas de
gramineas constituyeron la mayor parte de la dieta de P. inermis y P. rastratus en ambas
condiciones de pastoreo y durante las cuatro temporadas, mientras que P. mendozanus
consumi6 semillas de una mayor variedad de especies de plantas. La notable preponderancia
de las semillas de gramineas en la dieta es un aspecto que ya ha sido observado en éstas y en
otras especies del género Pogonomyrmex (Crist & MacMahon 1992, Gordon 1993,
MacMabhon et al. 2000, Pirk & Lopez de Casenave 2006, Pirk et al. 2009a), reforzando la
evidencia de que estas semillas constituyen un recurso fundamental para estas hormigas
granivoras. Ademas, las semillas de gramineas fueron mas preferidas que las de otros grupos
de plantas (arbustos y dicotileddneas herbaceas) cuando se evaluaron experimentalmente las
preferencias de P. inermis y P. mendozanus (capitulo 5), mientras que no se observaron
diferencias en el orden de las preferencias alimentarias de las semillas evaluadas entre
colonias ubicadas en algarrobales pastoreados y no pastoreados. Estos resultados sustentan la
hipétesis planteada, basada en los resultados de estudios previos (Miretti et al. 2019), de que
las preferencias alimentarias de estas hormigas son un caracter estereotipado que no se

modifica en contextos ambientales en los cuales sus recursos preferidos disminuyen.

En conjunto, el estudio de la dieta (capitulo 4) y las preferencias (capitulo 5) contribuyen a
comprender mas en profundidad las estrategias de alimentacion y el grado de flexibilidad

tréfica de estas especies. Pogonomyrmex mendozanus y P. inermis son granivoras
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especialistas con preferencias fijas y muy marcadas a favor de las semillas de gramineas por
sobre las de otros grupos de plantas (capitulo 5). Aunque no se pudieron evaluar las
preferencias de P. rastratus, estudios previos hallaron que esta especie también prefiere las
semillas de gramineas (Pirk & Lopez de Casenave 2011), coincidiendo con el patron general
observado en las otras dos especies. Sin embargo, existen algunas diferencias entre ellas en
términos de su flexibilidad comportamental. Por un lado, P. inermis y P. rastratus
presentaron dietas estereotipadas compuestas principalmente por semillas de gramineas que
practicamente no variaron entre afios ni condiciones de pastoreo (capitulo 4). En ambas
especies la dieta reflejo sus preferencias alimentarias, lo cual se corresponde con las
caracteristicas de un granivoro especialista sensu-stricto. Por otro lado, aunque P.
mendozanus también consume principalmente semillas de gramineas, cuando hay una menor
abundancia de este recurso amplia su dieta incluyendo semillas poco preferidas como las de
dicotiledoneas herbaceas y arbustos, ademas de otros items (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2017,
capitulo 4). Esta flexibilidad alimentaria es caracteristica de especies especialistas expansivas
(Heller 1980) que, a pesar de poseer preferencias estrictas, son capaces de incluir items
alimenticios menos preferidos en su dieta en funcion de la disponibilidad de los recursos en el
ambiente. En estudios previos (e.g., Pirk & Lopez de Casenave 2011, Miretti et al. 2019)
nunca se habian evaluado en simultaneo las preferencias en distintos contextos. Al
analizarlas, en este trabajo, en algarrobales pastoreados y no pastoreados de Nacufian y sus
alrededores, se pudo corroborar que P. mendozanus tiene preferencias estereotipadas (i.e., no
contexto-dependientes), pero también que es capaz de variar su comportamiento de
alimentacion ante cambios en la disponibilidad de sus recursos preferidos (Pirk et al. 2009a,
Pol et al. 2017, capitulo 4).

La flexibilidad comportamental de P. mendozanus puede ser interpretada como una ventaja
(con respecto a P. inermis y P. rastratus) cuando debe enfrentarse a condiciones
potencialmente adversas como la disminucion (espacial o temporal) en la abundancia de
semillas de gramineas. Sin embargo, esta conclusion debe tomarse con cierta cautela ya que
no siempre la flexibilidad comportamental es sinénimo de éxito al momento de enfrentar
cambios ambientales (Tuomainen & Candolin 2011). Estudios recientes en poblaciones de P.
mendozanus ubicadas en areas sujetas a pastoreo intenso por ganado doméstico han mostrado
que la disminucion en el consumo de semillas de gramineas en estos ambientes esta asociada
con menores niveles de actividad de forrajeo, menores cantidades de alimento ingresado a la

colonia, menores densidades de colonias y peores condiciones nutricionales de las hembras
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reproductoras (Pol et al. 2017, 2022). Por lo tanto, la ventaja otorgada por la flexibilidad
comportamental podria no ser suficiente para evitar las consecuencias de las fluctuaciones

dréasticas naturales o antrdpicas en la abundancia de sus recursos.

Conclusiones finales

Al estudiar las respuestas ecoldgicas de las hormigas granivoras al impacto producido por el
ganado doméstico en el desierto del Monte se observa que el pastoreo no tiene un efecto
notable sobre la composicion y diversidad de los ensambles de hormigas granivoras, pero si
podria estar afectando a algunas especies granivoras especialistas. Las respuestas observadas
en las especies del género Pogonomyrmex difieren dependiendo de su flexibilidad
comportamental. Mientras que algunas especies mas flexibles ajustan su dieta segun el
contexto ambiental, otras presentan una dieta estereotipada que no responde directamente a
los cambios ambientales relacionados con la actividad ganadera. De todas formas, para todas
ellas las semillas de gramineas constituyen un recurso altamente preferido y posiblemente de
vital importancia para su supervivencia. La alta variabilidad interanual en la disponibilidad de
este recurso puede constituir un desafio importante para las poblaciones de estas especies,
interactuando incluso con los efectos del pastoreo y dando como resultado que, en ocasiones,
la abundancia de semillas de gramineas sea tan baja que se pierda el contraste entre
condiciones de pastoreo. Frente a los efectos de la interaccidn entre el pastoreo y las
variaciones naturales en la disponibilidad de semillas de gramineas, respuestas insuficientes
al momento de cubrir las necesidades de las colonias podrian afectar su supervivenciay
conducir a una declinacion poblacional de estas hormigas granivoras especialistas. En un
plazo mas largo, esto podria impactar en la diversidad de los ensambles, asi como en
funciones y servicios ecosistémicos relacionados con el proceso de granivoria 'y, mas en
general, con las interacciones planta-animal en estos ambientes (Elizalde et al. 2020, Fontele
& Schmidt 2021).

Los resultados obtenidos en este trabajo llevan a preguntarse cémo es la dindmica de los
ensambles de hormigas acarreadoras de semillas en estos ambientes: ¢existe una relacion
entre algunas variables ambientales y los efectos de la actividad humana, como sucede con la
abundancia de las semillas?, ¢hay otras especies de hormigas granivoras especialistas que

estén involucradas en procesos similares y puedan estar enfrentandose a declinaciones

111



poblacionales como se observa en las del género Pogonomyrmex?, ;podria suceder que
aunque el ensamble no se componga principalmente de granivoras especialistas, las especies
generalistas estén sosteniendo las funciones ecolégicas que cumplen las especialistas
mostrando resiliencia a nivel comunitario? Preguntas como estas necesitan de nuevos
estudios que profundicen en el andlisis de la dinamica de los ensambles y exploren la

ecologia de otras especies de hormigas granivoras.
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APENDICE 1

Caracterizacion de los sitios y localidades de estudio

Con el objetivo de corroborar el supuesto de que existe un contraste en la intensidad del
pastoreo y en la abundancia del recurso semillas entre los sitios pastoreados y con pastoreo
bajo o nulo, se hizo una estimacion indirecta de la carga ganadera y se estimd la densidad de
semillas presentes en el banco del suelo en los mismos sitios en los que se llevaron a cabo los
muestreos del ensamble de hormigas acarreadoras de semillas. En el caso de Cafayate y de
Lihué Calel estos muestreos se realizaron en el mismo periodo en que se muestrearon las
hormigas. Los datos del banco de semillas y de la intensidad ganadera en Nacufian y Telteca
fueron tomados de Pol et al. (2014) y Sagario et al. (2020), quienes utilizaron los mismos
protocolos de muestreo que los que se utilizaron en este estudio y que se describen a

continuacion.

Intensidad ganadera

La intensidad de pastoreo se estimd a partir de un muestreo indirecto. En cada sitio se
dispusieron tres transectas paralelas de 50 m de longitud, separadas por mas de 10 m, y en
cada una de ellas se traz6 una perpendicular (longitud y sentido aleatorios) cada 5 m, al final
de la cual se establecio un punto de muestreo. En cada punto se ubicé un cuadro de 30 cm de
lado y se registrd la presencia de heces de ganado de mayor (vaca, caballo) o menor tamafio
(oveja, cabra). Los datos se analizaron mediante modelos lineales generalizados con
distribucion betabinomial, dada la dispersion de los residuos. La variable respuesta fue el
numero de cuadros con presencia de heces sobre el total de cuadros por transecta y se utilizé
la funcion “betabin” del paquete aod para modelos con sobredispersion (Lesnoff & Lancelot
2012, R Core Team 2021).

Banco de semillas del suelo

La abundancia y composicion del banco de semillas se evalud en las mismas transectas y
puntos en los que se estimd la intensidad de pastoreo. En cada punto se tomd una muestra de
suelo con un muestreador cilindrico de 3.2 cm de didmetro y 2 cm de profundidad (Marone et

al. 1998a). Las muestras fueron guardadas en bolsas herméticas hasta el momento de
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procesarlas en el laboratorio, donde fueron tamizadas con una malla de 0.27 mm, lavadas y
secadas con estufa. Las muestras fueron observadas bajo lupa en busca de semillas, las cuales
fueron identificadas a nivel de género o especie usando una coleccion de referencia. Se
registro la identidad y cantidad de las semillas por muestra y la abundancia de semillas de
cada especie de planta se reporté como densidad de semillas por metro cuadrado. Se
agruparon las especies por grupos de plantas (arbustos, cactaceas, dicotiledoneas herbaceas,
gramineas). Se analizaron los datos de cada localidad por separado, mediante modelos
lineales generalizados con distribucion binomial negativa, usando la funcion “glm.nb” del
paquete MASS (Venables & Ripley 2002, R Core Team 2021), estableciendo la densidad de
semillas de cada grupo de plantas en cada uno de los sitios como variable respuesta y la

condicion de pastoreo como variable explicativa.
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APENDICE 2

Matrices de dominancia

Matrices de dominancia correspondientes a los ensayos de preferencias por semillas de
distintas especies de plantas (A: Aristida mendocina, J: Jarava ichu, T: Trichloris crinita, S:
Sporobolus cryptandrus, L: Larrea divaricata, P: Plantago patagonica, C: Chenopodium
papulosum) realizados en cada colonia de Pogonomyrmex mendozanus y P. inermis en
algarrobales no pastoreados y pastoreados. La especie y condicion de pastoreo de cada
colonia se muestra en la tabla 2. En las matrices, cada valor representa el nimero de ensayos
en los cuales la semilla de la fila fue preferida por sobre la semilla de la columna. Los valores

de 0.5 corresponden a empates (cuando ninguna de las semillas ofrecidas fue removida).

pmiil | A I T s L P C pmii4 | A J T S L P C
A - 3 3 3 3 3 3 A 3 3 3 4 ] 3
I 0 0 5 3 5 5 J 0 2 4 5 3 ]
T 0 5 4 1 3 4 T 2 3 4 5 3 5
5 0 0 1 1 3 2 5 0 1 1 - 5 2 3
L 0 2 4 4 3 3 L 1 0 0 0 2 0
P 0 0 2 2 0 3 P 0 0 0 3 3 0.5
C 0 0 1 0 0 2 C 0 0 0 2 3 |05

pmii2 | A I T 5 L P C pmii> | A J T 8 L P C
A - 4 5 5 3 5 5 A 3 4 5 5 3 5
I 1 0 5 1 5 5 J 0 3 0 2 3 5
T 0 3 3 3 3 3 T 1 2 1 1 3 4
s 0 0 0 ] 5 5 s 0 3 4 4 3 5
L 0 4 0 5 5 5 L 0 3 4 1 3 ]
P 0 0 0 0 0 3 P 0 0 0 0 0 2
C 0 0 0 0 0 2 C 0 0 1 0 0 3

pmiid | A J T 5 L P C pmif | A J T 8 L P C
A - 5 5 4 3 3 5 A 3 3 5 4 3 5
J 0 3 4 3 3 3 J 0 0 0 3 1 3
T 0 0 4 3 3 5 T 0 3 - 3 5 3 3
s 1 1 1 3 0 3 ] 0 3 2 4 1 4
L 0 0 0 0 0 1 L 1 0 0 1 4 0
P 0 0 0 5 3 5 P 0 4 2 4 1 0
C 0 0 0 0 4 0 C 0 0 2 1 5 3
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