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RESUMEN

Flexibilidad ecologica de la hormiga granivora especialista

Pheidole spininodis en el Monte central

En el desierto del Monte, las hormigas granivoras se enfrentan a variaciones espaciales
y temporales en la abundancia y composicion de semillas en el ambiente. Estas
variaciones estan asociadas principalmente a los efectos del pastoreo y a los cambios
interanuales en las precipitaciones. En esta tesis se estudio la flexibilidad ecoldgica de
la hormiga granivora especialista Pheidole spininodis en contextos ambientales en los
cuales sus recursos alimentarios varian en el Monte central. En primer lugar, se
estudiaron los cambios en la dieta en respuesta a las variaciones espaciales (entre sitios
con distinto nivel de pastoreo) y temporales (entre afnos) en la disponibilidad de
semillas. Luego, se evaluaron experimentalmente las preferencias por semillas de
distintas especies de plantas. Finalmente, se caracterizé el comportamiento de forrajeo
en condiciones naturales, y se evalu6, mediante experimentos de campo, si las colonias
modifican su estrategia de forrajeo cuando se enfrentan a una oferta abundante y
agregada de semillas. Pheidole spininodis amplié su dieta incorporando recursos
alternativos (semillas menos preferidas y otros items) en afos de sequia,
comportandose como un granivoro con una dieta flexible. No se detectaron diferencias
marcadas en la dieta entre ambientes con distinto nivel de pastoreo, probablemente
porque la reduccion regional en la abundancia de semillas provocada por la sequia
desdibujo el contraste entre sitios pastoreados y no pastoreados. Esta hormiga prefirio
semillas pequenas y livianas tanto de gramineas como dicotileddneas herbaceas, lo que
indica una dieta potencial amplia y diversa, aunque condicionada por restricciones
morfoldgicas. En cuanto al comportamiento de forrajeo, P. spininodis utilizé una
estrategia individual en condiciones naturales de baja disponibilidad de semillas, pero
empleo un sistema de forrajeo grupal en presencia de fuentes abundantes y agregadas
de semillas. Las observaciones sugieren que esta hormiga es capaz de comunicar la
ubicacion de los parches de alimentacion y reclutar obreras de forma masiva,
aumentando asi la eficiencia en el uso de los recursos. En conjunto, estos resultados
resaltan la flexibilidad trofica y comportamental de esta especie, capaz de modificar su
dieta y comportamiento de forrajeo en funcion de las variaciones en la disponibilidad
de recursos. Esta flexibilidad ecologica representa una ventaja potencial en ecosistemas
desérticos sujetos a perturbaciones frecuentes como sequias y sobrepastoreo. No
obstante, aun queda por determinar si es suficiente para sostener la viabilidad

poblacional de la especie bajo escenarios de cambio global.

Palabras clave: abundancia de semillas, desierto del Monte, pastoreo, sequia,
flexibilidad comportamental, Pheidole spininodis, dieta, preferencias, forrajeo



ABSTRACT

Ecological flexibility of the specialist granivorous ant

Pheidole spininodis in the central Monte

In the Monte desert, granivorous ants face strong spatial and temporal variations in
seed abundance and composition. These variations are mainly associated with the
effects of grazing and interannual changes in rainfall. In this thesis, the ecological
flexibility of the specialist granivorous ant Pheidole spininodis was studied in
environmental contexts in which its food resources vary in the central Monte desert.
First, dietary changes in response to spatial (between sites with different grazing
levels) and temporal (among years) variations in seed availability were studied. Then,
preferences for seeds from different plant species were experimentally evaluated.
Finally, foraging behavior was characterized under natural conditions, and it was
evaluated, through field experiments, whether colonies modify their foraging strategy
when faced with an abundant and aggregated seed supply. Pheidole spininodis
expanded its diet by incorporating alternative resources (less preferred seeds and other
food items) in drought years, behaving as a granivore with a flexible diet. Diet did not
differ between sites with different grazing levels, probably because the regional
reduction in seed abundance caused by drought blurred the contrast between grazed
and ungrazed sites. This ant species preferred small and light seeds from both grasses
and forbs species, indicating a wide and diverse potential diet, although conditioned
by morphological constraints. Under natural conditions of low seed availability P.
spininodis used an individual foraging strategy. However, when abundant and
aggregated seed resources were offered, colonies employed a group foraging system.
Observations suggest that this ant can communicate the location of feeding patches
and employ mass recruitment of workers, thereby increasing resource use efficiency.
Taken together, these results highlight the trophic and behavioral flexibility of this
species, capable of modifying its diet and foraging behavior depending on variations in
resource availability. This ecological flexibility represents a potential advantage in
desert ecosystems subject to frequent disturbances such as drought and overgrazing.
However, it remains to be determined whether this flexibility is sufficient to sustain the

population viability of the species under global change scenarios.

Key words: seed abundance, Monte desert, grazing, drought, behavioral flexibility,

Pheidole spininodis, diet, preferences, foraging



“Si para recobrar lo recobrado
debi perder primero lo perdido,
si para conseguir lo conseguido
tuve que soportar lo soportado,

si para estar ahora enamorado
fue menester haber estado herido,
tengo por bien sufrido lo sufrido,
tengo por bien llorado lo llorado.

Porque después de todo he comprobado
que no se goza bien de lo gozado
sino después de haberlo padecido.

Porque después de todo he comprendido

por lo que el drbol tiene de florido
vive de lo que tiene sepultado.”

Francisco Luis Berndrdez
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CAPITULO 1 - INTRODUCCION GENERAL

INTRODUCCION

Crisis de biodiversidad y respuestas de los insectos al cambio ambiental

Los cambios en el uso de la tierra y el cambio climatico tienen efectos significativos en
la abundancia y distribucion de las especies a escala global (Oliver & Morecroft 2014).
Un desafio central para la ecologia y la conservacion de la biodiversidad es
comprender por qué algunas especies se ven gravemente afectadas y sufren
disminuciones poblacionales o extinciones locales, mientras que otras son capaces de
sobrevivir o incluso prosperar ante disturbios ambientales similares (Sih et al. 2010,
Tuomainen & Candolin 2011, Wong & Candolin 2015). Esto resulta particularmente
critico en el caso de los insectos, que enfrentan una drastica disminucion de sus
poblaciones, desempenian diversos roles ecologicos y brindan servicios ecosistémicos
esenciales (Prather et al. 2013, Elizalde et al. 2020, Sanchez-Bayo & Wyckhuys 2019,
2021).

Como en otros animales, las respuestas iniciales de los insectos a los cambios
ambientales provocados por la actividad humana son comportamentales y resultan
cruciales para mitigar los efectos negativos a nivel poblacional (Tuomainen & Candolin
2011, van Baaren & Candolin 2018). Estas respuestas incluyen cambios en el uso y
seleccion de hdbitats y recursos alimentarios, en los patrones de actividad,
modificaciones en los mecanismos de comunicacion y reconocimiento entre individuos,
o comportamientos de evasion de depredadores y parasitos (Candolin & Wong 2012,
van Baaren & Candolin 2018). Estas respuestas varian considerablemente entre
especies segun su grado de flexibilidad comportamental (Sih et al. 2011). Asi, las
especies con comportamientos mas flexibles tienden a responder mas eficazmente a los
cambios ambientales que aquellas con comportamientos mas estereotipados (Candolin
& Wong 2012, Sih 2013). Por ejemplo, estudios comparativos han demostrado que
especies de insectos generalistas y con mayor flexibilidad comportamental son mas
exitosas en entornos perturbados que aquellas con habitos especializados. En
mariposas europeas, las especies cuyas larvas pueden alimentarse de una amplia gama
de plantas y que presentan mayor capacidad de desplazamiento en el paisaje presentan
mayores tasas de supervivencia y expansion en paisajes agricolas fragmentados, en
comparacion con aquellas de habitos mas especializados (Borschig et al. 2013). En
escarabajos coprdfagos de bosques tropicales se ha observado que las especies que
utilizan una mayor variedad de recursos troficos y que pueden utilizar habitats mas
abiertos o alterados tienden a mantenerse estables o incluso aumentar su abundancia
tras procesos de deforestacion, a diferencia de las especialistas dependientes de
bosques estructuralmente mas complejos, que sufren declinaciones marcadas (Nichols

et al. 2007). Estos patrones sugieren que la flexibilidad en el comportamiento puede
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conferir una ventaja adaptativa, influyendo en la supervivencia y reproduccion de los

insectos en ambientes perturbados por el hombre.

No obstante, no todas las respuestas conductuales son necesariamente adaptativas
(Candolin & Wong 2012). En ciertos casos pueden volverse contraproducentes
(maladaptaciones); por ejemplo, cuando los animales interpretan sefiales ambientales
actuales de manera erronea, aplicando reglas de decision que fueron adaptativas en su
entorno evolutivo, pero que ya no lo son. Insectos acuaticos como las efimeras son
atraidos por superficies artificiales (e.g., asfalto, automoviles) que reflejan la luz
polarizada, lo que induce una oviposicion erronea lejos de los cuerpos de agua (Kriska
et al. 1998, 2006). En otros casos, una respuesta conductual flexible puede ser
insuficiente para contrarrestar los efectos negativos de los cambios ambientales
inducidos por el hombre. En abejas silvestres se ha observado que el aumento
sostenido de la temperatura y la intensificacion agricola pueden superar la capacidad
de ajuste conductual, provocando desajustes fenologicos entre el momento de
emergencia de los adultos y la floracion de las plantas que visitan, lo que reduce su
éxito reproductivo (Forrest 2015). Estos ejemplos ponen en evidencia la importancia de
comprender los limites de la flexibilidad comportamental de las especies y como la
plasticidad del comportamiento, en especial aquella asociada a la dieta, el uso del
espacio y la reproduccion, puede constituir una via adaptativa clave para enfrentar
presiones selectivas derivadas del cambio global (Quéméré et al. 2013, Marone et al.
2017, Pol et al. 2017, Evans et al. 2022). A la vez, demuestran que su eficacia en
términos adaptativos es variable y depende del grado de correspondencia entre las
sefiales ambientales actuales y las condiciones ancestrales bajo las cuales evolucionaron

las reglas de decision conductual (Candolin & Wong 2012).
Disturbios ambientales y sequias en ecosistemas dridos y semidridos

En los ecosistemas aridos y semidridos el pastoreo extensivo de animales domésticos es
el uso de la tierra mas extendido y afecta la estructura y composicién de la vegetacion
(Asner et al. 2004). En muchos desiertos, el pastoreo intenso reduce la abundancia y
cobertura de las especies de plantas herbaceas mas consumidas y preferidas por el
ganado (Bisigato & Bertiller 1997, Jones 2000, Pol et al. 2014, Sagario et al. 2020), lo que
disminuye la produccion de semillas (O’Connor & Pickett 1992, Sternberg et al. 2003,
Pol et al. 2014, Sagario et al. 2020). A su vez, la alta variabilidad interanual de las
precipitaciones y la ocurrencia de sequias en estas regiones pueden aumentar el
impacto negativo del pastoreo al afectar la produccion de semillas, la germinacion, el
crecimiento, la reproduccidn y la mortalidad de las plantas (O’Connor 1994, Onatibia et
al. 2020, Marone & Pol 2021). Esta combinacion de factores naturales y antropicos
representa un régimen de disturbio complejo que opera a diferentes escalas espaciales

y temporales. Se espera que esta interaccion entre sequias mas frecuentes e intensas y

10
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la actividad ganadera se intensifique durante las proximas décadas bajo los escenarios
de cambio climatico (Maestre et al. 2016, Hoover et al. 2020, IPCC 2021), con
consecuencias negativas sobre los recursos troficos, las poblaciones animales y las
comunidades de los ecosistemas desérticos. Sin embargo, pese a su importancia, son
escasos los estudios que han evaluado de manera conjunta el efecto del pastoreo y las
sequias sobre la abundancia y composicion de los recursos alimentarios y las
respuestas comportamentales y poblacionales de los animales que dependen de ellos
(e.g., Bock & Bock 1999). Esta falta de estudios integradores representa una laguna
importante en el conocimiento ecoldgico de las zonas aridas, limitando nuestra

capacidad para predecir las respuestas ecoldgicas bajo escenarios de cambio global.
EL SISTEMA DE ESTUDIO

Este trabajo se llevé a cabo en la Reserva de la Biosfera de Nacufian y sus alrededores,
en la porcion central del desierto del Monte (Figura 1), en la provincia de Mendoza,
Argentina. Lopez de Casenave (2001) describid en detalle las caracteristicas de la
region y del sitio de estudio. Por consiguiente, en esta seccion solo se resumen las
caracteristicas del desierto del Monte y de la reserva de Nacufidn que resultan mas

significativas para este trabajo.
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Figura 1. Mapa con la ubicacién del desierto del Monte en Argentina, modificado de
Oyarzabal et al. (2018) (izquierda) y ubicacion de la Reserva de la Biosfera de Nacufan
en la porcion central del desierto del Monte, en la provincia de Mendoza (derecha).
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El desierto del Monte

El desierto del Monte se extiende latitudinalmente en forma de faja al este de la
cordillera de los Andes desde Salta, ensanchdndose hasta el Océano Atlantico en Rio
Negro y Chubut (Figura 1). Abarca un drea de aproximadamente 460000 km?, a lo largo
de mas de 2000 km. El clima es calido y seco en la porcidn septentrional y seco y fresco
en la meridional, con una alta variacion térmica diaria y estacional (Cabrera 1971). Las
precipitaciones muestran un marcado gradiente este-oeste y son muy variables: entre
80 mm y 350 mm anuales (con algunos registros excepcionales; Lopez de Casenave
2001, Labraga & Villalba 2009). Las lluvias estan concentradas en primavera-verano,
excepto en el sur donde se distribuyen mas regularmente a lo largo del afio (Lopez de
Casenave 2001). A lo largo de toda su distribucion geografica la vegetacion, aunque
diversa, es relativamente homogénea. El tipo de cobertura vegetal predominante en el
Monte son los arbustos, principalmente jarillas (Larrea spp.), mientras que con menor
frecuencia aparecen cacticeas y arboles bajos (Oyarzabal et al. 2018). La cobertura
herbacea es muy variable y depende fuertemente de las precipitaciones (Lopez de

Casenave 2001) y del impacto de la ganaderia.

En esta region, el pastoreo de animales domésticos es la actividad productiva y el uso
de la tierra mas importante (Villagra et al. 2009, Nanni et al. 2020). El pastoreo continuo
y extensivo provoca cambios menores en la cobertura y estructura de la vegetacion
lefiosa, pero reduce significativamente la cobertura y la abundancia de semillas de las
especies herbaceas, especialmente de los pastos perennes consumidos por el ganado
(Gonnet 2001, Marone et al. 2017, Pol et al. 2014, 2017, Sagario et al. 2020). Ademas, la
alta variabilidad de las precipitaciones se asocia con cambios interanuales en la
cobertura de plantas herbaceas y la produccion de semillas, lo que resulta en marcadas
fluctuaciones temporales y espaciales en la abundancia y composicién del banco de
semillas del suelo (Blendinger & Ojeda 2001, Pol et al. 2010, Marone & Pol 2021). El
efecto combinado del pastoreo y la variabilidad de las precipitaciones puede reducir
aun mas la disponibilidad de semillas en el banco del suelo, particularmente de las de
los pastos perennes, que son muy consumidas y preferidas por aves y hormigas
granivoras (Marone et al. 2000b, 2017, Cueto et al. 2006, Pirk & Lopez de Casenave
2006, 2011, Pirk et al. 2009a, 2009b, Miretti et al. 2019, 2024).

La reserva de la Biosfera de Nacufidn y campos ganaderos en sus alrededores

En la porcién central del Monte se ubica la Reserva de la Biosfera de Nacufian (34° 03’
S, 67° 55" O, Figura 1), la cual tiene una superficie de 12800 ha y esta libre de pastoreo
por ganado y otras actividades humanas desde principios de la década de 1970.

El clima de esta region es arido y estacional, con veranos célidos y relativamente

humedos e inviernos secos y frios. La temperatura promedio anual (+ DE) es de
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16.8 2.1 °C y la precipitacion promedio anual es de 344.8 + 123.1 mm, con una alta
variacion interanual (rango: 91-715 mm, periodo 1972-2023; Figura 2). E1 75% de las
precipitaciones ocurren en primavera y verano (octubre-marzo), lo que coincide con la
temporada de crecimiento y produccion de semillas de la mayoria de las plantas (Pol et
al. 2010). Sin embargo, a menudo los pulsos de lluvia resultan impredecibles y
esporadicos, lo que genera periodos largos e irregulares de sequias en areas especificas
que repercuten sobre la productividad. El trabajo de campo de esta tesis fue realizado
entre 2016 y 2023; los primeros dos afios fueron mas lluviosos que el promedio
historico (en 2016 se registrd la maxima precipitacion anual en 48 afos de registros) y

los siguientes afios fueron, en general, mucho mas secos (Figura 3).

En la reserva y sus alrededores se encuentran presentes los tres ambientes
caracteristicos del Monte central: el jarillal, el algarrobal y el medanal (Lopez de
Casenave 2001). El ambiente predominante en la reserva es el algarrobal, donde se
llevaron a cabo los muestreos y experimentos de esta tesis. El estrato arbdreo esta
compuesto principalmente por el algarrobo (Neltuma flexuosa) y, en menor medida, por
el chanar (Geoffrea decorticans). El estrato arbustivo estda dominado por la jarilla Larrea
divaricata, acompanada por otros arbustos como la zampa (Atriplex lampa), el atamisque
(Capparis atamisquea), el piquillin (Condalia microphylla), los llaollines (Lycium spp.) y
otra especie de jarilla (Larrea cuneifolia). El estrato herbaceo estd dominado por
gramineas perennes (e.g., Aristida mendocina, Digitaria californica, Jarava ichu,
Pappophorum spp., Setaria leucopila, Sporobolus cryptandrus y Trichloris crinita) y
numerosas especies de dicotiledoneas (e.g., Chenopodium papulosum, Descurainia spp.,
Glandularia mendocina, Heliotropium mendocinum, Lappula redowskii, Parthenium
hysterophorus, Phacelia artemisioides, Plantago patagonica, Sphaeralcea miniata'y Verbesina
encelioides), cuya presencia y cobertura es muy variable entre afios en respuesta a las

precipitaciones (Marone 1991, Lopez de Casenave 2001).
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Figura 2. Valores de precipitacion anual en la Reserva de la Biosfera de Nacufian entre

1972 y 2023. La linea punteada indica el valor promedio para el periodo abarcado. SD:
sin datos.

Figura 3. Algarrobales en la Reserva de la Biosfera de Nacufan en una temporada
lluviosa (2016-2017; izquierda) y seca (2018-2019; derecha).

Los campos ubicados alrededor de la reserva estan abocados a la ganaderia extensiva
continua de bovinos para cria (Pol et al. 2014, Sagario et al. 2020; Figura 4). Si bien la
composicion floristica en estos campos es similar a la de la reserva, la cobertura del
estrato herbaceo y la abundancia de semillas en el banco del suelo, en particular de
gramineas perennes, es considerablemente menor (Pol et al. 2014, Sagario et al. 2020).
Estas diferencias se atribuyen al impacto del pastoreo, una actividad ausente dentro de
la reserva pero intensa en los campos aledanos, donde su efecto ha sido cuantificado
(Pol et al. 2014). Cabe destacar que las gramineas perennes, fuertemente afectadas por

esta presion, son las semillas mas consumidas, seleccionadas y preferidas por las
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hormigas granivoras de la region (Pirk & Lopez de Casenave 2006, 2011, Pirk et al.
2009a, 2009b, Miretti et al. 2019, 2024).

Figura 4. Algarrobales pastoreados en los alrededores de la Reserva de la Biosfera de

Nacunan.

Las hormigas granivoras en el Monte central

Las hormigas son los organismos granivoros mds importantes durante la primavera y
el verano en el Monte central, tanto por su abundancia y diversidad, como por su
impacto en la remocion de semillas (Lopez de Casenave et al. 1998, Marone et al.
2000b). El ensamble de hormigas que acarrean semillas incluye cerca de 30 especies,
entre las que se destacan las de los géneros Pogonomyrmex, Dorymyrmex, Solenopsis y
Pheidole (Miretti 2022).

En esta region se ha estudiado en detalle distintos aspectos de la ecologia trofica y del
comportamiento de algunas de estas hormigas. En particular, se ha analizado la dieta y
el comportamiento de forrajeo de las hormigas granivoras del género Pogonomyrmex y
sus respuestas frente a las variaciones temporales y espaciales de la disponibilidad de
semillas (e.g., Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2011, 2015, 2017, Miretti et al. 2024). Las tres
especies simpatricas de este género difieren en su grado de flexibilidad trofica y
comportamental: Pogonomyrmex mendozanus es capaz de ampliar su dieta y ajustar su
comportamiento de forrajeo segun la disponibilidad de semillas en el ambiente. En
cambio, P. inermis y, en menor medida, P. propinqua, presentan una dieta altamente
especializada en semillas de gramineas y no modifican su comportamiento de forrajeo
en respuesta a los cambios en su disponibilidad (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2011, 2015,
Miretti et al. 2024). Estas diferencias podrian estar asociadas a un distinto grado de
vulnerabilidad frente a los disturbios ambientales que afectan sus recursos preferidos,
haciéndolas mas o menos susceptibles a declinaciones poblacionales (Miretti et al.
2024).
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Por el contrario, el conocimiento sobre otras hormigas granivoras del Monte central es
mucho mas limitado. Tal es el caso del género Pheidole, uno de los mas diversos,
ampliamente distribuidos y ecologicamente dominantes a escala global (Wilson 2003).
Entre ellas, Pheidole spininodis (Mayr 1887) es una de las especies granivoras mas
conspicuas en el Monte central (Pirk et al. 2009b, Miretti 2022). Esta hormiga presenta
dimorfismo en sus obreras, con individuos menores (longitud del cuerpo: 3.0-3.5 mm;
Figura 5), que son los principales responsables del forrajeo, y soldados de mayor
tamanio (5.5-6.0 mm), que cumplen funciones defensivas (Bruch 1916, Wilson 2003,
Aranda Rickert 2011). Esta especie posee una amplia distribucion, que se extiende
desde el sur de Bolivia hasta el sur de Argentina, y se encuentra estrechamente
asociada a ambientes aridos (Kusnezov 1951, Wilson 2003, Janicki et al. 2016). En el
Monte central, es especialmente frecuente en habitats abiertos con escasa cobertura
lefiosa y baja acumulacion de mantillo (Cao et al. datos no publicados). Su actividad
externa se extiende desde mediados de primavera hasta principios de otofio (octubre a
abril), alcanzando los mayores niveles de forrajeo en verano, con héabitos
principalmente crepusculares (Pirk et al. 2009b). Sus nidos son subterraneos y pueden
presentar varias entradas proximas entre si, de pequefio didmetro y con diferentes
niveles de actividad. Pueden alcanzar profundidades considerables (al menos 120 cm)
y presentan camaras diferenciadas para el almacenamiento de semillas y el desarrollo
de cria, segun lo observado en poblaciones del bosque chaquetio (Bucher 1974).
Aungque no se han descrito estructuras internas de nidos en el Monte central, es
probable que compartan rasgos similares. A pesar de su amplia distribuciéon y
abundancia local, muchos aspectos de su ecologia y comportamiento siguen siendo

desconocidos.

Los estudios disponibles, realizados en dreas no pastoreadas en el Monte central,
indican que P. spininodis consume principalmente semillas de gramineas por sobre
otros items alimentarios y que se comportaria como una especie granivora especialista,
al menos en el Monte central (Pirk et al. 2009b). Sin embargo, su dieta fue estudiada en
un periodo muy corto caracterizado por una alta disponibilidad de semillas, por lo que
no esta claro si esta especie puede modificar y ampliar su dieta en contextos
ambientales en los cuales su principal recurso alimentario disminuye. Ademas, no
existen estudios que analicen su comportamiento de forrajeo, incluyendo los patrones
de movimiento de las obreras forrajeras, la capacidad de reclutamiento y forrajeo
grupal o la flexibilidad en la estrategia de forrajeo en relacion con la disponibilidad de

semillas.
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Figura 5. Obreras menores de Pheidole spininodis forrajeando (izquierda) e
interactuando con una semilla de la graminea Jarava ichu (derecha) en la Reserva de la

Biosfera de Nacufan.

OBJETIVOS Y ORGANIZACION DE LA TESIS

En el marco de un programa de investigacion mas amplio, cuyo objetivo global es
analizar las interacciones entre las semillas y sus consumidores, asi como los efectos de
la actividad humana sobre estas interacciones en zonas dridas de Argentina, adquiere
especial relevancia analizar las respuestas comportamentales de las hormigas
granivoras en ambientes con distintos niveles de perturbacion antropica en el desierto
del Monte. El objetivo general de este trabajo de tesis es estudiar la flexibilidad
ecoldgica de la hormiga granivora P. spininodis en contextos ambientales en los cuales

sus recursos alimentarios varian en el Monte central.
Sobre la base del objetivo general se formularon las siguientes preguntas:

1. ;Cdémo varia la dieta de P. spininodis en respuesta al pastoreo y a los cambios
interanuales en la disponibilidad de semillas?

2. ;Existen preferencias alimentarias jerdrquicas lineales en P. spininodis frente a
semillas de distintas especies? ;Prefiere semillas de gramineas por sobre las de
dicotiledoneas herbaceas y arbustos? ;Influyen caracteristicas morfoldgicas
como el tamafio y el peso de las semillas sobre sus preferencias?

3. ¢Como es el comportamiento de forrajeo de P. spininodis y qué estrategia de
forrajeo emplea en condiciones naturales? ;Varia su estrategia de forrajeo
cuando se enfrenta a una oferta abundante y agregada de semillas?
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Las hipdtesis de trabajo que se pondran a prueba a lo largo de la tesis son:

(1) Pheidole spininodis aumenta la diversidad de su dieta en respuesta a variaciones
en la disponibilidad de semillas a lo largo de los afios y entre condiciones de
pastoreo.

(2) Pheidole spininodis tiene preferencias jerarquicas lineales y prefiere semillas de
gramineas por sobre las de otros grupos de plantas (e.g., dicotiledoneas
herbaceas y arbustos), asi como aquellas que son pequenas y livianas.

(3) Pheidole spininodis posee una estrategia de forrajeo flexible: en condiciones de
baja abundancia de semillas utiliza una estrategia individual, mientras que en
presencia de parches de semillas de alta densidad recluta activamente obreras y

forrajea en grupo.

La tesis esta estructurada en cinco capitulos. En el capitulo 1 se plantea el marco tedrico
y empirico general, la descripcion del drea de estudio, los antecedentes sobre el tema,
los objetivos y la estructura de la tesis. En el capitulo 2 se estudia la dieta de P.
spininodis y la abundancia y composicion del banco de semillas del suelo durante
cuatro afios consecutivos en algarrobales no pastoreados en la reserva de Nacufidn y en
campos pastoreados aledafos, con el objetivo de evaluar la flexibilidad de la dieta de
esta especie en respuesta a variaciones temporales (entre afios) y espaciales (entre
condiciones de pastoreo) en la disponibilidad de semillas. En el capitulo 3 se estudian
las preferencias de P. spininodis por semillas de distintas especies de plantas, con el
objetivo de evaluar si la dieta refleja sus preferencias intrinsecas o responde a
restricciones ambientales asociadas a las variaciones en la disponibilidad de alimento.
En el capitulo 4 se caracteriza el comportamiento de forrajeo de P. spininodis y se
determina la estrategia de forrajeo (i.e., individual o grupal) que utiliza en algarrobales
no pastoreados. Ademas, se evaltia experimentalmente si las colonias modifican su
estrategia cuando se enfrentan a una oferta abundante y agregada de semillas, con el
objetivo de evaluar la flexibilidad del comportamiento de forrajeo de esta especie en
respuesta a variaciones en la disponibilidad de semillas. Por tltimo, en el capitulo 5, se

integran y discuten los resultados de los capitulos previos.

Se espera que los resultados obtenidos en este trabajo de tesis permitan determinar con
mayor certidumbre el grado de especializacion en la utilizacion de los recursos y la
flexibilidad comportamental de P. spininodis. Este conocimiento es clave para
comprender y predecir las respuestas de las hormigas granivoras y sus interacciones
con las semillas en distintos contextos ambientales asociados con el cambio ambiental

global.
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CAPITULO 2. Flexibilidad de la dieta de Pheidole spininodis
en el Monte central: efectos del pastoreo y de los cambios

interanuales en la disponibilidad de semillas

RESUMEN

En el desierto del Monte, las hormigas granivoras se enfrentan a variaciones espaciales
y temporales en la abundancia de semillas en el ambiente que pueden desencadenar
cambios en su comportamiento y ecologia dependiendo de la flexibilidad de la especie.
El objetivo de este capitulo fue evaluar la flexibilidad en el comportamiento
alimentario de la hormiga granivora especialista Pheidole spininodis asociada a los
efectos del pastoreo y a las variaciones interanuales en la disponibilidad de semillas en
el Monte central. Para ello, se analizaron simultaneamente la abundancia de semillas
en el banco del suelo y la dieta de las colonias ubicadas en algarrobales pastoreados y
no pastoreados durante cuatro afios consecutivos, coincidiendo con un periodo
durante el cual la abundancia de semillas disminuy6 naturalmente en el drea de
estudio. Se esperaba que P. spininodis ampliara su dieta en respuesta a las variaciones
espaciales y temporales en la disponibilidad de semillas, disminuyendo el consumo de
semillas en ambientes pastoreados y en afios de baja disponibilidad de semillas. Los
resultados fueron parcialmente consistentes con lo esperado. P. spininodis amplio su
dieta incluyendo otros items y disminuyendo el consumo de semillas, en particular de
gramineas, a medida que la disponibilidad de estas semillas disminuy¢ con los afios.
Esta respuesta, sin embargo, no difiri6 entre condiciones de pastoreo, probablemente
porque la drastica reduccion en la abundancia de semillas a escala regional desdibujo
el contraste entre los sitios pastoreados y no pastoreados. Estos resultados resaltan la
potencial flexibilidad de una especie especialista que, en condiciones adversas, puede
modificar su dieta. Estudios futuros deberian investigar si estos cambios en la dieta de
P. spininodis en contextos de baja disponibilidad de semillas pueden tener efectos
negativos en su supervivencia, como se informo anteriormente para otras especies

granivoras.

Palabras clave: abundancia de semillas, desierto del Monte, pastoreo, sequia,

flexibilidad tréfica, Pheidole spininodis

Los resultados de este capitulo fueron publicados en el siguiente articulo:
Vullo L, Lopez de Casenave ], Miretti MF, Cao AL, Marone L & Pol RG (2024)
Changes in seed abundance driven by overgrazing and rainfall variability trigger
variations in the diet of a small harvester ant. Ecological Entomology, 49, 191-204.
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INTRODUCCION

La dieta de las hormigas granivoras esta constituida principalmente por semillas
(Whitford 1978, Mehlhop & Scott 1983, Taber 1998, Johnson 2000, MacMahon et al.
2000, Pirk & Lopez de Casenave 2006). Las semillas constituyen una importante fuente
de alimento para estos organismos en los desiertos, ya que son recursos ricos en
energia y nutrientes, generalmente disponibles en las plantas o en el suelo y capaces de
sobrevivir largos periodos, pudiendo ser recolectadas y almacenadas en los granarios
para su posterior consumo (Brown et al. 1979, Kemp 1989). Sin embargo, la abundancia
y la composicion del banco de semillas del suelo en estos ambientes son muy variables
espacial y temporalmente (Reichman 1984, Kemp 1989, Marone et al. 2004, Pol et al.
2010, 2014) y, por lo tanto, las hormigas granivoras se enfrentan con cambios en la
disponibilidad de su principal recurso alimentario, pudiendo esto desencadenar
cambios en su comportamiento y ecologia dependiendo del grado de flexibilidad de la

especie.

En el desierto del Monte, la abundancia de semillas y la riqueza y composiciéon
especifica del banco del suelo estan sujetas a grandes niveles de variabilidad asociados
principalmente al efecto del pastoreo de ganado doméstico y a los cambios
interanuales en las precipitaciones (Marone et al. 1998, Pol et al. 2014, Marone & Pol
2021). El pastoreo continuo y extensivo provoca cambios menores en la cobertura y
estructura de la vegetacion lefiosa, pero reduce significativamente la cobertura y la
abundancia de semillas de las especies herbaceas, especialmente de las gramineas
perennes consumidas por el ganado (Gonnet 2001, Pol et al. 2014, 2017, Marone et al.
2017, Sagario et al. 2020). Ademas, la alta variabilidad de las precipitaciones se asocia
con cambios interanuales en la cobertura de las plantas herbaceas y su produccion de
semillas, lo que resulta en marcadas fluctuaciones temporales en la abundancia y
composicion del banco de semillas (Blendinger & Ojeda 2001, Pol et al. 2010, Marone &
Pol 2021). El efecto combinado del pastoreo y la variabilidad de las precipitaciones
puede reducir ain mas la disponibilidad de semillas, particularmente de las de
gramineas perennes, que son muy consumidas y preferidas por las hormigas
granivoras (Pirk & Lopez de Casenave 2006, 2011, Pirk et al. 2009a, 2009b, Miretti et al.
2019, 2024). Estudios previos en areas no pastoreadas en el Monte central mostraron
que Pheidole spininodis consume principalmente semillas de gramineas y, en menor
medida, semillas de otros grupos de plantas, restos vegetales como hojas y pequenas
ramas, y artrépodos, en particular hormigas de otras especies (Pirk et al. 2009b). Sin
embargo, su dieta fue estudiada en un periodo muy corto, caracterizado por una alta
disponibilidad de semillas en el ambiente, y no estd claro si esta especie es capaz de
modificar su dieta cuando su principal recurso alimenticio disminuye

considerablemente.
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En varios estudios se han registrado importantes variaciones temporales en la dieta de
las hormigas granivoras asociadas con cambios en la disponibilidad de semillas en el
ambiente (e.g., Tevis 1958, Whitford 1978, Mehlhop & Scott 1983, Rissing 1988, Pirk et
al. 2009a, Pol et al. 2011, Anjos et al. 2019). Aunque las semillas constituyen casi la
totalidad de su dieta, en mayor o menor medida estas especies pueden incluir otros
tipos de alimento como flores, frutos, restos vegetales y artropodos (Whitford 1978,
Mehlhop & Scott 1983, Holldobler & Wilson 1990, Taber 1998, Johnson 2000,
MacMahon et al. 2000, Pirk & Lopez de Casenave 2006, Belchior et al. 2012, Pol et al.
2023). Sin embargo, esta flexibilidad comportamental difiere entre especies. Algunas
hormigas granivoras tienen una dieta flexible y se comportan como oportunistas
(Whitford & Jackson 2007, Luna et al. 2018) o especialistas expansivos (i.e., una especie
que se alimenta de semillas hasta que su abundancia cae por debajo de cierto valor
umbral, cuando comienza a incluir en su dieta otros alimentos alternativos o menos
preferidos; Heller 1980). Otras tienen una dieta selectiva y restringida, compuesta casi
exclusivamente por semillas, que no cambia incluso cuando éstas son escasas (Pirk et
al. 2009a, Pol et al. 2011, Miretti et al. 2024). En tales casos, una dieta restringida y una
alta dependencia de semillas particulares podrian conducir a una reduccion en la
actividad de busqueda de alimento y la cantidad de alimento ingresado al nido y, en
ultima instancia, a una alta vulnerabilidad a los cambios ambientales que afectan sus
alimentos preferidos (Pol et al. 2017). Por lo tanto, es importante determinar los limites
de la flexibilidad de la dieta de P. spininodis y evaluar si sigue los cambios en la
disponibilidad de semillas causados por el pastoreo y la variabilidad de las
precipitaciones en el Monte central.

El objetivo de este capitulo fue analizar la flexibilidad de la dieta de la hormiga
granivora P. spininodis en respuesta a variaciones interanuales en la disponibilidad de
semillas en sitios con presion de pastoreo contrastante en el Monte central.
Especificamente, se evaluaron simultdineamente la abundancia de semillas en el banco
del suelo y la dieta de estas hormigas en colonias ubicadas en algarrobales no
pastoreados en la Reserva de la Bidsfera de Nacufian y en algarrobales ubicados en
campos circundantes dedicados a la ganaderia extensiva. El estudio se realiz6 durante
cuatro afios consecutivos, coincidiendo con un periodo durante el cual la abundancia
de semillas disminuyo naturalmente en la regién (Marone & Pol 2021). Se abord¢ la
siguiente pregunta: ;como varia la dieta de P. spininodis en respuesta al pastoreo y a los
cambios interanuales en la disponibilidad de semillas? La hipdtesis es que P. spininodis
se comporta como un especialista expansivo y, por lo tanto, se espera que aumente la
diversidad de su dieta en respuesta a variaciones en la disponibilidad de semillas a lo
largo de los afos y entre condiciones de pastoreo. Se espera que este ajuste en la dieta
conduzca a un aumento del consumo de otros items y una reduccion del consumo de
semillas, especialmente de semillas de pastos, en sitios pastoreados y en afos de baja

disponibilidad de semillas.
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METODOS
Disetio de muestreo

Para evaluar la flexibilidad de la dieta de P. spininodis en respuesta a los cambios en la
disponibilidad de semillas, se estudiaron la dieta de las colonias de hormigas y la
abundancia de semillas en algarrobales no pastoreados y pastoreados durante cuatro
anos consecutivos, en la temporada de actividad de las hormigas (primavera-verano)
entre 2016-2017 y 2019-2020.

Abundancia de semillas

Dado que las obreras forrajeras de P. spininodis recolectan semillas principalmente del
suelo (ver Capitulo 4), se estudié la abundancia del banco del suelo en sitios
pastoreados y no pastoreados en octubre-noviembre, al comienzo de la temporada de
actividad de las hormigas. En cada afo y condicion de pastoreo, se recolectaron 120
muestras de suelo en un area de >10 ha donde se ubicaban la mayoria de las colonias
de hormigas muestreadas. Las muestras de suelo en cada condicion de pastoreo se
ubicaron aleatoriamente siguiendo un muestreo estratificado de acuerdo con la
cobertura de los principales microhdbitats del paisaje: debajo de la copa de los arboles
(15% de las muestras en ambas condiciones de pastoreo), de arbustos altos (35% en
ambas condiciones), de arbustos bajos (13% en ambas condiciones), de pastos (17% en
los ambientes sin pastoreo y 7% en los pastoreados) y en suelo desnudo (20% y 30%,
respectivamente). Se utilizéd un muestreador cilindrico de 3.2 cm de didmetro y 2.0 cm
de profundidad, ya que el 80% de las semillas se encuentran en los 2 cm superiores del
suelo (Marone & Horno 1997) y las hormigas recolectan las semillas directamente de su
superficie (ver Capitulo 4). Las muestras se secaron al aire y se pasaron a través de un
tamiz de 0.27 mm de malla en el laboratorio. La fraccion mas fina se descarto (las
semillas mas pequenas registradas en estos hdbitats no pasan ese tamiz) y la mds
gruesa se lavo en el mismo tamiz bajo presion de agua. El residuo de la malla se secd y
se separaron las semillas bajo una lupa estereoscopica, identificAndolas a nivel de
especie o género utilizando una coleccion de referencia. Las semillas se atribuyeron a
uno de cuatro grupos de plantas: gramineas, dicotiledoneas herbaceas, arbustos y otras

semillas menos frecuentes (e.g., arboles, cactus).
Dieta

Se estudio tanto la dieta general como la dieta granivora en 15-20 colonias de P.
spininodis en cada condicion de pastoreo durante los cuatro afios consecutivos (i.e., en
la primavera-verano de 2016-2017, 2017-2018, 2018-2019 y 2019-2020). Las colonias se
seleccionaron al azar dentro del algarrobal y estuvieron separadas entre si por al

menos 10 m. Para el estudio no se consideraron colonias pequenas o recién
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establecidas. Esta especie nidifica en el suelo y el nido puede tener varias (2-4)
entradas, con diferentes niveles de actividad (observacion personal). Las muestras se
tomaron en la entrada con mayor actividad de cada colonia. Los muestreos se
realizaron en diciembre y febrero (excepto en 2016-2017 cuando los muestreos se
realizaron en febrero y abril), para obtener una medida representativa de la dieta de
esta especie a lo largo de todo el periodo de mayor actividad (primavera-verano). El
disefio de muestreo inicial incluia estudiar la dieta de las mismas colonias a lo largo del
tiempo, pero muchas se inactivaron entre visitas y se tuvieron que agregar otras
nuevas para mantener un numero similar de colonias muestreadas durante todo el
estudio. Como resultado, algunas colonias fueron muestreadas en ambas ocasiones de

muestreo dentro del mismo afio, mientras que otras fueron muestreadas solo una vez.

Para cada colonia se colectaron entre 30 y 65 items acarreados al nido por las obreras
forrajeras. Las forrajeras eran capturadas y colocadas en un frasco de plastico, lo que
permitio recolectar incluso los items mas pequefios (Pirk et al. 2009b). Una vez
recolectados los items, las obreras fueron liberadas a 1 m de distancia del nido para
evitar perturbar la actividad de la colonia. Se tomaron muestras de las colonias durante
uno o dos dias consecutivos en cada ocasion de muestreo. Los items recolectados se
almacenaron en recipientes rotulados, se identificaron bajo lupa y se asignaron a una
de las siguientes categorias: (i) semillas, (ii) artropodos, (iii) restos vegetales
(estructuras no reproductivas de las plantas, como hojas o trozos de pequenas ramas),
(iv) frutos y flores (se excluyeron los cariopses y propagulos de gramineas, que se
consideraron semillas) y (v) otros items (e.g., heces de vertebrados, fragmentos de
suelo, items no identificados). Las semillas se identificaron a nivel de especie o género
y se asignaron a uno de cuatro grupos de plantas: gramineas, dicotiledoneas herbaceas,
arbustos y arboles. Los artrépodos se clasificaron en dos grupos: hormigas y otros

artrépodos, incluidos organismos completos y fragmentos (Pirk et al. 2009b).
Andlisis de datos

Se evaluaron los efectos de la condicidn de pastoreo y el afio sobre la abundancia de
semillas en el banco del suelo utilizando modelos lineales generalizados. Se modelaron
los datos (niimero de semillas/ m? por muestra de suelo) utilizando una distribucién
binomial negativa inflada en ceros, ya que se registraron ceros en el 23% de las
muestras. El componente de conteo del modelo incluy¢ la condicion de pastoreo, el afio
y su interaccion como efectos fijos. Se considero la condicién de pastoreo y el afio como
predictores de la parte del modelo de inflacién cero, para tener en cuenta la condicion

y la dindmica anual.

Para estimar la dieta, se calcularon para cada colonia en cada ocasidén de muestreo la
proporcién de cada categoria de item (sobre el numero total de items), la proporcion de
semillas de cada grupo de planta (sobre el niumero total de semillas) y el porcentaje de
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cada especie o género de semillas (sobre el nimero total de semillas). La diversidad de
items de la dieta se calculd con el indice de Shannon-Wiener (H”) para cada colonia en
cada ocasion de muestreo. Como el niimero total de items obtenidos diferia entre las
colonias, los valores del indice fueron estandarizados al menor niimero de items
registrados (i.e., 30 items) utilizando el paquete iNEXT (Hsieh et al. 2022).

Se evaluaron los efectos de la condicion de pastoreo y del afio en cada categoria de
dieta y en la diversidad de items en la dieta con modelos mixtos lineales generalizados.
Se modelaron los datos utilizando distribuciones beta-binomial (proporcién de
semillas, artropodos, restos vegetales, frutos y flores, y otros items) y gaussiana
(diversidad). Estos modelos incluyeron la condicion de pastoreo, el afio y su
interaccion como efectos fijos y la colonia como efecto aleatorio, considerando la no
independencia entre las observaciones realizadas en la misma colonia. Se uso la
distribucién beta binomial para controlar la sobredispersion (Harrison 2015) y se
agregd un argumento de dispersion para modelar la heterogeneidad de la varianza en

el modelo con distribucion gaussiana.

Los efectos de la condicion de pastoreo y del afio en cada grupo de planta en el banco
de semillas del suelo y en la dieta, asi como en las especies de semillas en la dieta, no se
evaluaron estadisticamente para evitar los problemas asociados con las inferencias

multiples. Por este motivo, solo se muestran las tendencias en los datos.

Se realizaron todos los analisis en R (R Core Team 2022) utilizando el paquete
glmmTMB (Brooks et al. 2017). Los supuestos de los modelos se evaluaron utilizando el
paquete DHARMa (Hartig 2022). Se analizo la importancia de los efectos fijos mediante
el andlisis de devianza (prueba de Wald x? tipo II) utilizando el paquete car (Fox &
Weisberg 2019). Se eliminaron los términos de interaccion no significativos y luego se
volvieron a calcular los modelos. Cuando habia interaccion se realizaron
comparaciones a posteriori utilizando los promedios marginales estimados para cada
modelo con el paquete emmeans (Lenth 2022). Se aplicé el ajuste de Bonferroni para

mantener el error tipo I global en las comparaciones multiples.
RESULTADOS

Abundancia de semillas

No hubo evidencia de interaccion entre la condicion de pastoreo y el afio sobre la
abundancia de semillas en el banco del suelo (x%943 =2.58, p = 0.46), pero hubo un
efecto significativo de la condicidn de pastoreo (x?1,949 = 35.08, p <0.001) y del afo (x2s99
=100.75, p <0.001). La abundancia de semillas fue significativamente menor en los

sitios pastoreados y mayor al comienzo del estudio (Figura 1).

24



CAPITULO 2 - DIETA

Durante los primeros dos anos (2016-2017 y 2017-2018), en ambas condiciones de
pastoreo, en el banco prevalecieron las semillas de dicotileddneas herbaceas (58%-80%
del total), seguidas por las de gramineas (18%-39%), mientras que las de arbustos
fueron escasas (< 2%) (Figura 1). Las semillas de dicotiledoneas herbaceas tendieron a
ser mas abundantes en los sitios no pastoreados, mientras que la abundancia de las
semillas de gramineas y arbustos fue similar en ambas condiciones de pastoreo en la
mayoria de los afos.

Durante el tercer y cuarto afio (2018-2019 y 2019-2020), las semillas de gramineas y de
dicotiledoneas herbaceas se redujeron drasticamente en ambas condiciones de
pastoreo, pero esta reduccidon fue mds pronunciada para las gramineas en los sitios no
pastoreados (84% y 63% de reduccion de las semillas de gramineas y 68% y 48% de las
de dicotileddneas herbdaceas en sitios no pastoreados y pastoreados, respectivamente;
Figura 1). Durante este periodo, las semillas de dicotiledoneas herbaceas continuaron
siendo mas abundantes en los sitios no pastoreados y las de arbustos, mas escasas,

fueron mas abundantes en los sitios pastoreados.
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Figura 1. Abundancia (promedio + EE) de semillas en el banco del suelo para todo el
periodo de estudio en ambas condiciones de pastoreo (arriba, izquierda), para cada
uno de los cuatro afos sin distinguir condiciones de pastoreo (arriba, derecha) y para
cada grupo de plantas (abajo) en algarrobales no pastoreados y pastoreados en el
Monte central. Letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas en
las comparaciones dentro de cada panel. Notese que la escala del eje vertical es distinta
para los diferentes grupos de plantas.
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Dieta

Se obtuvieron un total de 141 muestras de dieta de 97 colonias de P. spininodis (51 en
algarrobales no pastoreados y 46 en algarrobales pastoreados). Pheidole spininodis
mostrd una dieta relativamente amplia que incluy6 semillas, artropodos, restos
vegetales, frutos y flores y otros items. La composicion de la dieta fue muy similar
entre condiciones de pastoreo, pero vario mucho a lo largo de los cuatro anos (Figura
2). Las semillas constituyeron la mayoria de los items recolectados durante los
primeros dos afos (39%-68%) y su relevancia disminuy¢ progresivamente hacia el
ultimo afo cuando el consumo no superd el 25%. Las categorias restantes adquirieron
una relativa importancia con el paso de los afios, aunque los frutos y las flores
estuvieron, en general, escasamente representados. Entre los artrépodos, las hormigas
fueron el grupo mas consumido durante todos los afios, oscilando entre el 47% y el
69%.

Hubo una interaccidn significativa entre la condicién de pastoreo y el afio en la
proporcion de semillas en la dieta (Tabla 1). La proporcion de semillas en la dieta no
fue significativamente diferente entre sitios pastoreados y no pastoreados en ninguno
de los cuatro afios y disminuyo con el tiempo, aunque esta tendencia fue mas

pronunciada en condiciones sin pastoreo (Figura 2).

No hubo evidencia de interaccion entre la condicion de pastoreo y el afio en la
proporcion de las restantes categorias en la dieta (artrépodos: x%,131 =2.52, p = 0.47;
restos vegetales: x%131=7.01, p = 0.07; frutos y flores: x%,131 = 0.79, p = 0.85; otros items:
x%131 = 0.36, p = 0.95). En todos los casos, no hubo diferencias significativas entre
condiciones de pastoreo pero si entre afios (Tabla 1). Hubo un aumento en la
proporcion de artropodos y de restos vegetales en la dieta a lo largo de los cuatro afios
(Figura 2). La proporcién de frutos y flores y de otros items en la dieta también

aumentd entre el primer y el tltimo afio, pero de forma mas erratica.

No hubo evidencia de interaccion entre la condicion de pastoreo y el afio en la
diversidad de items en la dieta (x% 124 = 6.41, p = 0.09). La diversidad de la dieta no
difirié entre sitios pastoreados y no pastoreados, pero hubo un efecto significativo del
ano (Tabla 1), siendo menor la diversidad de la dieta en el primer afio con respecto a

los siguientes (Figura 3).
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Figura 2. Proporcion (promedio + EE) de las diferentes categorias de items (semillas,

artrépodos, restos vegetales, frutos y flores, y otros) en la dieta de Pheidole spininodis en

algarrobales no pastoreados y pastoreados durante cuatro anos consecutivos en el

Monte central. Letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas en

las comparaciones dentro de cada panel.

Tabla 1. Andlisis de devianza (prueba de Wald x? tipo II) de los modelos mixtos

lineales generalizados para evaluar el efecto de la condicion de pastoreo y el afo (y su

interaccion) para cada categoria de items y para la diversidad de items en la dieta de

Pheidole spininodis en el Monte central. El término de interaccién no se muestra cuando

no fue significativo (p > 0.05).

Variable respuesta X2 gl p-valor
Proporcién de semillas en la dieta

Condicién de pastoreo 0.03 1 0.87

Afo 77.76 3 <0.001

Condicién de pastoreo x Afio 8.61 3 0.04
Proporcién de artrépodos en la dieta

Condicién de pastoreo 1.19 1 0.27

Afio 18.81 3 <0.001
Proporcién de restos vegetales en la dieta

Condicién de pastoreo 1.97 1 0.16

Afio 18.04 3 <0.001
Proporcién de frutos y flores en la dieta

Condicién de pastoreo 1.05 1 0.31

Afo 24.28 3 <0.001
Proporcién de otros items en la dieta

Condicién de pastoreo 0.80 1 0.37

Ano 46.05 3 <0.001
Diversidad de la dieta

Condicién de pastoreo 3.22 1 0.07

Ano 49.72 3 <0.001
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Figura 3. Diversidad (promedio + EE) de items en la dieta de Pheidole spininodis en
algarrobales no pastoreados y pastoreados durante cuatro afnos consecutivos en el

Monte central. Letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas.

En cuanto a la dieta granivora de P. spininodis, ésta fue amplia y flexible, e incluyo
semillas de gramineas, dicotiledéneas herbaceas, arbustos y arboles. Durante el primer
ano, las gramineas dominaron la dieta y representaron mas del 85% de las semillas
acarreadas por las obreras forrajeras (Figura 4). Estas cifras disminuyeron
significativamente con el tiempo, con valores extremadamente bajos (1%-22%) en los
ultimos dos anos. En general, este patron fue similar en ambas condiciones de
pastoreo. A medida que disminuy¢ el consumo de semillas de gramineas, aumenté el
de dicotileddneas herbaceas y arbustos. El consumo de semillas de dicotileddneas
herbaceas tendio a ser mayor en colonias ubicadas en sitios no pastoreados en tres de
los cuatro afos, mientras que el de semillas de arbustos tendio6 a ser mayor en sitios
pastoreados durante los tiltimos dos afios. Las semillas de arboles rara vez fueron

acarreadas.
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Figura 4. Proporcion (promedio + EE) de semillas de diferentes grupos de plantas (G:

gramineas, DH: dicotiledoneas herbaceas, A: arbustos, AA: arboles) en la dieta de
Pheidole spininodis en algarrobales no pastoreados y pastoreados durante cuatro afios

consecutivos en el Monte central.

Se identificaron semillas de 32 especies de plantas acarreadas por P. spininodis (Tabla
2). Jarava ichu fue la especie mas consumida durante todo el estudio en ambas
condiciones de pastoreo. El consumo de otras gramineas como Pappophorum spp.,
Trichloris crinita, Setaria leucopila y Schismus barbatus fue menor y se concentrd
principalmente en los dos primeros afios. Entre las dicotileddneas herbaceas, las
especies mas consumidas fueron Chenopodium papulosum, Lappula redowskii y

Parthenium hysterophorus. Larrea spp., Verbena seriphioides y Lycium spp. fueron las

especies arbustivas mdas consumidas. Algunas semillas aumentaron su proporcion en la

dieta durante los ultimos dos afios (e.g., la dicotileddnea herbacea P. hysterophorus, los

arbustos Larrea spp.).
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Tabla 2. Porcentaje (promedio + EE) de semillas de diferentes especies de plantas en la dieta de Pheidole spininodis en algarrobales no
pastoreados (NP) y pastoreados (P) durante cuatro afios consecutivos en el Monte central. Se muestran el numero de colonias muestreadas

(entre paréntesis se indica las correspondientes a cada ocasion de muestreo dentro del mismo afno) y el nimero total de semillas registradas.

2016-2017 2017-2018 2018-2019 2019-2020
NP P NP P NP P NP P
Gramineas
Aristida mendocina - 2.01+1.53 0.94 +0.80 - - - - 1.04£1.04
Bouteloua aristidoides 0.30 £0.30 0.66 +0.52 - - - - - -
Chloris castilloniana - - - - 0.21+0.21 0.25+0.25 - -
Digitaria californica 5.63 +5.63 0.27 +0.27 - - - - - -
Jarava ichu 4412 +9.68 41.50 + 8.98 15.48 +7.85 68.50 +7.13 0.88 +0.88 0.25+0.25 17.82 £7.95 4.05+2.21
Panicum urvilleanum - - - 0.25+0.25 - - - -
Pappophorum spp. 17.61 +7.44 24.16 +6.72 5.73 £4.50 0.37£0.37 - - - -
Schismus barbatus - - 16.73 + 8.00 4.85+4.09 - - 0.19+0.19 3.51+2.75
Setaria leucopila 1.41+0.77 0.57 +0.57 0.93 +0.58 0.56 +0.56 3.55+2.67 0.46 +0.46 4.15+3.50 -
Sporobolus cryptandrus 1.72+1.72 - 1.11+1.11 - - - - -
Trichloris crinita 18.03 £8.21 17.47 £ 8.78 - - - - - -
Total 88.81 + 3.87 86.64 = 5.67 40.93 +£9.60 74.53 £ 6.26 4.64+2.74 0.97 + 0.66 2216 +8.19 8.60 + 3.59
Dicotiledéneas herbaceas

Chenopodium papulosum 2.03 +2.03 4.14+232 217 +0.77 1.69 +£0.74 9.43 +3.42 11.70 £ 4.16 10.21 +£3.58 9.52+6.28
Conyza spp. 3.40+2.21 0.23+0.23 - - - - - -
Cryptantha albida - 0.48 +0.48 0.38+0.26 0.21+0.21 - - - -
Descurainia spp. - - 4.28 +£3.03 - - - - -
Glandularia mendocina - - 276+1.71 0.25+0.25 1.13+0.90 - - -
Grindelia chiloensis - - - - - - 5.26+5.26 -
Lappula redowskii 1.23+0.70 454 £2.95 18.71+7.17 4.95+2.35 11.85+5.82 1.51+0.92 0.56 +0.56 2.08 £2.08
Parietaria debilis - - - 0.37+0.37 - - 0.71+0.39 -
Parthenium hysterophorus - 2.03+1.51 8.88 +5.40 3.27+1.96 22.44 + 6.55 23.22+7.01 7.07 £3.59 12.27 +4.34
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Phacelia artemisioides 0.24+0.24 - 0.81+0.40 - 4.74+4.20 - 518 £3.95 -
Plantago patagonica - - 516+2.34 - 2.63 £2.63 0.25+0.25 0.66 +0.66 -
Sphaeralcea miniata 0.56 +0.43 - 0.15+0.15 0.48 +0.34 - 0.51+0.51 2.28+1.80 -
Verbesina encelioides - - - - 5.14 +3.64 - 8.44 +3.54 -
Total 7.47 +3.04 11.42 £ 4.96 43.30 £8.71 11.23 +£3.47 57.37 £9.37 37.20+£7.99 40.38 £ 8.70 23.87+7.32
Arbustos
Capparis atamisquea - - 243+1.76 1.50 +0.90 0.47 +0.33 - - 0.45+0.45
Junellia aspera 347 +2.41 1.43+1.03 2.16+1.76 0.37 +£0.37 0.79+0.79 0.25+0.25 - -
Larrea spp. - - 9.94+5.11 1112 £4.82 27.62+8.11 11.97 +4.63 30.00 = 8.96 22.19+7.70
Lycium spp. 0.24+0.24 0.51+0.51 0.66 +0.47 1.25+0.98 0.25+0.25 1.97+1.19 1.94+1.75 1.89 +1.58
Troncosoa seriphioides - - - - 5.18+2.83 0.51+0.51 - -
Verbena seriphioides - - 0.47 +0.36 - 3.52+3.00 46.34+9.20 - 43.00+9.47
Total 3.71+2.55 1.94+1.11 15.66 * 6.22 14.24 £ 4.62 37.84£9.49 61.04 £ 8.26 31.94 +£8.77 67.53 £ 7.48
Arboles
Neltuma flexuosa - - - - 0.15+0.15 0.79+0.79 5.53+5.26 -
Total 0 0 0 0 0.15£0.15 0.79 £0.79 5.53 £5.26 0
No identificados
NN 1 - - 0.12+0.12 - - - - -
Numero de colonias 16 (10/6) 15 (9/6) 18 (10/8) 18 (9/9) 20 (10/10) 18 (9/9) 20 (10/10) 16 (8/8)
Numero total de semillas 570 405 454 358 299 327 195 173
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DISCUSION

Aunque P. spininodis es principalmente una especie granivora (Kusnezov 1951, Pirk et
al. 2009b), este estudio reveld que su nivel de especializacion en el consumo de semillas
es menor de lo que se habia informado previamente. De hecho, durante el periodo de
estudio present6 una dieta relativamente amplia que incluy6 una menor proporcion de
semillas y una mayor proporcion de artropodos, restos vegetales y otros items cuando
la abundancia de semillas, especialmente de gramineas, fue baja. La diversidad de
items en la dieta aumento al disminuir la abundancia de semillas a lo largo de los afios,
lo que sugiere que el comportamiento alimentario de P. spininodis es flexible y le
permite no depender exclusivamente de semillas. Ademas de una dieta general mas
amplia, P. spininodis presentd una dieta graminivora menos estricta cuando estas
semillas escasearon en el ambiente y consumi6 mas semillas de otros grupos de plantas
(dicotiledoneas herbaceas y arbustos) en esas circunstancias. Por lo tanto, las gramineas
no siempre prevalecen entre las semillas en la dieta, en contraste con lo que observaron

Pirk et al. (2009b) en anos de alta abundancia de estas semillas.

Se esperaba que P. spininodis ampliara su dieta en respuesta a las variaciones en la
disponibilidad de semillas entre afios y entre condiciones de pastoreo, reduciendo su
consumo en afos de baja disponibilidad de semillas y en sitios pastoreados. Los
resultados fueron parcialmente consistentes con lo esperado. Pheidole spininodis amplio
su dieta y disminuyd el consumo de semillas, particularmente de gramineas, a medida
que su disponibilidad disminuy6 con el paso de los afios. Sin embargo, esta respuesta

no difiri6 entre las condiciones de pastoreo.

La abundancia y composicion del banco de semillas del suelo varié notablemente
durante el periodo de estudio y se observo que las diferencias entre afios fueron mas
importantes que entre condiciones de pastoreo. La abundancia de semillas,
particularmente de gramineas y dicotiledoneas herbdceas, fue alta durante la primera
mitad del periodo de estudio, cuando las precipitaciones estuvieron por encima del
promedio histdrico, y se redujo drasticamente durante la segunda mitad, en
condiciones de sequia (Figura 2, Capitulo 1). Esta reduccion se registré en ambas
condiciones de pastoreo, aunque fue particularmente abrupta en los sitios no
pastoreados, lo que llevé a niveles igualmente bajos de abundancia de semillas en
ambas condiciones hacia el final del periodo de estudio. Esta pérdida del contraste en
la abundancia de semillas entre condiciones de pastoreo podria explicar la similitud de
la dieta general de P. spininodis entre los sitios pastoreados y no pastoreados a lo largo
del estudio.

Aunque no se observaron diferencias significativas en la dieta general entre
condiciones de pastoreo, la dieta granivora difirid entre afios y condiciones de

pastoreo. Por un lado, en periodos de baja abundancia de semillas de gramineas P.
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spininodis tendid a incorporar semillas de dicotiledoneas herbaceas en los sitios no
pastoreados, donde su abundancia fue mayor. Por otro lado, se observd un consumo
relativamente alto de semillas de arbustos (e.g., Verbena seriphioides y Larrea spp.) en
ambas condiciones de pastoreo cuando la abundancia de semillas de gramineas fue
baja. Dado que estas plantas lefiosas son poco consumidas por el ganado (Guevara et
al. 1997), podrian constituir un recurso alternativo valioso para P. spininodis en estos
ambientes degradados. Los cambios observados en la dieta de esta especie de hormiga
en los sitios pastoreados podrian indicar una respuesta flexible del comportamiento de
forrajeo frente a limitaciones ambientales (i.e., una menor abundancia de las semillas
de gramineas preferidas en el banco de semillas del suelo) o reflejar la idiosincrasia de
las preferencias alimentarias de las poblaciones que habitan en sitios intensamente
pastoreados (i.e., preferencias dependientes del contexto). Para discriminar entre estas
dos alternativas es necesario realizar ensayos que permitan evaluar si sus preferencias
alimentarias son estereotipadas (i.e., no varian entre condiciones de pastoreo), como se
ha observado en otras especies de hormigas granivoras (Miretti et al. 2019), o varian en

distintos contextos ambientales.

Los resultados de este estudio coinciden con los reportados para algunas especies del
género Pogonomyrmex en el Monte central (Pirk et al. 2009a, Miretti 2024), confirmando
que las variaciones temporales en la disponibilidad de semillas provocan cambios en la
dieta de estos organismos granivoros. El cambio de dieta asociado con la escasez de
semillas también se ha observado en hormigas granivoras en otros desiertos (e.g., Tevis
1958, Whitford 1978, Whitford et al. 1981, Mehlhop & Scott 1983, Rissing 1988, Wilby &
Shachak 2000). Una respuesta similar se observo en colonias de Pogonomyrmex naegelii
(Belchior et al. 2012) y Pogonomyrmex barbatus (Luna et al. 2021) en ambientes con
variaciones estacionales en la densidad de semillas. Estas especies recolectaron casi
exclusivamente semillas durante la estacion seca y fria, altamente productiva, mientras
que se volvieron mas generalistas y consumieron semillas y artropodos en
proporciones similares durante la estacion himeda y calida, cuando la disponibilidad

de semillas es menor.

Una dieta mads diversa (i.e., con recursos derivados de plantas y animales) en contextos
ambientales de escasez de semillas podria ayudar a satisfacer los requerimientos
nutricionales de las colonias de hormigas granivoras (Luna et al. 2018, Anjos et al.
2019). Los artropodos son un alimento rico en proteinas indispensables para el
desarrollo y supervivencia de las larvas y los adultos reproductores en muchas
especies de hormigas (Judd 2005, Feldhaar 2014). Varias especies del género Pheidole
seleccionan y consumen este recurso de forma estacional u oportunista (Fowler 1979,
Retana et al. 1992, Gomes et al. 2019). En el caso de P. spininodis, el mayor consumo de
artrépodos, principalmente hormigas de otros géneros, en periodos de escasez de

semillas podria explicarse en parte por su gran abundancia en el suelo, siendo el grupo
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mejor representado en varias regiones aridas del mundo (Holldobler & Wilson 1990,
Pifiero et al. 2011). A diferencia de las especies dominantes de hormigas cazadoras que
habitan el desierto del Monte (e.g., Pheidole bergi), las presas vivas son raras en la dieta
de P. spininodis, que esta representada principalmente por restos de artrépodos (Pirk et
al. 2009b). Sin embargo, como se observo previamente en otras especies granivoras
(Marsh 1987, Whitford & Jackson 2007), existe evidencia que sugiere que P. spininodis
ocasionalmente podria concentrar su actividad de forrajeo en presas de artropodos
vulnerables que se concentran en el suelo de manera episddica, como cigarras y

adultos reproductores de hormigas (observacion personal).

No obstante, la incorporacion de alimentos alternativos puede no ser suficiente para
evitar el efecto negativo de una menor disponibilidad de los alimentos preferidos. En
determinadas circunstancias, una fuerte reduccién en la cantidad de semillas de
gramineas en la dieta de las hormigas puede causar un desequilibrio nutricional e
inanicion, ya que estas semillas son una fuente rica en carbohidratos (Rios et al. 2012) y
la principal fuente de energia de las obreras (Feldhaar 2014). Esto ha sido reportado
para Pogonomyrmex mendozanus, una especie granivora capaz de incorporar una mayor
proporcion de items menos preferidos a la dieta para compensar la escasez de las
semillas de gramineas preferidas (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2017, Miretti 2024). Sin
embargo, estos cambios son acompafiados por una reduccion de los niveles de
actividad de busqueda de alimento y del éxito de forrajeo, lo que en tltima instancia
conduce a una reduccion en la tasa de ingreso de alimento al nido (Pol et al. 2017). Asi,
la flexibilidad comportamental tiene un costo asociado en esta especie, lo que podria
explicar la dréstica reduccion en el nimero de individuos de sus colonias y en el
contenido de grasa corporal de los individuos reproductivos, lo que, en tltima
instancia, podria explicar la disminucién de la densidad de colonias en condiciones de
pastoreo intenso y baja disponibilidad de semillas (Pol et al. 2017, 2022). También se ha
informado que la reduccidn de semillas en la dieta puede afectar la supervivencia y el
desarrollo en otros insectos, como algunos escarabajos granivoros (Jergensen & Toft
1997). Por lo tanto, incluso si una especie es capaz de consumir alimentos alternativos,
su aptitud reproductiva podria verse gravemente comprometida (Saska 2008) con
posibles efectos demograficos en las poblaciones, que a largo plazo podrian impactar
en los procesos ecologicos y servicios ecosistémicos en los que estd involucrada
(Sanchez-Bayo & Wyckhuys 2019). Estudios mas detallados destinados a evaluar otros
aspectos de la ecologia trofica (e.g., niveles de actividad de busqueda de alimento, éxito
de forrajeo, tasa de ingreso de alimentos) y la dindmica poblacional de P. spininodis
podrian revelar cudn generalizables son las respuestas de las poblaciones de animales
granivoros a las reducciones en la disponibilidad de semillas de gramineas tales como
las que muestra P. mendozanus, e incluso algunas aves paseriformes, en el Monte
central (Marone et al. 2017, Sagario et al. 2020). Los estudios que ayuden a entender

mecanismos comunes y generales (entre taxa) que expliquen las reducciones en las
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poblaciones animales son esenciales para tomar decisiones apropiadas para el manejo y
conservacion de la vida silvestre (Sells et al. 2018), especialmente en un contexto de

cambio global.
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CAPITULO 3. Preferencias de Pheidole spininodis por

semillas de distintas especies de plantas en el Monte central

RESUMEN

El estudio de las preferencias alimentarias permite establecer la dieta potencial de una
especie y es fundamental para caracterizar su grado de especializacion trofica y
predecir sus respuestas comportamentales y poblacionales en contextos ambientales
donde sus recursos alimentarios se ven afectados. En el desierto del Monte existen
variaciones interanuales en la composicion y abundancia del banco de semillas del
suelo, el principal recurso alimentario de la hormiga granivora Pheidole spininodis. El
objetivo de este capitulo fue evaluar las preferencias de P. spininodis por semillas de
seis especies de plantas nativas (tres gramineas, dos dicotileddneas herbaceas y un
arbusto) en el Monte central. Las preferencias se estudiaron mediante experimentos de
eleccion realizados en sitios sin pastoreo dentro de la Reserva de la Biosfera de
Nacufian. Sobre la base de estudios previos de su dieta y en las marcadas preferencias
por semillas de gramineas observadas en otras hormigas granivoras de la region, se
esperaba que P. spininodis tuviera preferencias jerarquicas lineales y prefiriera las
semillas de gramineas por sobre las de otros grupos de plantas. Ademas, considerando
el tamafio corporal pequefio de las obreras y posibles restricciones morfoldgicas para
manipular y acarrear semillas grandes y pesadas, se esperaba que prefiriera semillas
pequenas y livianas. Los resultados no respaldaron la hipdtesis de que esta especie
prefiere semillas de gramineas por sobre las de otros grupos de plantas: P. spininodis
prefirié semillas de dicotiledoneas herbaceas como las de algunas gramineas. No
obstante, los resultados coincidieron con la expectativa de una baja preferencia por
semillas de arbustos y una alta preferencia por semillas pequenas y livianas. Estos
resultados sugieren que P. spininodis posee preferencias particulares, diferentes a las de
otras especies granivoras con las que coexiste. Estudios futuros deberian investigar si
las preferencias alimentarias de P. spininodis son dindmicas y contexto-dependientes y
se modifican cuando la disponibilidad de especies de plantas es distinta, lo que
contribuiria a mejorar el conocimiento sobre su flexibilidad comportamental y su

resiliencia a los cambios ambientales.

Palabras clave: desierto del Monte, especializacion tréfica, elecciones alimentarias,
Pheidole spininodis, dieta potencial, semillas, grupos de plantas, tamafio, peso,

restricciones morfologicas
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INTRODUCCION

La dieta de un organismo, entendida como el conjunto de recursos alimentarios (y su
importancia relativa) que utiliza en condiciones naturales, es el resultado de la
interaccion entre procesos internos (i.e., decisiones innatas o aprendidas sobre qué
alimentos consumir) y factores externos (e.g., la disponibilidad de recursos, el riesgo de
predacion o las interacciones con otras especies) (Pyke et al. 1977). Entre los procesos
internos, las preferencias alimentarias se definen como la tendencia intrinseca de un
organismo a consumir un tipo de presa particular cuando esta disponible. Las
preferencias usualmente se establecen a partir de ensayos en los que se ofrece
simultdneamente mas de un recurso en las mismas condiciones experimentales (e.g.,
abundancia, distancia, disposicion espacial; Johnson 1980). Su estudio permite
establecer la dieta potencial de una especie; es decir, el conjunto de recursos
alimentarios que un organismo podria consumir en funcion de sus capacidades
morfologicas, fisioldgicas y comportamentales, sin las restricciones impuestas por
factores ecoldgicos (e.g., Pirk & Lopez de Casenave 2011, Miretti et al. 2019, Pol et al.
2023). La comparacién entre las preferencias y la dieta observada en condiciones
naturales es clave para comprender las decisiones de los consumidores y las
limitaciones que enfrenta en su entorno. Cuanto mayor es la diferencia entre ambas,

mayor es la influencia de los factores externos sobre el comportamiento alimentario.

Comprender las preferencias alimentarias permite caracterizar el grado de
especializacion trofica de una especie, determinar la flexibilidad de su dieta y predecir
su capacidad para adaptarse y persistir a nuevos contextos ambientales (e.g., Young &
Schlesinger 2018). En general, las especies especialistas presentan preferencias
alimentarias estereotipadas, jerarquicas y lineales (caracterizadas por una seleccion
rigida y estructurada de recursos); sus dietas son poco flexibles y son mas propensas a
sufrir reducciones poblacionales severas o extinciones locales ante la disminucion de
sus recursos preferidos (e.g., Charlery de la Masseliere et al. 2017, Pol et al. 2017, Wang
et al. 2017, Miretti et al. 2024). Por el contrario, las especies generalistas u oportunistas
suelen mostrar preferencias amplias y no jerarquicas (caracterizadas por una seleccion
plastica y equitativa de recursos), dietas flexibles y una mayor capacidad para afrontar
los cambios en la disponibilidad de alimentos (Tuomainen & Candolin 2011, Charlery
de la Masseliere et al. 2017, Wang et al. 2017). Por ello, el estudio combinado de la dieta
y las preferencias alimentarias proporciona informacion fundamental para comprender
los mecanismos que acttian en la toma de decisiones de los consumidores al momento
de alimentarse, establecer los limites de la flexibilidad tréfica y predecir las respuestas
comportamentales y poblacionales de las especies ante fluctuaciones en la

disponibilidad de los recursos alimentarios.
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En el caso de las hormigas granivoras, las preferencias por distintas semillas suelen
explicarse por los atributos morfoldgicos (e.g., tamafo, peso, forma, presencia de
apéndices, recubrimiento) y quimicos (e.g., composicion nutricional, compuestos
secundarios) de las semillas (Kelrick et al. 1986, Baroni-Urbani & Nielsen 1990, Gross et
al. 1991, Crist & MacMahon 1992, Schoning et al. 2004, Martyn et al. 2023). A su vez,
estan condicionadas por caracteristicas propias de las hormigas, como el tamano y
forma de la mandibula, la capacidad sensorial y fisica para detectar, acarrear y
procesar las semillas, y la capacidad fisiologica para tolerar, transformar o eliminar
compuestos toxicos (Holldobler 1976, Hansen 1978, Retana & Cerda 1994, Arnan et al.
2010). Establecer las preferencias alimentarias suele ser complejo ya que las decisiones
de seleccion de las semillas suelen basarse en multiples atributos (Grossklaus et al.
2024) y en el caso de los insectos sociales también depende de la interaccién con los

miembros de la colonia (Bespalova 2020).

En el Monte central, las hormigas granivoras recolectan semillas de muchas especies de
plantas (Pirk & Lopez de Casenave 2006, Pirk et al. 2009a, 2009b, Miretti et al. 2024; ver
Capitulo 2), aunque algunas especies exhiben marcadas preferencias por determinados
tipos. Las hormigas granivoras del género Pogonomyrmex, por ejemplo, prefieren las
semillas de gramineas por sobre las de dicotileddneas herbaceas y arbustos (Pirk &
Lopez de Casenave 2011, Miretti et al. 2019, Miretti 2022). Esta preferencia se atribuye
principalmente a las caracteristicas morfologicas y nutricionales de las semillas de
gramineas que, en comparacion con las de dicotileddneas herbaceas y arbustos, son
mas faciles de manipular, son ricas en carbohidratos (e.g., almidon) y contienen niveles
bajos de compuestos secundarios (e.g., alcaloides) (Rios et al. 2012). Sin embargo,
existen diferencias entre especies: P. inermis prefiere semillas de gramineas mas
pequenas que P. mendozanus y P. propinqua, probablemente debido a restricciones
impuestas por su menor tamafio corporal (Pirk & Lopez de Casenave 2010). Estas
observaciones refuerzan la idea de que la combinacion de rasgos de las semillas y de
las caracteristicas de las especies consumidoras es clave para explicar las preferencias

alimentarias de las hormigas granivoras.

En los algarrobales del Monte central, la hormiga granivora Pheidole spininodis consume
principalmente semillas de gramineas (Pirk et al. 2009b), aunque su dieta presenta
variaciones temporales asociadas a la abundancia relativa de semillas de diferentes
grupos de plantas. Por ejemplo, bajo ciertas condiciones aumenta considerablemente el
consumo de semillas de dicotiledoneas herbaceas y arbustos (ver Capitulo 2). Sin
embargo, aun se desconoce en qué medida la dieta refleja las preferencias intrinsecas
de esta especie o simplemente responde a restricciones ambientales asociadas con la
disponibilidad de semillas. Conocer sus preferencias permitird comprender mejor su
estrategia de uso de recursos y su capacidad para adaptarse a cambios en la

composicion y abundancia de semillas en el desierto del Monte.
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El objetivo de este capitulo fue estudiar las preferencias de P. spininodis por distintas
semillas en condiciones naturales, mediante experimentos de eleccion realizados en
sitios sin pastoreo dentro de la Reserva de la Biosfera de Nacufan. Se formularon las
siguientes preguntas: (1) jexisten preferencias alimentarias jerarquicas lineales en P.
spininodis frente a semillas de distintas especies?, (2) ;prefiere P. spininodis las semillas
de gramineas por sobre las de dicotileddneas herbaceas y arbustos?, y (3) ;influyen
caracteristicas morfoldgicas como el tamafo y el peso de las semillas sobre sus
preferencias? Sobre la base de estudios previos de su dieta y a las marcadas
preferencias por semillas de gramineas observadas en otras hormigas granivoras de la
region (Pirk & Lopez de Casenave 2011, Miretti et al. 2019, Miretti 2022), se espera que
P. spininodis tenga preferencias jerarquicas lineales y que prefiera las semillas de
gramineas por sobre las de otros grupos de plantas. Ademas, considerando que el
tamano corporal pequeno de las obreras de esta especie puede producir restricciones
para manipular y acarrear semillas grandes y pesadas, se espera que prefiera semillas

pequenas y livianas.
METODOS
Disefio de muestreo

Se evaluaron las preferencias de P. spininodis por semillas de diferentes especies de
plantas mediante ensayos de oferta de semillas en el campo con un disefio de
comparaciones de a pares (de Vries 1998, Pirk & Lopez de Casenave 2011). Los ensayos
se realizaron en 12 colonias ubicadas en sitios con exclusion de ganado doméstico
dentro de la Reserva de la Biosfera de Nacufidn, durante la primavera-verano de 2023-

2024. Se seleccionaron colonias que presentaban altos niveles de actividad de forrajeo.

Los ensayos consistieron en ofrecer semillas de seis especies de plantas nativas de a
pares en todas las combinaciones posibles en orden aleatorio, con cinco repeticiones
por combinacidn (i.e., 15 combinaciones posibles x 5 repeticiones x 12 colonias = 900
ensayos). Las semillas se colocaron a 1-2 mm de distancia entre si para facilitar que las
obreras las detectasen simultdneamente, y a 10-15 cm de la entrada del nido, sobre el
suelo o dentro de una placa de Petri modificada (con abertura de acceso) para reducir
el efecto del viento (Figura 1). Se considerd que una obrera detectaba ambas semillas
cuando las tocaba con las antenas o las manipulaba con sus mandibulas o patas. En
cada ensayo se registré la especie de semilla que fue removida primero,
considerandola preferida para el par evaluado. Todos los ensayos se realizaron durante
el horario de mayor actividad de estas hormigas para minimizar la probabilidad de
evaluar repetidamente a las mismas obreras. El tiempo requerido por colonia para
completar los ensayos fue de entre 1 y 3 dias, dependiendo del nivel de actividad y de

la respuesta de cada colonia a los ensayos.
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Figura 1. Representacion grafica de un ensayo de preferencia con un disefio de

comparaciones de a pares montado dentro de una placa de Petri.

Las semillas ofrecidas en los ensayos incluyeron tres especies de gramineas (Jarava ichu,
Trichloris crinita 'y Aristida mendocina), dos dicotiledoneas herbaceas (Sphaeralcea miniata
y Chenopodium papulosum) y un arbusto (Larrea divaricata). Se eligieron estas especies
por estar presentes en la dieta de P. spininodis (Pirk et al. 2009b, Capitulo 2) y por
presentar caracteristicas morfoldgicas contrastantes (tamario, peso, forma, estructuras
externas; Figura 2, Tabla 1). Las semillas utilizadas se recolectaron de plantas en el
campo el mismo afno o el anterior a los ensayos, y se seleccionaron semillas maduras y
sanas (i.e., que no colapsaban al ser presionadas suavemente con pinzas y que no
presentaban signos de ataque de hongos u otros dafos bajo una lupa estereoscopica).
Las semillas siempre fueron manipuladas con pinzas para evitar el contacto directo con
las manos y conservadas en bolsas de papel. Se ofrecieron tal como se las encuentra en
el banco de semillas del suelo y como son acarreadas al nido por estas hormigas (i.e.,

con o sin sus estructuras externas; Tabla 1).

Tabla 1. Caracteristicas de las semillas utilizadas en los ensayos de preferencias.

Especie Grupo de plantas Peso (mg)  Estructuras externas®
Jarava ichu Graminea 0.122 Con
Trichloris crinita Graminea 0.232 Con
Aristida mendocina Graminea 0.462 Con
Sphaeralcea miniata Dicotiledénea herbacea 0.202 Sin
Chenopodium papulosum  Dicotiledénea herbacea 0.242 Sin
Larrea divaricata Arbusto 2.30b Con

aPol (datos no publicados). ® Miretti (2022). < Se indica si las semillas se presentaron con o sin
estructuras externas (i.e., glumas y glumelas para semillas de gramineas, pericarpio para

semillas de dicotileddneas herbéceas y arbustos).
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Figura 2. Semillas utilizadas en los ensayos de preferencias. J: Jarava ichu, T: Trichloris
crinita, A: Aristida mendocina, S: Sphaeralcea miniata, C: Chenopodium papulosum, L: Larrea

divaricata. Los cuadrados pequefios de la grilla del fondo son de 1 x 1 mm.

Analisis de datos

Para establecer el orden jerarquico de las preferencias entre las semillas evaluadas se
utilizé un andlisis de dominancia entre comparaciones de a pares (Boyd & Silk 1983).
Primero, para cada una de las colonias se organizaron los datos en una matriz de doble
entrada de tamafio NxN (matriz de dominancia), donde N representa el nimero de
elementos comparados en los ensayos (en este caso, semillas de las seis especies). Cada
celda ij de la matriz corresponde al niumero de veces (de 1 a 5) que la especie i (fila) fue

preferida por sobre la especie j (columna) (ver Tabla 2).

Luego, se verificd que las matrices fueran jerarquicas (i.e., que todos los elementos
estuvieran ordenados linealmente; Boyd & Silk 1983). Cuando todos los elementos de
un disefio de comparaciones de a pares se pueden organizar en un orden jerarquico
estricto, se considera que la jerarquia es lineal. Una jerarquia perfectamente lineal
requiere que todas las relaciones triddicas dentro de la matriz sean transitivas (i.e., se
prefiere la semilla A sobre la semilla B y se prefiere la semilla B sobre la semilla C, lo
que significa que se prefiere la semilla A sobre la semilla C) y que todas las relaciones
diddicas sean asimétricas (i.e., se prefiere una especie de semilla a otra) (Boyd & Silk
1983). Para evaluar la linealidad se construy6 una matriz binaria a partir de la matriz
de dominancia de cada colonia, asignando a cada celda ij un valor de 0 si la especie i se
prefirio menos veces que la especie j, o 1 si la especie i se prefirié mas veces que la
especie j. A partir de esos datos se calculd el indice de linealidad de Kendall (K) para
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cada matriz (Appleby 1983). Los valores de este indice oscilan entre 0 (cuando todas las
especies de semilla son igualmente preferidas) y 1 (cuando las especies se ordenan de
menor a mayor y la matriz es perfectamente lineal). Se determino la significancia
estadistica de los valores de linealidad de cada matriz mediante la prueba descripta
por Appleby (1983). Esta prueba calcula la probabilidad de que la jerarquia observada
en un grupo de N individuos (en este caso, semillas de las seis especies) sea lineal. La
linealidad ocurre cuando el niumero de triadas circulares observadas (d) es menor que
las esperadas por azar (Appleby 1983). Las triadas circulares son relaciones no
transitivas entre tres elementos de la matriz (e.g., cuando se prefiere la semilla A ala
semillaB,laBalaCylaCalaA).

Posteriormente, se determino el nivel de preferencia por las semillas de cada especie en
cada colonia mediante un indice de dominancia cardinal que mide la magnitud de la
diferencia entre dos elementos consecutivos de un orden lineal. Se utiliz6 el indice de
David normalizado (NormDS), que se recomienda cuando en las matrices se dan casos
de circularidad, ya que pondera la importancia relativa de cada elemento de la matriz:
si una semilla es removida ante otra de mayor preferencia, entonces pesa mas que si es
removida ante una semilla de menor jerarquia en el ranking (de Vries et al. 2006). Los
valores del indice varian entre 0 y N - 1, donde N es el nimero de especies
comparadas, con los valores mas altos indicando mayores niveles de preferencia. Para
calcular el indice se construy6 una nueva matriz a partir de la matriz de dominancia de
cada colonia, asignando a cada celda ij la proporcién de los ensayos en los que la
especie i fue preferida sobre la especie j, y se siguieron los calculos descriptos por de
Vries et al. (2006). Para evaluar estadisticamente si las preferencias diferian entre las
semillas de las seis especies, se ajusté un modelo lineal general, usando los valores de
NormDS como variable dependiente y la especie como efecto fijo, considerando a los

ensayos de las distintas colonias como observaciones independientes.

La asociacion entre el peso de la semilla y su preferencia (NormDS) se evalué mediante
correlaciones de medidas repetidas, un analisis que permite estimar la correlacién
intra-colonia (considerando que para cada una de ellas se evalud la preferencia por las
semillas de las seis especies) y evaluar la asociaciéon comun para la muestra agregada
(Bakdash & Marusich 2017). Como las semillas de Larrea divaricata son notablemente
mas pesadas que las de las demas especies (Tabla 1), se realizaron dos analisis: uno con
todas las especies y otro excluyendo a L. divaricata. Esta estrategia permitid evaluar si la
asociacion entre el peso y las preferencias se mantiene cuando se elimina el efecto de

un valor desproporcionadamente alto que podria distorsionar las correlaciones.

Se realizaron todos los analisis en R (R Core Team 2022). El indice de linealidad de
Kendall de cada colonia se calculd con el paquete DyaDA (Leiva et al. 2010), mientras

que el indice de preferencia por las semillas de cada especie se calcul6 usando el
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paquete steepness (Leiva & de Vries 2022). El modelo lineal general se analiz6
utilizando el paquete stats (R Core Team 2022). Se evaluaron los supuestos de
normalidad y homocedasticidad, y se estimo la importancia del efecto fijo mediante el
andlisis de varianza (ANOVA tipo II) utilizando el paquete car (Fox & Weisberg 2019).
Se realizaron comparaciones a posteriori utilizando los promedios marginales
estimados para el modelo con el paquete emmeans (Lenth 2022). Se aplicé el ajuste de
Tukey para mantener el error tipo I global en las comparaciones multiples. Las
correlaciones de medidas repetidas se evaluaron utilizando el paquete rmCorr
(Bakdash & Marusich 2017).

RESULTADOS

La mayoria de las colonias estudiadas de P. spininodis exhibieron preferencias
jerarquicas lineales entre las semillas evaluadas, con valores del indice de linealidad
que oscilaron entre 0.63 y 1 (Tabla 2). En siete de las doce colonias los valores de K
fueron muy altos (> 0.85) y estadisticamente significativos (p < 0.05) o marginalmente
significativos (p = 0.05), indicando estructuras jerdrquicas claras en las preferencias. Las
restantes cinco colonias presentaron mas triadas circulares que las esperadas por azar
(d>2, p=0.12), indicando una jerarquia menos definida. Como estas colonias
mostraron un patron de preferencias similar a las restantes, se incluyeron en los

analisis posteriores.

Tabla 2. Matrices de dominancia entre semillas de seis especies de plantas (J: Jarava
ichu, T: Trichloris crinita, A: Aristida mendocina, S: Sphaeralcea miniata, C: Chenopodium
papulosum, L: Larrea divaricata) obtenidas a partir de los ensayos de preferencia
realizados en cada colonia de Pheidole spininodis. Cada valor representa el niumero de
ensayos en los cuales la semilla de la fila fue preferida por sobre la semilla de la
columna. Se incluyen los valores del indice de linealidad de Kendall (K), el nimero de

triadas circulares (d) y el valor de p asociado.

Colonia 4 J T A S C L K d p
] 4 3 4 5 0.75 2 0.12
T 0 1 2 4 5
A 1 4 0 0 4
S 2 3 5 2 5
C 1 1 5 3 5
L 0 0 1 0 0

Colonia 13 ] T A S C L K d p
] 3 2 0 1 5 0.88 1 0.05
T 2 3 2 2 5
A 3 2 1 1 4
S 5 3 4 2 3
C 4 3 3 4
L 0 0 1 2 1
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Tabla 2. Continuacion.

Colonia 35

0.12

0.75

Colonia 40

0.02

Colonia 30

0.02

Colonia 42

0.05

0.88

Colonia 58

>0.12

0.63

Colonia 59

0.02

Colonia 60

0.02

Colonia 61

0.05

0.88
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Tabla 2. Continuacion.

Colonia 62 ] S C L K d p
J 5 2 1 3 0.63 3 >0.12
T 0 2 2 5
A 0 2 3 2 2
S 3 3 2 1 3
C 4 3 3 4 5
L 2 0 3 2 0
Colonia 64 ] T A S C L K d p
J 5 4 2 2 3 0.63 3 >0.12
T 0 4 2 1 4
A 1 1 1 4 3
S 3 3 4 1 5
C 3 4 1 5
L 2 1 2 0 0

Los valores del indice de preferencia (NormDS) difirieron entre las especies evaluadas
(Fs66 =19.01, p < 0.001). Las mas preferidas fueron la dicotiledénea herbacea C.
papulosum y la graminea J. ichu (Figura 3). Las semillas de la dicotiledonea herbacea S.
miniata y las gramineas T. crinita y A. mendocina presentaron valores de preferencia
intermedios dentro del rango evaluado. La especie menos preferida fue el arbusto L.

divaricata.

Se observd una correlacion negativa y significativa entre el peso de las semillas y el
valor del indice de preferencia tanto considerando el conjunto completo de especies
(rm =-0.61, p <0.001, IC95%: [-0.74, -0.42], g.1.: 59) como al excluir del andlisis a L.
divaricata (rm =-0.35, p = 0.01, IC95%: [-0.58, -0.08], g.1.: 47) (Figura 4). En general, las
semillas pequefias y livianas (< 0.25 mg) correspondientes a las especies herbaceas
fueron mas preferidas que las semillas grandes y pesadas (> 0.25 mg) de la graminea A.
mendocina 'y el arbusto L. divaricata (Figuras 2 y 3).
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Gramineas

Dicotiledoneas
herbaceas

O

Arbustos

Q.

Semilla

T A L

Figura 3. Valores promedio (+EE) del indice de David normalizado (NormDS)
indicando las preferencias de Pheidole spininodis por semillas de seis especies de plantas
(C: Chenopodium papulosum, J: Jarava ichu, S: Sporobolus cryptandrus, T: Trichloris crinita,
A: Aristida mendocina, L: Larrea divaricata). Letras diferentes indican diferencias

estadisticamente significativas.

NormDS

ol
L

r,, =-0.61
p <0.001

20

Peso de la semilla (mg)

NormDS

w1
L

0 0.1 02 0.3 0.4 05
Peso de la semilla (mg)

Figura 4. Correlacion entre los valores del indice de preferencia (NormDS) y del peso
de las semillas de las seis especies de plantas en las 12 colonias (puntos con diferentes
colores) de Pheidole spininodis. El analisis se realiz6 considerando todas las especies
(izquierda) y excluyendo a Larrea divaricata (derecha). En el primer caso, las lineas que
representan el ajuste de cada colonia presentaron ordenadas al origen similares que se

superponian visualmente, por lo que solo se muestra la linea para la muestra agregada.
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DISCUSION

En este capitulo se evaluaron las preferencias de P. spininodis por semillas de distintas
especies de plantas en el Monte central. Las observaciones se centraron en las obreras
de la subcasta menor, que fueron las nicas que participaron activamente en la
busqueda y recoleccion de alimento durante los ensayos. La mayoria de las colonias
presentaron preferencias jerarquicas lineales, aunque algunas mostraron jerarquias
menos definidas. Contrario a lo esperado, los resultados no respaldaron la hipdtesis de
que esta especie prefiere semillas de gramineas por sobre las de otros grupos de
plantas. En cambio, P. spininodis prefiri6 tanto semillas de dicotileddneas herbaceas
como las de algunas gramineas. No obstante, los resultados si coincidieron con la
expectativa de una baja preferencia por semillas de arbustos y una alta preferencia por
semillas pequenas y livianas. En conjunto, estos resultados sugieren que P. spininodis
posee un rango de preferencias amplio y que es menos especialista de lo que se

pensaba inicialmente (Pirk et al. 2009b).

Pheidole spininodis exhibid un patron de preferencias distinto al de especies simpatricas
del género Pogonomyrmex, que prefieren marcadamente semillas de gramineas de
tamario mediano a grande y evitan las de dicotileddneas herbéceas y las de arbustos
(Pirk & Lopez de Casenave 2010, 2011, Miretti et al. 2019, Miretti 2022). En lugar de
evitar las dicotiledoneas, P. spininodis prefirio semillas pequenas tanto de
dicotiledoneas herbaceas como de gramineas. Estas diferencias podrian explicarse, en
parte, por caracteristicas morfoldgicas propias de cada género. El menor tamaro
corporal de las obreras de P. spininodis (longitud del cuerpo: 3.0-3.5 mm) en
comparacion con el de las especies del género Pogonomyrmex (5.0-6.0 mm)
probablemente restringe el rango de tamafios de semillas que pueden manipular y
transportar con eficiencia (Hansen 1978, Pirk & Lopez de Casenave 2010). A pesar de
estas diferencias, las especies de ambos géneros comparten una baja preferencia por las

semillas del arbusto Larrea divaricata.

El tamano y el peso de las semillas se destacaron como factores clave para explicar las
preferencias alimentarias de P. spininodis, en concordancia con estudios previos en
otras hormigas granivoras (Davidson 1977a, Crist & MacMahon 1992, Pirk & Lopez de
Casenave 2010, Pearson et al. 2014). Las especies mas preferidas, como Chenopodium
papulosum y Jarava ichu, poseen semillas considerablemente mas pequefias que las de L.
divaricata, la especie menos preferida. Esta tendencia se mantuvo incluso al excluir a L.
divaricata del andlisis, lo que refuerza la importancia del tamafio de las semillas para
comprender las preferencias de esta hormiga. Como se menciond, estas preferencias
pueden explicarse por limitaciones morfoldgicas asociadas al tamafio de las obreras. En
general, las hormigas seleccionan semillas en funcion del tamafio de su cuerpo o de sus

mandibulas, lo que reduce los tiempos de manipulacion y transporte, y maximiza la
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tasa de retorno de energia (Davidson 1977a, 1978, Ballard & Pruess 1979, Briese &
Macauley 1981, Buckley 1982, Davison 1982, Kaspari 1996, Willott et al. 2000). En
contraste, la forma de las semillas parece ser menos relevante, ya que tanto semillas
redondeadas (e.g., C. papulosum) como alargadas (e.g., J. ichu) fueron altamente
preferidas, pese a que las semillas redondeadas y pequefias pueden ser mas dificiles de

detectar (Benvenuti 2007), manipular y transportar por las hormigas (Pulliam & Brand
1975, Penn & Crist 2018).

Ademas del tamafio y el peso, ciertos rasgos morfologicos como la presencia de
estructuras accesorias (e.g., aristas, pelos) también pueden influir negativamente en la
seleccion de semillas. Estas estructuras pueden incrementar el tiempo de manipulacion
y transporte (Schoning et al. 2004, Schmasow & Robertson 2016, Robertson &
Schmasow 2018, Wandrag et al. 2021). En P. spininodis se observaron bajas preferencias
por A. mendocina y L. divaricata, cuyas semillas poseen aristas largas o pelos. Resultados
similares han sido reportados en otras especies del género: Pheidole bergi prefirio
semillas pequefias de dicotiledoneas herbaceas sin estructuras de dispersion en
bosques de Caldén (Pearson et al. 2014) y dos especies de este género en pastizales de
Meéxico también mostraron una clara preferencia por semillas sin apéndices (Garcia-
Meza & Martorell 2022). Estos patrones refuerzan la idea de que la combinacién de
ciertos rasgos morfoldgicos, como el tamano, el peso y la presencia de estructuras
accesorias pueden ser determinante en las preferencias de semillas por parte de estas
hormigas granivoras. Sin embargo, se requieren estudios experimentales controlados
para corroborar el efecto conjunto de estas caracteristicas (e.g., Schoning et al. 2004,
Pirk & Lopez de Casenave 2010, Wandrag et al. 2021).

En cuanto al contenido nutricional y la composicion quimica, P. spininodis no parece
seguir el patron observado en otras hormigas que prefieren semillas con alto contenido
de lipidos, proteinas o carbohidratos y evitan aquellas con metabolitos secundarios
toxicos (Carroll & Janzen 1973, Gordon 1980, Davison 1982, Kelrick et al. 1986,
Whitford & Steinberger 2009, Pirk & Lopez de Casenave 2011). En este estudio, P.
spininodis prefirié semillas de dicotiledoneas herbaceas que presentan menor contenido
de carbohidratos y mayores niveles de compuestos secundarios que las gramineas
(Rios et al. 2012). Esto sugiere que podria tolerar estos metabolitos o bien emplear una
estrategia compensatoria basada en dietas mixtas, como ha sido documentado en las
orugas de Grammia geneura, un herbivoro generalista que alterna entre tejidos vegetales
con diferentes perfiles quimicos para evitar la acumulacién de toxinas y mantener un
balance nutricional (Singer et al. 2002). La baja preferencia por las semillas de L.
divaricata, por el contrario, podria deberse a una evitacién activa de los metabolitos
particularmente toxicos o menos digeribles que caracterizan a las especies de este
género (Mangione et al. 2001, Hyder et al. 2002, Medina et al. 2012). La posibilidad de
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que P. spininodis utilice una dieta mixta como mecanismo de adaptacion frente a la

presencia de compuestos secundarios merece ser evaluada en estudios especificos.

Las preferencias determinadas experimentalmente reflejaron solo parcialmente la dieta
de esta especie. Jarava ichu, una especie altamente preferida, fue también la mas
consumida durante los cuatro afios del estudio de la dieta de esta hormiga (Capitulo 2).
En cambio, C. papulosum y Sphaeralcea miniata, que presentaron niveles alto e
intermedio de preferencia, estuvieron escasamente representadas en la dieta. Por el
contrario, L. divaricata, la especie menos preferida en los ensayos experimentales, fue
consumida en proporciones relativamente altas en los ultimos afios del estudio, cuando
la disponibilidad de semillas de gramineas y dicotiledoneas herbaceas era muy baja
(ver Capitulo 2). Estas discrepancias pueden atribuirse a variaciones en la
disponibilidad de semillas en el ambiente o a diferencias en su distribucion espacial.
Las hormigas no siempre consumen lo que prefieren, especialmente cuando la
abundancia de los recursos preferidos es baja o si éstos se encuentran en microhabitats
poco utilizados por las forrajeras durante sus actividades de busqueda de alimento. En
el caso de L. divaricata, su alta persistencia en el ambiente, incluso durante periodos de
sequia, la convierte en un recurso accesible que puede ser utilizado por esta hormiga.
Este comportamiento es consistente con la teoria del forrajeo 6ptimo (Stephens & Krebs
1986), que predice que, ante la escasez de los recursos preferidos, los organismos
consumirdn una mayor proporcion de los recursos menos preferidos. Este tipo de
respuesta ha sido documentado en otras especies de hormigas (Miretti et al. 2024) y

aves (Marone et al. 2017) granivoras en el Monte central.

Es importante destacar que las preferencias no fueron uniformes entre las colonias
estudiadas. Aunque la mayoria present jerarquias claras y consistentes, algunas
mostraron patrones de preferencia menos definidos. Esta variabilidad entre colonias es
caracteristica de especies generalistas, cuyas decisiones alimentarias tienden a ser mas
plasticas y menos jerdrquicas (Charlery de la Masseliere et al. 2017, Wang et al. 2017).
Las causas de esta variacion podrian estar relacionadas con factores extrinsecos, como
las diferencias locales en la disponibilidad de semillas, o con factores intrinsecos, como
la especializacion individual o de la colonia dentro de una poblacion (Bolnick et al.
2003, Araujo et al. 2011, Vidal et al. 2018, Jeanson 2019, Gordon et al. 2021). En este
sentido, la flexibilidad de P. spininodis en sus preferencias alimentarias podria
explicarse por la interaccion entre condiciones ambientales variables y diferencias entre
colonias dentro de la poblacion. Estudios futuros deberian evaluar si las preferencias
de P. spininodis se mantienen o modifican en diferentes contextos ambientales donde la
disponibilidad de semillas difiere (e.g., en otros habitats dentro de la reserva o en
campos pastoreados o quemados). Esto permitird avanzar en el conocimiento de la
plasticidad comportamental de P. spininodis y su capacidad para adaptarse a escenarios

de cambio ambiental.
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En conclusion, los resultados de este estudio indican que P. spininodis posee
preferencias alimentarias particulares, diferentes a las de otras especies granivoras con
las que coexiste: prefiere semillas pequenas y livianas, principalmente de
dicotileddneas herbaceas y algunas gramineas. Su dieta flexible, combinada con la
capacidad de incorporar semillas poco preferidas en condiciones de escasez, asi como
la variabilidad entre colonias observada, refuerzan la idea de que esta especie presenta
una notable plasticidad trdfica. Este comportamiento es caracteristico de especies
generalistas o especialistas expansivas y podria conferirle una ventaja adaptativa en
contextos ecologicos adversos, permitiéndole subsistir a cambios ambientales que

afecten la disponibilidad de sus recursos preferidos.
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CAPITULO 4. Flexibilidad en el comportamiento de
forrajeo de Pheidole spininodis en el Monte central: estrategia
de forrajeo en funcion de la abundancia y el grado de

agrupamiento de semillas

RESUMEN

Las hormigas han desarrollado diferentes estrategias de forrajeo, que varian entre
especies y estan asociadas con la abundancia y disposicion de los recursos, asi como
con el tamafio y la estructura social de la colonia. Algunas especies presentan
estrategias de forrajeo fijas, pero otras muestran flexibilidad comportamental y son
capaces de modificar su estrategia segun la disponibilidad y disposicion espacial del
alimento. Los objetivos de este capitulo fueron describir el comportamiento de forrajeo
de la hormiga granivora Pheidole spininodis en el Monte central y evaluar
experimentalmente si es capaz de modificar su estrategia de forrajeo en respuesta a las
variaciones en la abundancia y el grado de agrupamiento de las semillas. En colonias
ubicadas en algarrobales de la Reserva de la Biosfera de Nacufidn se mapearon los
recorridos individuales de 9-10 obreras durante sus excursiones de forrajeo y se
registraron las distancias, los tiempos y las areas antes y después de la adicion
experimental de semillas. Ademads, se registraron las direcciones de salida de >75
forrajeras en cada colonia y se utilizaron los valores de entropia de Shannon para
evaluar el nivel de uniformidad de la exploracion espacial de las colonias. En
condiciones naturales, las obreras buscaron alimento dentro de un radio de 6 m
alrededor de la entrada del nido, en 4reas menores a 3.42 m? y por no mas de 41 min.
La distancia promedio de forrajeo fue de 1.22 m y la superficie del area de busqueda de
las obreras fue de 0.25 m2. Por lo general, las areas de busqueda no fueron exploradas
simultdneamente por mdas de una forrajera y mostraron bajos niveles de superposicion.
En promedio, las forrajeras dedicaron mas tiempo buscando alimento (>50%) que
trasladdndose al 4rea de busqueda y de regreso al nido. El tiempo promedio de
busqueda fue de 8.06 min. En general, las colonias distribuyeron su esfuerzo de
forrajeo en varias direcciones y los valores de entropia fueron altos, reflejando una
distribucidn relativamente uniforme del esfuerzo de busqueda. Pheidole spininodis
emplea una estrategia de forrajeo individual en condiciones naturales, pero pasoé a
utilizar una estrategia grupal después de la adicion experimental de semillas. Esta
respuesta involucré reclutamiento activo de numerosas obreras hasta las estaciones de
cebado, que se movieron a lo largo de senderos amplios y difusos. Esto redujo el
tiempo y el drea de busqueda, y los valores de entropia, reflejando un uso mas

focalizado del espacio. Estos resultados resaltan la flexibilidad del comportamiento de
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esta especie que, frente a cambios en la abundancia y concentracion de sus recursos, es
capaz de modificar su estrategia de forrajeo. La capacidad de reclutamiento y
explotacion rapida de parches de semillas podria conferir una ventaja en el Monte
central, donde la disponibilidad de las mismas es altamente variable y heterogénea en

espacio y tiempo.

Palabras clave: abundancia de semillas, desierto del Monte, busqueda de alimento,
Pheidole spininodis, distancia de forrajeo, area de busqueda, tiempo de btisqueda,

exploracion espacial, forrajeo flexible, reclutamiento
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INTRODUCCION

En las hormigas, la localizacion y explotacion de recursos alimentarios es esencial para
sostener el crecimiento de la colonia (produccion de nuevas obreras) y su reproduccion
(produccion de individuos sexuados). Para ello, han desarrollado diferentes estrategias
de forrajeo, que varian entre especies y estan asociadas con la abundancia y disposicion
de los recursos, asi como al tamafio y estructura social de la colonia (Traniello 1989,
Holldobler & Wilson 1990). Estas estrategias abarcan desde el forrajeo individual, en el
que las obreras buscan y recolectan alimento de forma solitaria, hasta distintos tipos de
forrajeo grupal, que involucran el reclutamiento de obreras hacia las fuentes de
alimento mediante sefiales tactiles o quimicas (Bernstein 1975, Holldobler 1976, Plowes
et al. 2013).

En el forrajeo individual, las obreras salen del nido en distintas direcciones, no reclutan
a otras obreras y buscan alimento de forma dispersa, cubriendo gran parte del area
alrededor del nido. En contraste, el forrajeo grupal implica el reclutamiento activo de
obreras hacia los parches de forrajeo, lo cual da lugar a la formacién de senderos o
columnas de forrajeo que concentran la biisqueda en unas pocas direcciones. En
general, el mecanismo de reclutamiento y el nimero de individuos reclutados son los
que definen el subtipo de forrajeo grupal (e.g., reclutamiento en tindem, reclutamiento
en grupo y reclutamiento en masa; Carroll & Janzen 1973, Beckers et al. 1989). Si bien
muchas especies pueden forrajear de forma individual, no todas forrajean en grupo, ya
que esta estrategia requiere que las colonias cuenten con numerosas obreras forrajeras
(Warburg et al. 2017) y que hayan desarrollado mecanismos especificos de
comunicacidn, como la produccion de feromonas de reclutamiento (Holldobler &
Wilson 1970, 1990, Holldobler & Moglich 1980, Hahn & Maschwitz 1985, Grasso et al.
1998, 1999, Holldobler et al. 2001).

La forma en que las obreras de una colonia usan el espacio para buscar alimento
depende en gran medida de su estrategia de forrajeo y el patron espacial de busqueda
y recoleccidon determina, a su vez, la eficiencia con la que se explotan los recursos (Mull
& MacMahon 1996, 1997, Azcarate & Peco 2003, Arnan et al. 2010, Plowes et al. 2013).
Esta relacion ha sido ampliamente documentada en hormigas de ambientes aridos,
como por ejemplo Pogonomyrmex rugosus (Davidson 1977b), Cataglyphis bicolor (Wehner
et al. 2004) y Messor pergandei (Johnson 2000, Plowes et al. 2013). En general, se
considera que el forrajeo individual es mas eficiente cuando los recursos son escasos y
estan dispersos, mientras que el forrajeo grupal permite explotar con mayor eficiencia
recursos abundantes y agregados (Whitford 1976, Davidson 1977b, Flanagan et al.
2012, el Boukhrissi et al. 2023). Algunas especies presentan estrategias de forrajeo fijas,
pero otras tienen una notable flexibilidad comportamental y son capaces de modificar

su estrategia segun la disponibilidad y disposicion espacial del alimento (Creighton
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1966, Holldobler 1976, Pol et al. 2015). Por ejemplo, en desiertos de Estados Unidos
Pheidole ridicula forrajea individualmente cuando las semillas estan dispersas, pero
recluta obreras y forma senderos troncales cuando explota parches densos (Creighton
1966). La capacidad de utilizar diferentes estrategias de forrajeo podria conferir a una
especie una ventaja para la explotacion de recursos alimentarios en ambientes donde

su disponibilidad es altamente variable y heterogénea en espacio y tiempo (Hahn &
Maschwitz 1985, Pol et al. 2015).

En los desiertos, las semillas se distribuyen en parches que son espaciotemporalmente
muy variables en su densidad y composicion (Reichman 1984, Kemp 1989, Marone et
al. 1998, 2004). En el Monte central, el banco de semillas del suelo es heterogéneo y es
afectado por perturbaciones naturales y antropicas (Marone & Horno 1997, Marone et
al. 1998, 2000a, 2004, 2017, Pol et al. 2014, 2017, Sagario et al. 2020, ver Capitulo 2).
Estudios realizados en esta region han mostrado que algunas hormigas granivoras
modifican su comportamiento de forrajeo en respuesta a las variaciones en la
disponibilidad de semillas (Pol et al. 2011, 2015). Por ejemplo, las obreras de
Pogonomyrmex mendozanus forrajean individualmente cuando la abundancia de semillas
es baja, pero reclutan obreras y forrajean en grupo ante la presencia de parches de
semillas densos. En cambio, Pogonomyrmex propinqua mantiene una estrategia de
forrajeo exclusivamente individual, incluso cuando los recursos cerca del nido son
abundantes (Pol et al. 2015).

Las hormigas granivoras del género Pheidole presentan una amplia variedad de
estrategias de forrajeo, desde individual hasta grupal (Creighton 1966, Davidson 1977a,
1977b, Holldobler & Moglich 1980, Briese 1982, Detrain 1990, Andersen et al. 2000,
Johnson 2000). Se ha encontrado que algunas especies son capaces de ajustar su
estrategia en funcion de la disponibilidad de alimento (Creighton 1966), mientras que
otras mantienen estrategias fijas (Briese 1982, Andersen et al. 2000). Esta variabilidad
sugiere que el grado de flexibilidad puede estar relacionado con el tamafio de la
colonia, la estructura social y la dindmica espaciotemporal de los recursos que utilizan.
En el Monte central, Pheidole spininodis es una de las especies granivoras mas
abundantes (Pirk et al. 2009b, Cao et al. datos no publicados). Su dieta esta constituida
predominantemente por semillas (Pirk et al. 2009b), aunque presenta variaciones
temporales asociadas a cambios en la abundancia relativa de los recursos (ver Capitulo
2). A pesar de su alta abundancia y del conocimiento detallado de su dieta, se sabe
muy poco sobre su comportamiento de alimentacion. En particular, no existen estudios
de campo que hayan documentado cémo forrajea esta especie: se desconoce si utiliza
forrajeo individual o grupal, si existen mecanismos de reclutamiento y si su estrategia
cambia en funcion de la disponibilidad y distribucién de los recursos, como se ha
observado en otras especies del mismo género (Creighton 1966, Johnson 2000). Algunas

observaciones previas de transporte colectivo de los items de mayor tamafio (Pirk et al.
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2009b, Aranda Rickert 2011) sugieren que podria emplear reclutamiento bajo ciertas
condiciones, pero hasta ahora no se ha demostrado. Conocer el comportamiento de
forrajeo de P. spininodis es clave para comprender su capacidad de respuesta frente a

un ambiente altamente heterogéneo y cambiante.

Los objetivos de este capitulo fueron describir el comportamiento de forrajeo de P.
spininodis en los algarrobales del Monte central y evaluar si modifica su estrategia de
forrajeo en respuesta a las variaciones en la abundancia y el grado de agrupamiento de
las semillas. Se plantearon las siguientes preguntas: (1) ;como es el comportamiento de
forrajeo de P. spininodis y qué estrategia de forrajeo emplea en condiciones naturales?,
y (2) ¢varia su estrategia de forrajeo cuando se enfrenta a una oferta abundante y
agregada de semillas? Sobre la base de la baja disponibilidad de semillas en el
ambiente registrada en el drea de estudio en los afios recientes (ver Capitulo 2), se
espera que en condiciones naturales esta hormiga exhiba una estrategia de forrajeo
individual: que las obreras salgan del nido a forrajear en distintas direcciones, que
utilicen zonas de transito independientes y que sus areas de busqueda sean amplias y
no se superpongan, con tiempos prolongados de transito y busqueda de recursos,
reflejando un uso amplio y uniforme del espacio. La hipodtesis es que P. spininodis posee
una estrategia de forrajeo flexible y, por lo tanto, se espera que frente a una oferta
experimental abundante y concentrada de semillas reclute activamente a otras obreras
que salgan del nido en unas pocas direcciones y utilicen dreas de transito compartidas,
o bien que formen senderos para explotar las mismas fuentes de alimento, reduciendo

los tiempos y el area de busqueda.
METODOS
Disefio de muestreo

Comportamiento y estrategia de forrajeo

El comportamiento de forrajeo de Pheidole spininodis fue estudiado en 14 colonias
ubicadas en algarrobales de la Reserva de la Biésfera de Nacufian. Se seleccionaron
colonias que presentaban altos niveles de actividad forrajera y cuyos nidos contaban
con entre 1 y 3 entradas. Los muestreos se realizaron durante las temporadas 2021-
2022, 2022-2023 y 2023-2024, en los meses de diciembre y febrero. Para caracterizar la
estrategia de forrajeo se siguieron obreras desde que salian del nido hasta su regreso y
se registraron las siguientes variables: (1) distancia de forrajeo (distancia entre la
entrada del nido desde la cual sali6 la obrera y el sitio donde recolecté alimento); (2)
area de busqueda (zona donde la obrera gird con frecuencia, se movio lento en un
camino tortuoso y manipuld elementos en el suelo en busqueda de alimento); y (3)
tiempos de forrajeo, desagregados en tiempo de transito (desde la salida del nido hasta

el inicio de la busqueda de alimento), tiempo de busqueda (tiempo que la obrera paso
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buscando alimento en el 4rea de busqueda), tiempo de regreso (tiempo que la obrera
tardo en volver desde el sitio donde recolect alimento) y tiempo total de forrajeo
(sumatoria de los tres anteriores) (Figura 1a). También se registré el numero total de
forrajeras seguidas por colonia, lo que permitié estimar el éxito de forrajeo (porcentaje

de obreras que encontraron alimento sobre el total de obreras seguidas).

Se consideraron forrajeras a todas las obreras que atravesaron un circulo de 36 cm de
diametro centrado en la entrada del nido. Muestreos piloto permitieron diferenciar
estas forrajeras de otras obreras que se mantenian préximas al nido realizando
actividades de mantenimiento (e.g., transportaban granos de tierra) o deambulando sin
buscar activamente alimento. Las forrajeras fueron seguidas de manera individual
desde que salieron del nido y se marco su posicion con palillos de distintos colores,
colocados cada 30 segundos, hasta que recolectaron el alimento. Solo se incluyeron en
el andlisis las forrajeras que recolectaron alimento, que fueron retiradas
momentaneamente de la colonia para evitar repetir el seguimiento del mismo

individuo en el mismo dia.

En cada colonia se registraron los recorridos de 9-10 obreras que encontraron alimento.
El tiempo necesario para alcanzar ese nimero varid entre colonias, segin las
condiciones climaticas, los niveles de actividad de las colonias y la disponibilidad de
alimento. Todas las observaciones se realizaron dentro de un periodo de 2-6 dias por
colonia, durante las horas de mayor actividad: en la mafiana (5:30 a 9:30) y la tarde
(18:30 a 21:00).

Para mapear los recorridos se cuadricul6 el drea explorada por las obreras de una
colonia usando una grilla de 1x1 m?con circulos blancos numerados en los extremos de
cada celda y pequefios trozos de papel de distintos colores colocados en los palillos
para distinguir los recorridos individuales. Luego, se fotografio la grilla con una
camara digital (Nikon Coolpix S33) fijada en una varilla de aluminio de 2 m de altura.
A partir de estas fotografias se armo un mosaico de imagenes y se confecciond un
mapa que incluia las entradas del nido y los recorridos de las forrajeras. Las imagenes
fueron corregidas y editadas con el programa Adobe Photoshop CS6 y los mapas

fueron confeccionados con el programa AutoCAD 2023.

En cada recorrido se delimitaron dos sectores: el area de transito (trayecto mayormente
rectilineo desde la entrada del nido hasta el inicio de la bisqueda de alimento) y el drea
de busqueda. El tiempo empleado en cada sector fue estimado a partir del nimero de
palillos colocados (Figura 1a). El area de busqueda de cada obrera fue estimada con la
técnica del minimo poligono convexo (Jennrich & Turner 1969) y la superposicion entre
el drea de busqueda de obreras de la misma colonia se calculé como el drea comtin
entre sus respectivos poligonos en relacion al area total de cada una. El drea total de

busqueda de la colonia se calculé como la suma de las dreas de busqueda individuales,
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descontando las superposiciones. Todas las estimaciones espaciales se realizaron con el
programa AutoCAD 2023, utilizando como referencia la escala de 1m? establecida por
la grilla.

Ademas, en cada colonia se registraron con una cdmara de video las direcciones de
salida del nido de 75-101 obreras forrajeras. Se coloc6 un aro de alambre de 36 cm de
didmetro graduado cada 10°, centrado en la entrada con mayor actividad, sostenido
por cuatro pequefas patas de alambre. Se mont6 una cdmara de video (Sony HDR-
CX220) en un tripode y se filmo el plano del aro, utilizando el norte (0°) como

referencia para medir las direcciones de salida de las obreras forrajeras (Figura 1b).

(a) (b) “‘““

270°

Tiempo de bisqueda Tiempo de transito

\'\./"\

Area de blisqueda

Sitio de alimentacion

. 0
Tiempo total de forrajeo 4 Norte

Figura 1. Representacion grafica de las variables medidas durante las excursiones de
forrajeo (a) y de los registros de las direcciones de salida del nido (b) de las obreras

forrajeras de Pheidole spininodis.

Experimento con cebos de semillas: flexibilidad de la estrategia de forrajeo

Para determinar si las colonias modifican su estrategia de forrajeo en funcién de la
abundancia y el grado de agrupamiento de las semillas se realizaron experimentos de
adicion de semillas en cinco colonias ubicadas en algarrobales de la reserva de
Nacufian. Siguiendo el procedimiento descripto anteriormente, se mapearon 9-10
excursiones de forrajeo exitosas por colonia y se registraron las distancias, las areas y
los tiempos, antes y después de la adicion experimental de semillas. Ademas, se
registraron las direcciones de salida de otras 82-111 forrajeras en cada colonia,

utilizando la misma entrada del nido en ambas ocasiones.

Luego del muestreo en condiciones naturales, se colocaron dos estaciones de cebado,
separadas entre si por 90 a 180°, a una distancia de 1.0-1.5 m de la entrada del nido.
Estas distancias se eligieron considerando la distancia promedio de forrajeo registrada

para esta especie (en la primera parte de este estudio) y las estaciones se ubicaron en
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sectores poco frecuentados por las forrajeras (i.e., con < 2 rutas de alimentacion
mapeadas antes de la adicion de semillas). En cada estacion de cebado (un drea de
aproximadamente 0.04 m?) se agregaron semillas ad-libitum de moha (Setaria italica); las
semillas de esta especie fueron activamente recolectadas por las obreras en estudios
preliminares. Las estaciones fueron revisadas dos veces al dia, previo al inicio de la
actividad forrajera; cuando era necesario se repusieron semillas. Las mediciones
posteriores a la adicion de semillas se realizaron al menos 10 horas después de haber

colocado las estaciones de cebado.
Analisis de datos

Para analizar la estrategia de forrajeo se evaluaron dos aspectos clave de la
organizacion espacial: (1) la uniformidad de la exploracion del area por parte de las
obreras de la colonia (a través del calculo de la entropia de Shannon y la superposicion
de las areas de forrajeo) y (2) la direccionalidad de las obreras forrajeras al abandonar

el nido (utilizando estadistica circular).

Se empled la entropia de Shannon (1948) para estimar cudn uniforme era la exploracién
del &rea de forrajeo (Hanisch et al. 2023). Este indice (que tradicionalmente es utilizado
también como una medida de diversidad, ver Capitulo 2) calcula el grado de
incertidumbre asociado a una distribucion de frecuencias; en este caso particular, la
distribucion de la frecuencia con la que son explorados los distintos puntos dentro del
area de forrajeo. Valores altos de entropia indican una exploracion mas uniforme del
area, que refleja un patréon de busqueda homogéneo, tipico de una estrategia de
forrajeo individual en la que las distintas obreras recorren el entorno de manera
equilibrada y no coordinada. Por el contrario, valores bajos de entropia indican una
distribucién concentrada o desigual de la exploracion del 4rea de forrajeo, que se
espera cuando la estrategia de forrajeo es grupal y la exploracion de las distintas
obreras se limita a las mismas 4reas especificas del entorno. La entropia aporta
informacién complementaria a la que ofrece el andlisis de la superposicion de las areas
de forrajeo de las obreras. Mientras la superposicidon cuantifica las coincidencias
espaciales entre individuos, la entropia describe el uso que el conjunto de las obreras
hace del espacio, permitiendo evaluar si ese uso colectivo es uniforme o esta
concentrado en determinadas zonas. La combinacion de ambas métricas hace posible
inferir patrones de particion espacial, especializacion individual y organizacion
colectiva del forrajeo, proporcionando una visién mas integral de la dindmica espacial

del forrajeo de la colonia.

Para calcular la entropia es necesario conocer la probabilidad de que cada sitio del
entorno sea explorado por las obreras. Para ello, el mapa de forrajeo de cada colonia se
dividio en celdas de 0.25 x 0.25 m?, subdivididas a su vez en 25 cuadrados de 5 x 5 cm.

Se cuantificé el numero de cuadrados ocupados (dreas exploradas) de cada celda para
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cada una de las obreras con ayuda del programa AutoCAD 2023 y se generd una
matriz de probabilidad de ocupacion (pij) por celda, con la cual se construyd un mapa
de calor del drea de forrajeo explorada por cada colonia. La entropia (H) se calculé

utilizando la siguiente ecuacion (Shannon 1948):

H= — ZPU In(p;;)

dondei=1,2,...L;j=1,2,...Wy pijes la probabilidad de encontrar una hormiga en
una celda particular (,j). Esta probabilidad se calculé sumando el nimero de
cuadrados ocupados de todas las obreras seguidas de la colonia en los mapas divididos
en celdas (i.e., cuantas veces una celda fue ocupada). Por ejemplo, si el niimero de
cuadrados ocupados en una colonia fue 1000 y la celda fue ocupada 20 veces por el
total de las hormigas seguidas, entonces ps = 20/1000 = 0.02. Los valores de entropia
fueron luego normalizados por la entropia méaxima tedrica, que fue calculada
utilizando todo el espacio disponible L x W (incluidas las areas inexploradas) de la
colonia en condiciones naturales. Esta medida permite comparar las colonias en
términos del drea explorada y la uniformidad de la exploracion (Hanisch et al. 2023).
Los valores de entropia de Shannon normalizados varian entre 0 y 1, donde 0 es un
sistema totalmente ordenado (i.e., un uso concentrado) y 1 es un sistema totalmente
desordenado (i.e., un uso uniforme). El uso continuo de las mismas celdas por
diferentes obreras implica un sistema mas ordenado; por esa razén la formacion de
senderos de forrajeo y areas de busqueda superpuestas generan una disminucion de H
y valores altos de H sugieren un forrajeo individual con una exploraciéon uniforme del

area que rodea a la colonia.

El analisis de las direcciones de salida de las obreras forrajeras del nido ayuda a
distinguir entre el forrajeo individual, en el que las obreras salen en muchas
direcciones sin una orientacion preferente (generando una distribucion angular
uniforme) y el forrajeo grupal, en el cual salen en una (distribucién unimodal) o unas
pocas (distribucion multimodal) direcciones predominantes. Para distinguir entre estos
patrones se usaron pruebas de estadistica circular. Primero, se utilizd la prueba de
Hermans-Rasson (HR) que detecta cualquier desviacion de una distribucién uniforme,
incluso en distribuciones bimodales no axiales (i.e., asimétricas) (Landler et al. 2019).
En caso de rechazar la uniformidad (HR: p <0.05) se uso la prueba de Rayleigh (R)
para evaluar la presencia de una moda direccional (Batschelet 1981, Landler et al.
2018). Esta combinacion de ambas pruebas, usadas en este orden, permite distinguir
entre distribuciones uniformes (HR: p > 0.05), multimodales (HR: p <0.05, R: p > 0.05) y
unimodales (HR: p <0.05, R: p <0.05).

Ademas de identificar el tipo de distribucién, se considero el grado de dispersion de

las direcciones de salida y la amplitud del rango direccional utilizado. Estos aspectos
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permitieron una interpretacion mas precisa de los patrones de forrajeo, ya que la
presencia de una distribucion unimodal o multimodal no implica, por si sola, forrajeo
grupal (e.g., una distribucion multimodal podria reflejar la explotacion simultanea de
numerosas areas por parte de obreras que forrajean de forma independiente, mientras
que una distribuciéon unimodal con alta dispersion podria indicar un comportamiento
colectivo débilmente estructurado). Para las distribuciones unimodales se estim¢ la
longitud media del vector (r), que representa el grado de dispersion de las direcciones
de forrajeo. Sus valores varian entre 0 (dispersion maxima: las direcciones estan
perfectamente distribuidas alrededor de la colonia; distribucion uniforme) y 1
(dispersion minima: perfectamente direccional; distribucion unimodal). No se calculd
este parametro para las distribuciones multimodales, ya que la presencia de multiples
modas dificulta la interpretacion de su valor. Ademas, se construyeron histogramas

circulares para complementar la interpretacion visual de los datos.

En los andlisis estadisticos se considerd a cada colonia como la unidad de muestreo
independiente. Todos los andlisis fueron realizados en R (R Core Team 2022). Para
evaluar si las variables tiempo de busqueda y drea de bisqueda cambiaban tras la
adicion de semillas, se compararon los valores antes y después de la adicion mediante
modelos lineales mixtos generalizados (GLMMs) con una distribucion log-normal.
Estos modelos incluyeron la condicion (antes/después) como factor fijo y la colonia
como efecto aleatorio, teniendo en cuenta la no independencia entre observaciones
hechas en una misma colonia. Se agregd un argumento de dispersion para modelar la
heterogeneidad de varianza cuando fue necesario. Los modelos se analizaron
utilizando el paquete glmmTMB (Brooks et al. 2017). La estructura dptima se selecciond
mediante el criterio de informacion de Akaike (AIC). Los supuestos de los modelos se
verificaron utilizando el paquete DHARMa (Hartig 2022). La significancia del efecto fijo
se evalu6 mediante el analisis de devianza (pruebas Wald x? tipo II) utilizando el
paquete car (Fox & Weisberg 2019). Las comparaciones post hoc se realizaron
utilizando promedios marginales estimados para cada modelo con el paquete emmeans
(Lenth 2024). El efecto de la adicion de semillas sobre la entropia de Shannon
normalizada se evalud con una prueba de t para muestras pareadas, comparando los
valores obtenidos antes y después en cada colonia (n =5 colonias). Se evalud el
supuesto de normalidad con la prueba de Shapiro-Wilk y graficos de diagndstico. Para
comparar las distribuciones angulares antes y después de la adicion de semillas se
utilizd la prueba U2 de Watson (Batschelet 1981, Landler et al. 2021). Como los datos
estaban agrupados en un conjunto de valores discretos (con una precisiéon de 10°) y la
prueba de Hermans-Rasson es sensible a un aumento en las tasas de error de tipo I
para datos circulares que no se distribuyen de forma continua, se utiliz6 la funcion de
R provista por Landler et al. (2020) que corrige este problema. Para la prueba de
Rayleigh se utiliz6 el paquete circular implementado en R (Agostinelli & Lund 2022) y
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para la prueba U? de Watson se utilizé el cddigo provisto por Lima et al. (2021), que

considera correcciones para datos agrupados.
RESULTADOS

Comportamiento de forrajeo

Se registrd el comportamiento de forrajeo de 486 obreras de P. spininodis pertenecientes
a 14 colonias (Tabla 1). Las obreras buscaron alimento exclusivamente en el suelo,
usualmente en sitios abiertos, con escasa o nula presencia de cobertura vegetal y
mantillo. En general, las colonias presentaron periodos de actividad forrajera mas
amplios durante dias nublados y posteriores a las lluvias cuando el suelo estaba mas
himedo y firme. De las 486 obreras seguidas, 136 encontraron y llevaron alimento al
nido (excursiones de forrajeo exitosas). Se observd que las obreras generalmente salian
del nido en varias direcciones, realizando trayectos cortos hasta las areas de busqueda,
donde exploraban el sustrato del suelo en busca de alimento, y retornaban al nido con

el item recolectado.

La distancia promedio (+ EE) de forrajeo fue de 1.22 + 0.15 m (Tabla 1, Figura 2a) y la
mayoria de los eventos de alimentacion (>80%) ocurrieron dentro de un radio de 2 m
alrededor de la entrada del nido (Figura 2b). Sin embargo, algunas obreras
ocasionalmente superaron este limite y la distancia de forrajeo maxima registrada fue
de 5.30 m (Figura 2a).

El tiempo total de forrajeo fue muy variable (rango: 1.20-112.72 min), aunque mas del
99% de las obreras no superaron los 40 min. El tiempo promedio (+ EE) fue de 15.41 +
1.83 min (Tabla 1). En promedio, las forrajeras dedicaron mas tiempo buscando
alimento (>50%) que trasladandose al drea de busqueda y de regreso al nido (Figura 3).
El tiempo promedio (+ EE) de busqueda fue de 8.06 + 1.14 min (Tabla 1, Figura 4a) y
aproximadamente en el 60% de los casos fue de menos de 7 min (Figura 4b).

Los recorridos entre el 4rea de busqueda y el nido fueron usualmente directos y poco
tortuosos. En general, las hormigas demoraron mas del doble del tiempo en regresar al
nido que en llegar al 4rea de busqueda. El tiempo promedio (+ EE) de transito fue de
2.00 + 0.27 min, mientras que el de regreso fue de 5.35 + 1.63 min (Tabla 1).

El drea de btisqueda varié considerablemente entre individuos (rango: 0.1 cm? - 3.42
m?), aunque el 85% de las obreras buscaron alimento en dreas pequenas (<0.50 m?;
Figura 5b). La superficie promedio (+ EE) del drea de buisqueda de las obreras fue de
0.25 +0.07 m? (Tabla 1, Figura 5a). El area total de busqueda de la colonia vari6 entre
0.11-7.11 m? segun la colonia; el promedio (+ EE) fue de 2.38 + 0.66 m? (Tabla 1).
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Tabla 1. Caracteristicas de las excursiones de forrajeo de las obreras de 14 colonias de Pheidole spininodis en el Monte central. Se muestran los

valores promedio (+ EE) de las variables del comportamiento de forrajeo medidas en cada colonia.

Colonia obs\ffzir‘jjfios ois:segxljaocidc; Exi.to de séicalgce)tdaal jg /Acia Dista.ncia de "l/"ier-npo d.e /Tiempo de. Tiempo d.e Tieml;?o tota.l de
(exitosos) (hs) forrajeo (%) Ja colonia (m2) bus(,;];t)eda forrajeo (m) transito (min) busqueda (min) regreso (min) forrajeo (min)
7 25 (10) 4.68 40.00 1.07 0.15+0.06 1.29+0.27 1.90 +£0.54 11.10 £3.54 2.51+0.60 15.51 +4.18
11 27 (10) 6.26 37.04 7.10 0.71+0.32 2.08 +£0.42 3.50 £ 0.85 10.98 +3.50 214 +0.72 16.62 +4.51
22 25 (10) 6.93 40.00 5.26 0.54+0.26 1.46+0.28 1.25+0.38 15.39 £ 5.56 2.18+0.65 18.82 £ 6.16
32 23 (10) 7.75 43.48 7.11 0.71+0.34 1.59 +0.40 1.25+0.32 11.50£3.11 2.04+0.57 14.80 + 3.69
1 20 (10) 293 50.00 2.06 0.22+0.09 1.01+0.22 1.25+0.32 7.01+1.87 1.20+0.25 9.46 +2.12
35 25 (10) 415 40.00 1.41 0.16 +0.07 1.61+0.35 1.70 £ 0.56 5.63+1.72 1.80+0.44 9.13 +2.06
19 53 (9) 5.86 16.98 0.79 0.09 +0.05 0.68 +0.16 0.89+0.35 4.75+2.19 1.51+£0.56 7.15+2.88
33 32 (10) 7.33 31.25 3.98 0.43+0.11 1.93 +£0.50 3.60+1.70 15.90 + 3.50 6.37 £2.79 25.87 +5.71
3 33 (10) 5.20 30.30 0.65 0.07 +0.05 0.53+0.10 0.95+0.20 7.53+2.35 1.38 £0.35 9.86 +2.60
41 33 (10) 7.53 30.30 0.59 0.06 +0.04 0.42+0.11 1.70+£0.52 4.05+1.47 8.64 +4.93 14.39 £5.63
42 48 (9) 10.69 18.75 0.11 0.01 +0.01 0.67 +0.23 228 +0.94 3.40 +1.63 21.81+12.13 27.49 +14.49
44 43 (9) 8.18 20.93 0.35 0.04 +0.03 0.78 +0.42 3.72+2.52 3.93+1.62 7.88 +6.34 15.52 +8.22
45 33 (10) 2.99 30.30 0.63 0.07 +0.05 1.28 +0.16 1.20+0.21 3.99 +1.96 1.26 +0.19 6.45+2.13
53 66 (9) 10.93 13.64 213 0.26 +0.14 1.76 +0.34 2.83+0.67 7.68 +2.69 14.19 £ 6.92 24.70 +7.33
Total 486 (136) 91.40 - - - - - - - -
Promedio - - 31.64+291 2.38 +0.66 0.25+0.07 1.22+0.15 2.00+0.27 8.06 +1.14 535+1.63 1541+1.83
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Figura 2. (a) Distancia de forrajeo (promedio + EE) de las obreras de 14 colonias de
Pheidole spininodis en el Monte central. Cada punto gris representa una obrera forrajera
(9-10 por colonia). La linea discontinua indica el promedio poblacional y el area
sombreada su error estandar. (b) Distribucion de frecuencias de las distancias de

forrajeo de 136 forrajeras de las 14 colonias.
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Figura 3. Porcentaje promedio de los tiempos de transito, busqueda y regreso de las

obreras forrajeras de 14 colonias de Pheidole spininodis en el Monte central.
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Figura 4. (a) Tiempo de busqueda (promedio * EE) de las obreras de 14 colonias de
Pheidole spininodis en el Monte central. Cada punto gris representa una obrera forrajera
(9-10 por colonia). La linea discontinua indica el promedio poblacional y el area
sombreada su error estandar. (b) Distribucién de frecuencias de los tiempos de
buisqueda de 136 forrajeras de las 14 colonias.
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Figura 5. (a) Area de busqueda (promedio + EE) de las obreras de 14 colonias de
Pheidole spininodis en el Monte central. Cada punto gris representa una obrera forrajera
(9-10 por colonia). La linea discontinua indica el promedio poblacional y el drea

sombreada su error estandar. (b) Distribucién de frecuencias de las areas de busqueda
de 136 forrajeras de las 14 colonias.
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El éxito de forrajeo fue bajo, ya que el porcentaje de obreras que regresaron al nido con

alimento no supero el 50% en ninguna de las colonias; el éxito de forrajeo promedio fue
de 31% (Tabla 1). Las hormigas regresaron al nido con una variedad de items, incluidos
artropodos, restos vegetales, semillas, frutos, flores y otros elementos (Figura 6). En

general, se observaron pocas hormigas acarreando semillas (<40%).
Estrategia de forrajeo

En la mayoria de las colonias las obreras concentraron su esfuerzo de busqueda de
alimento en varias direcciones y areas de transito (Figura 6), las cuales no eran
evidentes a simple vista. Solo en 3 de las 14 colonias estudiadas se detectaron
recorridos coincidentes de las obreras hacia las areas de busqueda (ver Figura 1A,
Apéndice General). Sin embargo, esas dreas de busqueda no fueron exploradas
simultdneamente por mas de una forrajera y mostraron niveles muy bajos de
superposicion (Figura 7). Por ejemplo, en los mapas de forrajeo de las colonias 11, 22 y
32 pueden distinguirse hasta 6 direcciones y areas de transito diferentes para las 10

obreras seguidas.

Los patrones espaciales de forrajeo variaron entre colonias, pero en la mayoria de los
casos las areas utilizadas por las obreras tuvieron una probabilidad similar de ser
exploradas, reflejando una distribucion relativamente uniforme del esfuerzo de
busqueda (Figura 8). En concordancia, los valores de entropia (H) fueron altos en todas
las colonias (>0.65).

Las direcciones de salida del nido de las forrajeras difirieron estadisticamente de una
distribucion circular uniforme (Tabla 2). En la mayoria de los casos, las distribuciones
fueron unimodales, indicando ciertas direcciones predominantes. Sin embargo, los
valores de dispersion estimados con la longitud media del vector (r) tomaron valores
intermedios, lo que sugiere que las colonias distribuyen su esfuerzo de forrajeo en
varias direcciones. En general, las direcciones de salida registradas coincidieron solo
parcialmente con los recorridos de las obreras durante sus excursiones de forrajeo

(Figura 6).

A partir del examen conjunto de las distintas variables espaciales y comportamentales
registradas en este estudio se puede determinar que la mayoria de las colonias
forrajearon de forma individual: la observacién de mas de tres dreas de transito, un
nivel muy bajo de superposicion entre las dreas de busqueda de las obreras, un patrén

de direcciones unimodal con bajo r o multimodal y valores de entropia altos (Tabla 3).
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Colonia 11

Identidad del item recolectado

Semilla o0
Artrépodo o
Otro elemento [ X X LK ]

Colonia 22

Identidad del item recolectado

Artropodo [ ]
Resto vegetal @ @&
Otroelementc @ 0 @O0 0 @

Figura 6. Continda en la siguiente pagina.
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Colonia 32

Identidad del item recolectado

Artrépodo @ @
Otro elemento [ X N X XN ]

Colonia 33

Identidad del item recolectado
Artropodo @ © @

Flor [ X ]
Otroelemente @ @ & @

Figura 6. Continta en la siguiente pagina.

Direcciones

n=86
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Colonia 45

Identidad del item recolectado

Semilla @ [ ]
Resto vegetal @ @

Flor [ ]
Otro elemento @ @

Figura 6. Mapas de las excursiones de forrajeo de 9-10 obreras de cinco colonias de
Pheidole spininodis en el Monte central. Los puntos de colores (colocados cada ~30
segundos) y las lineas indican las trayectorias de cada obrera forrajera desde la entrada
del nido (B). Los distintos colores hacen referencia a los diferentes tipos de items
recolectados. Las dreas de bisqueda se muestran con poligonos en escalas de grises.
Los puntos de mayor tamano indican los sitios de alimentacion. Los histogramas
circulares muestran la distribucion y frecuencias (expresadas en porcentaje) de las
direcciones de salida del nido de las obreras forrajeras. El mapa y el grafico circular

estan orientados en la misma direccién (se indica el norte).
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1 L.l
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Figura 7. Superposicion (promedio + EE) de las areas de busqueda de las obreras

forrajeras de 14 colonias de Pheidole spininodis en el Monte central.
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Figura 8. Mapas de calor del drea explorada por las obreras forrajeras de 14 colonias de
Pheidole spininodis en el Monte central. Los colores mas calidos representan una mayor
probabilidad de ocupacion por las obreras en cada celda. Se muestra el valor del indice

de entropia de Shannon (H) para cada colonia.
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Tabla 2. Resultados de los andlisis de las direcciones de salida del nido de las obreras

forrajeras de 14 colonias de Pheidole spininodis en el Monte central. Se indican los p-

valores de la prueba de Hermans-Rasson (HR) y de la prueba de Rayleigh (R) (ns: p >

0.05, *: p <0.05), el tipo de distribucidn, la longitud media del vector (r) y el nimero de

obreras forrajeras observadas por colonia (n).

Colonia HR R Distribucién r n

7 * * Unimodal 0.41 80
11 * * Unimodal 0.50 82
22 * * Unimodal 0.28 84
32 * * Unimodal 0.56 93
1 * ns Multimodal - 93
35 * * Unimodal 0.59 75
19 * ns Multimodal - 95
33 * * Unimodal 0.21 86
3 * * Unimodal 0.48 82
41 * * Unimodal 0.40 101
42 * ns Multimodal - 90
44 * * Unimodal 0.23 83
45 * ns Multimodal - 83
53 * ns Multimodal - 82

Tabla 3. Resumen de las variables espaciales y comportamentales estimadas en 14

colonias de Pheidole spininodis en el Monte central. Se muestran el nimero de areas de

transito detectadas, la superposicién promedio (+ EE) de las 4reas de buisqueda, el tipo

de distribucion de las direcciones de salida del nido de las obreras forrajeras, la

longitud media del vector (r), el valor del indice de entropia de Shannon (H) y la

estrategia de forrajeo.

Numero de areas

Superposicion de las areas de

Estrategia de

Colonia de transito busqueda (%) Distribucion r H forrajeo
7 3 6.98 £2.97 Unimodal 041 079 Grupal
11 6 0.00+0.00 Unimodal 050 0.83 Individual
22 6 0.28+0.19 Unimodal 028  0.88 Individual
32 6 0.01+0.01 Unimodal 056  0.80 Individual
1 5 7.76 +3.57 Multimodal - 0.77 Individual
35 5 0.62+0.38 Unimodal 059  0.67 Individual
19 5 5.63 +3.87 Multimodal - 0.83 Individual
33 5 1.67+1.41 Unimodal 0.21 0.76 Individual
3 6 3.06 £2.30 Unimodal 0.48 0.82 Individual
41 5 1.77 +1.45 Unimodal 0.40 0.77 Individual
42 5 0.00 + 0.00 Multimodal - 0.67 Individual
44 3 3.28+1.88 Unimodal 0.23 0.66 Grupal
45 3 522+3.12 Multimodal - 0.74 Grupal
53 3 6.92 +3.94 Multimodal - 0.70 Grupal
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Experimento con cebos de semillas: flexibilidad de la estrategia de forrajeo

La adicion experimental de semillas abundantes y concentradas cerca del nido
modificé notablemente el comportamiento de forrajeo de P. spininodis, promoviendo
una estrategia de forrajeo grupal. Las obreras detectaron las estaciones con semillas
entre 30 y 60 minutos después de ser colocadas y comenzaron a forrajear de forma
grupal, saliendo del nido rapidamente en pocas direcciones y convergiendo en los
mismos parches de semillas (Figura 9; ver Figura 2A, Apéndice General). Como
resultado, los valores de entropia disminuyeron significativamente en condiciones
experimentales (t = 6.20, g.1. =4, p =0.003; Figura 10), reflejando un uso mas focalizado

del espacio.

La distribucion de las direcciones de salida del nido y los valores de r cambiaron
después de la adicion de semillas: todas las colonias mostraron distribuciones
unimodales con mayor concentracion angular (Figura 9, Tabla 4). Esta respuesta
involucré reclutamiento activo de numerosas obreras hasta las estaciones de cebado,
que se movieron a lo largo de senderos amplios y difusos en lugar de columnas

definidas (Figura 9).

La adicion de semillas redujo significativamente tanto el tiempo (x21.80=17.96, p < 0.001)
como el drea de busqueda (x?.90=30.64, p <0.001). En promedio, el tiempo de
buisqueda se redujo cerca de 3 minutos (Figura 11a, Tabla 5) y el drea de busqueda
disminuyé aproximadamente 9 veces en condiciones experimentales en todas las
colonias (Figura 11b, Tabla 5). En general, las obreras manipularon rdpidamente las
semillas en las estaciones de cebado (desde unos segundos hasta unos pocos minutos)
y volvieron directamente al nido con una semilla. Ademas, el éxito de forrajeo aumentd
considerablemente luego de la adicidon de semillas: la mayoria o la totalidad de las
obreras seguidas acarrearon semillas de regreso al nido (Tabla 5). Aunque no se
cuantifico la actividad de forrajeo, se observé un aumento del niumero de forrajeras

activas fuera del nido después de la adicion de semillas.
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Colonia 41

Direcciones

Adicién de semilllas n=101 n=111

Antes [ ]
Después [ ]

9%

Figura 9. Continta en la siguiente pagina.
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Colonia 42

Adicién de semillas

Antes [ ]
Después [ ]

Figura 9. Contintia en la siguiente pagina.
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Colonia 45

Adicién de semillas

Antes [ ]
Después [ ]

Figura 9. Mapas de las excursiones de forrajeo de 9-10 obreras de tres colonias de
Pheidole spininodis antes y después de la adicidon experimental de semillas en el Monte
central. Los puntos de colores (colocados cada ~30 segundos) y las lineas indican las
trayectorias de cada obrera forrajera desde la entrada del nido (B) antes (lineas grises) y
después (lineas rojas) de la adicion de semillas. Las areas de btisqueda se muestran con
poligonos grises y rojos. Los puntos de mayor tamano indican los sitios de
alimentacion. Los histogramas circulares muestran la distribucién y frecuencias
(expresadas en porcentaje) de las direcciones de salida del nido de las obreras
forrajeras antes y después de la adicion de semillas. La posicion de los cebos de
semillas se indica con rectangulos. El mapa y los graficos circulares estan orientados en

la misma direccién (se indica el norte).
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Adicién de semillas

Antes Después
|
||
Colonia 41 | |
H=0.77 H=0.61
|
Colonia 42 I
n
H=0.67 H=0.56
0.20
. 0.15
Colonia 44 0.10
0.05
H=0.66 H=0.48 0
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Figura 10. Mapas de calor del area explorada por las obreras forrajeras de cinco
colonias de Pheidole spininodis antes y después de la adicion experimental de semillas
en el Monte central. Los colores mas calidos representan una mayor probabilidad de
ocupacion por las obreras en cada celda. Se muestra el valor del indice de entropia de
Shannon (H) para cada colonia en cada condicion.
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Tabla 4. Analisis comparativo de las direcciones de salida del nido de las obreras
forrajeras de cinco colonias de Pheidole spininodis antes y después de la adicion
experimental de semillas en el Monte central. Se indican los p-valores de la prueba de
Hermans-Rasson (HR) y de la prueba de Rayleigh (R) (ns: p > 0.05, *: p < 0.05), el tipo
de distribucion, la longitud media del vector (r), el p-valor de la prueba U2 de Watson
(ns: p>0.05, *: p <0.05) y el nimero de obreras forrajeras observadas por colonia

(antes/después de la adicion de semillas).

Antes Después

Colonia HR R Distribucion r HR R Distribucion r U2 n

41 * * Unimodal 0.40 * * Unimodal 0.51 * 101/111

42 * ns Multimodal - * * Unimodal 0.45 * 90/89

44 * * Unimodal 0.23 * * Unimodal 0.34 * 83/92

45 * ns Multimodal - * * Unimodal 0.79 * 83/83

53 * ns Multimodal - * * Unimodal 0.33 * 82/82
(a) : (b) )
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Figura 11. Caracteristicas del comportamiento de busqueda de alimento en obreras
forrajeras de Pheidole spininodis antes (gris) y después (rojo) de la adicion experimental
de semillas en el Monte central. (a) Tiempo de busqueda (promedio + EE). (b) Area de
busqueda (promedio + EE). Cada punto representa una obrera forrajera (n = 47). Letras

diferentes indican diferencias significativas entre condiciones.
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Tabla 5. Caracteristicas de las excursiones de forrajeo de las obreras de cinco colonias de Pheidole spininodis antes y después de la adicion

experimental de semillas en el Monte central. Se muestran los valores promedio (+ EE) de las variables del comportamiento de forrajeo medidas

en cada colonia.

Antes Después
Colonia Exito dc(a) forrajeo bi;:iéz;agjia Area de busqueda ,Tiempo de. Exito di forrajeo bi;;i;g?gjia Area de busqueda ,Tiempo de.
(%) colonia (m2) (m?) busqueda (min) (%) colonia (m?) (m?) busqueda (min)

41 30.30 0.59 0.06 +0.04 4.05+1.47 47.62 0.05 0.01+0.01 2.35+1.26

42 18.75 0.11 0.01+0.01 3.40+1.63 100 0.01 0.00 1.02+0.15

44 20.93 0.35 0.04 +0.03 3.93+1.62 100 0.02 0.00 2.00+0.63

45 30.30 0.63 0.07 £0.05 3.99 £1.96 100 0.25 0.02+0.02 1.16 +0.64

53 13.64 2.13 0.26 +0.14 7.68 +2.69 90.00 0.32 0.04 +0.03 1.73 +0.66
Promedio 22.78 +3.29 0.76 +0.35 0.09 +0.04 4.61+0.78 87.52+10.16 0.13+0.06 0.01+0.01 1.65+0.25
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DISCUSION

A pesar de la alta diversidad y dominancia ecologica del género Pheidole en numerosos
ecosistemas (Wilson 2003), los estudios sobre su comportamiento de alimentacion y
estrategias de forrajeo son escasos. La mayoria se han concentrado en unas pocas
especies y provienen de investigaciones realizadas hace décadas. Por ejemplo,
Holldobler & Moglich (1980) describieron el sistema de forrajeo de P. militicida y
Detrain (1990) examino las estrategias de forrajeo de P. pallidura y la participacion de
las obreras mayores y menores en la explotacion de recursos. Mas recientemente,
algunos estudios han abordado aspectos especificos del comportamiento de forrajeo y
las feromonas involucradas (Dussutour et al. 2009, Assis et al. 2021), aunque el niimero
de especies sigue siendo reducido. En este contexto, los resultados de este trabajo
aportan evidencia novedosa sobre la conducta de P. spininodis en ambientes aridos y
contribuyen al entendimiento de la flexibilidad comportamental de las especies de este

género.

El primer objetivo fue caracterizar el comportamiento y la estrategia de forrajeo de P.
spininodis en condiciones naturales. Las observaciones se centraron en las obreras
menores, ya que fueron ellas las que realizaron activamente las tareas de busqueda y
recoleccion de alimento fuera del nido. Los analisis espaciales revelaron un patrén
tipico de forrajeo individual: las obreras salieron del nido en distintas direcciones,
siguieron varias trayectorias que no fueron compartidas por otras obreras y buscaron y
recolectaron alimento en dreas muy poco superpuestas. El elevado grado de entropia
de la distribucién de los sitios ocupados por las obreras forrajeras registrado en la
mayoria de las colonias indicé una exploracion uniforme del entorno cercano al nido,
caracteristica de especies que buscan y explotan recursos dispersos y poco predecibles.
Esto es consistente con lo esperado en las condiciones de baja abundancia de semillas

registradas a lo largo del periodo de estudio (ver Capitulo 2).

La distancia promedio de forrajeo registrada en este estudio (1.22 m) es similar a las
reportadas en otras especies del género (P. renae, Byrne 1994; P. laidlowi, Mertl et al.
2010) que suelen concentrar sus actividades de alimentacion cerca del nido (Creighton
1966, Byrne 1994, Mertl et al. 2010). En contraste con especies simpatricas del género
Pogonomyrmex (Pol et al. 2011, 2015), P. spininodis no recolect6 alimento a distancias
mayores a los 6 m. Este comportamiento podria estar relacionado con restricciones
asociadas con el pequefio tamafio corporal de sus obreras (longitud del cuerpo: 3.0-3.5
mm), en comparacion con Pogonomyrmex mendozanus y Pogonomyrmex propinqua (5.0-6.0
mm), que influye en la eficiencia de transporte y en la vulnerabilidad frente a
condiciones ambientales adversas (Brown et al. 1979, Wolf & Wehner 2005, Merkle et
al. 2006).
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Las distancias cortas de forrajeo de P. spininodis podria reflejar una estrategia de
minimizacidn de costos energéticos y riesgos en condiciones de escasez de semillas. Un
aumento de la distancia al sitio de alimentacidon generalmente implica mayores costos
energéticos de traslado y transporte de alimentos para forrajeadores de sitio central
(Heinrich 1975, Roschard & Roces 2002). Si bien estos costos energéticos son minimos
en comparacion con la energia que puede brindar una semilla en hormigas del género
Pogonomyrmex (Fewell 1988, Weier & Feener 1995), estos costos podrian ser relevantes
en forrajeras del género Pheidole, cuyo tamafo corporal pequeno limita el tamario y tipo
de los items que recolectan (Mehlhop & Scott 1983). Ademas, un aumento en la
distancia de forrajeo implica mayores errores de navegacion y riesgos de mortalidad
por desecacion, exposicion a depredadores e interacciones agresivas con hormigas de
otras colonias (Wolf & Wehner 2005, Merkle et al. 2006, Friedman et al. 2019). Estos
costos y riesgos pueden verse exacerbados en periodos de escasez de recursos al
coincidir con condiciones ambientales adversas (i.e., altas temperaturas y sequia) que
aumentan el estrés ambiental (Traniello et al. 1984, Sanders & Gordon 2004, Sundaram
et al. 2022, Gordon et al. 2023). Las obreras utilizan informacién sobre su estrés
fisiologico y su experiencia reciente de busqueda de alimento para hacer estimaciones
de la rentabilidad de los recursos y regular su actividad de forrajeo en consecuencia
(Kolay et al. 2020, Lima Vieira et al. 2024). Un aspecto interesante observado en P.
spininodis es que sus nidos presentan varias entradas (por lo general dos o tres)
separadas entre si hasta =1.80 m, lo que podria ampliar el drea efectiva de busqueda de
recursos sin necesidad de incrementar las distancias recorridas por cada obrera
(Mclver 1991, Robinson 2014, Soares & Oliveira 2021, Masuko 2023). De hecho, se
observé que las obreras que salian de diferentes entradas no exploraban ni buscaban

alimento en las mismas areas, lo que apoya esta hipodtesis.

En algunas ocasiones se observaron forrajeras de P. spininodis recolectando items
abandonados en los senderos de forrajeo o desechados en los basureros de las colonias
de hormigas cortadoras de hojas (Amoimyrmex striatus y Acromyrmex lobicornis), sin que
se produjeran interacciones agresivas. Un comportamiento similar se observo en otras
especies del género Pheidole (e.g., P. rugulosa y P. xerophila; Whitford et al. 1981).
Durante el verano en el Monte central, A. striatus y A. lobicornis tienen héabitos diurnos
y nocturnos, respectivamente, mientras que P. spininodis es principalmente crepuscular
(Nobua-Behrmann et al. 2017). La busqueda de alimento en senderos y basureros de
hormigas cortadoras de hojas cercanos a sus nidos podria ser una forma eficiente de
conseguir recursos por parte de P. spininodis, ya que alli puede encontrar restos
vegetales, frutos y semillas (Milesi & Lopez de Casenave 2004, Nobua Behrmann 2014)
transportados desde sitios lejanos (>10 m, Nobua Behrmann 2014) que de otra forma

resultarian inaccesibles para esta especie.
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A pesar del tiempo prolongado que las obreras destinaron a buscar alimento (en
promedio unos 8 minutos), el éxito de forrajeo fue bajo (31%, en promedio) y las
semillas estuvieron pobremente representadas entre los items recolectados. Esto
coincide con estudios previos que muestran una dieta amplia de P. spininodis, con un
aumento en el consumo de items alternativos a las semillas cuando éstas escasean en el
ambiente (ver Capitulo 2). Sin embargo, estos recursos alternativos (e.g., artrépodos,
restos vegetales, flores, frutos y otros elementos) podrian no ser suficientes para
compensar nutricionalmente las demandas de la colonia (e.g., Pol et al. 2022). La
reduccion del ingreso de alimentos de alta calidad nutricional como las semillas puede
haber resultado en una disminucion de la actividad y del éxito de forrajeo, lo que en
ultima instancia podria explicar la disminucion de la abundancia de colonias registrada
durante el periodo de estudio (Cao et al. datos no publicados; ver Capitulo 5). Un
patron similar se reportd para hormigas granivoras del género Pogonomyrmex en la
misma drea (Pol et al. 2017, Miretti et al. 2024). Estudios futuros deberian investigar el
estado nutricional de las colonias para evaluar la vulnerabilidad ecologica de P.
spininodis frente a reducciones abruptas en la abundancia de semillas en distintos

contextos ambientales.

El segundo objetivo fue evaluar si P. spininodis es capaz de ajustar la estrategia de
forrajeo en funcion de la abundancia y el grado de agregacion de los recursos. Los
experimentos a campo mostraron que cuando se presentan parches densos de semillas
esta hormiga cambia su estrategia de forrajeo de individual a grupal, como ha sido
documentado en P. ridicula (Creighton 1966). Esta respuesta involucrd el reclutamiento
de numerosas obreras que se desplazaron a lo largo de senderos difusos hacia las
estaciones de cebado. Esto condujo a una marcada reduccion del tiempo y del drea de
buisqueda, asi como a un aumento del éxito de forrajeo y de los niveles de actividad de
forrajeo de las colonias. En algunas hormigas granivoras la intensidad del
reclutamiento se ajusta en funcion de las caracteristicas del item recolectado (Heredia
& Detrain 2005). En Pogonomyrmex barbatus, por ejemplo, las obreras dentro del nido
son capaces de distinguir entre forrajeras que regresan al nido con semillas de aquellas
que vuelven vacias o con otros items (Greene et al. 2013). Si un mecanismo similar
opera en P. spininodis, sus obreras podrian eventualmente detectar las semillas que
ingresan al nido y favorecer el reclutamiento y el aumento de las tasas de forrajeo.

La capacidad de ajustar la estrategia de forrajeo en funcion del contexto es consistente
con la flexibilidad trofica observada en P. spininodis (ver Capitulo 2) y podria constituir
una caracteristica adaptativa clave en el Monte central, donde la composicion y
abundancia de semillas en el banco del suelo varia espacial y temporalmente (Marone
et al. 1998, 2004, Pol et al. 2014, Marone & Pol 2021, ver Capitulo 2). Estas fluctuaciones
estan fuertemente asociadas con los cambios en los niveles de precipitacion y la

frecuencia y magnitud de las sequias (Pol et al. 2010, ver Capitulo 2), lo que podria
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imponer fuertes presiones selectivas sobre la capacidad de respuesta comportamental
de los granivoros. En este contexto, la flexibilidad en el comportamiento de forrajeo no
solo favoreceria la eficiencia en la explotacidon de recursos impredecibles, sino que
también podria contribuir a la persistencia de las colonias en un ambiente
caracterizado por una marcada variabilidad. La ventaja de cambiar a un sistema de
forrajeo grupal cuando se detectan parches densos de semillas puede encontrarse en el
aumento de la capacidad de remover grandes cantidades de alimento en poco tiempo,

a partir del reclutamiento de obreras y la reduccion del tiempo de busqueda.

El comportamiento de reclutamiento ha sido frecuentemente reportado en varias
especies del género Pheidole, en general en contextos de alta densidad de alimento
(Creighton 1966, Davidson 1977a, 1977b, Holldobler & Moglich 1980, Briese 1982,
Detrain 1990, Johnson 2000). En P. spininodis, una granivora no estricta, se ha
observado reclutamiento ocasional ante fuentes concentradas de presas como cicadidos
u hormigas reproductoras (Pirk et al. 2009b, ver Capitulo 2). En estos casos, se
desencadena una estrategia basada en el reclutamiento activo de obreras del nido hasta
la fuente de alimento. Sin embargo, estos eventos fueron raros y de menor intensidad
que los inducidos experimentalmente con la adicion de semillas. El mecanismo de
reclutamiento ain no ha sido identificado, pero podria involucrar feromonas de
forrajeo, interacciones antenales u otras formas de transferencia de informacién dentro
del nido, como se ha descripto en otras especies del mismo género (Czaczkes et al.
2015, Lima Vieira et al. 2024). Las observaciones sugieren que P. spininodis presenta un
sistema de reclutamiento flexible, pero poco frecuente y que depende de la deteccion
de recursos localizados de alta calidad. El hecho de que solo 3 de 14 colonias hayan
mostrado dreas de transito y trayectos similares en condiciones naturales refuerza la

excepcionalidad de dicho comportamiento.

En conclusion, P. spininodis forrajea tipicamente de forma individual, pero es capaz de
comunicar la ubicacion de los alimentos y reclutar obreras de forma masiva,
explotando recursos concentrados rapidamente de forma grupal. El uso flexible de
diferentes estrategias de forrajeo podria conferirle ventajas significativas para localizar
y explotar eficientemente semillas en ambientes donde su disponibilidad es variable y
heterogénea. Se necesitan estudios adicionales para evaluar la frecuencia, eficiencia y
condiciones ecoldgicas que promueven el forrajeo grupal, particularmente en

escenarios naturales de alta disponibilidad de semillas.
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“In the end,

we will conserve only what we love,

we will love only what we understand and

we will understand only what we are taught.”

Baba Dioum
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DISCUSION

El objetivo general de este trabajo de tesis fue estudiar la flexibilidad ecoldgica de la
hormiga granivora Pheidole spininodis en condiciones ambientales en las cuales sus
recursos alimentarios varian. Eso implico comprender los patrones y mecanismos
asociados con el uso y explotacion de esos recursos en el contexto de un ecosistema
desértico sujeto a fuertes fluctuaciones ambientales e impactos antrdpicos en el Monte
central. Se abordo el estudio del comportamiento alimentario y de forrajeo
considerandolo como una de las primeras respuestas de los insectos frente al cambio
ambiental. En particular, se focalizé en la relacion entre dieta, preferencias alimentarias
y estrategias de forrajeo como componentes clave de la flexibilidad ecologica de esta
especie. Comprender esta flexibilidad y establecer sus limites no solo permitié
caracterizar mejor la ecologia y el comportamiento de P. spininodis, sino también
predecir su capacidad de adaptacion y la persistencia de sus poblaciones frente a
escenarios de perturbacion como el pastoreo extensivo o las sequias en ambientes

desérticos.

En este capitulo se ofrece una sintesis de los resultados mas relevantes de este trabajo
de tesis, integrando los resultados de cada capitulo. A su vez, se analizan las
implicancias ecologicas de estos resultados y se proponen perspectivas para futuras

investigaciones.

SINTESIS DE RESULTADQOS

Dieta, disponibilidad de semillas y variaciones espaciotemporales (Capitulo 2)

El estudio de la dieta de P. spininodis a lo largo de cuatro afios en ambientes con
distinto nivel de perturbacion por pastoreo permitié poner en evidencia la notable
flexibilidad ecoldgica de esta hormiga, que es capaz de ajustar su dieta en funcion de la
disponibilidad de recursos en su entorno. Si bien las semillas dominaron en la dieta, su
composicion especifica varid sustancialmente entre afios, pero no se detectaron
diferencias marcadas entre sitios pastoreados y no pastoreados. En los afios con mayor
disponibilidad de semillas preferidas, como Jarava ichu, éstas fueron las mas
consumidas. Sin embargo, en afios secos y de escasez de gramineas se registrd un
incremento en el consumo de especies menos preferidas, como Larrea divaricata, y un
aumento en la importancia de otros tipos de alimento, principalmente artrépodos y
restos vegetales. Estos patrones sugieren una capacidad de ajuste de la composicion de
la dieta frente a cambios en la disponibilidad de semillas, lo cual refleja un
comportamiento alimentario flexible. Esta respuesta es consistente con una de las
predicciones de la teoria de forrajeo dptimo, segtin la cual el consumo de recursos
menos preferidos aumenta cuando los recursos preferidos son escasos (Stephens &

Krebs 1986). El aumento de la amplitud de la dieta en condiciones de escasez de
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recursos preferidos también concuerda con observaciones en otras hormigas
granivoras (Mehlhop & Scott 1983, Pirk et al. 2009a) y en otros taxa granivoros bajo
estrés ambiental (Marone et al. 2017, Yip & Dickman 2023).

Preferencias alimentarias y dieta potencial (Capitulo 3)

Los ensayos experimentales de oferta de semillas mostraron patrones de preferencia
jerarquicos en la mayoria de las colonias, aunque algunas mostraron jerarquias menos
definidas, en linea con lo esperado para especies con habitos mas generalistas. Las
semillas pequefias, livianas y sin (o con escasas) estructuras accesorias, como las de
Chenopodium papulosum y Jarava ichu, fueron las mas preferidas por P. spininodis.
Contrario a lo que ocurre en las hormigas granivoras simpatricas del género
Pogonomyrmex, que prefieren semillas de gramineas (Pirk & Lopez de Casenave 2011,
Miretti et al. 2019), P. spininodis no presentd una preferencia exclusiva por gramineas,
sino que también mostrd altos niveles de preferencia por semillas de dicotiledéneas
herbaceas. Ademas, se detectd una correlacion negativa entre el peso de las semillas y
su preferencia. Esto refuerza la idea de que el tamafio de los items alimentarios impone
restricciones a la seleccion de recursos, posiblemente debidas a las dificultades que
tienen las obreras de esta especie, de tamano corporal reducido, para manipular y
transportar semillas grandes, pesadas y provistas con aristas, pelos u otras estructuras.
Este resultado es consistente con lo que se ha observado en otras especies del género
(Ballard & Pruess 1979, Mehlhop & Scott 1983, Pearson et al. 2014).

La comparacion entre la dieta potencial de esta hormiga (inferida a partir de los
ensayos de preferencia) y la dieta observada a campo mostro coincidencias parciales.
Las semillas altamente preferidas, como las de J. ichu, fueron intensamente consumidas
cuando estuvieron disponibles en el ambiente. Sin embargo, otras especies con niveles
altos de preferencia, como las dicotiledoneas herbaceas C. papulosum o Sphaeralcea
miniata, estuvieron escasamente representadas en la dieta, a pesar de que, en términos
generales, su disponibilidad fue alta en comparacién con las de las gramineas durante
el periodo de estudio. Por el contrario, semillas muy poco preferidas en los ensayos,
como las de L. divaricata, fueron consumidas con mayor frecuencia en contextos de
escasez de semillas de gramineas y dicotileddneas herbaceas. Esta divergencia entre
preferencias y consumo real puede deberse, al menos en parte, a la abundancia y la
distribucién espacial heterogénea de las semillas. En la reserva de Nacufan, las
colonias de P. spininodis se ubican preponderantemente en dreas abiertas con escasa
cobertura lefiosa y baja acumulacién de mantillo (Cao et al. datos no publicados),
microhdbitats donde predominan las semillas de gramineas. En cambio, las semillas de
dicotiledoneas herbaceas son mas abundantes bajo la cobertura de arboles y arbustos
altos (Marone et al. 1998, 2004). Como el forrajeo de esta hormiga se concentra muy

cerca del nido, es probable que las obreras encuentren con mayor frecuencia semillas
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de gramineas, lo que explicaria su mayor representacion en la dieta. Alternativamente,
las preferencias podrian estar moduladas por el contexto y el aprendizaje, a través de la
formacion de "imagenes de busqueda"” (visuales o quimicas) basadas en experiencias
previas (Johnson 1991, Johnson et al. 1994, Schafer et al. 2006). Este mecanismo
favoreceria la deteccion eficiente de semillas frecuentes en el entorno préximo al nido.
Un comportamiento flexible de este tipo, asociado a procesos de memoria y
aprendizaje, podria representar una ventaja adaptativa en ambientes ecoldgicamente

variables, al facilitar una explotacion rapida y eficiente de los recursos disponibles.
Comportamiento de forrajeo y abundancia de semillas (Capitulo 4)

El estudio del comportamiento de forrajeo a nivel de individuo y colonia puso en
evidencia patrones altamente flexibles modulados por las variaciones en la abundancia
y el grado de agrupamiento de las semillas. La mayoria de las colonias estudiadas
utilizaron una estrategia de forrajeo individual en condiciones naturales de baja
disponibilidad de semillas, mientras que emplearon un sistema grupal cuando fuentes
abundantes y agregadas de semillas fueron experimentalmente ofrecidas en las
cercanias del nido. Estos resultados apoyan la hipdtesis de que P. spininodis es capaz de
reclutar obreras y mostrar ciertos niveles de cooperacion durante el forrajeo, a pesar de
que tipicamente forrajea de manera solitaria. Esta respuesta comportamental aumento
la eficiencia de forrajeo, ya que las obreras redujeron el tiempo y las dreas de busqueda
de alimento, a la vez que aumentaron los niveles de éxito de forrajeo y de actividad
forrajera. En suma, esto permitié que las colonias removieran grandes cantidades de
semillas en poco tiempo. Un patrén similar ha sido observado en Pogonomyrmex
mendozanus, que alterna estrategias de forrajeo individual o grupal segtn la
distribucion espacial de los recursos (Pol et al. 2015). En general, la flexibilidad en el
comportamiento de forrajeo podria conferir a las hormigas granivoras una ventaja en
regiones desérticas donde la disponibilidad de semillas es altamente variable y
heterogénea en espacio y tiempo (Hahn & Maschwitz 1985, Marone et al. 1998, 2004,
Pol et al. 2014, 2015, Marone & Pol 2021).

INTEGRACION DE RESULTADOS

En conjunto, el estudio de la dieta (capitulo 2), las preferencias alimentarias (capitulo 3)
y el comportamiento de forrajeo (capitulo 4) contribuyen a comprender mas en
profundidad la estrategia de alimentacién y el grado de flexibilidad tréfica y
comportamental de P. spininodis. Los tres componentes analizados (dieta, preferencias
y comportamiento de forrajeo) convergen en describirla como una especie de
comportamiento trofico flexible, cuyas decisiones alimentarias son resultado de una
interaccion entre limitaciones morfoldgicas, preferencias intrinsecas y disponibilidad

altamente variable de recursos.
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Aunque inicialmente P. spininodis fue caracterizada como una hormiga granivora
especialista (Pirk et al. 2009b), los resultados de esta tesis hacen necesario matizar dicha
afirmacion, al mostrar que es una especie granivora con una dieta amplia y poco
especializada, dentro de los limites impuestos por su tamafio corporal. En tal sentido,
se la podria caracterizar como una especialista expansiva (sensu Heller 1980), es decir,
una especie que se alimenta de semillas preferidas (i.e., semillas de gramineas y
dicotileddneas herbaceas pequenias) hasta que su abundancia cae por debajo de cierto
valor umbral, momento en el cual expande su dieta incluyendo otros alimentos
alternativos o menos preferidos (Heller 1980, Brown & Mitchell 1989).

Antes de este estudio, el conocimiento respecto a la capacidad de P. spininodis para
ajustar su comportamiento de alimentacion a entornos variables era muy limitado.
Ahora, a partir de los estudios de los patrones de movimiento de las obreras, esta claro
que esta especie forrajea tipicamente de forma individual, pero es capaz de comunicar
la ubicacion de parches ricos en semillas y reclutar obreras de forma masiva,

explotando rapidamente de forma grupal recursos concentrados.

Su dieta flexible, combinada con la capacidad de incorporar semillas poco preferidas
en condiciones de escasez y de modificar su estrategia de forrajeo en funcion de la
disponibilidad de recursos, refuerzan la idea de que P. spininodis posee una alta
plasticidad tréfica y comportamental, lo cual puede ser interpretado como una ventaja

adaptativa en contextos ecologicos adversos.
Implicancias ecologicas

El efecto combinado del pastoreo extensivo y la variabilidad de las precipitaciones,
especialmente la ocurrencia de sequias, genera escenarios particularmente complejos y
desafiantes para los animales granivoros que habitan ecosistemas desérticos. En el
Monte central, numerosos estudios han documentado que el pastoreo reduce
significativamente la cobertura vegetal, modifica la composicion floristica y altera el
banco de semillas del suelo (Pol et al. 2014, Marone et al. 2017, Sagario et al. 2020).
Ademas, la alta variabilidad interanual de las precipitaciones se asocia con cambios en
la cobertura de plantas herbaceas y la produccién de semillas, lo que resulta en
marcadas fluctuaciones temporales y espaciales en la abundancia y composicion del
banco de semillas del suelo (Pol et al. 2010). El efecto sinérgico del pastoreo y la
variabilidad de las precipitaciones puede reducir ain mas la disponibilidad de semillas
en el banco del suelo (Marone & Pol 2021). Estos cambios afectan de manera diferencial
a las poblaciones de granivoros segtin su grado de especializacion tréfica: mientras los
mas generalistas logran persistir en ambientes perturbados, los especialistas tienden a
mostrar una mayor sensibilidad y reducciones poblacionales mas pronunciadas
(Sagario et al. 2020, Miretti et al. 2024). Este patron concuerda con trabajos que

muestran en diversos grupos de animales que las especies especialistas suelen ser mas
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vulnerables a perturbaciones ambientales debido a sus nichos tréficos mas estrechos, a
diferencia de las especies generalistas con dietas mas amplias (Swihart et al. 2003,
Clavel et al. 2011, Cloyed et al. 2021, Carballo Morales et al. 2024).

En este contexto, la capacidad de P. spininodis para ampliar su dieta e incorporar
recursos alternativos o menos preferidos y modificar su comportamiento de forrajeo en
funcion de la abundancia de recursos podria conferirle ventajas adaptativas frente a las
fluctuaciones en la disponibilidad de sus recursos alimentarios preferidos. Este tipo de
flexibilidad tréfica ha sido observado en otras especies de hormigas (Belchior et al.
2012, Luna et al. 2021) y aves granivoras (Marone et al. 2017), asi como en mamiferos
herbivoros de zonas aridas (Lehmann et al. 2013). En el Monte central, un
comportamiento similar se ha observado en Pogonomyrmex mendozanus, que amplia su
dieta y ajusta sus patrones de forrajeo segin la disponibilidad de semillas en el
ambiente (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2015, Miretti et al. 2024). En contraste, otras
especies del mismo género, P. inermis y, en menor medida, P. propinqua, muestran
estrategias mas rigidas: presentan una dieta altamente especializada y no modifican su
comportamiento de forrajeo en respuesta a los cambios en la disponibilidad de sus
recursos alimentarios preferidos (Pirk et al. 2009a, Pol et al. 2011, 2015, Miretti et al.
2024). Estas diferencias entre especies resultan relevantes para entender procesos
ecologicos como el reemplazo de especies, la reestructuracion de las comunidades y los

cambios en la dindmica de las redes troficas bajo presion ambiental.

A pesar de las ventajas que supone la flexibilidad trdfica y comportamental, es
importante resaltar que puede no ser suficiente para mitigar o contrarrestar los efectos
negativos de disturbios ambientales severos o prolongados. Resultados recientes
sugieren que existe un limite a la capacidad de compensacion brindada por la
flexibilidad ecoldgica y que incluso especies con dietas y comportamientos muy
flexibles pueden experimentar reducciones poblacionales bajo presiones ambientales
severas. De hecho, durante el periodo de estudio se registraron reducciones notables en
la densidad de colonias activas de P. spininodis asociadas a la ocurrencia de severas
sequias multianuales en la reserva de Nacufian (Figura 1; Cao et al. datos no
publicados). Incluso se ha documentado una disminucién de la densidad de colonias
en una especie congenérica insectivora, Pheidole bergi (Cao et al. datos no publicados),
lo que sugiere un fenémeno mas amplio de declinacion poblacional de diversas
especies en este ecosistema. Patrones similares de disminucion poblacional han sido
registrados en otras especies de hormigas y aves granivoras en el Monte central
asociados a anos de sequia, al efecto del sobrepastoreo, o a ambos (Pol et al. 2017, 2022,
Sagario et al. 2020, Miretti et al. 2024). Estas observaciones resaltan la necesidad de
estudiar los efectos netos de la flexibilidad tréfica y comportamental en el desemperio

(fitness) de las colonias antes de concluir que se trata de una adaptacion
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suficientemente efectiva frente a las perturbaciones del habitat que afectan sus

recursos.
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Figura 1. Densidad promedio (+ EE) de colonias activas de Pheidole spininodis en
transectas ubicadas sobre caminos rurales que atraviesan los algarrobales de la Reserva

de la Bidsfera de Nacufian (Cao et al. datos no publicados).

En sintesis, las observaciones realizadas ponen de manifiesto los limites de la
flexibilidad ecoldgica y destacan la vulnerabilidad de las especies, incluso aquellas
relativamente generalistas y con comportamientos flexibles, cuando las perturbaciones
superan cierto umbral o se prolongan en el tiempo. Esto tiene implicancias claras para
la conservacion. Aunque la plasticidad de especies como P. spininodis puede mitigar
parcialmente las consecuencias de eventos adversos, no garantiza su persistencia si las
condiciones ambientales contintian deteriorandose o se vuelven mas impredecibles. En
un contexto de cambio climéatico global, con proyecciones que muestran una
intensificacion de las sequias y los eventos extremos en las regiones aridas (IPCC 2021),
es posible que el efecto sinérgico de diversos factores estresores (sequia, sobrepastoreo,
aumento de temperatura) exceda la capacidad de respuesta de muchas especies
granivoras. En consecuencia, resulta fundamental monitorear las poblaciones de estos
organismos e implementar estrategias de manejo que ayuden a mitigar dichos efectos

negativos.
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PERSPECTIVAS FUTURAS

Este trabajo permiti6 avanzar en la comprension de la ecologia y el comportamiento de
P. spininodis. Sin embargo, las lineas de investigacion desarrolladas atin presentan
aspectos que merecen ser explorados con mayor profundidad. Abordar estas
cuestiones en el futuro permitird consolidar una visién mas integral de la ecologia de
esta especie y de su capacidad para enfrentar escenarios de cambio ambiental. A
continuacion, se proponen algunas perspectivas y recomendaciones para

investigaciones futuras.

En primer lugar, seria fundamental determinar si las preferencias alimentarias de P.
spininodis son fijas o varian segtin las condiciones ambientales. Para ello, se podrian
evaluar las preferencias por semillas en ambientes contrastantes, por ejemplo,
comparando colonias en sitios con diferentes niveles de pastoreo y oferta de recursos
(e.g., Miretti et al. 2019) o en condiciones experimentales en las cuales se controle la
composicion y abundancia de los alimentos (e.g., Marone et al. 2015). Estos analisis
permitirian establecer si las decisiones alimentarias de la especie son estereotipadas o
estan moduladas por estimulos dependientes del contexto. Esta informacion es clave
para establecer con mayor exactitud el grado de flexibilidad trdfica de P. spininodis y

los mecanismos involucrados en las preferencias alimentarias.

En esta misma linea, resulta relevante considerar el estado interno de la colonia, ya que
las preferencias alimentarias observadas en las forrajeras podrian estar influenciadas
por sefiales que reflejan las necesidades nutricionales y fisioldgicas del nido. Del
mismo modo, la edad de la colonia podria afectar la intensidad o naturaleza de estas
sefiales, modulando las decisiones de forrajeo y la seleccion de recursos. Incluir estas
variables en estudios futuros permitiria una comprensién mas integral de los
mecanismos que regulan las decisiones alimentarias de P. spininodis frente a

condiciones ambientales cambiantes.

Asimismo, es necesario profundizar en el estudio de la influencia combinada de
distintos atributos de las semillas sobre las preferencias de P. spininodis. En este trabajo
se identifico el peso, el tamafo y la presencia de estructuras accesorias (e.g., aristas,
pelos) como factores relevantes. Sin embargo, habria que evaluar el papel de la
composicion nutricional (contenido de carbohidratos, proteinas y lipidos) y la
presencia de compuestos secundarios (antinutricionales o toxicos) en las semillas.
Estudios futuros podrian incluir ensayos de preferencia en laboratorio o en el campo,
manipulando la oferta de semillas con distintos perfiles nutricionales (e.g., Luna &
Dattilo 2018) o eliminando manualmente sus estructuras accesorias, para cuantificar
como estos factores afectan la seleccion de recursos. Comprender como interactian los

factores morfoldgicos y quimicos de las semillas permitira esclarecer los mecanismos
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subyacentes en la seleccion de recursos, asi como las restricciones morfologicas o

fisiologicas que podrian limitar el espectro dietario de la especie.

En este marco, resulta especialmente relevante determinar si la dieta mixta observada
en P. spininodis, que combina semillas de gramineas con dicotileddneas herbaceas y
arbustos, responde a una estrategia adaptativa de dilucion de compuestos secundarios
toxicos o si refleja, en cambio, una elevada capacidad fisiologica para tolerar o
detoxificar dichos compuestos. Muchos granivoros, tanto insectos como vertebrados,
incorporan una variedad de alimentos para balancear su nutriciéon o evitar ingerir en
exceso ciertas toxinas de una sola fuente (Freeland & Janzen 1974, Provenza et al. 2003).
Determinar si la ampliacion de la dieta constituye una respuesta adaptativa orientada a
mitigar los efectos adversos de metabolitos secundarios u obedece a mecanismos
internos de tolerancia metabolica, permitird establecer los limites fisioldgicos de la
especie. Experimentos de alimentacion donde se suministren y comparen dietas
monoespecificas con mixtas, monitoreando la supervivencia de las obreras, actividad

de forrajeo y el crecimiento de las colonias, podrian ser ttiles para abordar este punto.

Complementariamente, es necesario evaluar los efectos de las modificaciones en la
dieta sobre el desarrollo y la dindmica poblacional de las colonias. En Pogonomyrmex
mendozanus, por ejemplo, se ha demostrado que una reduccion en el consumo de
semillas de gramineas (la fuente primaria de carbohidratos y energia para las obreras)
provoca desequilibrios nutricionales que aumentan la mortalidad de obreras y
empeoran la condicidn corporal de los individuos reproductivos (Pol et al. 2022), 1o que
podria explicar la disminucion del tamafio y la abundancia de colonias en ambientes
pastoreados con escasa abundancia de semillas de gramineas (Pol et al. 2017). Seria
valioso investigar si P. spininodis enfrenta costos similares al incrementar la proporcion
de recursos menos preferidos en su dieta, lo que, a su vez, permitiria comprender
mejor sus restricciones nutricionales y sus implicancias ecoldgicas, especialmente bajo

condiciones de sobrepastoreo, sequias y escasez de recursos preferidos.

La observacion de forrajeo grupal y reclutamiento de obreras en condiciones
experimentales (oferta abundante de semillas) sugiere la existencia de un
comportamiento social flexible que merece ser estudiado en mayor profundidad. Seria
interesante evaluar la frecuencia, eficiencia y las condiciones ecoldgicas que
promueven este tipo de forrajeo en escenarios naturales. Estudios futuros podrian
aprovechar condiciones naturales de alta abundancia de semillas preferidas (campos
sembrados o que sufrieron incendios y que presentan alta cobertura de especies
herbaceas) para observar si las colonias de P. spininodis utilizan espontdneamente un

sistema de forrajeo grupal con reclutamiento masivo de obreras.

Finalmente, la resiliencia poblacional de P. spininodis a largo plazo frente a disturbios

como el pastoreo y las sequias representa una linea de investigacion prioritaria desde
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CAPITULO 5 - DISCUSION GENERAL

el punto de vista ecoldgico y de la conservacion. Si bien se ha registrado una
declinacion considerable de sus poblaciones en los ultimos afios (Figura 1), atin se
desconoce si podrian conducir a extinciones locales o si existen mecanismos que
facilitan su persistencia y eventual recuperacion (por ejemplo, reclutamiento o
recolonizacion desde areas menos afectadas). Esta laguna de conocimiento destaca la
necesidad de desarrollar estudios ecologicos a largo plazo que ayuden a desentrafar
los procesos demograficos y los mecanismos ecoldgicos involucrados (supervivencia,
reproduccion, dispersidn) (e.g., Sundaram et al. 2022). Esta informacion permitiria
detectar eventos de recuperacion o colapso poblacional y proporcionaria una base
sOlida para el disefio de estrategias de conservacion y manejo fundamentadas en

evidencia cientifica.

En sintesis, los aspectos pendientes aqui planteados constituyen un marco solido y
prometedor para futuras investigaciones que amplien la comprension de la ecologia

trofica, las estrategias adaptativas y la dinamica poblacional de P. spininodis.
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Figura A1l. Mapas de las excursiones de forrajeo de 9-10 obreras de nueve colonias de
Pheidole spininodis en el Monte central. Los puntos de colores (colocados cada ~30
segundos) y las lineas indican las trayectorias de cada obrera forrajera desde las
entradas del nido (B). Los distintos colores hacen referencia a los diferentes tipos de
items recolectados. Las dreas de buisqueda se muestran con poligonos en escalas de
grises. Los puntos de mayor tamano indican los sitios de alimentacion. Los
histogramas circulares muestran la distribucion y frecuencias (expresadas en
porcentaje) de las direcciones de salida del nido de las obreras forrajeras. El mapa y el

grafico circular estan orientados en la misma direccion (se indica el norte).
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Figura A2. Mapas de las excursiones de forrajeo de 9-10 obreras de dos colonias de
Pheidole spininodis antes y después de la adicidon experimental de semillas en el Monte
central. Los puntos de colores (colocados cada ~30 segundos) y las lineas indican las
trayectorias de cada obrera forrajera desde las entradas del nido (B) antes (lineas
grises) y después (lineas rojas) de la adicion de semillas. Las areas de busqueda se
muestran con poligonos grises y rojos. Los puntos de mayor tamarfio indican los sitios
de alimentacién. Los histogramas circulares muestran la distribucion y frecuencias
(expresadas en porcentaje) de las direcciones de salida del nido de las obreras
forrajeras antes y después de la adicion de semillas. La posicion de los cebos de
semillas se indica con rectangulos. El mapa y los graficos circulares estan orientados en

la misma direccién (se indica el norte).
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