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Resumen:

Fue estudiado el patrén de forrajeo de Pogonomyrmex barbatus en dos ambientes
contrastantes en cuanto a diversidad y cobertura vegetal. Los resultados muestran
que la amplitud de nicho tréfico se ve afectado por una relacién entre la abundancia y
diversidad de los recursos disponibles en el habitat, donde el mayor grado de
amplitud no necesariamente corresponde con situaciones donde hay poca
abundancia de recursos como lo sefiala la hipétesis del forrajeo 6ptimo. La dinamica
de abundancia y diversidad de recursos fue diferente en cada sitio lo que apoya la
idea de que los desiertos son ambientes muy heterogéneos a escalas espacio-
temporales pequefias. El amplio habito alimenticio generalista de estas hormigas
indica que estan inmersas de manera intrincada dentro de la red trofica, asumiendo
diferentes papeles ecolégicos y siendo una via importante en el flujo de energia de

los ecosistemas terrestres.



Abstract:

The foraging patterns of Pogonomyrmex barbatus were studied under conditions of
high and low plant cover and diversity. Results showed that the trophic niche breadth
is influenced by a relationship between abundance and diversity of available
resources in the habitat. The highest observed niche breadth is not necessarily
correlated with conditions of low resource abundance as the optimal foraging
hypothesis states. The idea that deserts are highly heterogeneous environments at
small spatial and temporal scales is supported by the observed differences in the
dynamics of resources abundance and diversity among the studied sites. The broad
generalist foraging habit of P. barbatus indicates that it is intricately embedded inside
the desert trophic web. So, this species assumes different ecological roles, becoming

an important pathway in the terrestrial ecosystems flux of energy.
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1) Introduccion.

1.1) La heterogeneidad de los desiertos.

Intrinsecamente, los ecosistemas no son homogéneos, y tanto los organismos como
los recursos, estan distribuidos heterogéneamente en el espacio y el tiempo (Wilby &
Shachak 2000). En los desiertos, esta heterogeneidad espacio-temporal se debe a la
limitada, esporadica e impredecible precipitacion (Noy-Meir 1973, Whitford 1975), a
las caracteristicas edéficas y a las marcadas fluctuaciones en la temperatura (Ayyad
1981), entre otros factores.

En general las zonas é&ridas son descritas como ambientes extremos, por el
estrés hidrico y la limitacion estacional de recursos, donde la pérdida anual de agua
por evapotranspiracion, puede exceder a la obtenida por precipitacién, promoviendo
gue la productividad primaria esté por debajo tres ordenes de la magnitud de otros
ecosistemas (Polis 1991a). Esto favorece la idea de que los desiertos son sistemas
simples, marcados por su escasa diversidad, expresada no sélo en el niumero de
especies, sino también en la cantidad de interrelaciones bidticas.

Sin embargo, la variabilidad espacio-temporal, en el marco de la austeridad
ambiental de las tierras aridas, tiene una importancia significativa, debido a que
ligeras irregularidades en un componente del ecosistema, como la precipitacion,
propician variaciones remarcadas en otros, creando distintos microhabitats (Ayyad
1981, Wilby & Shachak 2000); por ejemplo, factores edaficos como diferencias en la
erosion, patrones de drenaje, composicion del sustrato, viento, e influencias

biolégicas (como la construccién de nidos por parte de las hormigas, Farji-Brener
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1992), pueden ocasionar que la distribucién de los nutrientes sea fragmentada (Polis
1991a), afectando drasticamente la distribucion y abundancia de las plantas, la
productividad, la composicién y abundancia de los consumidores primarios y de sus

depredadores (Polis 1991a).

1.2) Productividad primaria.
La productividad primaria puede ser definida como la cantidad de energia que es
fijada por los productores primarios (plantas), disponible para el desarrollo de un
ecosistema (Fukami & Morin 2003). Generalmente la diversidad se ha correlacionado
con los procesos que determinan la productividad (por ejemplo, la produccién
vegetal, la descomposicion, la lixiviaciéon de nutrientes, y el transporte o pérdida de
materia) (Naeem et al. 1999), de forma que, a mayor diversidad vegetal se conduce a
una mayor productividad (Naeem et al. 1995, Tilman et al. 2001, Loreau et al. 2001).

Sin embargo, debido a que esta consideracibn se basa en estudios
experimentales y de campo que involucran manipulacién deliberada de los niveles de
diversidad, simplificacién de las escalas temporales y espaciales, y que ademas
estan sujetos a un sesgo por muestreo, se contrapone a la observacion que sefiala
una relacién no lineal entre estas dos variables (Schowalter 2000, Loreau et al. 2001,
Fukami & Morin 2003, Gessner et al. 2004).

Otros trabajos han demostrado que, en la naturaleza, es posible encontrar
mas de un tipo de relacion entre diversidad y productividad. Por ejemplo, Fukami &
Morin (2003), sefialan varios tipos de funciones que pueden tener aproximaciones a

la normal, concava, lineal positiva, negativa, y no significante, donde ninguno de
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estos patrones predomina. Asi mismo, las causas de ésta variaciéon en la relacion
pueden incluir una amplia gama de factores como la influencia del disturbio, los
consumidores, la escala espacial, la secuencia del ensamble y, por lo tanto, la
composicion de las comunidades, y finalmente, la heterogeneidad temporal y
espacial del habitat (Polis & Strong 1996, Aguilar & Sala 1999, Naeem et al. 1999,
Loreau et al. 2001, Fukami & Morin 2003, Benton et al. 2003, Cardinale et al. 2004).
Es asi que el tratar de entender la relacion entre la diversidad de especies y la
productividad primaria, se establece como un desafio para la investigacion ecolégica
(Fukami & Morin 2003, Cardinale et al. 2004).

En zonas aridas, la productividad primaria ocurre en pulsos, como
consecuencia de los patrones estacionales de lluvia (Noy-Meir 1973), y es
espacialmente variable, ya que el agua es redistribuida desigualmente dentro del
paisaje (Whitford 1975, Yair & Danin 1980, Yair & Shachak 1982). Esta redistribucion
del agua, ademas de la escasez y el caracter azaroso de la precipitacion, ocasiona
gue, en comparacién con otros ecosistemas, los desiertos presenten tres ordenes de
magnitud por debajo de la productividad observada en otros sistemas (Polis 1991a).
Sin embargo, la evidencia indica que los desiertos son sitios sorprendentemente
diversos en algunos taxa, con una fuerte heterogeneidad espacio-temporal y una
variedad de interacciones bidticas que son a su vez factores que promueven la
complejidad (Polis 1991a, Aguilar & Sala 1999).

Un indicador de productividad, en términos de energia disponible, es la
abundancia de recursos. Los organismos modifican sus conductas alimenticias en

funcién de la disponibilidad de alimento en el ambiente. Se ha reportado, por
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ejemplo, que en situaciones de escasez, las especies tienen un grado de
coincidencia importante en la dieta y podrian competir por alimento (Hilderbrand &
Kershner 2004). Contrariamente, la especializacibn ocurre en una situacion de
abundancia de alimento (Pulliman & Brand 1975, Davidson 1977a 1977b, Begon et
al. 1996).

Por otro lado, se ha observado que después de perturbaciones intensas, las
especies de habitos generalistas, son las mas exitosas durante los primeros estadios
de recolonizacion, y posteriormente, las especialistas (como los detritivoros,
insectivoros y herbivoros) llegan a ser mas importantes en el ecosistema (De Merona

et al. 2003).

1.3) Importancia de las hormigas en ambientes aridos.
A pesar de que las zonas aridas han sido consideradas sitios con poca diversidad de
hormigas, trabajos recientes han demostrado que existe una sorprendente diversidad
y abundancia (Mackay 1991, Rojas & Fragoso 2000, Herrera-Fuentes et al. Datos no
publicados), donde es posible reconocer una gran variedad de interacciones y
habitos tréficos (por ejemplo, hormigas nectarivoras, depredadoras, fungivoras etc.),
gue pueden cambiar a través del tiempo.

Sin embargo, la mayoria de los trabajos relacionados con hormigas del
desierto, se han enfocado a las granivoras (Rojas & Fragoso 2000), contrariamente a
gue por el nimero de especies que representan, y por las interacciones que

establecen con otros grupos, puede haber una mdltiple cantidad de vias por las

13



cuales las hormigas afecten los procesos del ecosistema, tales como el reciclaje y la
redistribucion de nutrientes (Bestelmeyer & Wiens 2003).

Las hormigas, también pueden modificar el ambiente, a través de la fijacion de
elementos como el nitrégeno (N) y el Fésforo (P), que obtienen a partir de animales
muertos, y que son escasos para las plantas del desierto (Bestelmeyer & Wiens
2003), de ésta manera, la actividad detritivora y carrofiera junto con la construccién
de nidos, pueden modificar las condiciones del suelo promoviendo el crecimiento de
las plantas (Farji-Brener 1992, Bestelmeyer & Wiens 2003).

Con la informacion que se tiene acerca de la actividad granivora y folivora de
las hormigas dentro de zonas éaridas, se ha establecido que ejercen una influencia
importante sobre la distribucion, la abundancia y la composicion de las comunidades
vegetales, y podrian también, ejercer un impacto considerable sobre la productividad
primaria de los desiertos, ademas de afectar la coexistencia entre poblaciones de
granivoros (Whitford 1978, Reichman 1979, Holldobler & Wilson 1990, Zavala-
Hurtado et al. 2000).

Por otro lado, Holldobler & Wilson (1990), han destacado varias caracteristicas
en los habitos de forrajeo, que hacen de las hormigas, organismos exitosos dentro de
estos ambientes extremos. Por ejemplo, sefalan el caso de colonias de Veromessor
pergandei en el valle de Coachella en California, que sobrevivieron a 12 afos
consecutivos de sequia. Las causas de su éxito fue el almacenamiento de grandes
cantidades de semillas, y su capacidad de alimentarse completamente de esta fuente
de alimento, sin la utilizacion de otras fuentes alimenticias como insectos o néctar.

Esta especie granivora caracteristica de zonas aridas, debe su éxito a la flexibilidad
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de sus estrategias de forrajeo. Primero, se alimenta de grandes cantidades de
semillas. Segundo, modifica sus patrones de busqueda, de individual a columnas,
cuando el alimento cambia de baja a alta densidad, respectivamente. Tercero, rotan
sus columnas alrededor de la entrada del nido, por lo que repetidamente, se
encuentran en nuevos parches que incrementan las zonas de forrajeo dentro de
escalas cortas de tiempo. En el Ultimo lugar, son capaces de cambiar sus
preferencias y obtener semillas menos deseables y otros materiales de origen
vegetal, tales como partes florales, hojas y tallos, cuando las semillas deseables son

escasas (Holldobler & Wilson 1990).

1.4) Estrategias de forrajeo en Hormigas.

Las hormigas son organismos omnivoros importantes en los ecosistemas terrestres.
El alimento asi como su disponibilidad, heterogeneidad espacio-temporal, densidad,
indice de renovacion y tipo (Bernstein 1975, Wilby & Shachak 2000, Sanders &
Gordon 2003), pueden determinar la estructura de sus comunidades, sobre todo en
lugares de baja productividad, o en aquellos sitios donde existen marcadas
fluctuaciones en la disponibilidad de los recursos, como es el caso de los desiertos
(Polis 1991a).

Los patrones de busqueda de alimento, se ven afectados tanto por factores
intrinsecos de las colonias de hormigas (el numero de individuos; el indice individual
de encuentro de alimento; el cambio en el nivel de necesidad de recursos; la edad e
indice de sobrevivencia de las colonias etc.; Gordon 1991, MacMahon et al. 2000,

Waxman 2002), como por factores externos que promueven la variacién temporal, y
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su efecto sobre la busqueda de alimento (por ejemplo la distribucién, la densidad, la
calidad y tamafio del alimento, y las interacciones interespecificas con otros
organismos; Bernstein 1975, Gordon 1991, Sanders & Gordon 2003).

Se han reconocido dos formas de forrajeo: (I) individual, donde las obreras
salen del nido y regresan con alimento en forma solitaria, se presenta cuando el
alimento se encuentra en baja densidad; y (Il) en grupos, donde las obreras forrajean
y regresan al nido en columnas, utilizando éste tipo de conducta cuando el alimento
se encuentra en alta densidad, (Holldobler & Wilson 1990, Mackay 1991, MacMahon
et al. 2000).

Sin embargo, hay otras clasificaciones mas puntuales, como la propuesta por
Oster & Wilson (1978 en Gonzalez-Espinoza 1984), y la planteada por Hoélldobler &
Wilson (1990). La primera, consiste en clasificar las estrategias en busquedas
solitarias y reclutamiento, cuando el peso del recurso excede la capacidad de
acarreo; y el establecimiento de vias troncales con feromonas, que guian a las
hormigas hasta el sitio de forrajeo donde la busqueda es individual. La segunda,
reune los elementos mas utiles de todas las clasificaciones de forrajeo propuestas,
dividiendo, las conductas relacionadas con la busqueda de alimento (como el
reclutamiento, la persistencia al sitio, la rotacion, la obtencién de recursos, el marcaje
con feromonas, etc.) en tres categorias-estado, que corresponden a la caceria, la
obtencion o recuperacion de alimento y la defensa. Cada una de éstas, a su vez,
cuanta con subcategorias. La combinacion resultante, da un total de 48 posibles
técnicas de forrajeo dentro del marco de las tres categorias-estado. De acuerdo a

esta clasificacion, se puede hacer la descripcibn de la conducta de especies
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individuales, y es posible encontrar los extremos, desde forrajeras completamente
solitarias y depredadoras especializadas, hasta forrajeras que cazan en grupo, que
obtienen presas grandes, y que tienen hormigas con tareas especiales (Hoélldobler &
Wilson 1990).

Las estrategias de forrajeo pueden ser una forma de evitar encuentros
agresivos con colonias vecinas, como ha sido reportado para Atta cephalotes, donde
las columnas de forrajeo toman direcciones contrarias a las colonias vecinas, y la
exploracion del terreno en busqueda de alimento se lleva acabo al final de estas
columnas, disminuyendo la frecuencia de encuentros agresivos (Farji-Brener & Sierra
1998). También, pueden ser consecuencia de la longevidad de las colonias como
sucede con Acromyrmex octospinosus, que es una especie de vida corta, de
poblaciones pequefias y errantes cuyo habito de forrajeo es intenso en areas muy
cercanas a la colonia, por lo que hay una presién natural menor por conservar los
recursos dentro de sus territorios (Therrien & McNeil 1990 en Farji-Brener & Sierra
1998).

Estas respuestas diferenciales conducen a la variacion del resultado de la
competencia, y promueven la coexistencia entre especies. Sanders & Gordon (2003),
demostraron que la conducta de forrajeo esta fuertemente afectada por la
competencia entre Aphaenogaster cockerelli y dos especies de Myrmecocystus (M.
depilis y M. mimicus), debido a que A. cockerelli cambi6 sus preferencias alimenticias
(proteinas de origen vegetal) a colecta de semillas, cuando sus competidoras M.
depilis y M. mimicus estuvieron temporalmente excluidas. Davidson (1977b) por su

parte, registra que las hormigas al especializarse sobre diferentes densidades de
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semillas y otros objetos al forrajear en columnas (cuando el alimento es mas denso),
o individualmente (cuando el alimento estd en baja densidad), se promueve la
divisién de nicho, y la coexistencia entre especies que son similares en algunos
aspectos ecoldgicos, como en el habito alimenticio, a través de la forma en como
responden a la distribucion de sus fuentes de alimento (Holldobler & Wilson 1990).
De acuerdo con Mackay (1991) y Gordon (1991), éstas estrategias, asi como
la flexibilidad conductual, tienen consecuencias sobre parametros ecoldgicos de las
colonias tales como la sobrevivencia, la reproduccion, el crecimiento, etc. De esta
forma, es posible establecer una relacion entre las estrategias y la calidad del habitat;
por ejemplo, los habitats subdptimos no poseen los recursos necesarios para permitir
gue las hormigas busquen alimento en grupo, debido al elevado costo energético que
esto representa para los organismos, y la posible mortandad causada por la
depredacion (Mackay 1991). Sin embargo, esta explicacion se contrapone a lo que
sugieren otros autores (por ejemplo Bernstein 1975), donde el forrajeo en grupo es
comun bajo condiciones de escasez de alimento, como ha sido observado en
Veromessor pergandei y en algunas especies de Pogonomyrmex (P. barbatus y P.

rugosus) (Gonzalez-Espinosa 1984).

1.5) El papel de Pogonomyrmex barbatus en los ambientes é&ridos.

Las hormigas granivoras son elementos dominantes en los desiertos, pastizales
secos y en las regiones tropicales del mundo, y pueden constituir mas de la mitad de
las colonias de hormigas en algunas localidades, como en el desierto de Namibia

(Holldobler & Wilson 1990). La mitad de las especies de hormigas granivoras del
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mundo pertenecen a Pogonomyrmex, un género con 60 especies distribuidas en todo
el continente americano, con una longevidad que va de los 15 a 50 afios (MacMahon
et al. 2000). Aunque son especies generalistas, capaces de responder rapidamente a
las variaciones en la abundancia de alimento de acuerdo con la estacionalidad,
ajustando la intensidad de reclutamiento en funcién de la disponibilidad y calidad del
alimento (Gonzalez-Espinosa 1984), las semillas son un recurso importante en la
dieta. Por ejemplo, P. barbatus es una cosechadora de semillas abundante pero
escasa en el forrajeo de otro tipo de recursos (Sanders & Gordon 2003).

Se ha calculado que en una hectarea de terreno puede registrarse una
densidad de 180,000 hormigas rojas forrajeando (Whitford 1978), y dado que las
semillas son parte fundamental de su alimentacién, las convierte en un factor
primordial en la dinAmica de la comunidad de plantas, al modificar la abundancia y
composicion de las especies vegetales, asi como la distribucion espacial de las
semillas (Quintana-Ascencio & Gonzalez-Espinoza 1990, Mull & MacMahon 1997,
Wilby & Shachak 2000).

Las hormigas del género Pogonomyrmex ofrecen muchas posibilidades para
realizar estudios ecoldgicos, primero porque son habitantes tipicos de zonas aridas
(De Vita 1979, Quintana-Ascencio & Gonzélez-Espinoza 1990, MacMahon et al.
2000), donde la configuracion de la vegetacion es relativamente simple, facilitando la
observacion de las hormigas. Por otro lado, son hormigas conspicuas, numerosas y a
menudo restringidas a forrajear en el suelo, lo que facilita su identificacion y
seguimiento, ademas, es dificil que su conducta se altere ante la presencia de un

observador (De Vita 1979).
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En particular, P. barbatus puede cambiar su modo de forrajeo en grupo a
individual, segun la abundancia de semillas, lo que les permite aprovechar una
amplia gama de densidades del recurso y obtener una cosecha maxima durante los
restringidos periodos de actividad de recoleccién, que en algunos casos, pueden ser

de 6 a 7 meses por afio (Quintana-Ascencio & Gonzalez-Espinoza 1990).

2) Antecedentes vy justificacion.

Muchos de los estudios enfocados a las comunidades de hormigas se han orientado
a las relaciones existentes con los componentes de las comunidades vegetales
(mutualismo, efectos sobre la vegetacion, depredacion de semillas, etc.; Rico-Gray et
al. 1998a; Hughes & Westoby 1990; Whitford 1978; MacMahon et al. 2000). Mas aun,
las hormigas han sido empleadas como indicadores de calidad del habitat, al
relacionarlas con ambientes en distintos estados de perturbacion y sucesién, asi
como modelos de trabajo para explorar el valor de la biodiversidad (Whitford 1978;
Armbrecht & Ulloa 1999).

Por otro lado, considerando que los ambientes aridos son complejos en sus
relaciones tréficas, ya que hay pocos consumidores especialistas, y muchos
generalistas, como las hormigas que son omnivoros importantes (Polis 1991a,
Mackay 1991, Rojas & Fragoso 2000), es relevante preguntar si realmente la
dindmica de sus poblaciones, se ve afectada por factores bidticos como la
productividad primaria, que ha sido considerada como uno de los principales
elementos que parecen determinar la forma en como se estructuran las comunidades

(Polis 1991a).
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En este sentido, las hormigas representan un sistema idéneo, dada su
diversidad, dominancia, biomasa, habitos alimenticios, numero de especies
identificadas, facil manejo, sensibilidad a cambios ambientales, y por sus funciones
dentro de los ecosistemas, entre las que se encuentran simbiosis que mantienen con
cerca de 465 especies de plantas de 52 familias, y con varios grupos de artropodos
(&fidos, orugas, arafias, colémbolos, escarabajos, moscas, saltamontes, hormigas,
etc.). La mayoria de éstas relaciones simbidticas, son del tipo mutualista (Alonso &
Agosti 2000, Schultz & McGlynn 2000).

Las hormigas, también son dispersoras y consumidoras importantes de
semillas, herbivoras, fungivoras y depredadoras incluso de otras hormigas (Schultz &
McGlynn 2000). Todas éstas caracteristicas, junto con la variacion temporal que
exhiben sus especies, las sefiala como elementos clave en la mayoria de los
ecosistemas terrestres (Alonso & Agosti 2000; Kaspatri et al. 2000, Lindsey & Skinner
2001).

En los desiertos, a pesar de que se presentan relativamente pocas especies
de hormigas, en comparacion con otros ambientes como las selvas, corresponden a
un grupo taxonémico (Formicidae) relativamente abundante (Rojas & Fragoso 2000),
capaz de ejercer una influencia importante sobre los procesos del ecosistema a
través de su actividad destacadamente omnivora (Holldobler & Wilson 1990).

El objetivo principal de este trabajo, es observar como las estrategias de
forrajeo en Pogonomyrmex barbatus pueden ser afectadas por la productividad del
ambiente. No obstante, se espera que también pueda brindar una interpretacion

sobre como la depredacion, la humedad, la distribucibn de las colonias y las
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interacciones intra e interespecificas, afectan tales estrategias (MacMahon et al.
2000).

Entre los trabajos que se han realizado sobre hormigas en los ultimos afios
dentro de zonas aridas mexicanas, se encuentran estudios sobre la variacion
estacional y la riqueza de interacciones planta-hormiga en el Valle de Zapotitlan
Salinas (Rico-Gray et al. 1998b); la dinamica y composicion de la comunidad de
hormigas en el desierto de Sonora y el Chihuahuense (Bestelmeyer & Schooley
1999; Rojas & Fragoso 2000); la influencia de la actividad de las hormigas sobre la
comunidad vegetal en Zapotitlan Salinas (Zavala-Hurtado et al. 2000); y la
comparacioén de la rigueza especifica y los gremios alimentarios de las hormigas en
San Rafael Coxcatlan, una zona ubicada dentro del Valle de Tehuacan, con otras
zonas éridas (Rios-Casanova et al. 2004).

Lo anterior resalta el hecho de que hay poco registrado para hormigas, y no
hay trabajos con ésta linea de investigacién, donde se pretende observar la conducta
de forrajeo en relacion con la productividad del habitat. Asi, se plantea la pregunta:
¢,Colmo esta relacionado el espectro tréfico de Pogonomyrmex barbabtus con la

productividad del habitat en una zona semiarida?.

3) Hipotesis.

La productividad puede ser entendida en términos de biodiversidad vegetal y
precipitacion, lo cual se hace mas evidente cuando se manejan grandes escalas
geograficas que nos permiten comparar ecosistemas completos. En este sentido, un

ecosistema productivamente rico podria estar representado por una selva alta
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perennifolia, en tanto que uno relativamente pobre, por un desierto. Por otro lado, se
ha planteado en varios estudios sobre hormigas, una relacion directa entre diversidad
y abundancia de alimento (Davidson 1977a; Davidson 1977b; Brown et al. 1979;
Polis 1991a; MacMahon et al. 2000). A partir de lo anterior, es posible entonces
establecer una relacion directa entre diversidad, productividad y abundancia de
recursos, por lo que la hipétesis que se plantea es la siguiente:

Hipotesis:

Si la productividad de un habitat determinado es relativamente alta, se
observaran habitos alimenticios especificos en P. barbatus. Por el contrario, si el
hébitat tiene baja productividad, los hbitos alimenticios de esta especie tenderan a
ser mas generalistas. La diferencia entre habitat con alta y baja productividad para

este trabajo, se define en funcion de la diversidad vegetal y abundancia de alimento.

4) Objetivos:

Objetivo general:
Comparar el espectro tréfico de Pogonomyrmex barbatus bajo
condiciones contrastantes de productividad del habitat, en la region del
valle de Zapotitlan, Puebla.

Objetivos particulares:
1) Analizar los patrones de forrajeo en dos sitios diferentes en cuanto
a diversidad vegetal.
2) Caracterizar las estrategias de utilizacion de los recursos por parte

de las colonias observadas.
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5) Area de estudio.

El valle de Zapotitlan tiene una superficie de 413.89 km?, con un rango altitudinal que
va de los 1280 a los 2720 msnm, y corresponde a una subcuenca (cuenca local) del
Valle de Tehuacan, ubicada en el limite SO (18° 11’ y 18° 25’ de latitud Norte, 97° 39’

y 97° 22’ de longitud Oeste), en el estado de Puebla (Figura 1).

Figura 1. Mapa del Valle de Zapotitlan, Salinas.

Lo K (N

B % ST

S v

Y == 7 ( y G VALLE DE
AW D) \/ﬁ X ZAPOTITLAN

| MAPA TOPOGRAFICO
Y DE LiIMITES

DE LOS BIENES
COMUNALES

DE ZAPOTITLAN

N ANl 4

54
: v 2

M

N\

TN

CURVAS DE NIVEL: CADA 100 METROS
FUENTES:

INEGI,| de G.

UAM-1: Depto. Biologia

INE

ESCALA: 1:50 000

1 0 1 2 Kilometros
™ e =]

\ N~
37

| (]

VT T e o
Sy o

27,
. =

1N

24




El clima es seco con un periodo de lluvias que se extiende de Mayo a Octubre
con dos picos, uno en Junio y el otro en Septiembre, dejando la temporada seca en
los meses de Noviembre a Abril (Figura 2). La temperatura media anual es de 18 a
22° C y una precipitacion media anual de alrededor de 400 mm/afio (Zavala-Hurtado
et al. 1996, Rico-Gray et al. 1998b) (Figura 2). Esta condicion de aridez, es
provocada por la sombra de lluvia de la Sierra Madre Oriental que intercepta la
humedad de los vientos que provienen del Golfo de México (Zavala-Hurtado 1982); la
vegetacion es matorral xeréfilo de acuerdo con Rzedowski (1978), pudiéndose
reconocer diferentes modalidades fisonébmicas de acuerdo a variaciones en las
condiciones medioambientales locales que se expresan en diferentes arreglos en la

vegetacion (Zavala-Hurtado 1982).

Figura 2. Patrones de variacion en la precipitacion y temperatura media anual para el
area de estudio. Datos tomados a partir de 1980 hasta 1993, en la estacion

meteoroldgica de Zapotitlan Salinas, Puebla.
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6 Métodos.

6.1) Caracterizacién del sistema.

A) Sitios de observacion.

Dentro del area de influencia del Jardin Botanico “Helia Bravo” del Valle de
Zapotitlan, se eligieron dos sitios contrastantes en cuanto a cobertura y diversidad
vegetal. “El Jardin” es un lugar con mayor cobertura y diversidad vegetal comparado
con “El LIano”, que se encuentra en una zona altamente erosionada (Apéndice).

Por otro lado, el Jardin tiene una altitud promedio de 1526.4 msnm y se
encuentra a 18° 19°' Ny 19° 27’ O, mientras que en el Llano la altitud promedio es de
1446.6 msnm, y las coordenadas son 18° 19' Ny 97° 27’ O.

La distancia lineal entre ellos fue estimada con un GPS en 600 m, aunque
para llegar a cualquiera de los sitios de estudio era necesario atravesar un cerro. Con
el objetivo de comparar la cobertura y la composicion de la comunidad vegetal de los
sitios, se instalaron dos transectos de 50 m en cada lugar. Para estimar la cobertura
se midi6 la longitud de la copa de cada individuo interceptada por lineas de 50m.
Ademas se contd el numero de individuos de cada especie registrada y se evalué la

similitud entre ambos sitios mediante el indice de Renkonen (1938 en Krebs 1999).

B) Seleccion de las colonias.

Fueron seleccionados 22 hormigueros de Pogonomyrmex barbatus (11 en cada
sitio). Debido a que el tamafo y edad de los hormigueros pueden afectar la conducta
de los individuos que forman la colonia, se traté de seleccionar hormigueros similares

en estos parametros.
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Para esto se calculé el area del disco que forman las colonias conforme
crecen, considerando una forma eliptica (Figura 3), el area de las colonias se
compar6 con una prueba de t-student para muestras independientes. La medicién se
realiz6 considerando dos ejes, y utilizando una cinta métrica colocando un extremo
en el borde del disco hasta el siguiente borde en linea recta para cada eje
perpendicular uno de otro (Figura 3).

La razon de emplear este procedimiento fue que estudios previos, reportan
una correlacion positiva entre el area del disco con la edad de las colonias (Gordon

1991, Mull & MacMahon 1997, MacMahon et al. 2000).

Figura 3. Diagrama de una elipse, b = semieje menor y a = semieje mayor. Para el

célculo del area se utilizé la formula A = T*a*b
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C) Distribucion espacial de las colonias.
La ubicacion de las entradas de los 22 hormigueros fue mapeada mediante una
transformacion de coordenadas polares a cartesianas, a partir de la estimacion de
distancias y angulos entre las entradas de los hormigueros, utilizando un Vertex
Haglof DME201 y una brdjula Brunton, respectivamente.

Estas mediciones fueron realizadas, porque se ha reportado que la
distribucion espacial, junto con otros factores ya mencionados, influye sobre las

estrategias de forrajeo (Bernstein & Gobel 1979, Farji-Brener & Sierra 1998).

D) Estimacion de la abundancia de alimento.

Se obtuvieron 40 muestras de suelo (20 para cada sitio) durante Agosto y Octubre de
2004, correspondientes al segundo pico de lluvias, y 20 muestras mas (10 para cada
sitio) en el mes de Febrero de 2004, correspondiente a la temporada seca. Estas
muestras fueron colectadas de manera azarosa, y cada una de ellas consistio de una
superficie circular de 70 cm de diametro y de una profundidad de 1.5 cm,
considerando que las hormigas no excavan para obtener los recursos, sino que los
obtienen de la superficie del suelo (Hobbs 1985).

Con la finalidad de separar semillas, y otros recursos como flores, excretas e
insectos, cada una de estas muestras fue sometida a dos tratamientos
subsecuentes: 1) tamiz, se utilizaron dos tamices 0.5 cm y 0.25 cm. Las semillas y
otros recursos vegetales y animales fueron separados manualmente y contados. 2)
separaciéon por flotacion, se utilizd con el propésito de separar semillas y otros

recursos menores a 0.25 cm como las semillas de Mamillaria carnea, Eragrostis
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mexicana, Leucophyllum pringlei etc, y fragmentos de insectos. Esta técnica consistio
en colocar aproximadamente 100 g de suelo en un matraz de 1 It, y aforarlo con agua
de la llave. Se sacudi6é fuertemente el contenido y el agua fue vaciada utilizando un
filtro de tela de organza, este proceso fue repetido seis veces hasta que el agua salia
relativamente clara. Las semillas y otros recursos contenidos en los filtros fueron
contados y separados con un microscopio estereoscoépico. Esta prueba ha sido muy
utilizada en estudios donde se intenta estimar la abundancia de alimento con una
eficacia reportada mayor al 95% (Reichman 1979; Mehlhop & Scott 1983; Pake &
Venable 1996).

El propésito de realizar los muestreos de alimento y la observacion de los
patrones de forrajeo en dos estaciones (lluvias y secas), tiene que ver con la
necesidad de observar conductas diametralmente diferentes debido a la fluctuacion
esperada en la abundancia de recursos. Considerando que la humedad es un factor
que determina la abundancia y distribucion del alimento (Noy-Meir 1973, Polis
1991a), por su caracter esporadico, y porque no se distribuye de manera homogénea
en un area; influye en la composicion de la comunidad de plantas anuales y en la
produccion de semillas de toda la vegetacion desértica, ocasionando que no todas
las especies de anuales (un componente importante de zonas aridas) se presenten
consecutivamente afo con afo (Whitford 1975, Ayyad 1981). Esto promueve gque se
formen manchones de distribucién de recursos, que cambian constantemente en el

espacio y el tiempo.
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E) Coleccidén de referencia de Semillas, flores y frutos.

La coleccion de referencia se generd por medio de la colecta de plantas con flor y/o
fruto encontradas en los sitios de estudio durante la temporada lluviosa y seca del
Valle, y que posteriormente fueron identificados en laboratorio. Las semillas, flores y
frutos encontrados en las muestras de suelo, y en las muestras de recursos

utilizados por las hormigas, fueron comparados con dicha coleccion.

6.2) Analisis Numérico de la caracterizacion del sistema.

A) Sitios de observacion.

Con el fin de establecer numéricamente la condicion diferencial entre los sitios de
observacion, estos fueron comparados utilizando el porcentaje de similitud o indice
de Renkonen (1938 en Krebs 1999). El Calculo necesita que cada muestra, ya sea
de abundancia relativa o cobertura, sea estandarizada en términos de porcentaje, de
forma que todas las abundancias relativas sumen 100% en cada muestra. La formula

empleada fue la siguiente:

P = 2 minimo (P, P2i)

Donde: P = Porcentaje de similitud entre la muestra 1 y 2.
pi1i = Porcentaje de la especie i en la muestra de la comunidad 1.
p2i = Porcentaje de la especie i en la muestra de la comunidad 2.
El resultado tiene valores que van de 0 (no similitud) a 100 (completa

similitud). Por otro lado, se eligi6é este indice, porque su calculo es sencillo, es uno de
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los mejores coeficientes de similitud disponibles, y porque no es afectado,

relativamente, por el tamafio de muestra y la diversidad de especies (Krebs 1999).

B) Seleccion de las colonias.
Debido a la correlacion reportada entre la edad y el tamafio del disco que forma la
colonia, fue utilizada una prueba de t-student, con el objeto de comparar el area
promedio del disco, entre las colonias del Jardin y del Llano, tomando en cuenta que,
los datos de cada sitio son muestras independientes. Al comparar dos medias, o
indices, se introduce la distribucion de F de Fisher (Zar 1999), con el fin de estimar si
las varianzas son iguales.

Si las dos muestras vienen de poblaciones normales, y si las poblaciones
tienen varianzas iguales (como es el caso de los datos presentes), el valor de t-

student, puede ser calculado con la férmula:

t = (IM-N2)/S(m-m)

Donde i, Y2 = Son las medias de las muestras 1 y 2 respectivamente

S(m-m) = Es el error estandar de la diferencia de las muestras promedio

C) Distribucion espacial de las colonias.
La distribucion espacial, es otro de los factores que influye sobre las estrategias de

forrajeo, de ésta manera, se obtuvo la ubicacion de los nidos en cada sitio a partir del
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mapeo de cada nido. Este procedimiento, consisti6 en la transformacion de

coordenadas polares a cartesianas, y se realizo utilizando la siguiente formula:

X’ =Dj.i* Seno((qi-i* p)/180)

Y’ = Dy.i* Coseno((qi-i* p)/180)

Donde: X'y Y’ = Coordenadas Cartesianas.

D..i = Distancia del punto i a ii.

gii = Angulo del punto i a ii.

Para ubicar las coordenadas cartesianas de cada nido, de manera

secuencial (cada uno con respecto al anterior), se aplicé la siguiente férmula:

Xo=X"0; Xn=X"n+ Xn1

Yo=Y Yn=Yn+ Yn1

Donde: Xo y Yo = Son los primeros valores en las coordenadas cartesianas

X, Y.
XnY Yn = Los valores subsecuentes en las coordenadas cartesianas X,

y.
Las distancias entre los nidos fueron comparadas con una prueba de t-student

no pareada, para evaluar las posibles diferencias entre un sito y otro.
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D) Estimacion de la abundancia de alimento.
Con el objeto de conocer la abundancia de los recursos disponibles, se colectaron
datos simultdneamente para dos épocas contrastantes (lluvias y secas), en cada uno
de los sitios, y se probo la hipétesis de que las frecuencias de ocurrencia de los
recursos en las categorias (semillas, flores, insectos, etc.) de una estaciéon (lluvias),
fueron independientes de las frecuencias de la segunda (secas). Lo mismo fue
considerado para los dos sitios (Jardin, Llano) (Cuadro 1).

Para tal efecto, se utilizé una prueba de c? mediante una tabla de contingencia
bidimensional, con la finalidad de detectar si existe 0 no asociacién o independencia,
entre las frecuencias relativas de los recursos, y la estacionalidad y/o el sitio (Zar

1999).

Cuadro 1. Ejemplo de las matrices utilizadas para el analisis de contingencia con

respecto a las estaciones (a) y los sitios (b). Los datos son frecuencias relativas.

a) Estacion Recursos en el sitio (Jardin)
Leguminosas Cactaceas Asteraceas Poaceas
Lluvias 0.036 0.043 0.535 0.274
Secas 0.127 0.002 0.274 0.000
b) Sitios Recursos en la estacion (Lluvias)
Leguminosas Cactaceas Asteraceas Poaceas
Jardin 0.036 0.043 0.535 0.274
Llano 0.3 0.039 0.403 0.03
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Para el presente estudio, la hipétesis nula fue, si las frecuencias relativas de
los recursos son las mismas para ambas estaciones o sitios, |0 que es equivalente a
decir, si las frecuencias relativas en lluvias y secas, o en el Jardin y el Llano, son las
mismas para cada recurso (Zar 1999). Debido a que la hipétesis nula fue rechazada
para los datos aqui analizados, y dada la naturaleza de las tablas (niumero de
columnas mayor a 2), fue necesario un andlisis mas detallado para saber donde
surge la desviacion de la independencia, es decir, la identificacion de las categorias
responsables de un valor significativo de c® Esto se realizé por medio del anélisis de
residuales estandarizados, propuesto por Haberman (1973 en Everrit 1977), y con el
objeto, de encontrar aquellos residuales ajustados significativos, fueron comparados
con el valor de la desviacion normal estdndar de 1.96 (Everrit 1977).

Por otro lado, se empled el indice de diversidad de Shannon (H’), con el
propésito de evaluar la variedad de recursos disponibles en el ambiente entre sitios y
estaciones. El indice H' se basa en la teoria de la informacién y utiliza la
incertidumbre como medida de diversidad. De esta forma, el estadistico es un indice
que describe distribucion de frecuencias (observaciones), entre categorias
(recursos), en cada una de las estaciones o sitios. Asi, una distribucion homogénea
de las observaciones entre categorias, seria indicativo de una alta diversidad, porque
la cantidad de incertidumbre es mayor, y hay pocas posibilidades de predecir cual
sera el siguiente tipo de recurso si se toma de una muestra de tamafio (n). Por el
contrario, si en una serie de observaciones el grueso de los datos estd en muy pocas

categorias, éstas tienen baja diversidad y menos incertidumbre, por lo que hay mas



posibilidades de predecir qué tipo de recurso sera el siguiente si se toma de una

muestra de tamafio (n) (Krebs 1999, Zar 1999). La férmula es:

k
H =-2 p log p
i=1

Donde: k = Numero de categorias.
pi = Proporcién de observaciones encontradas en la categoria i.
Las posibles diferencias entre indices, se evaluaron por medio de una prueba
de t-modificada de acuerdo a Zar (1999). El calculo fue a través de la siguiente

formula:

t=(H'1-H2)/Sy12

Donde H'1 y H'2 = Es el valor del indice de diversidad de Shannon para la
muestra 1y 2, respectivamente

Sui-w2 = Es el valor de la desviacion estandar.

6.3) Observaciones de la actividad de Pogonomyrmex barbatus.

A) Intensidad de forrajeo.

El primer paso realizado sobre una colonia focal, fue la observacion de la intensidad
de forrajeo, medida en términos del nimero promedio de hormigas empleadas en las
tareas de busqueda y obtencion de recursos. Esta actividad tuvo una duracién de

ocho minutos, y consisti6 en dividir el disco exterior de cada hormiguero en
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cuadrantes (NE , SE, SO, NO), empleando periodos de observacién de dos minutos
por cuadrante.

Las hormigas que salian o entraban a la colonia a través de cada uno de éstos
cuadrantes fueron contadas, y para no confundir a las hormigas que estuvieran
activas sobre el disco, s6lo se tomaron en cuenta aquellas que rebasaban el borde
del mismo. Esto permitid distinguir a las hormigas empleadas en el forrajeo, de

aquellas ocupadas en otras tareas, como el mantenimiento del nido.

B) Utilizacién de recursos.

Con el objeto de estimar la utilizacion de los recursos disponibles en el ambiente por
parte de las hormigas, fueron colectadas todas las forrajeras que regresaban al
hormiguero con objetos en sus mandibulas, durante un tiempo de 20 minutos. Los
objetos fueron separados de las hormigas con pinzas entomoldgicas, y guardados en
frascos previamente etiquetados para cada colonia y sitio, con el propdsito de
identificarlas y agruparlas en categorias respecto del tipo de recursos utilizados.

Con el fin de no interferir con las observaciones, todas las hormigas
colectadas en este proceso fueron mantenidas en frascos hasta el término de la
tltima actividad sobre la colonia focal, y en general el orden establecido para las
observaciones obedece a esta consideracion.

La construccion de las categorias se realizé en el laboratorio, y consistié en
clasificar los objetos en semillas, flores, cabezuelas, frutos, fragmentos vegetales
(dificiles de determinar), insectos o fragmentos de insectos, excretas y fragmentos de

conchas. En la mayor parte de las categorias (sobre todo en semillas) se pudo llegar

36



a una identificacion a nivel especifico, y coinciden en lo general con las categorias
construidas para la estimacién de la abundancia de alimento disponible en el
ambiente. No obstante, hubo obstaculos para llegar a una comparacion completa
entre éstas categorias, como fueron la dificultad para contabilizar liquenes, algas,
ramas, y que no todas las semillas en las muestras de utilizacion de recursos

estuvieron presentes en el suelo.

C) Distancia y orientacién de forrajeo.

Se ha planteado que la distancia y la distribucién tanto del alimento, como de las
colonias vecinas, afectan la longitud y la orientacion que las hormigas emplean para
la busqueda y obtencion de recursos. Por ésta razon, se siguieron un total de 147
hormigas para el Jardin durante la época de lluvias, y 302 en la temporada seca; en
cambio en el Llano, fueron un total de 209 hormigas en lluvias, y en secas 264. En el
seguimiento se emplearon 20 minutos de observacion.

Para cada una de las hormigas observadas, se marcaron los sitios donde la
conducta de busqueda fue desplegada, posteriormente, para cada uno de estos
puntos, se efectuaron las mediciones de distancia (con una cinta métrica de 50 m), y
de orientacion (con una brdjula Brunton), tomando como origen, la entrada del
hormiguero. Lo que provocé que el tiempo de observacion total, sobre una colonia,
aumentara de 50 minutos a una hora con 40 minutos aproximadamente.

Las observaciones de la actividad de forrajeo se realizaron durante dos
épocas distintas del Valle de Zapotitlan: la temporada de lluvias (Agosto-Octubre de

2004), y la temporada de secas (Febrero de 2004). Tomando en cuenta que la

37



actividad de los hormigueros comenz6 a partir de las 10 am, y el fin de las
actividades a partir de las 4 pm, y que el tiempo invertido en las observaciones por
colonia fue de un maximo de 1:40 hrs., cada dia fue posible observar de 4 a 5
colonias. Es importante sefialar que las colonias se observaron a diferentes horas y

en diferentes dias, durante un total de 13 dias en lluvias, y 10 dias en secas.

6.4) Analisis numérico de la actividad de Pogonomyrmex barbatus.

A) Intensidad de forrajeo.

Se consider6é que la intensidad de forrajeo entre los sitios y las estaciones, puede
mostrar diferencias, razon por la que se aplicé un analisis de varianza (ANDEVA),
con el objeto de comparar el numero promedio de hormigas empleadas en el forrajeo
entre los sitios, y las estaciones.

Debido a que fue analizado el efecto de dos factores (sitios y estaciones),
sobre la poblacion media de datos (nUmero promedio de hormigas empleadas en el
forrajeo), la prueba consistié en un ANDEVA de dos vias (Zar 1999). En caso de un
valor significativo se aplicé la prueba de comparaciones mdultiples de Tukey, para

determinar las diferencias especificas entre las muestras.

B) Utilizacién de recursos.

Con el objeto de medir la amplitud de nicho tréfico se empleé el indice de Levins
(1968, en Krebs 1999), que es uno de los mas usados, y que estima la amplitud de
nicho midiendo la uniformidad de distribucion de los individuos entre los recursos,

adquiriendo un valor alto cuando un numero igual de individuos ocurre en cada
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recurso, asi que la especie no discrimina y tiene el mas amplio nicho posible; es
minimo cuando los individuos ocurren en un solo recurso estado (Krebs 1999). La

formula es la siguiente:

B= 1/2[)2]'

Donde: B = Medida de amplitud de nicho de Levin
P; = Proporcion de individuos encontrados o usando el recurso j, o la
fraccion de objetos en la dieta que estdn en la categoria de
alimento.
Con el mismo objetivo fue estimada la amplitud de nicho tréfico con la medida
de Shannon, de manera analoga a lo realizado en Rico-Gray et al. (1998a) y Sanders

& Gordon (2000):

H' =-2 plog p

Donde: H' = Medida de amplitud de nicho Shannon-Wiener
p; = Proporcion de individuos encontrados o usando el recurso j
(G=1,2,3,...n).

n = NUmero total de recursos.

Esta segunda medicion permiti6 proporcionar un valor estadistico a la

comparacion, por medio de la prueba de t modificada (Zar 1999). De manera que,
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fue posible distinguir cuando las hormigas de un sitio fueron mas generalistas, con un
valor de significancia estadistico, que no puede proporcionar el indice de Levins,
pero en cambio, debido a que este Ultimo se encuentra en unidades recurso y no en
escala logaritmica, permitié la identificacion de las categorias alimenticias mas
utilizadas.

Dentro de cada sitio, las hormigas se enfrentaron a diferentes recursos tanto
en tipo como en cantidad. Con el fin de medir la preferencia se utilizé el indice de
selecciéon de Cock (1978, en Krebs 1999), en el que un valor por debajo de 1.0 indica

evitacion y por arriba de 1.0 preferencia.

W =0i/p;

Donde w; = Proporcién de seleccion o forrajeo para la especie i.
0; = Proporcion o porcentaje del recurso i en la dieta.
pi = Proporcién o porcentaje del recurso i disponible en el ambiente.
Debido a que el indice puede ir de 0 a «, se sugiere presentar el valor como
una proporcién estandarizada que sume 1.0 para todos los tipos de recurso (Krebs

1999), para tal fin se utiliz6 la siguiente férmula:

Bi:Wi/ZWi

Donde: B; = indice de seleccion estandarizado para la especie i

W; = Proporcion de forraje para la especie i
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Finalmente, fue probada la hipétesis nula de que las hormigas seleccionan los
recursos al azar, con una prueba de G modificada, de tal manera que toma en cuenta
el error en la estimacion de la abundancia de alimento, ya que ésta fue calculada a

partir de muestras de suelo, y es susceptible a un sesgo por muestreo (Krebs 1999).

n

v = 22[ U In(ui/Up;) + my In(m/(m +uiM(U+M)))]
i=1

Donde u; = Numero de observaciones de uso del recurso i.
m; = Numero de observaciones de disponibilidad del recurso i.
U = Total de observaciones de uso de recursos.
M = Total de observaciones de disponibilidad de recursos.
c? = Chi-cuadrada con (n-1) grados de libertad (Ho: seleccién al azar).
n = NUmero de categorias de recursos.
Aunque en la literatura no hay acuerdo sobre cual de todos los indices de
preferencia disponibles es el mejor, se considero el indice de Cock, porque es una
medida sencilla, de facil manejo y que proporciona una idea valida, apoyada con el

estadistico G, acerca de la selectividad en la utilizacion de los recursos (Krebs 1999).
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C) Distancias de forrajeo.

Se aplic6 un ANDEVA de dos vias, para comparar la distancia promedio de
desplazamiento de las hormigas entre los sitios y las estaciones. El ANDEVA
compara medias de mas de dos muestras suponiendo que las varianzas son
homogéneas, y que los datos vienen de una poblacién con distribucion normal. La
prueba es robusta aiun con una considerable heterogeneidad de varianzas, y la
validez del resultado es relativamente poco afectado, aun con una considerable
desviacion de la normalidad (en sesgo y/o curtosis) (Zar 1999). Con el fin de saber
cual de las medias fue diferente (en caso de significancia) se utilizé la prueba de

Tukey:

DHS= q a,K,gIerror* CCM error/n

Donde: g = porcentaje del rango studentizado para la DHS de Tukey cola
superior de 5%
CM = suma de cuadrados medios del error.

n = nimero de observaciones.

D) Orientaciones de forrajeo.

Los datos se analizaron con el programa Oriana para Windows, version 1.01.
Ademas de calcular los estadisticos circulares descriptivos (vector medio, varianza y
desviacion estandar circular), se calculé la longitud del vector medio (r), y la prueba

de Rayleigh. Ambas pruebas son importantes dado que proporcionan una idea de la
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distribucion de los datos, la primera, la longitud del vector medio, es una propiedad
del vector medio (la otra es la direccion angular), y es un indice que va de 0 a 1, un
valor alto indica que los datos estan mas agrupados alrededor de la media, y un valor
bajo que los datos estan dispersos. La prueba de Rayleigh, estima la probabilidad de
gue los datos se encuentren distribuidos de manera uniforme alrededor del circulo,
una probabilidad menor al nivel de significancia de 0.05, indica que los datos no
estdn uniformemente distribuidos, y muestran evidencia de una direccién
preferencial.

Finalmente fue calculada la prueba de la F de Watson (Zar 1999), con el
objeto de comparar las medias angulares de cada sitio entre las estaciones, y saber
si sus angulos difieren significativamente. El resultado, para los datos aqui
analizados, puede proporcionar una idea de la forma en la que las hormigas cambian
sus direcciones de busqueda de alimento, al relacionar este cambio, con la
abundancia y distribucién de los recursos en las areas de forrajeo de las colonias

bajo observacion.

7) Resultados.

7.1) Caracterizacion del sistema.

A) Sitios de observacion.

Los dos sitios, donde se realizaron las observaciones del estudio, son lugares
contrastantes entre si. El andlisis del indice de similitud de Renkonen, indica que el
Jardin y el Llano son diferentes tanto en cobertura, como en la abundancia relativa

las especies que forman su comunidad vegetal (12.2% y 18.38% respectivamente).
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Por otro lado, el calculo de riqgueza (S) para las especies vegetales,
claramente sugiere que el Jardin fue mas diverso que el Llano (S= 25y 16 especies

respectivamente) (cuadro 2).

Cuadro 2. Comparacion de la comunidad y cobertura vegetal entre los sitios. Jardin

(166.36% de cobertura vegetal) y Llano (47.54% de cobertura vegetal).

Especies % de Abundancia
cobertura relativa

Jardin Llano Jardin Llano

Mimosa luisana 42.62 - 0.118 -
Prosopis laevigata 10.1 31.6 0.037 0.137
Cercidium praecox 31.8 0.48 0.044 0.039
Acacia constricta 6.1 3.3 0.014 0.020
Pachycereus hollianus - 0.25 0 0.020
Neobuxbaumia tetetzo 396 0.1 0.007 0.020
Myrtillocactus geometrizans 045 3.18 0.007 0.333
Opuntia pilifera 1.05 1.58 0.022 0.059
O. tunicata - 1.17 0 0.118
Ferocactus latispinus 1.92 - 0.015 -
F. robustus 0.8 - 0.007 -
Mammillaria carnea 135 - 0.081 -
M. haageana 0.51 0.13 0.037 0.039
Coryphanta palida 0.61 0.03 0.066 0.020
Opuntia sp. - 1.62 0 0.039
Bursera fagaroides 195 - 0.015 -
Ipomoea arborescens 0.6 - 0.007 -
Castela tortuosa 0.45 - 0.007 -




Continuacién Cuadro 2. Comparacion de la comunidad y cobertura vegetal entre los

sitios.

Especies % de Abundancia
cobertura relativa

Jardin Llano Jardin Llano

Cnidoscolus theuacanensis 1.7 - 0.007 -
Nicotiana glauca - 0.36 0 0.020
Echinopteryx eglandulosa 2.7 - 0.015 -
Agave karwinskii 18.31 - 0.096 -
A. marmorata 0.2 - 0.007 -
Sedum sp - 0.12 0 0.020
Argemone mexicana 4.4 - 0.059 -
Cordia curassavica 055 - 0.007 -
Amaranthaceae 0.5 - 0.007 -
Lantana sp 4.25 - 0.037 -
Sanvitalia fruticosa 9.32 - 0.176 -
Asteraceae 4 20.46 - 0.103 -
Allionia incarnata - 1.09 - 0.039
No identificada - 0.45 - 0.020
Poaceae - 2.08 - 0.059

B) Seleccion de las colonias.
Para la seleccion de las colonias, se considerd el area del disco externo de cada
hormiguero como criterio para determinar si los sitios a comparar diferian en edad y

tamafio, ya que estudios previos refieren que la superficie del disco esta
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correlacionada con la edad y el tamafio de la colonia (Gordon 1991; MacMahon
2000). Ambos factores afectan la conducta de forrajeo, y en general las colonias
jovenes tienen una conducta mas intensa y la interaccion con sus vecinos es mas
violenta (Gordon 1991).

El resultado de la t-student (Cuadro 3), indica que el area promedio de los
discos de las colonias de un sitio y otro fue igual. De manera que si la edad
determina el tamafo del disco, como ya ha sido reportado, entonces los hormigueros

observados se encuentran dentro del mismo rango de edad.

Cuadro 3. Comparacion de las areas del disco entre los sitios. El nivel de

significancia para las pruebas F y t es de (.05).

Sitio Area (m) Fso t (217
El Jardin 1.83+2.13 3.45; p=0.09 04;p=0.7
El Llano 1.53+1.15

A pesar de que el resultado refiere una edad similar a las colonias que habitan
en los dos sitios, es dificil determinarla con exactitud. Por ejemplo, Gordon (1987),
simplemente determind la edad de las colonias comparando el tamafio del
hormiguero, con colonias que ya tenian bien establecidos los nidos, y que contaban

con cinco afios de observacion previa al estudio citado.

46



C) Distancia entre las colonias.

Se considerd el patron espacial de las colonias de P barbatus, porque ha sido
reportado como un factor que afecta la conducta de forrajeo en organismos que
dependen del mismo recurso, y como un reflejo de competencia y densidad de las
colonias (Bernstein 1975, Bernstein y Gobel 1979, Gordon 1991, Sanders y Gordon

2003, Schooley y Wiens 2003).

Figura 4. Distribucion espacial de las colonias de P. barbatus en el Jardin y el Llano,

tigios) = 1.40 p = 0.18. Los numeros indican el correspondiente a cada colonia

observada.
Jardin
*7
8
¢ 11
*9
¢ 10
4 e 1
¢ 3
e 5
*6 .2
Llano
¢ 8
7 ¢ 9
e 11
¢ 10 * 3
e 4
¢ 5 * 6
2
e 1

a7



Se obtuvo un resultado similar al de la edad de las colonias. A partir del
andlisis de la t-student, se establece que la distancia entre las colonias vecinas que
se encuentran en el Jardin (20.47, +7.43 m), es en promedio igual a la distancia entre

las vecinas que se localizan en el Llano (27.45, +13.86 m) (Figura 4).

D) Abundancia de alimento.

Los recursos encontrados en las muestras de suelo fueron de diversos tipos, y se
organizaron en semillas, materia vegetal y materia animal. En la primera categoria se
encontraron semillas de diferentes familias, cada una éstas con un numero diferente
de especies, siendo un total de 33 mas 10 no identificadas (Figura 5a). En la
segunda, se consideraron las cabezuelas de las Asteraceae o compuestas, de las
gue se pudo identificar a 2 especies, y una quedo indeterminada. Dentro de ésta
categoria también se consideraron las flores (con 7 especies y 2 no identificadas), los
frutos (con 4 especies y una sin determinar), los fragmentos vegetales no
identificados y los hongos (Figura 5b). Finalmente la materia animal, consistié de
insectos (tanto organismos completos como fragmentos), huevos, larvas, pupas y

excretas (Figura 5c¢).
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Figura 5. Gréaficas de abundancia de recursos encontrados en las muestras de suelo

durante el periodo de estudio y agrupados en tres grandes categorias: (a) semillas,

(b) materia vegetal y (c) materia animal.
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Continuacién Figura 5c. abundancia de recursos de origen animal encontrados en las

muestras de suelo

¢) Materia animal por sitio
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Ademas de que fue notable el nUmero de recursos presentes en las muestras
de suelo, lo interesante es que hay algunas categorias que son mas conspicuas en el
sitio que se supone menos diverso y con poca cobertura vegetal. Tal es el caso de
las semillas (sobre todo de la familia Asteraceae), y de las flores (Figura 5a, 5b). En
cambio en el Jardin, las categorias consideradas para el material de origen animal

fueron las mas abundantes (Figura 5c).
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** Estimacion de la abundancia de alimento dentro de los sitios (el Jardin y el
Llano).

* El Jardin.

Primero, se hizo una comparacion de la abundancia relativa de los recursos
disponibles para cada sitio entre las estaciones, posteriormente, se comparo ésta
abundancia entre los sitios para cada estacion (ver mas adelante). El resultado de la
primer serie de comparaciones, indica que la cantidad de alimento en el Jardin, en
términos de frecuencias relativas, fue diferente entre las estaciones.

Debido a que fue rechazada la hipétesis nula (de independencia), la
probabilidad de que una hormiga pudiera obtener un recurso, por ejemplo, insectos,
flores o semillas, depende de la estacionalidad (c?os 12 = 634.46, p < 0.0001 Figura
6).

El valor encontrado en el andlisis de residuales, sefiala que casi todas las
categorias alimenticias fluctuaron considerablemente entre una estacion y otra,
excepto dos, que fueron los frutos, y los fragmentos de las conchas de caracol

(Cuadro 4).

51



Figura 6. Abundancia de alimento entre estaciones (Lluvias-Secas) dentro del Jardin.

c20s.12 = 634.46, p < 0.0001.
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El rechazo de la hipotesis nula en el Jardin, indica que en este ambiente, las
hormigas durante las secas tienen mayores posibilidades de encontrar recursos
como flores, semillas de leguminosas y fragmentos de insectos, debido a que en esta
época dichos recursos se presentan en mayor frecuencia, comparada con aquella
observada en lluvias.

En contraste, durante la época lluviosa las semillas de cactaceas, asteraceas,
poaceas y las excretas son, en términos relativos, los recursos que dominan en el
ambiente (Figura 6), y por lo tanto, mas susceptibles a ser consumidos por las

hormigas.
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* El Llano.

Los resultados obtenidos para el Llano, fueron analogos a lo encontrado en el Jardin,
debido a que se rechazé la hipétesis de independencia (c®os1, = 5663.86, p <
0.0001). Se intuye entonces, que una hormiga del Llano se encontraria sujeta a la
estacionalidad del sitio para obtener sélo cierto tipo de recursos, ya que, estos
fluctan de acuerdo a la época del afio de la misma forma que en el Jardin (Figura
7). Sin embargo, como se muestra mas adelante, es importante sefialar que la
composicién de los recursos fue caracteristica de cada sitio, por lo que las hormigas

se enfrentan a una gama distinta de fuentes probables de alimento.

Figura 7. Abundancia de alimento entre estaciones (Lluvias-Secas) dentro del Llano.

c% 05,12 = 5663.86, p < 0.0001.
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El andlisis de residuales estandarizados, indica que la significancia de c? se
debe a las marcadas fluctuaciones de la frecuencia relativa de practicamente todos
los recursos, con excepcion de los insectos y las cabezuelas (Cuadro 4).

La dependencia de los recursos a la estacién, parece revelar que las hormigas
del Llano encuentran con mas facilidad semillas de leguminosas, cactaceas, flores,
fragmentos de insectos y excretas durante las lluvias debido a la abundancia de
estos, mientras que en secas, las semillas de asteraceas son mas susceptibles a ser

encontradas, debido a que son las que dominan el ambiente (Figura 7).

** Estimacion de la abundancia de alimento dentro de las estaciones (Lluvias y
Secas).
* Lluvias.
La segunda serie de analisis relacionados con la estimacion de la abundancia de
alimento, consisti6 en comparar, para cada estacion, la frecuencia relativa de
alimento entre los sitios. En este sentido, se realiz6 un andlisis similar a los arriba
mencionados, de manera que para una estacion, se contrastd la abundancia relativa
de los recursos entre los sitios.

El resultado obtenido muestra un valor significativo de ¢ (c?gs12 = 1141.14, p
< 0.0001), por lo que la hipotesis de independencia tuvo que ser rechazada. En ésta
temporada el valor significativo de c? de acuerdo al anélisis de residuales

estandarizados, se debié a la marcada fluctuaciéon en la frecuencia relativa de



semillas de leguminosas y asteraceas, asi como de excretas y fragmentos de

insectos (Figura 8, Cuadro 4).

Figura 8. Abundancia de alimento entre sitios (Jardin-Llano) durante las lluvias.

c%0s512= 1141.14, p < 0.0001.
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La interpretaciéon que se juzga adecuada a los resultados significativos de c?,
indica que los recursos disponibles en el suelo dependen no solo de la estacion sino
también del sitio. Es decir, que tanto en lluvias como en secas, no se encuentran los
mismos recursos en un lugar, y ademas, en diferentes zonas, la composicién en la

abundancia de los recursos no es igual dentro de una estacién. De esta manera, es
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posible suponer que las hormigas se encuentran bajo condiciones ambientales

contrastantes.

* Secas.

El resultado es consistente con un valor significativo de c¢? (c%.0s12 = 4805.67, p <
0.0001), de manera que se deduce un efecto de la estaciébn seca sobre la
abundancia relativa de los recursos presentes en cada uno de los sitios (Figura 9).
Con el objeto de permitir la identificacion de los recursos que promovieron un valor
significativo de c?, se empleé el andlisis de residuales estandarizados. El producto
del analisis sefiala que las semillas de leguminosas y asteraceas, las cabezuelas, las
flores, los insectos y las excretas fueron recursos cuyas abundancias relativas
cambiaron considerablemente entre un sitio y otro (Figura 9, Cuadro 4).

Los resultados obtenidos proporcionan evidencia de que la abundancia de los
recursos, depende tanto de la estacionalidad como del sitio donde se localicen,
apoyando la hipotesis de la heterogeneidad de las zonas aridas. Sobre esta base, es
posible que las hormigas del Jardin y del Llano, encuentren una composicion de

recursos diferente, que sea particular a cada sitio.
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Figura 9. Abundancia de alimento entre sitios (Jardin-Llano) durante las secas.

c%0.05.12 = 4805.67, p < 0.0001.
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El Llano y el Jardin, son lugares diferentes en cuanto a diversidad y cobertura
vegetal, y muy probablemente, en lo relacionado con la dindmica de la disponibilidad
de los recursos. A pesar de la relativa cercania de los sitios (600 m lineales, poco
mas de 80 metros de altitud de diferencia y un cerro de separacion), hay factores que

promueven la existencia de dos microambientes marcadamente diferentes entre si.
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Cuadro 4. Valores de los residuales estandarizados de las categorias alimenticias en

las estaciones (lluvias-secas) y los sitios (Jardin-Llano), (*) nivel de significancia p <

0.05.

Recurso

Leguminosae
Cactaceae
Asteraceae
Poaceae
Otras plantas
Cabezuelas
Flores

Frutos

Frag. Veg.
Frag. Insec.
Insectos
Caracoles

Excretas

Valores de los residuales estandarizados.

Jardin

lluvias/secas

10.01 *
7.5%
15.5*
6.27*
2.84*
6.71*
5.86*
1.66
443 *
15.44 *
2.62*
0.74
4.36*

Llano

61.61 *
15.26 *
69.28 *
2.78*
9.98 *
1.71
16.31 *
297*
5.14*
13.09 *
0.62
2.34*
12.99 *

lluvias/secas

Lluvias

Jardin/Llano

29.66 *
1.05
13.95*
0.7
3.93*
1.74
6.48 *
3.67*
251~
11.87 *
6.78 *
293*
12.52 *

Secas
Jardin/Llano

31.04 *
0.46

58.43 *
1.7*
7.51*
15.01*
14.75*
4.05*
9.07 *
48.27
11.45*
0.36
174~

** Diversidad de recursos dentro de los sitios (Jardin-Llano).

Un aspecto que ha sido poco analizado en estudios enfocados sobre la abundancia

de alimento, es la diversidad de los recursos que estan disponibles en el ambiente.

De este modo, se realiz6 el calculo de la diversidad de recursos por medio del indice

de Shannon (H’) (Cuadro 5).
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Lo primero que permite deducir el andlisis, es que la diversidad de recursos

dentro de cada sitio, fue diferente entre las estaciones (Cuadro 5).

Cuadro 5. Comparacion del indice de diversidad de Shannon (H’) entre las

estaciones (lluvias-secas) dentro de un sitio (Jardin o Llano).

Sitio Estacion H’ t p
El Jardin Lluvias 0.66 t 05, 24.80 = 2.06 0.00026
Secas 0.73
El Llano Lluvias 0.67 tos17.04 = 2.11 < 0.0001
Secas 0.19

Por otro lado, es evidente un patrén interesante en la fluctuacion de la
variabilidad de los recursos presentes en cada sitio. Por ejemplo, en el Jardin hubo
mas diversidad de recursos en secas (H'secas = 0.73 Cuadro 5), que en lluvias (H'jyvias
= 0.66 Cuadro 5). En contraste, el patron de diversidad observado en el Llano, fue
consecuente con la estacionalidad, es decir, que la mayor heterogeneidad de
recursos se presentd en lluvias y no en secas (H' = 0.67, 0.19, respectivamente,

Cuadro 5).

** Diversidad de recursos dentro de las estaciones (Lluvias-Secas).

Con el fin de conocer las posibles diferencias en la heterogeneidad de los recursos
entre los sitios dentro de una estacion, se realizd, por medio del indice de Shannon
(H) y la prueba de t modificada, una comparacién de la diversidad de los recursos

entre los sitios, para cada temporada (Cuadro 6).
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De acuerdo a uno de los resultados, en lluvias, la diversidad estuvo
equitativamente representada en los dos sitios (tp.0517.97 = 0.66, p = 0.52 Cuadro 6).
Sin embargo, durante la temporada seca, se detect6é una diferencia significativa en el
indice (to.0s17.97 = 44.43, p < 0.0001 Cuadro 6), siendo el Jardin el sitio con mayor

diversidad de recursos (H' = 0.73 Cuadro 6).

Cuadro 6. Comparacion del indice de diversidad de Shannon (H’) para cada sitio

(Jardin-Llano) dentro de una estacion (lluvias o secas).

Estacion Sitio H’ t p
Lluvias El Jardin 0.66 tos, 17.97 = 0.66 0.52
El Llano 0.67
Secas El Jardin 0.73 tos 17.97 = 44.43 < 0.0001
El Llano 0.19

A pesar de que la diversidad fue igual en ambos sitios durante las lluvias, las
causas de la heterogeneidad no fueron las mismas, ya que de acuerdo a los
resultados significativos de c?, las frecuencias de los recursos dependen no solo de
la estacion sino también del sitio, por lo que la composicion en términos de
frecuencias relativas fue diferente (c%.0s12 = 1141.14, p < 0.0001 Figura 8), aunque la
diversidad sea igual. Por otro lado, la prueba de t modificada analiza muestras
independientes y no es capaz de detectar factores (como el sitio o la estacién) que

estén afectando los resultados.
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7.2) Observaciones de la actividad de Pogonomyrmex barbatus.

A) Intensidad de forrajeo.

El ANDEVA, revelo que el promedio de hormigas empleadas en el forrajeo, no fue
igual entre los sitios ni entre las estaciones (Cuadro 7, Figura 10). Por ejemplo,
durante las lluvias las colonias del Llano se valieron de mas forrajeras (53.5 £+22.73),
gue las colonias del Jardin (20.65 +18.96), mientras que en secas, se observd una
conducta contrastante, debido a que las colonias del Jardin fueron mas activas

(15.07 £9.73), que las del Llano (6.59 +£7.17).

Cuadro 7. Efecto del sitio y de la estacionalidad sobre la cantidad promedio de

hormigas empleadas en el forrajeo.

Fuente CM gl F

Sitio 5924.57 1 5.99, p =0.018
Estacién 40300.04 1 40.75, p < 0.0001
Error 51429.46 52

El resultado de las comparaciones multiples de Tukey, muestra que las
hormigas del Llano, durante las lluvias, fueron las més activas con respecto a las
hormigas del Jardin, dentro de la misma temporada y durante lo observado en secas
(diferencia promedio (MD) +SE = 66.23 £12.34, p < 0.0001; MD =77.40 £11.91, p <

0.0001, respectivamente, Figura 10).
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Figura 10. Cantidad promedio de hormigas activas en el forrajeo entre los sitios

(Jardin-Llano) y las estaciones (lluvias-secas).
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Por otro lado, un rasgo interesante que surge a partir del analisis de
comparaciones, es que en las colonias del Jardin no se observaron cambios
significativos en la intensidad de forrajeo entre las lluvias y las secas (MD £SE =
11.17 £11.92, p = 0.785). Sin embargo, en el Llano, el nimero promedio de hormigas
forrajeras si cambio significativamente entre una época y otra (MD = 94.35 +11.75, p
< 0.0001 Figura 10). En dltimo lugar, es posible notar en términos generales, un
namero promedio mayor de hormigas forrajeras durante las lluvias, lo que es

indicativo de una actividad mas intensa (Figura 10).
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B) Utilizacién de recursos.

Los recursos registrados en ambos periodos de observacién fueron organizados en
18 categorias: semillas (con 23 especies y 5 no identificadas), fragmentos de
semillas (con 3 especies), cascaras de semillas (con 7 especies), frutos (con 10
especies y una no identificada), flores (con 8 especies y 6 sin determinar), botones
(con 2 especies y 2 no identificadas), espigas (con 2 especies y una sin identificar),
cabezuelas (con 4 especies y 2 no determinadas), excretas (con insectos o con
semillas), fragmentos vegetales (ya sea de frutos o de partes lefiosas), algas, hojas,
ramas, liquenes, insectos, larvas, pupas, fragmentos de artropodos y terrones

(Figura 11).

Figura 11. Recursos utilizados por las hormigas durante el periodo de observacion

para ambos sitios (Jardin, Llano) y estaciones (secas y lluvias).
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Con base en la Figura 11, es posible determinar cuéles fueron los recursos
mas importantes, dada su representatividad en las muestras de alimento. En primer
orden de importancia quedarian las semillas, los fragmentos de insectos, las excretas
e insectos, posteriormente en segundo orden, los fragmentos vegetales, los frutos,
las flores y/o botones y las hojas.

Por otro lado, es posible relacionar ésta importancia, con la abundancia de los
recursos disponibles, de esta manera es evidente que las hormigas obtuvieron
muchas semillas, porque es el recurso mas comun en el suelo, pero no asi los
insectos o las pupas (Figura 5a, 5c).

Tomando en cuenta que algunos recursos fueron muy numerosos en las
muestras de alimento, pero no asi en el contenido del suelo, no resultaria
equivocado, proponer que este tipo recursos fueran mas importantes en la dieta de
las hormigas, porque consumen mucho de algo de lo que hay poco. Mas adelante,

los resultados sugieren que las hormigas no seleccionan los recursos al azar.

** Comparacion de la utilizacion y preferencias de recursos entre estaciones
(Lluvias-Secas).

* Lluvias.

Las colonias se enfrentaron a condiciones ambientales contrastantes, que de alguna
manera condicionan la abundancia y la composicién de los recursos presentes. Fue
asi que se realizo, por medio del indice de Levins y de Shannon (H’), un analisis para
comparar la forma en como los hormigueros utilizaron los recursos, tomando como

base el nimero de hormigas que llevaban el mismo objeto en sus mandibulas



(Cuadro 8, Figura 12). También fue necesario estimar, si las hormigas, a partir de
todo lo disponible en el suelo, tomaron los recursos al azar o bien, efectuaron algun

tipo de seleccion.

Cuadro 8. Comparacion de la Amplitud de nicho tréfico de P. barbatus en los dos

sitios durante las Lluvias.

Sitio indice de Valor Shannon- t 05(44)

Levins estandarizado Wiener (H)
El Jardin 6.49 0.31 0.95 4.96, p < 0.0001
El Llano 4.01 0.17 0.81

La comparacioén de la amplitud de nicho tréfico, muestra que las colonias del
Jardin fueron mas generalistas que las del Llano (indice de Levins = 6.49 y 4.01,
respectivamente Cuadro 8). Ademas, esta amplitud de nicho fue estadisticamente
significativa (tos 44 = 4.96, p < 0.0001). Por otro lado, en los dos sitios, el recurso mas
utilizado, dado el numero de hormigas que se enfocaron en su busqueda y

obtencion, fueron las semillas (Figura 12).
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Figura 12. Comparacion de la utilizacion de recursos durante las Lluvias en los dos

sitios.
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Aunque en lluvias la diversidad de recursos disponibles no mostré diferencias
significativas entre los sitios, siendo los dos igualmente heterogéneos (to.os17.97 =
0.66, p = 0.52 Cuadro 6), la amplitud de la dieta, considerando a todos los recursos
como exclusivamente alimenticios, fue diferente entre ambos (to.os44 = 4.956, p <
0.0001 Cuadro 8).

A pesar de la amplia gama de recursos utilizados por las colonias (Figura 12),
dadas las caracteristicas del indice de Levins (que esta en unidades recurso), en el
Jardin la busqueda se concentro, en orden de utilizacién, sobre las semillas, los
fragmentos de insectos, las cabezuelas, las excretas, las hojas y las flores (indice de

Levins= 6.49 Cuadro 8, Figura 12), mientras que en el Llano, la busqueda se enfoco
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sobre las semillas, los fragmentos de insectos, las excretas y los frutos (indice de
Levins= 4.01 Cuadro 7, Figura 12). De ésta manera, es posible identificar
particularidades en el uso de los recursos, que pueden ser inherentes a cada sitio.

El andlisis de preferencias indica que las hormigas, en general, no
seleccionaron los recursos al azar, sino que emplearon una conducta selectiva,
donde los recursos preferidos, no necesariamente coinciden con los mas abundantes
en la dieta (Figura 13), siendo los casos evidentemente notables las semillas y los
fragmentos de insectos. Por ejemplo, las hormigas del Jardin mostraron alta
preferencia sobre cabezuelas, mientras que en el Llano, la preferencia se concentré

sobre insectos y marcadamente sobre frutos (Figura 13).

Figura 13. Preferencias alimenticias en el Jardin (c%¢s11 = 87.73, p < 0.0001) y el

Llano (c?gs.11 = 230.54, p < 0.0001), durante la época lluviosa.
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Una razén por la que se pudo haber presentado ésta diferencia en la amplitud
de nicho tréfico, a pesar de que ambos sitios fueron iguales en diversidad de
recursos (to.0s,17.97 = 0.66, p = 0.52 Cuadro 6), fue tal vez la abundancia, debido a que
el Jardin tuvo mas recursos que el Llano (c%.gs12 = 1141.14, p < 0.0001 Figura 8).
Esta abundancia diferencial de recursos, pudo haber modificado la amplitud de nicho
de las hormigas, tal como ha sido reportado en otros taxa, por mencionar, peces
(Hilderbrand & Kershner 2004), renacuajos (Bardsley & Beebee 2000), y varias
especies de mariposas y de otros animales, presentes durante las primeras etapas
de sucesion seguidas de un evento de perturbacién (Cleary 2003, De Merona et al.
2003), donde las condiciones de alimento limitado, promueven que las especies

tengan una mayor sobreposicion en la dieta y puedan competir por alimento.

* Secas.

De manera contrastante a lo observado en lluvias, el analisis comparativo de la
amplitud de los recursos utilizados en secas, indica que el nicho trofico fue igual para
ambos sitios (t.ps34 = 0.713, p = 0.48 Cuadro 9), aunque el Jardin fue el lugar mas
diverso (to.gs17.07 = 44.43, p < 0.0001 Cuadro 6) y abundante en recursos (c%0s12 =

4805.67, p < 0.0001 Figura 9).
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Cuadro 9. Comparacion de la Amplitud de nicho tréfico de P. barbatus en los dos

sitios durante las Secas.

Sitio indice de Valor Shannon- t 05(34)

Levins estandarizado Wiener (H’)
El Jardin 3.89 0.16 0.76 0.713,p=0.48
El Llano 3.54 0.14 0.73

Por otro lado, el nivel de utilizacion de los recursos, establecido con base al
namero de hormigas que transportaron el mismo tipo de objeto a la colonia, indica
gue en un orden jerarquico de mayor a menor grado, los recursos mas utilizados por
las hormigas del Jardin fueron las semillas, las excretas, los frutos, y los fragmentos
de insectos (indice de Levins = 3.84 Cuadro 9, Figura 14), mientras que para el Llano
fueron las semiillas, los fragmentos de insectos e insectos (indice de Levins = 3.54
Cuadro 9, Figura 14). Con estos datos, es posible también identificar que el uso de
los recursos fue diferente, y que posiblemente reflejen la particularidad de cada lugar

y de la estacionalidad.
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Figura 14. Comparacion de la utilizacion de recursos durante las Secas en los dos

sitios.
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La preferencia en la seleccion de recursos fue significativa para cada sitio
(Figura 15), por lo que las hormigas ejercieron una seleccion, al igual que en lluvias,
sobre lo disponible en el suelo. Los recursos elegidos selectivamente, no coinciden
en todos los casos con los més utilizados, como sucedié con las larvas en el Jardin,
y pupas y botones en el Llano, los cuales tienen un valor alto de preferencia y bajo
en la utilizaciéon (Figura 14, 15).

Consistentemente, las hormigas del Llano mantuvieron sus preferencias
alimenticias sobre los insectos, mientras que en el Jardin las preferencias cambiaron

considerablemente entre una estacion y otra (Figura 13, 15).
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Figura 15. Preferencias alimenticias en Jardin (c? ¢s.11= 29.71, p = 0.0018) y el Llano

(c? o5,11= 37.08, p =0.0001), durante la época Seca.
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En ultimo lugar, la comparacion de la amplitud de nicho en secas, con a
aquella amplitud observada en lluvias, revela que tanto para el Jardin como para el
Llano, ésta fue mayor en el periodo de precipitacién (indice de Levins = 6.49, 4.01,
respectivamente Cuadro 8). Un analisis sobre la diferencia en la amplitud de nicho
tréfico al nivel intra-sitio, sugiere que en el Llano, la modificacion en la extension del
nicho, se debié a una combinacion entre abundancia y diversidad de recursos, ya
gue la amplitud es menor cuando se registré una baja abundancia y diversidad de
recursos (H' = 0.19 Cuadro 5, Figura 7). En cambio en el Jardin, durante ambas

estaciones se presentd la misma abundancia de recursos, sin embargo, la
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composicion no fue la misma, lo que explicaria la significancia de c?. En este sitio se
observa que la baja amplitud de nicho registrada en secas coincidié con un aumento

en la diversidad de recursos ( H' = 0.73 Cuadro 5, Figura 6).

C) Distancias de Forrajeo.

De acuerdo al resultado del ANDEVA, las hormigas no se desplazaron igual entre los
sitios ni entre las estaciones (Cuadro 10). La observacion de las distancias promedio,
sefiala que las hormigas del Llano durante las lluvias, caminaron mas antes de iniciar
el forrajeo (6.89 £4.03 m), que las del Jardin (3.26 £1.35 m). Lo mismo fue observado
en la temporada seca, donde las hormigas del Llano recorrieron distancias mayores

en busqueda de alimento (5.14 +2.73 m; 3.86 £1.86 m respectivamente).

Cuadro 10. Efecto de la estacionalidad (lluvias y secas) y el sitio (Jardin y Llano),

sobre la distancia promedio de forrajeo.

Fuente CM gl F

Sitio 1796734 1 52.093, p < 0.0001
Estacién 4853942.5 1 28.15, p <0.0001
Error 3723975.7 55
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El resultado de la prueba de Tukey, revela que la diferencia se encontr6 en la
distancia promedio registrada en el Llano durante las lluvias, con respecto a lo
observado para el Jardin tanto en la misma estacién como en secas (MD = 411.78
+44.7, p < 0.0001; MD = 390.82 +37.37, p < 0.0001, respectivamente). Asi mismo,
las distancias observadas durante las lluvias en el Llano fueron diferentes a las
registradas para el mismo sitio en secas (MD = 236.98 +£38.45, p < 0.0001). Por su
parte, las hormigas del Jardin no mostraron diferencia significativa entre las
distancias de forrajeo en lluvias y secas (MD = 20.96 +41.76, p = 0.959).

En términos generales durante la temporada lluviosa, es en el Llano donde las
hormigas se desplazaron mas que en cualquier otra época y sitio. En la temporada
seca las distancias de forrajeo fueron mas largas en el Llano que en el Jardin (MD =

153.84 £34.99, p < 0.0001 Figura 16).
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Figura 16. Distancia de forrajeo promedio registrada para cada sitio (Jardin, Llano),

con respecto a las estaciones (lluvias y secas) de observacion.
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D) Orientaciones de forrajeo.

El andlisis de las orientaciones, muestra una sincronizacién con lo observado en las

distancias de forrajeo, ya que, las hormigas no mostraron la misma orientacion de

basqueda entre los sitios, ni entre las estaciones, ademas, los resultados permiten

advertir que las colonias tuvieron una conducta contrastante (Cuadro 11, Figura 17).
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Cuadro 11. Resultados del andlisis de las orientaciones de forrajeo en el Jardin y el

Llano para lluvias (LI.)y secas (S.).

Sitio-Estacion Jardin-LI. Llano-LI. Jardin-S. Llano-S.
Observaciones 147 209 302 264
Vector medio (M) 304.31°  80.83° 148.64° 121.15°
Longitud del vector medio (r) 0.07 0.13 0.14 0.09
Varianza circular 0.93 0.87 0.86 0.91
Desviacion estandar circular 130.43°  116.06°  113.17°  126.33°
Prueba de Rayleigh (p) 0.44 0.03 <0.001 0.13

En lluvias las hormigas del Jardin no mostraron una direccion preferencial de
basqueda (Rayleigh p = 0.44, r = 0.07 Cuadro 11), y forrajearon de manera
individual. Sin embargo, en secas si hubo una direccion preferencial S-E (Rayleigh p
< 0.001, r = 0.14 Cuadro 11, Figura 17), y el forrajeo fue en columnas. Ambas
orientaciones promedio (304.31° +0.93°, 148.64° +0.86° respectivamente) fueron
significativamente diferentes (F447=63.7, p < 0.001).

En el Llano fue observada una orientacion preferencial N-E durante las lluvias
(Rayleigh p = 0.03, r = 0.13 Cuadro 11, Figura 17), que se perdi6 en secas (Rayleigh
p = 0.13, r = 0.09 Cuadro 11), y ambas orientaciones promedio (80.83° +0.87°,
121.15° +0.91° respectivamente) no fueron las mismas entre las estaciones (Fi71=
9.25, p < 0.001). EIl forrajeo cambi6 entre una estacion y otra, siendo en columnas
durante las lluvias, donde ademas, se observaron grupos de hormigas sobre un

mismo objeto, el forrajeo individual se presentd en secas.

75



Los resultados arrojan evidencia de que P. barbatus al igual que otras
especies del mismo género (por ejemplo P. rugosus), es capaz de utilizar una
estrategia de forrajeo mixta (individual y en columnas) en funcion de la disponibilidad

y abundancia de recursos (Davidson 1977b, Holldobler & Wilson 1990).

Figura 17. Diagramas circulares de dispersion para cada sitio (Jardin, Llano), y

estacion (lluvias, secas).
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La manera en como las columnas fueron formadas en cada uno de los sitios
fue diferente, y puede estar influida por las condiciones del hébitat. La condicién
dispersa de las columnas del Llano, pudo haberse debido a que fue un sitio con
muchos espacios abiertos, y la vegetacion esta confinada a manchones dentro del
sitio, por lo que las hormigas podrian encontrar plantas anuales que hubieran crecido
en lugares fuera de estos manchones. Asi se aumentaria la probabilidad de
encontrar otra fuente de recursos cerca de las amplias columnas, mejorando la
eficiencia de forrajeo. En el Jardin, que fue un sitio donde hubo pocos espacios
abiertos y no se encontraron anuales, las columnas formadas en secas fueron mas
estrechas. Esto explicaria la amplia varianza circular observada en la grafica del
Llano durante las lluvias y lo observado en el Jardin durante las secas (Cuadro 11,
Figura 17). Un resultado similar fue reportado para P. occidentalis, donde se observo
un efecto de la estructura de la vegetacién sobre la conducta de forrajeo, las
hormigas se alejaron mas de la columna en sitios donde la cobertura vegetal era

menor (Mull & MacMahon 1997).

8) Discusion y Conclusion.

8.1) Caracterizacion del sistema.

A) Sitios de observacién, abundancia y diversidad de alimento.

El Jardin y el Llano son lugares diametralmente diferentes y relativamente cercanos
entre si (600 m de separacién y una diferencia altitudinal de 80 msnm), como lo
demuestra el resultado del andlisis del indice de Renkonen con un valor de 12% de

similitud cuando se utiliza la cobertura, y de 18% cuando se toma en cuenta la
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abundancia relativa de las especies vegetales. Sobre esta base, es posible
demostrar la validez de la diferencia de los sitios en cuanto a cobertura vegetal y
heterogeneidad, cuando se considera que el Jardin tiene mas especies vegetales
que el Llano.

La produccion de recursos, medida en términos de la abundancia relativa, fue
mayor para el Jardin que para el Llano en las dos estaciones consideradas (lluvias, y
secas). Por otro lado, esta abundancia de recursos mostrO un comportamiento
diferente dentro de los sitios; en el Jardin hubo la misma abundancia de recursos
entre las estaciones, no obstante las frecuencias fueron diferentes entre las
categorias, por lo que la composicion de los recursos encontrados en lluvias no fue la
misma encontrada en secas. En el Llano por su lado, las lluvias significaron una
mayor abundancia y un cambio en la composicion de recursos en comparacion a las
secas.

La diversidad de recursos fue diferente entre lluvias y secas para un mismo
sitio. Sin embargo, las lluvias no significaron mayor diversidad, ni las secas
implicaron menor diversidad para el Jardin. A pesar de que el Jardin fue mas
productivo que el Llano en la época lluviosa, los dos sitios mantuvieron la misma
heterogeneidad de recursos. Por el contrario en la temporada seca, fue observado un
cambio significativo de la diversidad entre los sitios, siendo el Jardin més productivo
y diverso que el Llano, presentandose éste ultimo, como un lugar mas fluctuante,
puesto que lo demuestra el cambio en el nivel de diversidad y abundancia de

recursos entre una estacion y otra.
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Estos resultados fortalecen la idea de que las zonas aridas son sitios con una
marcada heterogeneidad espacial y temporal (Polis 1991a, Aguilar & Sala 1999),
donde las diferencias topograficas estan asociadas con la vegetacion presente, y con
los patrones de distribucién en mosaico (Aguilar & Sala 1999). De esta forma, cada
sitio (Jardin-Llano), puede tener su propia dinAmica de interacciones ecoldgicas
(como competencia, facilitacion, produccién de semillas, depredacién) (Aguilar &
Sala 1999), asi como a mantener sus propios procesos de productividad, ciclo de
nutrientes, etc., debido a que poseen una composicion vegetal diferente, y la
identidad de las especies que componen la comunidad es uno de los factores que

influye sobre los procesos del ecosistema (Naeem et al. 1999, Fukami & Morin 2003).

B) Seleccion y distancia entre colonias.

La conducta de forrajeo puede ser afectada por multiples factores, entre los que se
consideran la abundancia de alimento, la distancia entre colonias vecinas de la
misma o diferente especie, la edad, el ciclo de vida, etc. En este sentido, los datos
muestran que al menos en dos de estos componentes (distancia entre vecinas de la
misma especie y la edad), las colonias de un sitio y otro son iguales, por lo que
pueden ser descartados a la hora de hacer interpretaciones de las diferencias
observadas en la estrategia de busqueda. Las colonias observadas no difieren en
cuanto a su edad promedio, y la distancia promedio entre colonias vecinas es igual
para ambos sitios, lo que es interesante y requeriria de un analisis mas detallado, ya
gue, algunos estudios han reportado que la densidad de la vegetacion puede afectar

la distribucién de las colonias (Bernstein & Gobel 1979).
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La forma en la que el tiempo que puede vivir una colonia, interviene sobre la
estrategia de forrajeo, ha sido reportada en especies de vida corta que forrajean en
areas cercanas a la colonia, mientras que especies longevas, establecen sus zonas
de forrajeo en sitios alejados a la colonia. Lo anterior ha permitido sugerir que las
especies de vida larga, creen una zona de amortiguamiento, donde no se presenta
actividad de forrajeo, asegurando asi la concentracién de recursos que pueden llegar
a ser importantes durante las épocas de escasez (Farji-Brener & Sierra 1998). Sin
embargo, las condiciones del habitat deben de ejercer una influencia importante para
gue especies longevas, como las del género Pogonomyrmex (MacMahon et al.
2000), tiendan a mantener una zona de amortiguamiento. Tomando en consideracion
las condiciones del sitio Llano, que son en extremo dificiles debido a que no hay
mucha riqueza de especies vegetales y que ademas presenta menor cobertura,
haciendo poco probable que las colonias de hormigas tengan sus propias zonas de
amortiguamiento, los hormigueros alternaron periodos de actividad, de tal forma que
no todas las colonias estuvieron activas en lluvias y en secas, permitiendo la invasion
de los territorios de las colonias inactivas. Sin embargo, el mismo fenédmeno de
alternancia de actividad fue observado en el Jardin, cuyo sitio fue considerablemente
contrastante al Llano.

Por lo anterior, se considera necesario realizar un analisis detallado con el
objeto de identificar las causas, a través de las cuales actia la alternancia de
actividad. Es posible que los factores involucrados tengan que ver con la saciedad de
recursos, el numero de individuos, el indice de sobrevivencia, las caracteristicas

intrinsecas de la especie, la limitacién de los recursos, el clima, las perturbaciones, y
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la interaccién entre las actividades de la colonia, por ejemplo, la exploracion, el
mantenimiento y el cuidado de las larvas (Gordon 1987, Gordon 1991, Mull &
MacMahon 1997, MacMahon 2000, Waxman 2002).

Una de las implicaciones del fendmeno multifactorial de la alternancia de
actividad, puede ser la disminucion de la competencia intraespecifica, evitando
encuentros agresivos, y permitiendo la coexistencia entre co-especificos que son
altamente territoriales (Holldobler & Wilson 1990), colocando en entredicho, la
suposicién de que la competencia intraespecifica ha causado, en muchas hormigas
del desierto, la evolucion de mecanismos de espaciamiento, como la defensa del
territorio, o un arreglo espacial uniforme (Bernstein & Gobel 1979, Harrinson &
Gentry 1981, Schooley & Wiens 2003). En este sentido, resulta evidente que otras
causas pueden estar detras de la distribucion espacial de las colonias como la edad,
el tamafio, la mortalidad, y las propiedades del suelo, sin descartar, que la
competencia es una fuerza importante en la estructura de las comunidades y
poblaciones de hormigas (Gordon 1991, Acosta et al. 1995, Schooley & Wiens 2003).

Por otro lado, los datos sugieren que las fuerzas (“bottom-up”, “to-down”), que
modulan la red tréfica y las comunidades, varian en cuanto a intensidad y por lo tanto
en cuanto a importancia dentro de una escala espacial corta, lo que explicaria las
diferencias observadas en el habito de forrajeo entre los sitios (Polis & Strong 1996,
Kitching 2001). Por ejemplo, en el Jardin, es mas probable que los factores que
promueven el control “to-down” (como la depredacion), sea mas influyente sobre la
conducta trofica, debido a que fue el lugar mas productivo, y con mas posibilidades

de encontrar depredadores. De hecho solo en las colonias del Jardin fueron
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observados depredadores aracnidos, actuando durante la actividad de las hormigas,
y una vez que éstas cerraban la colonia. La amplitud de nicho pudo haberse debido a
la interaccidén con los depredadores, mas que con la disponibilidad o diversidad de
recursos. En contra parte, en el Llano, es posible que las fuerzas “bottom-up”
modulen la conducta tréfica, y que las hormigas se encuentren estrechamente unidas
a la disponibilidad y heterogeneidad de los recursos. Lo que se sustentaria con la
notable relaciéon entre la amplitud de nicho tréfico, y el cambio en la abundancia y

diversidad de recursos disponibles.

8.2) Actividad de Pogonomyrmex barbatus.
A) Intensidad de forrajeo.
El nimero de hormigas empleadas en el forrajeo, fue diferente entre los sitios, y
entre las estaciones y, esta correlacionado con la cantidad de recursos introducidos a
los hormigueros, es decir que entre mas hormigas estuvieron empleadas en la
busqueda, se transportaron mas recursos. Por ejemplo, en lluvias la cantidad de
hormigas fue mayor en el Llano y, a su vez, ésta se reflejo en una mayor cantidad de
recursos obtenidos; en secas ocurrié lo contrario, siendo el Jardin el sitio donde mas
hormigas fueron empleadas en el forrajeo, pudiéndose observar un efecto en la
porcién de recursos transportados al hormiguero.

Relacionando este resultado con los valores de amplitud de nicho intra-sitio,
se observa que el numero de hormigas empleadas en el forrajeo se ajusta a los
valores de amplitud de nicho tréfico, por ejemplo, en el Llano durante las lluvias hubo

una mayor cantidad de hormigas empleadas en el forrajeo, y la amplitud de nicho
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trofico fue mayor que aquel observado en secas, cuando se observd una menor
cantidad de forrajeras. De alguna manera, la mayor cantidad de hormigas
observadas en el Llano, permitiria a cada una de las colonias invertir poco tiempo en
la obtencion de recursos y enfocarse sobre aquellos que fueron mas comunes en las
muestras de alimento (por ejemplo, semillas, fragmentos de insectos, excretas y
frutos) sin descuidar la busqueda del recurso preferencial. Ademas, cabria la
posibilidad de que algunas forrajeras buscaran fuentes complementarias de alimento
gue ampliaran el espectro tréfico, y aumentasen la eficacia del forrajeo (Hoélldobler y
Wilson 1990). En la temporada seca fue observada una disminucion considerable en
el nimero promedio de forrajeras, que se ajusta con una disminucion en el valor de
la amplitud del nicho tréfico, y en la abundancia y diversidad de recursos dentro del
Llano. Bajo estas condiciones de escasez, las hormigas no ampliaron su generalidad
alimenticia, y en cambio disminuyeron su actividad, enfocandose basicamente sobre
los mismos recursos utilizados en lluvias, y mantuvieron su preferencia sobre los
insectos. De ésta manera, el numero invertido de forrajeras permitio el transporte de
recursos similares a los encontrados en lluvias, sin descuidar la busqueda del
recurso preferencial. Todo lo anterior no se ajusta a una de las predicciones hechas
por la Teoria del Forrajeo Optimo (TFO), que dice que un depredador debe ampliar
su dieta en un ambiente no productivo, donde las presas son relativamente raras y el
tiempo de busqueda prolongado, mientras que en un ambiente productivo, el
espectro alimenticio debe ser estrecho, ya que, el tiempo de blsqueda es menor
(Begon et al. 1996), a pesar de que ésta prediccion ha sido ampliamente soportada

en otros taxa como peces (Begon et al. 1996, Hilderbrand & Kershner 2004), aves
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(Begon et al. 1996), mariposas (Komonen et al. 2004) y anfibios (Bardsley & Beebee
2000).

Consistentemente, en el Jardin el nUmero mas alto de forrajeras se ajusté con
un valor alto de amplitud de nicho tréfico, y menos forrajeras con una reduccion en la
amplitud de nicho. Sin embargo, las causas de ésta modificacién pudieron haber sido
diferentes a aquellas presentes en el Llano, debido a que lo Unico que varié, entre
lluvias y secas, fue la diversidad de recursos. De ésta manera, las hormigas del
Jardin, que se encontraron bajo condiciones de abundancia y alta diversidad,
redujeron la amplitud de su nicho tréfico y su actividad, siendo ampliamente
generalistas cuando la diversidad fue menor. Estos resultados proporcionan
evidencia de que la amplitud de nicho tréfico no es modificada Unicamente por la
abundancia de recursos, como lo postula una de las suposiciones de la TFO (Begon
et al. 1996), sino que es posible que la interaccion entre abundancia y diversidad de
recursos disponibles, ejerza una influencia importante sobre la amplitud de la dieta.

Por otro lado, la comparacion entre estaciones indica que el nUmero mayor de
hormigas empleadas en el forrajeo coincidid con una preferencia en la direccion de
busqueda, lo que es interesante ya que los sitios se comportaron de manera inversa
entre una estacion y otra, empleando mas forrajeras cuando se presenté la
produccién de recursos. La preferencia en la direccion de busqueda, puede ser un
reflejo de que la presencia de las fuentes de alimento fue de manera agrupada y no
al azar, coincidiendo con lo propuesto por Whitford 1975 y, Yair & Shachak (1982),
en el sentido de que la productividad de las zonas aridas se presenta de manera

puntual y que no estd homogéneamente distribuida. Probablemente esto se relacione
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con condiciones heterogéneas al nivel de microhabitat como pueden ser la
topografia, las caracteristicas del suelo (como la composicion mineral y el contenido
organico), la cantidad diferencial de precipitacion recibida para un mismo sitio, etc.,
gue en principio, son factores que determinan la estructura y la composicion de la
vegetacion, asi como la productividad (Noy-Meir 1973, Whitford 1975, Ayyad 1981,

Polis 1991a, Aguliar & Sala 1999).

B) Utilizacién y preferencias de recursos.
Los resultados demuestran el caracter altamente granivoro de la conducta alimenticia
de P. barbatus, sin embargo, las semillas no forman parte de la preferencia de
busqueda por parte de las hormigas. El analisis acerca de la forma en la que son
seleccionados los recursos, indica que no es a la zar, y ademas sugiere, que en el
sitio mas productivo, la preferencia en la seleccién de recursos es variable, por el
contrario, en el sitio menos productivo, la preferencia en la selecciéon se mantuvo. Si
es posible considerar esta preferencia como una especializacion sobre cierto tipo de
recurso, entonces los datos parecen contraponerse a lo registrado en la literatura, en
el sentido de que las especies son generalistas cuando las condiciones son de
escasez (Pulliman & Brand 1975, Davidson 1977a 1977b, Hilderbrand & Kershner
2004), ya que, en el Jardin, el sitio mas productivo, se observé un cambio en la
seleccion entre una estacion y otra, al contrario en el Llano, el sitio menos productivo,
no hubo ningln cambio.

Mas evidencia que favorece la contradiccién, entre lo aqui reportado y la

prediccion de la amplitud de nicho trofico de la TFO, surge al comparar la amplitud
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del nicho tréfico entre las hormigas del Jardin y del Llano. En las lluvias, el Jardin
tuvo mas recursos que el Llano, pero ambos la misma heterogeneidad. El resultado
del analisis de la amplitud de nicho, sefiala que en el Jardin las hormigas fueron mas
generalistas que las del Llano, dado que la amplitud de su nicho tréfico fue mayor
gue la de éstas Ultimas. Parece adecuado suponer, que en un ambiente poco
productivo pero medianamente diverso, como lo fue el Llano, las hormigas redujeron
su nicho trofico, mientras que en un ambiente productivo y no muy diverso, como el
Jardin, las hormigas lo ampliaron.

En la época seca el Jardin continué siendo el sitio mas productivo, y en
particular el mas heterogéneo en recursos, sin embargo, la comparacién de la
amplitud de nicho indica que fue igual en ambos casos. Esta similitud en la amplitud
de nicho obedece a circunstancias particulares de cada sitio, ya que como ha sido
demostrado cada uno tiene su propia dinamica de la composicion y diversidad de
recursos. En este sentido, las comparaciones al nivel intra-sitio arrojan resultados
interesantes. Por ejemplo, el Jardin aunque mantuvo su productividad, la diversidad
en lluvias fue menor que en secas, y en la primera estacion la amplitud de nicho
trofico fue mayor que en la segunda, es decir, que en una situacion de abundancia y
diversidad baja, las hormigas aumentaron su espectro trofico, y en secas con
abundancia y alta diversidad, disminuyeron la amplitud del nicho. Lo particular del
Llano fue que la abundancia de alimento cambié al igual que la diversidad, en Lluvias
fue mas productivo y diverso que en secas, y en la primera estacion, la amplitud del
nicho tréfico fue mayor que en la segunda, una situacién de poca abundancia y poca

diversidad.
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Sobre ésta base, es posible afirmar que la amplitud del nicho tréfico puede ser
afectada por una relacion entre abundancia y diversidad de recursos disponibles,
pero no como ha sido reportado en trabajos previos (por ejemplo Davidson 1977b;
De Merona et al. 2003; Hilderbrand & Kershner 2004; Komonen et al. 2004), donde la
abundancia afecta la amplitud de nicho tréfico, favoreciendo la generalizacion del
habito alimenticio en situaciones de escasez, y la especializacion en condiciones de
bonanza (Begon et al. 1996).

Aungue no es posible hablar en un sentido estricto de especializacion en el
habito alimenticio de las hormigas, ya que son en extremo generalistas y no se
alimentan de un solo tipo de presas, la amplitud de su nicho tréfico es diferente de
acuerdo a la disponibilidad y diversidad de los recursos. Esta amplitud puede ser
reflejo de las complejas interacciones que las hormigas establecen con el ambiente y
de su flexibilidad tréfica (Gordon 1991, Polis 1991b), siendo todo el tiempo
granivoras (consumidoras de semillas), depredadoras (al consumir larvas vivas,
aungue no insectos), frugivoras (al alimentarse de frutos), carrofieras (al consumir
insectos muertos) y detritivoras (al consumir excretas). De esta manera las hormigas
del Jardin y del Llano, adquieren importancia al estar interconectadas a diferentes
niveles dentro de la red tréfica llevando a cabo distintos papeles ecoldgicos.
Representando una via importante en el flujo de energia de los ecosistemas
terrestres a través del reciclaje y redistribucién de nutrientes, asi como en la fijacion
de nitrégeno, por medio de su actividad carrofiera y detritivora, y al ser consumidas
por otros depredadores (Polis 1991b, Polis & Strong 1996, Bestelmeyer & Wiens

2003).
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La informacién obtenida de los habitos alimenticios de P. barbatus,
proporciona evidencia de la complejidad de las interacciones dentro de la red tréfica
de los desiertos (Polis 1991b), debido a que es una especie polifaga, que consume
muchos tipos de recursos sin especializarse sobre un nivel tréfico, por lo que se
encuentra inmersa dentro de una red de mudltiples interconexiones tréficas que
amplian su espectro de alimentacion (Begon et al. 1996, Polis & Strong 1996). Esta
amplitud de nicho tréfico, le puede ayudar a mantener sus poblaciones durante
periodos de escasez, donde los alimentos alternativos adquieren relevancia porque
disminuyen la dependencia sobre cualquier otra fuente de alimento, y garantizan una
dieta balanceada que se puede mantener variando las preferencias conforme se
alteran las circunstancias. Lo que ayuda a evitar la concentracibn de grandes
cantidades de toxinas, producidas por algun tipo de recurso consumido (Begon et al.
1996, Polis & Strong 1996). Sin embargo, con los datos disponibles no es posible
establecer de manera clara la importancia de cada una de éstas conexiones, en
términos de transferencia de energia y de su papel en la adecuacién de las colonias,
y tampoco la base quimica de la selectividad de los recursos.

Los resultados son una contribucion importante al conocimiento de la
complejidad de la red alimenticia, ya que se analiza en detalle el habito alimenticio de
una especie gue pertenece a uno de los grupos mas abundantes y diversos de los
ambientes terrestres, los artropodos, y que ha sido escasamente analizado en
estudios de relaciones alimenticias (Polis 1991b). No obstante, harian falta mas
observaciones o experimentos de campo, donde se cuantifique la influencia de otros

factores sobre la dieta, entre los que se consideran los cambios en la dieta debidos a
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la edad, la diversidad de especies, las influencias de la depredacion mutua sobre la
dindmica poblacional, etc., con el objeto de hacer mas completo el analisis del papel

de las hormigas en la red alimenticia (Polis 1991b, Polis & Strong 1996).

C) Distancias y orientaciones de forrajeo.

Las hormigas del Llano se caracterizaron, porque durante todo el periodo de estudio
recorrieron mayores distancias antes de iniciar la busqueda de recursos, sobre todo
en lluvias. La longitud de los recorridos, bien puede estar afectada por la distribucion
de los recursos, y también, por la distribuciéon de la vegetacion, lo que fue mas
evidente en el Llano donde las plantas tienen una distribucibn en parche. Las
hormigas del Jardin, tuvieron tramos menores debido a que practicamente la
vegetacion en este sitio rodea a todas las colonias. Es posible que bajo las
condiciones presentes en el Llano, en términos de la TFO, invertir mas forrajeras que
recorran distancias mayores para la obtencion de recursos mejore el tiempo de
forrajeo, promoviendo que varios grupos de hormigas estén sobre un objeto,
mientras que otras regresan con alimento al nido, y un nimero méas de ellas busque
recursos alternativos que no requieran trabajo en grupo (Begon et al. 1996). Mientras
gue en el Jardin, dadas las caracteristicas de los recursos que fueron de facil manejo
y las cortas distancias recorridas para conseguirlos, promovieron que las colonias
invirtieran un namero menor de forrajeras. Esto permitiria que P. barbatus al igual
gue otras especies, como las hormigas farabn (Monomorium pharaonis), asigne
eficientemente su fuerza de trabajo a través de un mecanismo de regulacion del

reclutamiento hacia las fuentes de alimento descubiertas, que podria funcionar por
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medio de comunicacién quimica (Holdobler & Wilson 1990, Sumpter & Beekman
2003).

En lluvias, sélo las hormigas del Llano tuvieron preferencia sobre la direccion
de forrajeo, sin embargo, en secas éste patréon se invierte y las hormigas del Jardin
mostraron preferencia en la direccion de busqueda. Este patrén pudo haberse debido
a la distribucion de los recursos, y al hecho de que la productividad en los desiertos
ocurre en pulsos que también responden a una distribucién en parche (Yair &
Shachak 1982). Por ejemplo, en el Llano se debi6é a la produccion de semillas en
lluvias, ya que, la mayor parte de los desplazamientos se dirigieron hacia los
manchones de vegetacion; mientras que en el Jardin en secas, esta preferencia fue
promovida por la produccion de frutos, principalmente de Mamillaria carnea, que es
una planta que se distribuye formando parches dentro de la zona de estudio. De esta
manera, las columnas favorecieron a que las hormigas se dirigieran hacia los sitios
donde era mas probable encontrar alimento, tal como ha sido reportado para P.
badius, y P. occidentalis (Harrinson & Gentry 1981, Mull & MacMahon 1997).

Uniendo estos resultados con aquellos de la utilizacion y de la abundancia de
recursos, se encuentra que, en lluvias, para el Jardin, la no preferencia en la
direccién de forrajeo, posiblemente se debié a que en esta temporada los recursos
mas comunes fueron: fragmentos de insectos, insectos, excretas y semillas de
Asteraceae, sobre todo de Sanvitalia fruticosa y Viguiera dentata, donde la primera
tiene una distribuciéon homogénea dentro del sitio. La preferencia observada en el
Llano, como fue mencionado, se debid a la abundancia de semillas, sobre todo de

leguminosas como Prosopis laevigata, Cercidium praecox, que tienen una
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distribucion que forma islas de vegetacion dentro del sitio, que a su vez puede
favorecer el crecimiento de plantas anuales como Allionia incarnata, Flaveria
ramossisima, Bouteloua barbata, Eragrostis mexicana, cuyas semillas también fueron
muy abundantes en ésta época, que ademas coincide, con una mayor cantidad de
recursos obtenidos.

En secas, la preferencia en la direccion observada en el Jardin, coincide
también, con una mayor cantidad de recursos obtenidos, y la produccion de éstos,
sobre todo de semillas de leguminosas (Caesalpinia melanadenia, Prosopis
laevigata, Acacia constricta), cactaceas (Mammillaria carnea, Opuntia pilifera),
fragmentos de insectos, insectos y excretas. Por el contrario, la no preferencia en el
Llano, se debi6 a que durante ésta época solo las semillas de Asteaceae (Viguiera
dentata y Flaveria ramossisima, principalmente ésta Uultima), fueron los Unicos
recursos abundantes para el sitio, y se ajustan con una disminucion en la obtencién
de recursos que es el reflejo de la dificultad por encontrarlos.

La evidencia de que durante una época del afio las colonias tuvieron
preferencia por una direccion de forrajeo y en otra no, parece indicar que los
territorios de P. barbatus son dinamicos y que los limites son flexibles, promoviendo
la interseccion de los caminos de forrajeo entre colonias, causando que las forrajeras
se encuentren continuamente, sin que esto implique el inicio de hostilidades entre
ellas, y a su vez promoviendo la coexistencia en un ambiente dificil e impredecible
(Davidson 1977a, Gordon 1991). Sin embargo, debido a que los limites son

establecidos desde la fundacion de la colonia, haria falta una observacion detallada
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cuando esto sucediera, y corroborar si la agresividad para establecer el territorio se
cumple para las colonias jovenes de la zona de estudio.

Finalmente, con relacion a la distancia maxima de forrajeo, los valores
extremos entre 10 y 20 m registrados para el Llano, parecen indicar que P. barbatus
seria capaz de llegar incluso hasta los 30 m 0 mas de distancia maxima de forrajeo
(de hecho, se midié una distancia de 37 m para una hormiga con respecto a su nido).
Dentro de este amplio rango de forrajeo, es muy probable que una hormiga
encuentre otras colonias de la misma o diferente especie, al ser altamente
exploradoras, deben tener un mapa complejo de la distribucion de las colonias
vecinas y aun de las que estdn mas alejadas de sus proximidades. Ademas, es
probable que tengan informacién acerca de los lugares donde sea posible encontrar
alimento mucho mas alla de sus fronteras, tal como parece suceder con A. cockerilli

(Sanders & Gordon 2000).

8.3) Consideraciones finales.

Las hormigas de la especie P. barbatus, aunque pueden ser escasas en el forrajeo
de otros recursos que no sean semillas, tienen un habito alimenticio extremadamente
amplio, y sus preferencias alimenticias no corresponden directamente con ningdn
tipo de semillas (a excepcién de las corolas de las compuestas). La amplitud de su
nicho tréfico sugiere que las hormigas estan interconectadas de forma compleja
dentro de la red alimenticia de los desiertos, y que tienen dentro de estos

ecosistemas una gran variedad de papeles ecoldgicos.
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Esta amplitud del nicho trofico se ve afectada por la interaccion entre la
abundancia y la diversidad de los recursos disponibles en el habitat. La variedad de
relaciones bidticas que pueden establecer las hormigas a través de su espectro
trofico, hace evidente la complejidad de la estructura de las relaciones dentro de
zonas aridas, que se ven ademas promovidas por la marcada heterogeneidad
espacial caracteristica de los desiertos.

El nicho puede ser definido como el papel que tiene una especie dentro del
ambiente en el que se encuentra, sin embargo, este papel puede ser multifactorial,
es decir, en términos de qué se puede definir el rol de la especie. Puede ser definido
en funcion del periodo de actividad, el tiempo de vida, el sito de anidacion, o el
alimento, donde cada uno de éstos ejes, tiene a su vez una multitud de ejes.

En este trabajo, sélo se considero la alimentacion como una forma de definir el
nicho de P. barbatus. Ademas de la notable actividad omnivora, los resultados
parecen sugerir que el amplio espectro trofico, le puede permitir a P. barbatus
aprovechar al maximo los recursos, y amortiguar los efectos de la productividad
primaria propia del habitat donde se encuentre. De este modo, puede ser
cuestionado el grado en el que la productividad primaria actia como factor que
determina la estructura de las poblaciones y/o comunidades. Sin embargo, harian
falta estudios experimentales y de campo, donde sea posible estimar bajo diferentes
circunstancias, la produccion de recursos propia del sitio, y la contribucién de los
recursos exoticos, de tal manera que puedan ser evaluados los efectos de éstas

fuentes estocasticas de alimento sobre la dieta.
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Relacionado con lo anterior, el nUmero de hormigas empleadas en el forrajeo,
puede permitirle a P. barbatus explotar al mismo tiempo, los recursos mas y menos
abundantes. En este sentido, los resultados parecen evidenciar que entre las
forrajeras, puede haber hormigas especialistas, que se encarguen de buscar
aquellos recursos que por su densidad sean dificiles de encontrar, pero que, en
términos de energia ganada, sean benéficos para la colonia. Asi éstas hormigas,
pueden invertir todo el tiempo necesario para encontrar este tipo de recursos, sin que
implique una deficiencia en la optimizacién del forrajeo. También es probable, que
este grupo de hormigas, aproveche fuentes de alimento ajenas a la produccién
intrinseca del ambiente, es decir, aquellas que se presentan de manera esporadica,
debido a que dependen de mecanismos de distribucion al azar, como el viento o las

corrientes.
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10) Apéndice.
Aspecto de la vegetacion dentro del sitio el Jardin, durante las dos épocas de

observacion. Fotos: J. Alejandro Zavala-Hurtado, Rafael Guzman.
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Aspecto de la vegetaciéon dentro del sitio el Llano, durante las dos épocas de

observacion. Fotos: J. Alejandro Zavala-Hurtado, Rafael Guzman.
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