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Factores que influyen sobre la actividad microbiana en
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REsuMEN. Los microorganismos del suelo cumplen un papel relevante en el ciclado de nutrientes. En
consecuencia, conocer los factores que influyen sobre su actividad es de fundamental importancia para
comprender mejor el funcionamiento de los ecosistemas terrestres. Empleando a los basureros externos de la
hormiga cortadora Acromyrmex lobicornis como sistema modelo, analizamos la asociacién de la diversidad de
compuestos carbonados y la concentracién de carbono con la respiraciéon potencial de microorganismos en
ese sustrato. En muestras de basureros en condiciones controladas de laboratorio estimamos la concentracién
de carbono y la respiracién de los microorganismos. En paralelo, cuantificamos la diversidad de la dieta de
cada nido como un estimador de la diversidad de compuestos carbonados en sus basureros. La actividad
de los microorganismos no se relacioné con la concentracién de carbono en los basureros pero mostré una
relacién de tendencia positiva con la riqueza de la dieta de las hormigas. Como la diversidad de compuestos
carbonados en el basurero podria reflejar parcialmente la diversidad de plantas cosechadas por las hormigas,
este resultado sugiere que la actividad de los microorganismos descomponedores depende parcialmente de la
diversidad de recursos para descomponer. Este trabajo ejemplifica cémo las hormigas cortadoras afectan al suelo
en ambientes dridos en donde la materia orgénica es limitante; e ilustra de forma novedosa cémo la pérdida
de la diversidad vegetal, al empobrecer la dieta de las hormigas, puede afectar indirecta y negativamente la
actividad de los descomponedores.

[Palabras clave: Acromyrmex lobicornis, descomposicién, diversidad, productividad, Patagonia]

ABsTRACT. Factors influencing microbial activity in dumps leaf cutter ants: Soil microorganisms play a key
role in the process of nutrient cycling. Therefore, the knowledge of the factors that influence its activity is vital
for a better understanding of terrestrial ecosystem function. We use external refuse dumps from the leaf-cutting
ant Acromyrmex lobicornis such as a model system to determine the influence of the concentration and diversity
of organic matter on the activity of soil decomposers. We estimated the concentration of carbonate compounds
and the respiration rate of microorganisms in samples of refuse dumps under lab conditions. We also estimated
the diversity of the ant diet like a proxy of the diversity of organic compounds in their refuse dumps. The
activity of microorganisms did not show association with the concentration of carbonate compounds, but
showed a tendency to a positive association with the diversity of the ant diet. Since the diversity of organic
matter in refuse dumps depends on the diversity of the plants harvested by ants, these results partially support
the idea that the activity of soil microorganisms partially depends on the diversity of resources to decompose.
This work exemplify how leaf-cutting ants affect soil properties in arid environments where the availability of
organic matter is limiting, and illustrate a novel way how the reduction of vegetation diversity may indirectly
affect the productivity of a system through the impoverish of the leaf-cutting ant’s diet.

[Keywords: Acromyrmex lobicornis, decomposition, diversity, productivity, Patagonia]

INTRODUCCION

La descomposiciéon de la materia organica
que realizan los microorganismos del suelo es
indispensable para el funcionamiento de los
ecosistemas terrestres. Cuando los nutrientes
vuelven al suelo como materia organica
muerta no se encuentran disponibles para
la vegetacion, que sdlo puede absorberlos
en estado inorgénico. Es alli cuando los
microorganismos descomponen la materia
organica muerta y producen la mineralizacion
de los nutrientes, proceso por el cual quedan
nuevamente disponibles para las plantas
y, de forma indirecta, para el resto de la
cadena tréfica. En consecuencia, el estudio
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de los factores que afectan la actividad de los
descomponedores es vital para comprender
el funcionamiento de los ecosistemas
terrestres.

La actividad de los descomponedores
normalmente depende factores abiéticos
como la temperatura y la humedad
ambiental (Orchard & Cook 1983; Thomey
et al. 201; Caprez et al. 2012). Sin embargo,
factores intrinsecos de la materia organica
a descomponer, como, por ejemplo, la
concentraciéon de carbono y la diversidad
de compuestos carbonados pueden también
afectar la tasa de respiracién microbiana.
Por un lado, una mayor concentracién de
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carbono “per se” puede ofrecer una mayor
disponibilidad de recursos para degradar (i.e.,
una mayor disponibilidad de alimento para los
microorganismos), permitiendo unincremento
en la actividad de los descomponedores si no
hay limitaciones por otros factores. Por otra
parte, una mayor diversidad de compuestos
carbonados también puede influir sobre la
actividad de los descomponedores si favorece
la coexistencia de grupos especializados
en la descomposiciéon de estos diferentes
compuestos, grupos que pueden interactuar
entre ellos mediante procesos de facilitacién o
complementacion (Naeem et al. 2000; Loreau
2001). En este ultimo caso, el resultado
esperado es que la actividad microbiana se
incremente con los aumentos en la diversidad
de la materia orgénica disponible (Gessner et
al. 2010). Comprender la importancia relativa
de estos factores puede ser vital para realizar
de forma adecuada trabajos de conservacion o
restauracién de ecosistemas degradados.

En ambientes aridos, la cobertura vegetal y la
biomasa animal son relativamente bajas y poco
diversas, lo cual restringe la disponibilidad y
la variedad de materia organica en el suelo;
esto limita la actividad de descomponedores
(Orchard & Cook 1983; Naeem et al. 2000).
En estos ambientes, las hormigas son
consideradas como un grupo clave en el
proceso de incorporacién de materia organica
al suelo y ciclado de nutrientes (Bestelmeyer
& Wiens 2003). En particular, las hormigas
cortadoras de hojas (Atta y Acromyrmex) son
uno de los grupos cuyos efectos sobre el suelo
son muy drasticos debido al gran tamafio de
sus colonias, su larga vida y la alta densidad de
nidos (Wirth et al. 2003). Este tipo de hormigas
cortan material vegetal para cultivar un hongo
dentro del nido (Leucoagaricus gogylophorus),
con el cual alimentan a sus larvas. Una
vez ingresados los fragmentos vegetales al
hormiguero, los mismos son fraccionados
hasta convertirse en una pasta. Esta pasta es
incorporada por las hormigas a los jardines de
hongo. Dado que estos hongos son incapaces
de degradar por completo el tejido vegetal
(Abril & Bucher 2002, 2004; Moller 2011), este
proceso de degradacion por el hongo genera
grandes cantidades de desechos organicos.
Estos desechos se componen basicamente de
restos de tejido vegetal no degradado (e.g.,
compuestos carbonados) y son desechados
en basureros ubicados en cavidades especiales
dentro del nido o sobre la superficie del
suelo, dependiendo de la especie de hormiga
cortadora (Farji-Brener & Medina 2000).
Estos basureros, de contextura facilmente
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distinguible (Foto 1), son un importante aporte
de materia organica al suelo, lo que favorece
el ciclado de nutrientes y el establecimiento
y desarrollo de la vegetacién aledafia (Farji-
Brener & Illes 2000).

Foto 1. Nido de la hormiga cortadora Acromyrmex
lobicornis. Se puede observar el domo externo del
hormiguero formado por palitos y material vegetal seco
(arriba) y su basurero externo en donde se depositan los
restos vegetales no degradados por el hongo (abajo).

Photo 1. Nest of the leaf-cutting ant Acromyrmex lobicornis.
Is easy to visualizes the external ant-mound building by
dry sticks and soil (above), and the external refuse dump
were the rest of plant material not processed by the fungus
is deposited (below).

En las regiones dridas de la Patagonia, el
establecimiento, crecimiento y reproduccién
de las plantas esta limitado por la
disponibilidad de agua y materia orgénica
(Aguiar & Sala 1994; Satti et al. 2003). Por lo
tanto, los parches de fertilidad generados por
las hormigas cortadoras tienen potencialmente
una gran relevancia en estos ecosistemas.
La tnica especie de hormiga cortadora de
hojas en esta region es Acromyrmex lobicornis
(Emery). Hay varias razonas por las cuales
esta hormiga es un buen modelo para estudiar
cémo caracteristicas intrinsecas de la materia
organica pueden influir sobre la actividad
microbiana. Primero, porque la ubicacién de
sus basureros es en monticulos externos bien
definidos, lo cual facilita su estudio. Segundo,
porque los basureros son un sustrato que
naturalmente pueden variar en la diversidad
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de compuestos carbonados que lo componen.
Como diferentes especies de plantas varian en
su composicién bioquimica, y al ingresar al
nido este material es degradado por una misma
especie de hongo en todas las colonias, es de
suponer que cambios en la diversidad de dieta
se expresen como cambios en la diversidad de
compuestos orgéanicos en la materia orgénica
de los basureros (Abril & Bucher 2004; Tadey
& Farji-Brener 2007; Scott et al. 2010; Moller
et al. 2011). Finalmente, esta hormiga es
un buen modelo porque se conoce que sus
basureros albergan una importante cantidad
de microorganismos descomponedores de
materia orgénica (Farji-Brener 2010). Todas
estas razones hacen de los basureros de A.
lobicornis un buen sistema para analizar cémo
ciertas caracteristicas de la materia orgénica
afectan la actividad de los descomponedores.
En este trabajo, empleando a los basureros
externos de la hormiga cortadora A. lobicornis,
nosotros vamos a analizar si la actividad
microbiana se relaciona con la diversidad de
recursos carbonados (estimados a través de
la diversidad de la dieta de las hormigas) y la
concentracién de carbono.

MATERIALES Y METODOS

Los muestreos se desarrollaron en la estepa
Patagoénica y el Monte. La Estepa Patagénica es un
ecosistema semidrido, tiene clima seco y frio con
vientos fuertes del sector oeste. La temperatura
media anual oscila entre 8 y 14 °C dependiendo
de la exposicion (sur y norte, respectivamente),
mientras que la precipitacién media anual es
400 mm. Los suelos son de textura variable con
predominancia de textura gruesa, pedregosos, ricos
en carbonatos de calcio y pobres en materia orgénica
(Del Valle 1998). La vegetacién es principalmente
arbustiva; con matorrales achaparrados, en cojin,
con espinas, y si poseen hojas, son pequefias. En
menor proporcién aparecen estepas herbaceas de
pastos xeroéfilos o con adaptaciones a caracteristicas
edéficas particulares (Burkart et al. 1999). El
muestreo en esta region fue realizado en areas de
estepa cercanas a Villa Llanquin y Dina Huapi,
localidades ubicadas a 40 y 15 km de la ciudad
de San Carlos de Bariloche, respectivamente. En
estos sitios los arbustos mas frecuentes son Discaria
chacaye, D. articulata, Ochetophila trinervis, Berberis
buxifolia, Mulinum spinosum 'y Senecio filaginoides y
las hierbas Stipa speciosa, Festuca pallescens y Acaena
splendens (Mermoz & Martin 1986).

La region del Monte se caracteriza por un clima
templado-arido y escasas precipitaciones. La
temperatura media anual oscila entre 10 y 14 °C
dependiendo de la exposicién, y la precipitacién
media oscila entre 100 y 200 mm. Los suelos son
principalmente aridisoles, en su mayoria salinos
y pedregosos (Burkart et al. 1999). La vegetacion
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es escasa y predominan varias especies del género
Larrea, Montea aphylla y Bougainvillea spinosa.
También se encuentran Cassia aphylla, Prosopis
torquata, Cercidium praecox, Chuquiraga erinacea y
Prosopis alpataco (Cabrera 1976). En esta region, los
muestreos fueron realizados alrededor, dentro de
la ciudad de Neuquén, y a 80 km de la misma, en
la costa del lago Mari Menuco.

Especie de hormiga

Acromyrmex lobicornis (Emery) es la especie de
hormiga cortadora de hojas con el rango latitudinal
mas amplio de Argentina, abarcando desde los 23°
S hasta 44° S (Farji-Brener & Ruggiero 1994). Es la
tnica de este grupo que se encuentra en Patagonia,
y es abundante en areas disturbadas (Farji-Brener
2000). Como el resto de las hormigas cortadoras,
utilizan el material vegetal cosechado para
cultivar un hongo simbionte, principal alimento
de las larvas. Esta especie recolecta especies de
plantas mono y dicotiledéneas, y su dieta puede
variar entre colonias dependiendo del ambiente en
donde se encuentran (Pilati et al. 1997; Franzel &
Farji-Brener 2000). Los nidos pueden tener hasta 1
m de profundidad, y sobre la superficie del suelo las
hormigas construyen un domo con ramitas y suelo
que puede alcanzar hasta 1 m de ancho y de alto.
Dentro del monticulo se encuentra el hongo que
cultivan. Los desechos organicos producidos por
el proceso de descomposicién del material vegetal
llevado a cabo por el hongo son depositados por
las hormigas en un monticulo sobre la superficie
del suelo cercano al nido, en adelante “basurero”
(Foto 1). Estos basureros tienen mayor capacidad
de retencién de agua (Farji-Brener & Ghermandi
2004), mayor concentracién de N, P, Ky C que
el suelo adyacente (Farji-Brener & Tadey 2009) y
mayor concentraciéon de microorganismos que el
suelo circundante (Farji-Brener 2010).

Recoleccion de muestras de basureros,
respiracion de microorganismos y estimacion de
la concentracion de carbono

Para analizar la relacién de la actividad de los
descomponedores con la concentracién de carbono
y la diversidad de compuestos carbonados en los
basureros, recolectamos basureros en 19 nidos
adultos (domo ~1 m de didmetro). Las muestras
de basurero (~300 g cada una) fueron sacadas de
la capa superior del monticulo para asegurar que
los mismos correspondian a los dltimos desechos
que fueron depositados (o sea, correspondientes a
la dieta estimada, ver explicacién més adelante). Las
muestras de basurero fueron llevadas al laboratorio
y secadas al aire libre durante una semana para
reducir a su minima expresién la actividad
microbiana. Luego se las conservé en recipientes
cerrados durante dos meses hasta comenzar con
la parte experimental.

Estimamos la actividad microbiana midiendo
su respiracion. Para ello las muestras fueron
humedecidas con una cantidad de agua equivalente
a 3 mm de precipitacién (10 cm® H,0/190 cm?
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sustrato), valor que representa la lluvia promedio
caida en una semana de primavera con baja
precipitacién (ver detalles del calculo en Farji-Brener
& Ghermandi 2000, 2004). Luego de humedecer las
muestras, éstas se dejaron estabilizar en bolsas de
nylon cerradas (con una camara de aire) durante
diez dias a una temperatura aproximada de 10 °C. La
técnica utilizada para medir la respiracion microbiana
fue la de “trampas alcalinas” que mide la respiracién
a través de la evolucién de C-CO, (Anderson 1982;
Cooperband & Middleton 1996). Esta técnica se basa
en cuantificar el CO, liberado durante la oxidacién de
carbohidratos, a través de la reaccién del mismo con
NaOH (Kandeler 2007). Debido a la gran cantidad de
materia organica de los basureros, la respiracién se
evalud a las 72 h cdmo se ha realizado para compost
en trabajos anteriores (lannotti et al. 1994; Tognetti et
al. 2007; Leconte et al. 2009).

Para determinar la relacién entre la respiracién
de los microorganismos y la concentracién de
carbono, determinamos la concentracién de este
elemento en las muestras de los basureros de
los 19 nidos muestreados a través del método de
combustién seca a alta temperatura, empleando un
analizador de Carbono-Nitrégeno por combustién
marca Thermofinnigan ®, modelo Flash 1112. La
metodologia aplicada para procesar las muestras
fue la normalmente utilizada en suelos, la que
fue considerada como més adecuada por analisis
anteriores realizados con este tipo de sustrato (ver
detalles metodoldgicos en Nelson & Sommer 1996)
(Farji-Brener & Ghermandi 2000, 2004; Tadey &
Farji-Brener 2007). El resultado fue expresado en
g C/kg sustrato seco.

Estimacion de la dieta de A. lobicornis

Como medida indirecta de la diversidad de
compuestos carbonados en la basura se determiné
la dieta en las 19 colonias de A. lobicornis
muestreadas. Como el material vegetal cosechado
por las hormigas es depositado en el basurero luego
de ser procesado por el hongo, es 16gico suponer
que la diversidad vegetal de sus desechos va a
depender de la diversidad de material vegetal
que ingresa al nido. Dado que nuestro objetivo era
determinar la existencia de una asociacién entre la
actividad de los descomponedores y la diversidad
de compuestos organicos para degradar, elegimos
hormigueros ubicados en sitios que presentaran
variacion en la diversidad y cobertura de plantas,
esperando que esta variacion en la oferta se reflejara
en riqueza de la dieta de las hormigas. Para ello,
elegimos hormigueros ubicados en ambientes
con diferente nivel de disturbio (i.e., variable en
la oferta de especies vegetales), que incluyeron
desde plazas urbanas hasta parques nacionales
(Apéndice S1, Informacién Suplementaria).
Determinamos la composicién de la dieta durante
2-3 dias en cada nido durante la época del afio y
horas del dia de maxima actividad forrajera, para
abarcar la maxima diversidad de dieta posible.
Esta época fue primavera-verano (afios 2011 y
2012), y en horarios diurnos variables a la mafiana
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y a la tarde (esta especie de hormiga presenta
muy poca actividad en otofio y nula en invierno,
asi como en horarios con muy altas o muy bajas
temperaturas). En los dos principales senderos de
forrajeo de cada nido, durante 5 minutos en cada
uno, colectamos los fragmentos acarreados por
cada obrera que pasé por un punto fijo a 1-3 m de
la entrada del nido. Los muestreos en cada sendero
estaban espaciados por alrededor de 20 minutos
y el niimero total de muestreos fue 10 por nido,
los cuales fueron sumados para estimar la dieta
de cada hormiguero. Los fragmentos cosechados
fueron guardados en un sobre de papel y llevados
al laboratorio para su posterior identificacién
taxonémica al menor nivel posible con la ayuda de
un herbario y bibliografia (Haloua Gruneisen 1996).
Para cada nido confeccionamos una lista de especies
vegetales consumidas y su frecuencia relativa
(Apéndice S2, Informacién Suplementaria). Con
estos datos, determinamos la riqueza de la dieta
(i. e., S=ntimero de especies vegetales en la dieta)
y su diversidad mediante el indice de Shannon-
Wiener. Los palitos lefiosos no fueron incluidos en
la estimacién de la diversidad de dieta porque estos
items son empleados para el arreglo y expansién del
domo del nido, y no son incorporados al jardin de
hongos. El tiempo que transcurre entre el ingreso
de los fragmentos vegetales al nido y su aparicién
en el basurero como desechos orgénicos es de 6 a1l0
dias (Fowler & Louzada 1996; Lescano et al. 2012).
En consecuencia, las muestras de dietas fueron
realizadas una semana anterior al muestreo de
los basureros en cada uno de los nidos. De esta
forma, podemos confiar con cierta certeza que
la diversidad de compuestos organicos en los
basureros provenia de la diversidad de la dieta
estimada una semana antes.

Para determinar la relacién de la actividad de los
descomponedores (medida como su respiracién)
con la concentracién de carbono y la diversidad
de compuestos carbonados (estimada como la
diversidad de la dieta), realizamos una regresiéon
multiple por pasos. Antes, realizamos una matriz
de correlacién entre las 3 variables independientes
(concentracién de carbono en los basureros, riqueza
de especies en la dieta y diversidad de especies
en la dieta) para detectar posibles correlaciones
entre ellas. Como era de esperar, la riqueza y
diversidad de especies vegetales en la dieta se
encontraron altamente correlacionadas entre si
(r=0.83, P<0.01), pero no con la concentracién de
carbono (todos los P>0.49). En consecuencia, la
diversidad de dieta fue eliminada del analisis.
Para ajustarse a los supuestos, todas las variables
del modelo fueron transformadas (log, ). Elmodelo
final fue construido entonces con el log, de la
respiracién como variable dependiente, y el log,
de la concentracién de carbono en los basureros
y el log, de la riqueza de especies vegetales en
la dieta como las variables independientes. Un
nido que presenté datos atipicos en los analisis
de laboratorio (nido 7) fue finalmente excluido del
andlisis estadistico, por lo cual nuestro niimero final
de réplicas fue de 18 nidos.
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RESULTADOS

Todas las variables estimadas mostraron
gran variabilidad, permitiendo poner a prueba
relaciones asociativas entre la actividad de
microorganismos con la diversidad de dieta y
concentracién de carbono en los basureros. La
actividad de los descomponedores estimada
a partir de su respiracion varié desde 1362
hasta 195 mg de CO,/100 g de sustrato seco,
dependiendo del nido muestreado. Por otra
parte, encontramos gran variedad en la
riqueza y la diversidad vegetal en la dieta
de los nidos. El menor nimero de especies
cosechadas por un hormiguero fue 2 y el
mayor 14; el indice de diversidad de Shannon-
Wiener vari6 entre 0.18 y 2.85 (Apéndice S2).
Finalmente, la concentraciéon de carbono en
los basureros varié entre 90 y 435 g C kg por
kilo de sustrato seco.
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Figura 1. Relacién de la respiracién microbiana (medida
como produccién de CO,/100 g de sustrato seco durante
un periodo de 72 h, en condiciones controladas) con la
riqueza de especies vegetales en la dieta (arriba) y la
concentracién de carbono en el basurero (abajo) de la
hormiga cortadora de hojas Acromyrmex lobicornis. N=18
hormigueros.

Figure 1. Relationship of the respiration rate of
microorganisms (measured as production of CO,/100
g of dry substrate during 72 h, in lab conditions) with
the plant species richness of their diet (above), and the
concentration of carbonate compounds in external refuse
dumps of the leaf-cutting ant Acromyrmex lobicornis
(below). N=18 nests.
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La respiracién de los microorganismos no
se asocié con la concentraciéon de carbono
en los basureros, pero si de forma parcial
con la riqueza de la dieta de las hormigas.
El modelo de regresién por pasos excluyé a
la concentracién de carbono en los basureros
como posible variable explicativa (t=0.07,
P=0.95), y retuvo parcialmente (i.e., aceptando
un error de tipo I=0.11) a la riqueza de especies
(F,,=2.71; P=0.11, R*>=0.15, b=0.38, Figura 1).

1,16

Discusion

Comprender que factores influyen sobre la
actividad delos organismos descomponedores
es especialmente relevante en sistemas aridos
donde la abundancia y diversidad de materia
organica es limitante (Naeem et al. 2000; Satti
et al. 2003). Empleando los basureros de
hormigas cortadoras de hojas, una de las
fuentes de materia organica mas importante
en ambientes dridos, este trabajo sugiere que
la actividad de los descomponedores no se
incrementa con aumentos en la concentracién
de carbono de la materia orgénica a degradar,
pero apoya de manera parcial laidea de que la
actividad microbiana depende positivamente
de la diversidad de compuestos carbonados
disponibles para descomponer.

La variacién en la concentraciéon de carbono
en los basureros no se asoci6 con la respiracion
de los microorganismos. Eso puede deberse a
que no todos los compuestos carbonados se
degradan de igual manera. Algunas especies
de plantas son ricas en compuestos carbonados
tacilmente degradables, mientras que otras
poseen gran concentracién de compuestos
resistentes a la degradacién, como lignina
(Davidson & Janssens 2006; Gessner et al.
2010). Muchas de las especies consumidas
por A. lobicornis son pastos, hierbas o plantas
con hojas duras o espinosas, resistentes a la
desecacién y al ataque de grandes herbivoros
(Apéndice S2). En consecuencia, es posible que
buena parte de la concentracién de carbono
obtenida en el laboratorio provenga de
compuestos carbonados cuya descomposicion
no sea sencilla para los microorganismos. Por
lo cual, al menos en este caso, la concentracion
de carbono “per se” no afectaria la tasa de
actividad de los descomponedores.

Por otra parte, nuestros resultados sugieren
que la diversidad de materia organica favorece
la actividad de los descomponedores, ya que
la respiracién en los basureros mostré una
tendencia a asociarse de forma positiva con
la riqueza de especies vegetales en la dieta,
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una aproximacion a la diversidad de materia
organica disponible para degradar. Dado
que la actividad de los microorganismos
estd positivamente relacionada con la
productividad de los ecosistemas (Raich &
Tufekcioglu 2000; Rustad et al. 2001; Jassal et
al. 2007; Zak et al. 2003; Thomey et al. 2011;
Caprezetal. 2012 y referencias alli citadas), este
resultado podria aportar evidencias indirectas
para comprender mejor la relaciéon entre
diversidad y productividad. Tradicionalmente,
los ecélogos han enfocado sus esfuerzos en
comprender cémo ciertas caracteristicas del
ecosistema regulan la biodiversidad; en otras
palabras, la biodiversidad ha sido considerada
como la variable “dependiente”. En general,
estos trabajos han encontrado una relacién
positiva cuya forma depende del grupo
taxondmico estudiado, escala geogréfica del
estudio y tipo de enfoque, entre otros factores
(Abrams 1995). Sin embargo, en las udltimas
décadas varios estudios han considerado
que la productividad puede depender de la
diversidad, considerando a la productividad
como la variable dependiente (Cardinale
et al. 2009). La tendencia encontrada de
una mayor actividad microbiana ante
incrementos en la diversidad de recursos
para degradar podrian considerarse un
resultado consistente con la hipétesis de
facilitacién-complementariedad, que predice
una relacién positiva entre la diversidad y la
productividad (Naeem et al. 2000; Loreau
2001; Gessner et al. 2010). Sin embargo,
esta interpretaciéon debe considerarse con
cuidado, dado que nuestro enfoque presenta
ciertas debilidades. Primero, la diversidad
de recursos para los descomponedores
es estimada indirectamente a través de la
diversidad de la dieta de las hormigas, lo
cual puede ser sesgado. Como fuera explicado
antes, los diferentes compuestos carbonados
que forman los tejidos vegetales se encuentran
en distinta proporciéon segin la especie
de planta y los descomponedores no son
capaces de aprovechar todos los compuestos
de la misma forma (Davidson & Janssens 2006;
Abril 2011; Scott et al. 2010). Este proceso hace
que la diversidad de compuestos organicos
en los basureros pueda no ser necesariamente
similar a la diversidad de plantas cosechadas
por las hormigas. Segundo, por cuestiones
metodoldgicas y logisticas, en este trabajo no
estimamos la diversidad de descomponedores
en los basureros, informacién clave para
poner a prueba la hipétesis de facilitacién-
complementariedad. Seria conveniente estimar
la diversidad de compuestos carbonados
ademéasdeladiversidad de plantas cosechadas,
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y determinar la identidad de los organismos
descomponedores en los basureros para
explicar mejor la relacién entre actividad
microbiana y diversidad en los basureros (ver
Scott et al. 2010). Tercero, deberia probarse si
una mayor tasa de respiracién microbiana se
asocia con una mayor productividad, relacién
no verificada en este estudio. Sin embargo, el
sistema en estudio presenta ciertas virtudes.
Primero, los basureros de las hormigas
pueden ser buenos modelos para poner a
prueba si la productividad depende de la
diversidad sin confusiones relacionadas con
efectos reciprocos de causa-efecto, ya que
tedricamente es factible que la actividad de
los descomponedores pueda depender de
la diversidad de materia orgédnica en los
basureros, pero no viceversa (o sea, es poco
l6gico suponer que la diversidad de materia
organica proveniente de la diversidad de dieta
de las hormigas dependa de la actividad de los
descomponedores). Segundo, nuestro enfoque
correlativo devela la existencia de una gran
variacién en los niveles de respiracién de
microorganismos descomponedores en los
basureros de las hormigas. Esta variabilidad
hace de los basureros de hormigas cortadoras
un sistema ideal para estudiar con maés
profundidad los factores del sustrato que
influyen sobre la actividad microbiana. En ese
sentido, este trabajo es pionero. Finalmente, el
sistema aqui estudiado ilustra la importancia
de los efectos indirectos, revelando cémo
un empobrecimiento en los ensambles de
plantas puede reducir la actividad de los
microorganismos descomponedores a través
de cambios en la dieta de las hormigas.

La contribucién de materia organica de
las hormigas cortadoras de hojas es de vital
importancia en sitios donde tradicionalmente
la abundancia y la diversidad de materia
organica es limitante, como en los sistemas
desérticos (Bestelmeyer & Wiens 2003; Farji-
Brener 2010). Los basureros de las hormigas
cortadoras son varias veces mas ricos en
carbono orgénico y poseen mayor capacidad
de retencion de humedad que los suelos
adyacentes (Farji-Brener & Ghermandi 2000;
2004; Abril 2011). En consecuencia, ofrecen
condiciones ideales para la reproduccién
y abundancia de la biota del suelo (Farji-
Brener 2010; Sousa-Souto et al. 2011). Esta
gran actividad de los descomponedores
genera una alta concentracién de nutrientes
en los basureros (Farji-Brener & Tadey 2009)
favoreciendo el crecimiento y desarrollo
de la plantas alrededor de los nidos (Farji-
Brener & Ghermandi 2008; Farji-Brener et al.
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2010; Cerda et al. 2012). Si las tendencias que
encontramos en este trabajo se confirman, la
abundancia de nutrientes disponibles para las
plantas en los basureros debido a la actividad
de los descomponedores va a depender, en
ultima instancia, de la diversidad de la dieta de
las hormigas. Basureros de nidos en ambientes
poco disturbados, con una buena diversidad
de vegetacion, van presentar una tasa de
descomposicién mds alta que basureros de
nidos en sitios con poca diversidad de
vegetacién, generando un efecto positivo de
“cascada hacia arriba” sobre otros niveles
tréficos (ver Lescano et al. 2012). Apoyando
esta idea, un trabajo reciente ha demostrado
como el ganado, al empobrecer la vegetacion
y reducir entonces la diversidad de dieta de
las hormigas, disminuye de manera indirecta
la calidad nutritiva de sus basureros (Tadey &
Farji-Brener 2007). Este estudio no sélo ilustra
cémo estas hormigas afectan indirectamente
los suelos en ambientes aridos, sino que
brinda otro novedoso ejemplo de cémo el
empobrecimiento de la vegetacién puede
afectar de forma negativa la actividad de
los descomponedores de los ecosistemas via
organismos intermediarios.
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INFORMACION SUPLEMENTARIA

Apéndice S1. Ubicacién y caracteristicas generales de los sitios de muestreo.
(*) Nido excluido del andlisis por datos anormales en los analisis de laboratorio (nido 7).
Appendix S1. Location and characteristics of sample sites.

(*) Nest excluded from the analyses because of atypical values in the lab analyses (nest 7).

Localidad Sitio Nido n® Caracteristicas Usos
Neuquén Barda 1,2y3  Zona urbana de la ciudad, se destaca Actividades recreativas
por su geologia caracterizada por
terrazas y depdsitos de antiguas
llanuras aluviales
Neuquén Plantacién de Pinos 4 Riqueza de especies vegetales baja, Actividades recreativas
afectada por plantacién de pinos.
Region de bardas, zona urbana
Neuquén Ex plantacionde 5,6,7*y8 Antiguamente utilizado para el
manzanas cultivo de manzanas, abandonado
hace aproximadamente 5 afios
Mari Menuco Mari Menuco 9,10y 11 A orillas del lago Mari Menuco Esporddicamente utilizado
para realizar caminatas
Neuquén Plaza 12 Plaza ubicada en la zona céntrica de Actividades recreativas
la ciudad
Villa Llanquin Ruta 13y 14 Borde de ruta 40, a 100 m del rio Parque Nacional Nahuel
Limay Huapi
Villa Llanquin ~ Sector escalada 15,16 y 17 Cercano a la zona urbana Pastoreo y en verano zona de
transito de escaladores
Dina Huapi Dina Huapi 18y 19  Borde de ruta, cercano a zona urbana,

500 m de la confluencia del lago
Nahuel Huapi y el rio Limay

Apéndice S2. Lista de especies vegetales cosechadas. El nido 7 fue excluido del andlisis por presentar valores atipicos en
los andlisis de laboratorio. Entre paréntesis se detalla la frecuencia relativa (en %) de cada especie para cada colonia.

Appendix S2. List of the plant species harvested. The nest 7 was excluded from the analysis because of its atypical
values in the lab analyses. The relative frequency (in %) of each plant species is given in parenthesis

Nido Especies forrajeadas Frecuencia absoluta y Riqueza Shannon-
relativa (%) Wiener
1 Sphaeralcea mendocina 12 (3.0) 13 227
Atriplex lampa 11 (2.7)
Chuquiraga erinacea 4(1.0)
Maihueniopsis darwinii 2 (0.5)
Senecio pinnatus 9(2.2)
Sp4 5(1.2)
Bougainvillea spinosa 98 (24.4)
Gutierrezia solbrigii 126 (31.3)
Cercidium praecox 3(0.7)
Plantago patagonica 1(0.2)
Prosopis alpataco 1(0.2)
Cyclolepis genistoides 2(0.5)
Larrea divaricata 25 (6.2)
Palitos lefiosos 103 (25.6)
2 Senecio pinnatus 84 (23.2) 3 0.30
Bougainvillea spinosa 3(0.8)
Atriplex lampa 1(0.3)
Palitos lefiosos 274 (75.7)
3 Gutierrezia solbrigii 53 (24.3) 8 1.67
Sphaeralocea mendocina 25 (11.5)
Larrea cuneifolia 2(0.9)
Senecio pinnatus 2(0.9)
Bougainvillea spinosa 1(0.5)
Maihueniopsis darwinii 1(0.5)
Atriplex lampa 2(0.9)
Grindelia chiloensis 4(1.8)
Palitos lefiosos 128 (58.7)
4 Cyclolepis genistoides 150 (73.5) 6 111
Sphaeralcea mendocina 6(2.9)
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Apéndice S2. Continuacion.
Appendix S2. Continuation.

Nido Especies forrajeadas Frecuencia absoluta y Riqueza Shannon-
relativa (%) Wiener

Senecio pinnatus 9(44)
Plantago patagonica 6(2.9)
Larrea cuneifolia 94.4)
Pinus sp 4(2.0)
Palitos lefiosos 20 (9.8)

5 Sp1l 97 (31.3) 3 1.24
Graminea 21 (6.8)
Populus alba 27 (8.7)
Palitos lefiosos 165 (53.2)

6 Populus alba 11 (3.8) 2 0.34
Sp2 161 (55.1)
Palitos lefiosos 120 (41.1)

7 Sp3 177 (49.7) 4 1.25
Sp2 68 (19.1)
Populus alba 25(7.0)
Gramineas 1(0.3)
Palitos lefiosos 85 (23.9)

8 Populus alba 116 (35.4) 3 1.09
Sp 2 104 (31.7)
Gramineas 3(0.9)
Palitos lefiosos 105 (32.0)

9 Sp 32 91 (14.7) 10 2.64
Prosopis alpataco 9(1.5)
Bougainvillea spinosa 59 (9.5)
Gutierrezia solbrigii 43 (6.9)
Graminea 37 (6.0)
Fabiana sp. 39 (6.3)
Larrea divaricata 10 (1.6)
Phacelia artemisioides 4(0.6)
Atriplex lampa 1(0.2)
Sp 33 3(0.5)
Palitos lefiosos 324 (52.3)

10 Fabiana sp. 45 (9.7) 5 1.48
Gutierrezia solbrigii 16 (3.5)
Sp 32 9(1.9)
Bougainvillea spinosa 171 (36.9)
Larrea sp. 14 (3.0)
Palitos lefiosos 208 (44.9)

11 Larrea divaricata 39 (10.3) 4 1.61
Fabiana sp. 53 (14.0)
Atriplex lampa 2(0.5)
Bougainvillea spinosa 23 (6.1)
Palitos Lefiosos 262 (69.1)

12 Trifolium sp. 65 (46.1) 5 1.39
Populus alba 15 (10.6)
Plantago lanceolata 2(14)
Sp 30 6(4.3)
Sp 31 5(3.5)
Palitos lefiosos 48 (34.0)

13 Sp 15 28(7.2) 9 1.93
Fabiana imbricata 84 (21.5)
Sp 16 17 (4.4)
Graminea 6 (1.5)
Cirsium sp. 19 (4.9)
Centaurea solstitialis 179 (45.9)
Dysphania multifida 2(0.5)
Sp 17 1(0.3)
Sp7 1(0.3)

Palitos lefiosos 53 (13.6)
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Apéndice S2. Continuacion.

Appendix S2. Continuation.

Nido Especies forrajeadas Frecuencia absoluta y Riqueza Shannon-
relativa (%) Wiener
14 Sp 15 65 (17.6) 14 2.85
Baccharis sp. 48 (13.0)
Cirsium sp. 71(19.2)
Sp 16 7(1.9)
Centaurea solstitialis 17 (4.6)
Graminea 9((2.4)
Fabiana imbricata 6 (1.6)
Sp7 1(0.3)
Sp 18 34(9.2)
Sp 19 2(0.5)
Sp 20 9(24)
Sp 21 1(0.3)
Sp 22 2(0.5)
Sp 23 2(0.5)
Palitos lefiosos 96 (25.9)
15 Gramineas 9(2.7) 2 0.18
Populus alba 325 (95.9)
Palitos lefiosos 5(1.5)
16 Sp5 7 (1.5) 13 2.33
Sp 6 10 (2.1)
Trifolium sp. 30 (6.4)
Graminea 3(0.6)
Sp7 7(1.5)
Junellia sp. 17 (3.6)
Sp8 5(1.1)
Sp9 3(0.6)
Populus alba 16 (3.4)
Baccharis sp. 153 (32.8)
Rosa rubiginosa 182 (39.0)
Sp 10 8(1.7)
Sp 11 5(1.1)
Palitos lefiosos 21 (4.5)
17 Baccharis sp. 124 (32.6) 13 2.37
Sp 12 4(1.1)
Trifolium sp. 90 (23.7)
Populus alba 4(1.1)
Senecio bracteolatus 1(0.3)
Sp8 16 (4.2)
Rosa rubiginosa 12 (3.2)
Graminea 2 (0.5)
Sp 11 15 (3.9)
Abrojo 1(0.3)
Sp 10 14 (3.7)
Sp 14 2(0.5)
Sp 13 9(24)
Palitos lefiosos 86 (22.6)
18 Plantago lanceolata 14 (5.6) 6 1.89
Rumex acetosella 58 (23.2)
Acaena caespitosa 8(3.2)
Populus alba 4(1.6)
Sp 28 22 (8.8)
Sp 29 2(0.8)
Palitos lefiosos 142 (56.8)
19 Sp 24 12 (15.6) 6 2.37
Sp 25 4(5.2)
Sp 26 4(5.2)
Sp 27 9(11.7)
Rumex acetosella 67.8)
Gramineas 2(2.6)

Palitos lefiosos

40 (51.9)




