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PREFACIO

La presentacion de esta Tesis forma parte de los requisitos para optar al grado
de Doctor en Ciencias Naturales en la Universidad Nacional de La Plata y fue
realizada durante el periodo Julio 2007 a Octubre de 2012. La misma contiene
los resultados obtenidos de la investigacion desarrollada en el distrito
Occidental de la provincia fitogeografica Chaquefia (sensu Cabrera 1971),
provincia de Chaco, y en el Museo de La Plata, UNLP. Este trabajo fue dirigido
por la Dra. Maria Cristina Telleria (investigadora independiente del CONICET),
codirigido por la Dra. Norma Beatriz Diaz (ex profesora titular de la catedra de
Entomologia, UNLP). La presente investigacion fue realizada a partir del
usufructo de las becas Tipo | y Il otorgadas por el CONICET (Consejo Nacional

de Investigaciones Cientificas y Técnicas) desde abril de 2008.

Favio Gerardo Vossler

La Plata, Noviembre de 2012
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RESUMEN

El presente estudio tuvo como objetivo abordar la interaccién entre las plantas
proveedoras de recursos florales y tres especies de abejas nativas de la tribu
Meliponini a través del estudio palinolégico de la miel y masas polinicas
almacenadas en los nidos. Las especies de abejas seleccionadas fueron
Tetragonisca fiebrigi, Melipona orbignyi y Geotrigona argentina.

Para llevar a cabo este estudio, se tomaron muestras de reservas
alimentarias (miel y masas de polen) de nidos provenientes de 5 localidades
ubicadas en el noroeste de la provincia del Chaco, correspondientes a los
distritos de Transicién y Occidental de la provincia fitogeogréfica Chaquefia. En
estos sitios también se relevo la vegetacion, se registro el periodo de floracién
de las diversas especies a lo largo del afio, se herborizaron especimenes y se
tomaron fotografias. Los especimenes fueron depositados en los herbarios LP
y BA. En el laboratorio, se procesaron un total de 24 muestras de miel y 25 de
polen mediante las técnicas entomopalinoldgicas, se identificaron las plantas y
se elabord una palinoteca de referencia. La identificacion de los tipos polinicos
de las muestras analizadas se realiz6 mediante la comparacion con la
palinoteca de referencia. El conteo palinologico y el calculo del volumen
citoplasmatico, asi como también la descripcién de los tipos polinicos mas
importantes en la dieta de las abejas, fueron realizados utilizando el
microscopio optico. Para la descripcion de la escultura y detalles de la pared y
aperturas de los granos de polen se utilizé microscopia de barrido. Los célculos
estadisticos fueron realizados en Microsoft Excel y con paquetes estadisticos.
La determinacion del contenido proteico del polen se realiz6 mediante el

método micro-Kjeldahl.

En los alrededores de los nidos estudiados, se registré un total de mas
de 220 especies de plantas pertenecientes a 76 familias, de los cuales 79 tipos
polinicos correspondientes a 40 familias fueron hallados en las reservas
alimentarias de las tres especies de abejas. Sin embargo, los recursos florales
intensivamente forrajeados (> 10 %) estuvieron conformados solo por 19 tipos

polinicos pertenecientes a 15 familias de plantas: Achatocarpaceae
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(Achatocarpus praecox), Anacardiaceae (Schinopsis sp.-Schinus fasciculatus),
Arecaceae (Trithrinax schizophylla), Capparidaceae (Capparis retusa, Capparis
speciosa, Capparis tweediana-C. salicifolia y Capparis tweediana-C. speciosa),
Celastraceae (Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa), Celtidaceae (Celtis sp.),
Fabaceae (subfamilia Mimosoideae) (Acacia praecox-A. furcatispina-A.
bonariensis y Prosopis sp.), Fabaceae? (tipo Gleditsia amorphoides),
Nyctaginaceae (Pisonia zapallo), Olacaceae (Ximenia americana),
Rhamnaceae (Ziziphus mistol), Sapotaceae (Sideroxylon obtusifolium),
Simaroubaceae (Castela coccinea), Solanaceae (Solanum sp. (ca. 14 um)) y
Zygophyllaceae (Bulnesia sarmientoi). Al considerar el conteo afectado por
volumen, se observé que algunas familias fueron incorporadas a la lista de
recursos importantes (> 10 %), como Bignoniaceae, Euphorbiaceae vy
Malpighiaceae, debido a que sus tipos polinicos presentan elevado volumen.
Las tres especies de Meliponini resultaron ser polilécticas (sensu Cane & Sipes
2006), recolectaron néctar y polen de una gran diversidad de plantas pero se
concentraron en unas pocas. El analisis de la colecta de polen puso en
evidencia un comportamiento de forrajeo més eficiente en Geotrigona argentina
y Melipona orbignyi respecto de Tetragonisca fiebrigi. Dos de ellas presentaron
algunas particularidades; Melipona orbignyi fue la Unica que puede forrajear
polen de anteras poricidas y Geotrigona argentina fue capaz de aprovechar
intensivamente las floraciones que preceden a las épocas de inundacion. Las
tres Meliponini compartieron la mayoria de los recursos del bosque, y pocos
fueron exclusivos para cada especie. La mayoria de las familias mas
forrajeadas proveyeron a las abejas tanto néctar como polen, ellas fueron:
Achatocarpaceae, Anacardiaceae, Arecaceae, Bignoniaceae, Capparidaceae,
Celastraceae, Celtidaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae (subfamilia
Mimosoideae), Fabaceae?, Malpighiaceae, Nyctaginaceae, Olacaceae,
Rhamnaceae, Sapotaceae, Simaroubaceae, Solanaceae y Zygophyllaceae.
Los taxa mas importantes en la dieta fueron elementos conspicuos del bosque
chaquefio como los “quebrachos colorados” Schinopsis lorentzii y S. balansae,
el “mistol” Ziziphus mistol, la “palma de monte” Trithrinax schizophylla, el
“guaranina” o “molle” Sideroxylon obtusifolium, los “algarrobos” Prosopis alba y
Prosopis nigra, el “itin” Prosopis kuntzei, el “vinal” Prosopis ruscifolia, los “talas”

Celtis spp., el “sacha membrillo” Capparis tweediana, “sacha sandia” Capparis



salicifolia, “sacha poroto” Capparis retusa, “bola verde” Capparis speciosa, “sal
de indio” Maytenus vitis-idaea, Moya spinosa, el “meloncillo” Castela coccinea,
el “palo tinta” Achatocarpus praecox, el “palo santo” Bulnesia sarmientoi, entre
otros. La mayoria de estas plantas también fueron utilizadas como sustrato
para sus nidos (Vossler 2012). Las flores mas utilizadas presentaron corolas
pequefias, de colores palidos, con facil acceso al polen y al néctar; esas flores
se agrupan en inflorescencias localizadas en los estratos arboreos y arbustivos,
tal como se observé en los bosques tropicales. Se observo cierta constancia en
la colecta de polen de volumen pequefio o mediano y de escultura no
equinada. Esto podria deberse a que la principal oferta de polen de la
vegetacion chaquefia presente esas caracteristicas, hipdtesis que sera
considerada en futuros estudios. El valor nutricional del polen recolectado por
las tres Meliponini presento valores optimos de contenido proteico; estos fueron
cercanos o mayores al 20 % a excepcion de Capparis (9,78 %) y algunos
conjuntos polinicos. Si bien se desconocen los requerimientos nutricionales de
las Meliponini estudiadas, se sabe que para Apis mellifera el 20 % de proteina
cruda resulta 6ptimo para el desarrollo completo de sus crias (Roulston & Cane
2000).



ABSTRACT

The aim of this study was to analyze the relationship between the plants
providers of floral resources and three native bee species of the Meliponini tribe
by means of pollen analysis of honey and pollen masses stored in nests.
Tetragonisca fiebrigi, Melipona orbignyi and Geotrigona argentina were the
selected bee species for this study. Sampling of honey and pollen was
performed in five localities of the northwest of the Chaco province. These
localities lie within the Transitional and Occidental districts of the
phytogeographical Chaquefia province. Both vegetation and flowering periods
were recorded throughout sampling years; vegetal specimens were collected
and photographed. Specimens were deposited in herbaria (LP and BA).
Common palynological techniques were used (Wodehouse, 1935; Erdtman,
1960). References pollen slides were made from flowers of plants collected in
the study area. Pollen counts and volume estimates as well as the
morphological description of the most important pollen grains to bee diet were
made using a light microscope. For the detailed description of the exine surface
and aperture, a scanning microscope was also used. Statistical analysis was
made using Microsoft Excel and other statistical packages. Protein content of

the main pollen types collected was determined by the micro-Kjeldahl method.

A total of 79 pollen types belonging to 40 families were found in the food
provisions out of 220 plant species belonging to 76 families recorded in the nest
surrounding areas. The intensively foraged floral resources (> 10 %) were
composed of only 19 pollen types belonging to 15 plant families:
Achatocarpaceae (Achatocarpus praecox), Anacardiaceae (Schinopsis sp.-
Schinus fasciculatus), Arecaceae (Trithrinax schizophylla), Capparidaceae
(Capparis retusa, Capparis speciosa, Capparis tweediana-C. salicifolia and
Capparis tweediana-C. speciosa), Celastraceae (Maytenus vitis-idaea-Moya
spinosa), Celtidaceae (Celtis sp.), Fabaceae (Mimosoideae subfamily) (Acacia
praecox-A. furcatispina-A. bonariensis and Prosopis sp.), Fabaceae? (tipo
Gleditsia amorphoides), Nyctaginaceae (Pisonia zapallo), Olacaceae (Ximenia

americana), Rhamnaceae (Ziziphus mistol), Sapotaceae (Sideroxylon
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obtusifolium), Simaroubaceae (Castela coccinea), Solanaceae (Solanum sp.
(ca. 14 ym)) and Zygophyllaceae (Bulnesia sarmientoi). Taking in consideration
volume percentage, three families were included to the list of important
resources: Bignoniaceae, Euphorbiaceae and Malpighiaceae, as their pollen
types have large volumes. The three Meliponini bees were found to be
polylectic (sensu Cane & Sipes 2006), they collected nectar and pollen from a
great diversity of plant species but they focused in only a few. By means of
foraging analysis was possible to detect that Geotrigona argentina and
Melipona orbignyi presented a more efficient foraging behaviour than
Tetragonisca fiebrigi. Some foraging behaviour traits were found in two of the
three species, Melipona orbignyi was capable of obtaining pollen from poricide
anthers and Geotrigona argentina was capable of to forage intensively on
flowerings before flood periods. Most floral resources were shared by the three
bee species; only few resources were exclusively used by each species. Most
intensively foraged plants provided both nectar and pollen, they belonged to
families: Achatocarpaceae, Anacardiaceae, Arecaceae, Bignoniaceae,
Capparidaceae, Celastraceae, Celtidaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae
(Mimosoideae subfamily), Fabaceae?, Malpighiaceae, Nyctaginaceae,
Olacaceae, Rhamnaceae, Sapotaceae, Simaroubaceae, Solanaceae and
Zygophyllaceae. The most important plant species in the Meliponini diet were
those most abundant in the Chaco forest, such as the “quebrachos colorados”
Schinopsis lorentzii and S. balansae, “mistol” Ziziphus mistol, “palma de monte”
Trithrinax schizophylla, “guaranind” or “molle” Sideroxylon obtusifolium,
“algarrobos” Prosopis alba and Prosopis nigra, “itin” Prosopis kuntzei, “vinal”
Prosopis ruscifolia, “talas” Celtis spp., “sacha membrillo” Capparis tweediana,
“sacha sandia” Capparis salicifolia, “sacha poroto” Capparis retusa, “bola verde”

Capparis speciosa, “sal de indio” Maytenus vitis-idaea, Moya spinosa,
“meloncillo” Castela coccinea, “palo tinta” Achatocarpus praecox, “palo santo”
Bulnesia sarmientoi, among others. Most of these species were also used as
nesting substrates by these Meliponini bees (Vossler 2012). Most foraged
flowers were those grouped in dense inflorescences, located in the upper and
medium strata of the forest, with small corolla, pale colour and of easy access
to their nectar and pollen resources. The relationship between Meliponini bees

and plants with those floral features was also observed in tropical forests.
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Pollen grains of small- and medium-volumes as well as non echinate wall
sculpture dominated the Meliponini bee colony stores. This could be due to the
fact that the greater availability of pollen of the chaguenian vegetation has these
features. Optimal protein values were found in the pollen stores of the three
Meliponini bees. These values ranged from below 20 % to greater than 20 % of
total pollen biomass, except for Capparis pollen (9.78 %) and other pollen sets.
Although the nutritional requirements of these Meliponini species have not been
studied, it is known that 20 % of crude protein is optimal for the full development

of the Apis mellifera offspring (Roulston & Cane 2000).
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CAPITULO 1. INTRODUCCION

Las Angiospermas o “Plantas con flores” se originaron a inicios del Cretacico,
hace unos 130 millones de afos (e.g. Crane et al. 1995, Friis et al. 1999). La
rapida radiacion evolutiva de estas plantas tuvo lugar gracias a la interaccion
mutualistica con los animales polinizadores (Crane et al. 1995), de los cuales el
grupo mas importante son las abejas (Hymenoptera, Apoidea), con mas de
16.000 especies (Danforth et al. 2006). La importancia de las abejas en la
polinizaciéon de las plantas es, sin duda, fundamental para el éxito reproductivo
de la mayoria de las especies vegetales (Lasalle & Gauld 1997). De esta
interaccion dependen los demas eslabones que constituyen la red alimentaria

de las comunidades terrestres, incluido el hombre.

Las Meliponini o “Abejas sin aguijén” son un grupo de abejas eusociales
que se distribuyen en los trépicos y subtrépicos de todo el mundo (Michener
1990, 2007). Se las considera efectivos polinizadores (ver 1.3.1) de gran parte
de las plantas nativas cuyas flores visitan en busca de néctar y polen para
aprovisionar sus grandes nidos. El polen de las flores aporta las proteinas
necesarias para el completo desarrollo de las crias aunque también es
consumido por las abejas adultas, principalmente por las hembras productoras
de huevos (Michener 2007). El néctar floral, rico en azucares, es la fuente
principal de energia que necesitan los adultos encargados de realizar diversas
actividades relacionadas con el sustento de la colonia (i.e. pecoreo,
alimentacioén de la cria, construccion de nidos, etc.) (Westerkamp 1996). Las
abejas (Hymenoptera: Apoidea) recolectan polen para alimentar a sus crias,
pero solo las Apini, Meliponini, Bombini y Allodapini almacenan excedentes de
polen y néctar o miel en sus nidos, que seran consumidos posteriormente por
abejas adultas o transferidos a las celdas de crias para la alimentacién de las
larvas (Michener 2007).

Estas abejas son generalistas, es decir, obtienen su alimento de una
gran diversidad de familias botanicas, aunque también tienen la habilidad de
utilizar otros recursos alimentarios (ver 1.3.2). El habito alimentario generalista

es esencial para la supervivencia de sus grandes colonias que permanecen



activas durante gran parte del aino (Michener 1979). Por este motivo, es poco
probable la existencia de especializacion por determinados huéspedes florales.
Por tratarse de abejas que forman nidos perennes y coloniales, el
almacenamiento de grandes cantidades de recursos alimentarios es de suma

importancia.

Solo Lestrimelitta y Cleptotrigona, y aparentemente Trichotrigona
extranea Camargo & Moure y Melipona fuliginosa Lepeletier, presentan habitos
cleptobioticos (i.e. abejas robadoras de la miel y el polen almacenados en nidos
de otras Meliponini) (Sakagami & Laroca 1953; Roubik 1983; Camargo & Pedro
2007a). Sin embargo, la gran mayoria del centenar de especies de la tribu

Meliponini se alimentan del polen y el néctar que ellas mismas recolectan.

El polen recolectado de las flores y almacenado en potes de cerumen
constituye las masas poll’nicas( ) cuyo volumen varia segun la especie de

Meliponini.

Los nidos tienen una compleja arquitectura y constan de estructuras de
entrada, potes de polen y de miel, involucro, celdas de cria, columnas y
batumen (Nogueira-Neto 1997). Las grandes cantidades de néctar y polen que
recolectan son almacenadas en los potes de cerumen (i.e. una mezcla de
cantidades similares de resinas vegetales y cera) (Roubik 1989). El néctar es
almacenado en potes cuyo aspecto es muy similar a los que contienen polen, y
en general estan mas alejados de la camara de cria. En ésta ultima, las abejas
mezclan parte del polen almacenado con néctar, donde la reina colocara los

huevos.

®) Cabe aclarar que los términos “masa polinica” y “pan de polen”,
comunmente empleados en trabajos de entomopalinologia, tienen diferente
significado. Ambos se asemejan en aspecto y tamafo. Sin embargo, el término “masa
polinica” adoptado en este estudio para las abejas Meliponini implica un
almacenamiento provisorio de polen envuelto por cerumen donde no se desarrollaran
las crias. En cambio, el término “pan de polen”, utilizado para abejas grandes como las
Xylocopa, es el polen empaquetado donde la hembra colocara un huevo a partir del
cual se desarrollara una cria.

El aprovechamiento de la miel (que posee cualidades medicinales), del

polen, cerumen y resinas vegetales, hizo que hombres de diferentes culturas



domesticaran a las “Abejas sin aguijon”, surgiendo asi la meliponicultura. Los
recursos obtenidos de los nidos han sido, y continuan siendo, muy utilizados
por el hombre en diferentes regiones del mundo (Vellard 1939; Camargo &
Posey 1990; Costa-Neto 1998; Arenas 2003; Cortopassi-Laurino et al. 2006;
Stearman et al. 2008; Medrano & Rosso 2010a,b; Zamudio & Hilgert 2011,
2012a,b; Kujawska et al. 2012). Actualmente, la meliponicultura se considera
una actividad sustentable en diversos bosques del mundo, debido a su

importancia ecoldgica, econdmica y sociocultural (Venturieri et al. 2003).

Diversos estudios palinologicos realizados con abejas Meliponini
pusieron en evidencia algunos patrones generales de forrajeo. Se observé que
estas abejas forrajearon sobre la amplia diversidad de recursos florales
disponibles en una determinada area, aunque se concentran solo en pocas
especies y, por lo tanto, un alto numero de especies estan escasamente
representadas en la dieta (Ramalho et al. 1985; Cortopassi-Laurino & Ramalho
1988; Imperatriz-Fonseca et al. 1989; Ramalho 1990). Ademas, a partir de una
revision de los estudios desarrollados en el Neotrépico, se observd que estas
abejas utilizan con mayor intensidad los recursos florales de las familias mas
representadas (Ramalho et al. 1990). En lo que respecta al tipo de flores que
visitan para obtener su alimento, se observd que varian tanto en el color como
en el tamano, la forma y la agrupacién espacial aunque pareciera existir una
preferencia por las flores pequefias con simetria radial, con corolas abiertas o
bien con tubos cortos, donde el acceso al polen y al néctar es relativamente
facil (Ramalho 2004).

Hasta el momento, en la regiébn chaquefa de Argentina no se han
realizado estudios exhaustivos acerca de la relacion entre estas abejas y la
vegetacion. En esta region se hallan al menos 7 especies de abejas Meliponini:
Tetragonisca fiebrigi (Schwarz), Scaptotrigona jujuyensis (Schrottky),
Geotrigona argentina Camargo & Moure, Melipona orbignyi (Guérin), Plebeia
catamarcensis (Holmberg), Plebeia molesta (Puls) y Lestrimelitta chacoana
Roig-Alsina, esta ultima es la unica especie cleptobidtica (Arenas 2003; Roig-
Alsina 2010; Vossler 2012; Roig-Alsina et al. in press). Para estas abejas, sélo
existen datos aislados acerca de las visitas florales como resultado de

observaciones a campo (Vossler 2012). Actualmente el habitat natural de estas



abejas, es decir, los bosques de la regidén chaquena, se halla modificado por el
avance incesante de la frontera agricola. Gran parte del area ocupada por el
bosque chaquefio ha sido reemplazada por cultivos extensivos de soja, maiz,
algodon y girasol. Ese impacto se traduce en una deforestacion vy
fragmentacioén del habitat, provocando asi un empobrecimiento paulatino de los
parches boscosos y un decline de los polinizadores, tal como fue demostrado
para las Yungas (Aizen & Feinsinger 1994; Aizen et al. 2002, 2009; Zak et al.
2004; Chacoff & Aizen 2006; Galetto et al. 2007). La apicultura es otra practica,
muy extendida en nuestro pais, que podria impactar en la supervivencia de las
abejas nativas, aunque hasta el momento se desconoce su influencia en la

region chaquena.

En este marco, y con relacion a la importancia de los meliponinos para
desarrollar estrategias de conservacion de la biodiversidad y uso sustentable
de los bosques chaquefios, el presente trabajo propone estudiar, a partir de la
identificacion y cuantificacién del polen almacenado en sus nidos, la interaccién
entre plantas y abejas “meliponas” pertenecientes a las siguientes especies:
Tetragonisca fiebrigi (Schwarz), Melipona orbignyi (Guérin) y Geotrigona
argentina Camargo & Moure. De acuerdo a estudios realizados en otras
regiones del mundo, se observd que si bien todas las Meliponini son abejas
generalistas, existen diferencias en la composicion de la dieta entre los
diversos géneros (ver 1.3.5, 1.3.6 y 1.3.7). Esas diferencias podrian ser
atribuidas a la habilidad de recoleccion, agresividad en el forrajeo,
reclutamiento, tamafio de la colonia, tamafo de la abeja, entre otras (Ramalho
1990). Si bien son numerosos los estudios palinolégicos para conocer la
interaccion entre las abejas “meliponas” y la vegetacion (ver 1.3.3 y 1.3.4),

éstos aun no se han realizado en la region chaquenia.

Para alcanzar ese objetivo general, se utilizaron herramientas
entomopalinolégicas, también utilizadas en otras regiones del mundo (ver
1.3.3).

La Entomopalinologia es una de las especialidades de la palinologia que
estudia el polen asociado a los insectos, ya sea adherido al cuerpo,

almacenado en los nidos, o contenido en la miel (Pendleton et al. 1996; Jones



& Jones 2001). La Entomopalinologia incluye asi a la Melisopalinologia,
término utilizado para designar el estudio del polen presente en la miel
(Maurizzio & Louveaux 1967; Jones & Bryant 1996).

1.1. Objetivos

1.1.1. Objetivo general: Conocer las preferencias alimentarias de
Tetragonisca fiebrigi, Melipona orbignyi y Geotrigona argentina (Hymenoptera,
Apidae, Meliponini) mediante el uso de técnicas entomopalinoldgicas en la

region chaquena.

1.1.2. Objetivos particulares

Objetivo particular 1: Identificar los granos de polen presentes en la miel
(recursos nectariferos) y en las masas de polen (recursos poliniferos), estimar
la intensidad de su uso, y comparar los recursos nectariferos y poliniferos

utilizadas por las 3 especies de abejas estudiadas.

Objetivo particular 2: Determinar el contenido proteico del polen almacenado
en los nidos y establecer comparaciones entre el valor nutricional del polen

recolectado por las 3 especies de abejas.

Objetivo particular 3: Describir los tipos polinicos mas utilizados por las

abejas, que no hayan sido estudiados en trabajos melisopalinolégicos previos.

1.2. Hipétesis y predicciones

Hipétesis 1: Las abejas Meliponini del Chaco Seco recolectan polen de
morfologia muy variada, ya que forrajean plantas de diversas familias. Es decir
que no hay una preferencia por determinada morfologia polinica como ocurre

en algunos grupos de abejas.



Prediccién 1: Se espera encontrar una amplia diversidad de tipos morfolégicos
de polen, incluyendo modo de dispersion, tamano (transformado en volumen),

tipo de apertura y escultura.

Hipotesis 2: El patron de forrajeo de Geotrigona argentina presenta ciertas
particularidades relacionadas a la nidificacion subterranea y a la existencia de

periodos de inundacion, que en el Chaco Seco sucede en verano y otofo.

Prediccién 2: Se espera que los recursos almacenados por Geotrigona
argentina provengan mayormente de estaciones previas a las inundaciones de

verano y otofo.

Hipétesis 3: Al igual que otras abejas Meliponini, las especies chaquefas
estudiadas utilizan una gran diversidad de recursos florales, pero concentran su

forrajeo en pocas especies.

Predicciéon 3: Se espera hallar elevados valores de diversidad (H’) pero bajos
valores de equitabilidad (J’), tanto para los recursos nectariferos como

poliniferos utilizados por las tres especies de abejas.

Hipétesis 4: En el bosque chaquefio, Tetragonisca, Melipona y Geotrigona
utilizan diferentes recursos alimentarios, como se observd al estudiar la

composicidon de la dieta de otros géneros de Meliponini en Brasil.

Prediccidén 4: Se espera que las fuentes de polen y néctar mas importantes en
la dieta difieran entre las tres especies estudiadas, es decir que se espera
escasa superposicion de nicho alimentario entre Tetragonisca fiebrigi, Melipona

orbignyi y Geotrigona argentina.



1.3. Antecedentes

En este punto se incluyeron tanto aspectos del comportamiento alimentario de
Meliponini, como referencias sobre las plantas utilizadas por estas abejas en
diferentes partes del mundo, ya sea a partir de estudios entomopalinoldégicos
como de visitas florales. Estos antecedentes brindaron el marco tedrico a las

hipotesis planteadas previamente.

1.3.1. La actividad polinizadora de las abejas Meliponini

Las abejas y el viento son los principales agentes de polinizacion de las plantas
en el mundo (Michener 2007). Las abejas polinizadoras son principalmente las
hembras, que recolectan polen activamente para su propia nutricion y para
alimentar a sus larvas (Michener 2007). Las abejas machos también pueden
ser polinizadoras debido a que adhieren polen en la superficie de su cuerpo
durante la recoleccion de néctar (Michener 2007). Los granos de polen que
fertilizan los 6vulos son aquellos que se adhieren accidentalmente al cuerpo de
las abejas y desde alli alcanzan los estigmas durante las visitas a las flores en

busqueda de néctar, polen, aceites, etc. (Michener 2007).

La importancia de las abejas en la polinizacion de las plantas es, sin
duda, fundamental para el éxito reproductivo de la mayoria de las especies
vegetales del mundo (La Salle & Gauld 1997). De esta interaccion dependen
los demas eslabones que constituyen la red alimentaria de las comunidades
terrestres, incluido el hombre. Las plantas cultivadas cuya polinizacion por
abejas Meliponini ha sido comprobada incluyen Macadamia integrifolia Maiden
& Betche (Proteaceae) (“macadamia”®), Sechium edule (Jacqg.) Sw.
(Cucurbitaceae) (“cayote”), Cocos nucifera L. (Arecaceae) (“‘coco”), Mangifera
indica L. (Anacardiaceae) (“mango”), Averrhoa carambola L. (Oxalidaceae)
(“‘carambola”), Myrciaria dubia (Kunth) McVaugh (Myrtaceae) (“‘camu-camu”),
Pourouma cecropiifolia Mart. (Cecropiaceae) (“mapati”’), Bixa orellana L.
(Bixaceae) (“achiote”), Theobroma grandiflorum (Willd. Ex Spreng.) K. Schum.
(Sterculiaceae) (“‘cupuagu”), entre otras (Heard 1999). Por ello, algunas
especies de Meliponini son utilizadas para la polinizacion de cultivos bajo

invernadero, como Tetragonisca angustula (Latreille), Nannotrigona



testaceicornis (Lepeletier) y Plebeia tobagoensis Melo para polinizar “frutilla”
(Fragaria x ananassa Duchesne ex Rozier, Rosaceae) en Brasil, Japon y
Holanda, respectivamente (Maeta et al. 1992; Lalama 2001; Malagodi-Braga &
Kleinert 2004), Melipona subnitida Ducke y M. favosa (Fabricius) para polinizar
“pimentdn dulce” (Capsicum annuum L., Solanaceae) en el nordeste de Brasil y

en Holanda, respectivamente (Meeuwsen 2000; Cruz et al. 2005), etc.

1.3.2. Fuentes alternativas al polen y néctar

Como se expresd anteriormente el polen y el néctar representan la principal
fuente de alimento para las abejas. No obstante, en periodos de escasez de
flores las “Abejas sin aguijon” muestran una gran habilidad para procurarse el
alimento, llegando a forrajear fuentes alternativas de azucares y proteinas (Noll
1997). Por ejemplo, algunas especies de Trigona y Partamona liban sustancias
azucaradas provenientes de pulpas de frutas maduras, nectarios extraflorales,
o de incisiones en tallos y frutos (Roubik 1989, 2006; Noll 1997); en tanto que
otras especies recolectan exudados azucarados (=honeydew) secretados por
hemipteros fitéfagos (hemipterofilia). Con respecto a las fuentes alternativas de
proteinas, algunas especies las obtienen a partir de carne fresca o en
descomposicion en reemplazo total de polen (necrofagia obligada), como
sucede con Trigona crassipes (Fabricius), T. hypogea Silvestri y T. necrophaga
Camargo & Roubik (Schwarz 1948; Roubik 1982; Camargo & Roubik 1991; Noll
1997; Rasmussen & Camargo 2008). En cambio, Geotrigona mombuca (Smith)
(sub G. inusitata) recolecta salvado de soja como fuente alternativa de

proteina, pero s6lo de manera facultativa (Kerr obs. pers.).

1.3.3. Estudios entomopalinolégicos previos realizados en abejas

Meliponini en diversas regiones del mundo

Los estudios realizados para conocer los recursos florales que constituyen la
dieta de las abejas Meliponini fueron desarrollados principalmente en el

Neotrdpico, donde existe la mayor diversidad de géneros y especies de esta



tribu (aproximadamente 33 géneros y 400 especies) (Michener 2007; Camargo
& Pedro 2007b).

La gran mayoria de esos trabajos utiliz6 la Entomopalinologia como
herramienta, principalmente analizando los granos de polen de las cargas
corbiculares transportadas por las abejas que ingresaban a las colmenas o bien
de la miel almacenada en los nidos. En muy pocos trabajos se analizaron las

reservas de polen almacenado en los potes de los nidos.

Otros trabajos estudiaron los recursos florales asociados a diversas
plantas mediante observaciones a campo de las abejas en las flores (visitas
florales). Estos estudios permitieron conocer la flora asociada a un amplio
espectro de géneros y especies de Meliponini, entre los que se encuentran
Engel & Dingemans-Bakels (1980) en Surinam, Kerr et al. (1986/87) en el
Amazonas brasilefio, Pedro & Camargo (1991) y Nogueira-Ferreira & Augusto
(2007) en el Cerrado brasilefio, Nagamitsu et al. (1999) en la selva tropical
lluviosa de Asia, Antonini et al. (2006) en un fragmento de bosque urbanizado

en Minas Gerais, Brasil, y Vossler (2012) en la regidon chaquefia de Argentina.

A continuacion se mencionan los estudios entomopalinoldgicos
realizados en abejas Meliponini en diferentes regiones del mundo, que tuvieron
por finalidad identificar las plantas que utilizan; se hace referencia al tipo de
muestra analizada y a las abejas involucradas. Las asociaciones florales de los
géneros Tetragonisca, Melipona y Geotrigona son desarrolladas

detalladamente mas adelante, en los puntos 1.3.5., 1.3.6.y 1.3.7.
Neotrépico:

En dos sitios de Chiapas, sudeste de México, se estudiaron las reservas de
miel y masas polinicas de los potes mas nuevos y el alimento larval de nidos de
Tetragonisca, Scaptotrigona, Nannotrigona y Plebeia (Martinez-Hernandez et
al. 1994; Sosa-Najera et al. 1994).

En los tropicos de Centroamérica y Norte de Sudamérica se estudio el
polen asociado a diferentes especies de Meliponini. Los trabajos de esta gran
region, incluyen el analisis del polen de diversas fuentes, no sélo el que se

encuentra presente en la miel, en las cargas corbiculares y en las masas de



polen, sino también del que se encuentra en el buche y en las heces. Estas
muestras provinieron de nidos silvestres o de meliponarios. En Surinam, se
estudio el polen transportado en las cargas corbiculares, el polen de la miel y
de las masas polinicas de Melipona (Engel & Dingemans-Bakels 1980). En
Trinidad, se estudiaron las cargas corbiculares en Melipona, Nannotrigona vy
Tetragona (Sommeijer et al. 1983); en tanto que en Panama las de Melipona,
Partamona, Trigona, Tetragona, Nannotrigona, Scaptotrigona, Plebeia y
Trigonisca (Roubik et al. 1986). En esta ultima region, también se estudio el
polen hallado en el néctar del buche de abejas ingresando al nido en 10
géneros (Roubik et al. 1986; Roubik et al. 1995), y los excrementos de polen
que formaban parte del escutelo de un nido de Trigona corvina Cockerell
(Roubik & Moreno Patifio 2009).

Brasil, con su extensa geografia, reune la gran mayoria de los trabajos.
Estos fueron desarrollados en regiones con diferentes ambientes de

vegetacion:

En el nordeste del Brasil, se estudié el polen de la miel de Melipona
scutellaris Latreille (Carvalho et al. 2001), de las corbiculas, del néctar
contenido en los buches y también en las heces (Monteiro Pierrot &
Schlindwein 2003).

En la region Amazdnica, estudios de polen corbicular fueron realizados
en Melipona, Trigona, Cephalotrigona, Scaptotrigona y Frieseomelitta (Absy &
Kerr 1977; Kerr et al. 1986/87; Marques-Souza 1996, 2010; Marques-Souza et
al. 1995, 1996, 2002, 2007; Oliveira et al. 2009), mientras que el polen presente
en el néctar de buches en dos especies de Melipona (Absy et al. 1980), el
polen de la miel de Tetragonisca weyrauchi Schwarz fue analizado por
Cortopassi-Laurino & Nogueira-Neto (2003) y el polen de masas de polen de
Melipona, Nannotrigona, Tetragona, Frieseomelitta, Scaura, Trigona,
Partamona, Plebeia, Nogueirapis, Schwarzula, Ptilotrigona, Tetragonisca,
Oxytrigona, Aparatrigona, Scaptotrigona y Cephalotrigona fue estudiado por
Absy et al. (1984) y Rech & Absy (2011a,b).

En el estado de Sao Paulo, este de Brasil, numerosos trabajos han sido

llevados a cabo comparando diversas especies de Meliponini criadas en los
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jardines y el bosque tropical semideciduo. Estudios de polen corbicular fueron
realizados en Tetragonisca, Nannotrigona, Plebeia, Partamona, Melipona,
Paratrigona y Friesella (Imperatriz-Fonseca et al. 1989; Ramalho et al. 1990,
1998; Carvalho & Marchini 1999; Carvalho et al. 1999; Fidalgo & Kleinert 2007;
Malagodi-Braga & Kleinert 2009). El polen de la miel de Tetragonisca angustula
fue estudiado por Iwama & Melhem (1979) y Cortopassi-Laurino & Gelli (1991),
de Plebeia remota (Holmberg) por Ramalho et al. (1985), de Melipona
marginata Lepeletier por Kleinert-Giovannini & Imperatriz-Fonseca (1987), de
tres especies de Scaptotrigona por Ramalho (1990). El néctar de buches fue
estudiado para Melipona rufiventris Lepeletier por Fidalgo & Kleinert (2007).
Las masas de polen almacenadas en potes de cerumen fueron estudiados para
Plebeia remota por Ramalho et al. (1985), para Melipona marginata por
Kleinert-Giovannini & Imperatriz-Fonseca (1987) y Ramalho et al. (1989), para
Trigona spinipes (Fabricius) por Cortopassi-Laurino & Ramalho (1988) e
Imperatriz-Fonseca et al. (1989), para Tetragonisca, Plebeia y Melipona por
Imperatriz-Fonseca et al. (1989), para Scaptotrigona por Ramalho (1990), y
para Nannotrigona por Malagodi-Braga & Kleinert (2009).

En la Mata Atlantica del este brasileno, Wilms & Wiechers (1997)
analizaron cargas polinicas, miel y masas polinicas de Melipona bicolor
Lepeletier y M. quadrifasciata anthidioides Lepeletier y Ramalho et al. (2007)
estudiaron el polen de cargas corbiculares de Melipona scutellaris.

Al sur de Brasil, en el estado de Rio Grande do Sul, un unico trabajo fue
realizado sobre las masas de polen almacenadas en colmenas de Plebeia
saiqui (Friese) (Pick & Blochtein 2002).

Al sur de América del Sur, en Argentina, recientemente comenzaron a
desarrollarse estudios sobre el origen botanico del polen y la miel almacenados
en colmenas domesticadas y silvestres de diversas Meliponini, como
Tetragonisca angustula y Geotrigona argentina, respectivamente (Flores &
Sanchez 2010; Vossler et al. 2010).

Africa y Asia:
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En el hemisferio Oriental, los estudios realizados en Meliponini son
relativamente recientes. En el Africa tropical, se estudié el polen corbicular de
dos especies de Meliponula (Kajobe 2006) y el polen de plantas nectariferas
adherido a otras partes del cuerpo en Hypotrigona y Meliponula (Kajobe 2007).
En los bosques tropicales de dipterocarpaceas del Sudeste de Asia, Nagamitsu
et al. (1999), Eltz et al. (2001a) y Nagamitsu & Inoue (2002) estudiaron el polen
corbicular de Hypotrigona y Trigona s.l. Por otra parte, Eltz et al. (2001b)
desarrolld6 un método para estudiar las heces de polen desechadas por

colmenas de Trigona collina (Smith).

1.3.4. El uso del volumen citoplasmatico del polen en estudios

entomopalinolégicos

Para conocer la interaccion entre plantas y abejas, la gran mayoria de los
estudios entomopalinolégicos cuantifican el numero de granos de polen de
cada tipo polinico hallado en las muestras de miel y polen recolectado. Sin
embargo, debido a que los diferentes valores de volumen de los granos de
polen contribuyen diferencialmente a la nutricién de las abejas, ya que aportan
diferentes valores de biomasa, varios estudios han considerado el volumen
citoplasmatico de los tipos polinicos forrajeados (Buchmann & O’Rourke 1991;
da Silveira 1991; O'Rourke & Buchmann 1991; Biesmeijer et al. 1992; Roulston
et al. 2000; Mdller et al. 2006; Schlindwein et al. 2009; Vossler et al. 2010).
Pocos estudios han registrado los volumenes de los granos de polen
forrajeados por las abejas Meliponini para poder realizar comparaciones con

los resultados del presente estudio.

1.3.5. Plantas asociadas al género Tetragonisca (Apidae, Meliponini,

Trigonina)

El género Tetragonisca posee s6lo cuatro especies, todas neotropicales, de las
cuales T. fiebrigi y T. angustula se encuentran en Argentina (Camargo & Pedro
2007b; Michener 2007). T. angustula presenta una amplia distribucion

geografica que va desde Meéxico hasta el extremo nordeste de Misiones,
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Argentina (Camargo & Pedro 2007b; Michener 2007). Esta especie es la mas
estudiada respecto a los recursos polinicos utilizados, siendo clasificada como
generalista, es decir que visita un amplio espectro de recursos florales. Al igual
que otras Meliponini, su forrajeo se concentra en pocas especies (Martinez-
Hernandez et al. 1994; Sosa-Najera et al. 1994).

En Chiapas, México, un estudio realizado por Sosa-Najera et al. (1994)
durante un afo completo mostré que el forrajeo se concentré en ocho especies
(representadas en > 10 %) pertenecientes a las familias Fabaceae
(Caesalpinioideae), Celtidaceae, Piperaceae, Celastraceae, Sapindaceae,
Amaranthaceae y Clethraceae. Segun el analisis polinico, el forrajeo de néctar
se concentrd en el estrato arbéreo y el de polen en el herbaceo, siendo el
estrato arbustivo poco visitado (Sosa-Najera et al. 1994). En esa misma region,
Martinez-Hernandez et al. (1994) encontraron que las fuentes de néctar y polen
mas importantes para T. angustula fueron Ageratum houstonianum Mill.
(Asteraceae), Alchornea latifolia Sw. (Euphorbiaceae), Coffea arabica L.
(Rubiaceae), Citrus limon (L.) Osbeck (Rutaceae), Trema micrantha (L.) Blume
(Celtidaceae), Sapindus saponaria L. (Sapindaceae), Spondias purpurea L.
(Anacardiaceae) y Petiveria alliacea L. (Phytolaccaceae), entre otras. Estos
recursos suplieron las necesidades alimentarias de las abejas a lo largo del
afo. Martinez-Hernandez et al. (1994) encontraron que esta especie hizo uso
de un mayor espectro de fuentes de polen que de néctar, lo contrario fue

hallado por Sosa-Najera et al. (1994) para los mismos sitios de estudio.

En Brasil se desarrollaron la mayoria de los estudios
entomopalinologicos para especies de Tetragonisca. En Piracicaba, Sdo Paulo,
Carvalho et al. (1999) realizaron estudios comparativos de los recursos
polinicos utilizados por T. angustula, otras tres especies de Trigonina
(Nannotrigona testaceicornis, Partamona helleri (Friese) y Plebeia droryana
(Friese)) y Apis mellifera L., y observaron que T. angustula forraje6 sobre una
mayor diversidad de recursos que P. helleri y N. testaceicornis pero menor que
A. mellifera y P. droryana. Respecto a la uniformidad, presentd el menor valor,
siendo s6lo un 25 % de los tipos polinicos representados en mas del 1 %.
Ademas, T. angustula presentd mayor superposicion de nicho tréfico con N.

testaceicornis y menor con A. mellifera. En esa misma localidad, Carvalho &
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Marchini (1999) y Carvalho et al. (1999) observaron un elevado valor de
similitud entre los recursos polinicos forrajeados por T. angustula y N.
testaceicornis, siendo Liliaceae, Myrtaceae, Fabaceae (Mimosoideae),
Fabaceae (Papilionoideae), Celtidaceae y Fabaceae (Caesalpinioideae) las
familias mas importantes, cuyas floraciones fueron abundantes en casi todo el
periodo de estudio. Cortopassi-Laurino & Gelli (1991) estudiaron mieles de T.
angustula provenientes de Parana y encontraron que las fuentes nectariferas
mas importantes fueron de Apiaceae (Centella type) y Fabaceae
(Caesalpinioideae) (Cassia type), mientras que las muestras de S&o Paulo
estuvieron compuestas principalmente por Myrtaceae (Eucalyptus sp.),
Fabaceae (Mimosoideae) (Piptadenia type), Nyctaginaceae (Bougainvillea
spectabilis Willd.) y Fabaceae (Papilionoideae) (Myroxylum balsamum (L.)
Harms). Las mieles de T. angustula provenientes de colmenas criadas en los
jardines y bosque tropical semideciduo de Sao Paulo estuvieron compuestas
por polen dominante de Euphorbiaceae (Alchornea triplinervia (Spreng.) Mull.
Arg.), Myrtaceae (Eucalyptus robusta Sm., E. cinerea F. Muell. ex Benth. y
Eucalyptus sp.), Apiaceae (Petroselinum hortense Hoffm.) y Anacardiaceae
(Schinus terebinthifolia Raddi) (lwama & Melhem 1979), mientras que las
masas polinicas por Euphorbiaceae, Cecropiaceae, Celtidaceae y un tipo
polinico no identificado (Imperatriz-Fonseca et al. 1989). Las familias
proveedoras de néctar y polen mas importantes fueron Euphorbiaceae,

Cecropiaceae y Fabaceae (Papilionoideae) (Imperatriz-Fonseca et al. 1984).

En la Mata Atlantica de Brasil, un estudio sobre estratificacién de abejas
demostré que T. angustula se asocié significativamente con el estrato superior

del canopeo (> 7 m) (Ramalho 2004).

En el canal del Rio Negro del Amazonas de Brasil, las masas polinicas
de Tetragonisca grupo angustula Latreille estuvieron principalmente
compuestas por Cecropiaceae (>85%) seguida de Moraceae (11%) (Rech &
Absy 2011a) y en la selva de las Yungas en el Noroeste de Argentina las
mieles de T. angustula por Fabaceae (Mimosoideae) (Anadenanthera colubrina
(Vell.) Brenan), Asteraceae (Baccharis), Myrtaceae (especies nativas) y
Rutaceae (Citrus) (Flores & Sanchez 2010). Para Tetragonisca weyrauchii del

oeste del Amazonas, Brasil, los analisis de mieles mostraron que se asocio
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principalmente a Myrtaceae (85%), seguida por Asteraceae (5%) (Cortopassi-
Laurino & Nogueira-Neto 2003). Ademas de los datos obtenidos a partir de
estudios entomopalinoldgicos, se realizaron estudios sobre visitas florales
principalmente para una de las cuatro especies del género Tetragonisca: T.
angustula, aumentando aun mas el espectro de familias asociadas (Pedro &
Camargo 1991). Para Tetragonisca fiebrigi, los registros sobre visitas florales
obtenidos en el Chaco Seco argentino, permitieron asociarla a 23 especies,

principalmente de Fabaceae (Caesalpinioideae y Mimosoideae) (Vossler 2012).

Simioni et al. (2007) analizaron las cargas polinicas de Tetragonisca
fiebrigi en Corumba, Mato Grosso do Sul, Brasil, y encontraron que estas
abejas se concentraron en Fabaceae (Mimosoideae), Asteraceae y Arecaceae.
Hasta el momento, no existen estudios sobre el origen botanico de las mieles y

masas polinicas de Tetragonisca fiebrigi en Argentina.

1.3.6. Plantas asociadas al género Melipona (Apidae, Meliponini,

Meliponina)

El género Melipona esta representado por unas 40 especies exclusivamente
neotropicales, distribuidas desde México hasta el norte de Argentina (Michener
2007). Respecto a la seleccidén de recursos florales, el género Melipona forma
un grupo homogéneo dentro de la tribu Meliponini (Ramalho et al. 1989).
Ramalho et al. (1989) observaron que las plantas asociadas a las Melipona
presentan las siguientes caracteristicas: son principalmente arboles y arbustos
(excepto en Solanaceae), flores bisexuales y de simetria radial. Myrtaceae y
Mimosoideae poseen flores predominantemente blancas, mientras que
aquellas de Solanaceae y Melastomataceae tienden a ser purpuras; ademas,
destacaron la rareza de flores amarillas, una caracteristica tipica de flores
melitdfilas (Baker & Hurd 1968), y de flores zigomorfas entre estas familias.
Ademas, Melastomataceae y Solanum tienen anteras poricidas, cuyo polen
sblo puede extraerse mediante vibracion (estrategia de forrajeo presente en
todas las especies de Melipona) y por incisiones en la flor (estrategia utilizada
por abejas Trigonina de pequeno tamano) (Wille 1963; Laroca 1970). Ramalho

et al. (1989) sugirieron que si la vibracién es mas eficiente que las incisiones,
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las especies de Melipona tendrian mas ventajas que las Trigonina en la

explotacion de flores con anteras poricidas.

Existen diferencias en el espectro de recursos florales utilizados por
Melipona, Trigonina y Apis mellifera, siendo Trigonina la mas generalista y
Melipona la que presenta menor diversidad (Imperatriz-Fonseca et al. 1984,
Kleinert-Giovannini & Imperatriz-Fonseca 1987; Guibu et al. 1988; Ramalho et
al. 1989). Sommeijer et al. (1983) atribuyeron este hecho al bajo numero de
individuos que poseen las colmenas de Melipona (< 1.000 individuos). Ramalho
et al. (1989) sugirieron que la alta eficiencia en los sistemas de comunicacion
en especies de este género reduce la dispersion de las obreras en el area de
forrajeo, disminuyendo asi la diversidad de los recursos florales recolectados y

favoreciendo la explotacién de los recursos altamente productivos.

1.3.7. Plantas asociadas al género Geotrigona (Apidae, Meliponini,

Trigonina)

El género Geotrigona contiene 16 especies exclusivamente neotropicales y
distribuidas desde México hasta el norte de Argentina (Camargo & Moure 1996;
Michener 2007). Las plantas utilizadas por algunas especies solo se conocen a
través de escasos registros de visitas florales para G. mombuca Smith (Neves
et al. 2006), G. acapulconis Strand (Castaneda-Vildozola et al. 1999) y G.
subterranea Friese (Jacobi & Laboissiére 2007). Para G. argentina se conocen
visitas a las flores de “pomelo” Citrus paradisi Macfad (Rutaceae) en las
Yungas argentinas (Chacoff 2006) y visitas a especies herbaceas como
Eryngium coronatum Hook. & Arn. (Apiaceae), Wedelia sp. (Asteraceae),
Heliotropium procumbens Mill. (Boraginaceae), Eleocharis elegans (Kunth)
Roem. & Schult. (Cyperaceae), Boerhavia diffusa L. var. leiocarpa (Heimerl)
Adams (Nyctaginaceae), Scoparia sp. (Plantaginaceae), Polygonum hispidum
Kunth (Polygonaceae), Eichhornia crassipes (Mart.) Solms (Pontederiaceae) y
Verbena sp. (Verbenaceae), volubles como Clematis montevidensis Spreng.
(Ranunculaceae) y Funastrum gracile (Decne.) Schitdl. (Apocynaceae,
Asclepiadoideae) y a arboles como Pterogyne nitens Tul. (Fabaceae,

Caesalpinioideae) en el Chaco Seco de Argentina (Vossler 2012).
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CAPIiTULO 2: AREA DE ESTUDIO

Caracterizacion del area de estudio

El Gran Chaco (sensu Prado 1993) se extiende desde el norte de Argentina,
oeste de Paraguay, sudeste de Bolivia y el borde occidental del estado de Mato
Grosso do Sul en Brasil, abarcando unos 800.000 km? (Prado 1993, 2000) (Fig.
1). Es uno de los pocos lugares del mundo donde la transicién entre las
regiones tropical y templada no se presenta en forma de desierto sino como un
bosque semiarido o woodland (Morello 1967; Morello & Adamoli 1968). Los
bosques del Chaco son considerados actualmente como una extension
subtropical de las formaciones vegetales templadas, debido a que su flora esta
mas relacionada con las provincias fitogeograficas del Monte y Prepuna que
con los bosques secos tropicales (Pennington et al. 2000). El clima chaquefio
posee una fuerte estacionalidad. La temperatura llega a ser bajo cero en
invierno y alcanzar los 49,8 °C en verano. Existe un gradiente de bajas
temperaturas que va desde -1,1 °C en el este del Gran Chaco hasta -7,2 °C en
el oeste. La distribucién de las precipitaciones también presenta un gradiente
este-oeste que va desde los 1.267 a los 514 mm anuales. Existe una fuerte
variacién anual en las precipitaciones, o que condiciona una marcada estacion
seca invierno-primaveral y otra estacion lluviosa en verano-otofio. La longitud

de esta estacidon seca aumenta marcadamente de este a oeste.

La vegetacion predominante es el bosque xerofilo caducifolio, con un
estrato herbaceo de gramineas y numerosas Cactaceae y Bromeliaceae
terrestres. Ademas hay sabanas, palmares y estepas arbustivas haldfitas
(Cabrera & Willink 1973). La caracteristica mas peculiar de la vegetacion del
Chaco es la dominancia de especies del género Schinopsis (Anacardiaceae)
(los “quebrachos colorados”), que ademas caracterizan cada subregion o
Distrito fitogeografico: S. lorentzii (Griseb.) Engl. en el Distrito Occidental o
Chaco Seco y en el Chaco de Transicion; S. balansae Engl. en el Distrito
Oriental o Chaco Humedo, y S. marginata Engl. en el Chaco Serrano. Ademas,
una especie hibrida se encuentra en el Chaco de Transicién: Schinopsis

heterophylla Ragonese & J. Castillo.
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El presente estudio se llevd a cabo en los Distritos de Transicién y
Occidental, donde cohabitan 3 especies de Schinopsis (S. lorentzii, S.
heterophylla y S. balansae), que se encuentran acompafados por
Aspidosperma quebracho-blanco Schidtl. conformando un bosque de mediana
talla (de 16-18 metros de altura) o por Bulnesia sarmientoi Lorentz ex Griseb.
(de hasta 20 metros de altura). El segundo estrato arboreo, de 12 metros, esta
compuesto por Ziziphus mistol Griseb., Sideroxylon obtusifolium (Roem. &
Schult.) T. D. Penn., Geoffraea decorticans (Gillies ex Hook. & Arn.) Burkart,
Prosopis alba Griseb., Prosopis nigra (Griseb.) Hieron., Prosopis kuntzei
Harms, Cercidium praecox (Ruiz & Pav. ex Hook.) Harms ssp. praecox,
Caesalpinia paraguariensis (D. Parodi) Burkart, Chorisia chodatii (Hassl.)
Ravenna, varias especies de Acacia y Cactaceae arbdéreas como Stetsonia
coryne (Salm-Dyck) Britton & Rose, Opuntia quimilo K. Schum., Cereus forbesii
Otto ex C.F. Forst, Quiabentia verticillata (Vaupel) Borg, Pereskia sacharosa
Griseb., etc., mientras que en el estrato arbustivo se encuentran Ruprechtia
triflora Griseb., Celtis spp., Capparis spp., Bougainvillea spp., Maytenus vitis-
idaea Griseb., Moya spinosa Griseb., Ximenia americana L., Tabebuia nodosa
(Griseb.) Griseb, Aspidosperma triternatum Rojas Acosta, Schinus fasciculatus
(Griseb.) I.M. Johnst. var. arenicola (Hauman) F.A. Barkley, Castela coccinea
Griseb., Achatocarpus praecox Griseb., Lycium spp., Porlieria microphylla
(Baill.) Descole, O’Donell & Lourteig, etc. También existen lianas y epifitas,
pero son menos frecuentes. El estrato herbaceo es muy variable en desarrollo

e incluso puede estar ausente (Prado 1993).
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CAPITULO 3: MATERIALES Y METODOS

3.1. Trabajo de campo
3.1.1. Sitios de estudio y muestreo de miel y polen

El presente trabajo fue realizado en los bosques xerdfilos y de ribera en los
alrededores de 5 localidades de la provincia de Chaco, Argentina (Fig. 1),
correspondientes a los Distritos Occidental y de Transicidon de la Provincia
fitogeografica Chaquefa (Cabrera 1971): Juan José Castelli (25° 56' S, 60° 37"
0), Villa Rio Bermejito (25° 37' S, 60° 15" O), El Espinillo (25° 24" S, 60° 27' O),
Miraflores (25° 29' S, 61° 01' O) y El Sauzalito (24° 24' S, 61° 40' O). Estas
localidades pudieron agruparse en 2 tipos de ambientes de acuerdo a la
abundancia relativa de las especies de plantas dominantes: Quebrachal (Juan
José Castelli, Villa Rio Bermejito y Miraflores) y Palosantal (ElI Sauzalito y El
Espinillo). Para las localidades mencionadas, no existen estaciones
meteoroldgicas, no obstante a fin de lograr un marco climatico de referencia, se
utilizaron los datos de temperatura, precipitaciones y heladas de los afios 2008
y 2009 de la Estaciéon Meteoroldgica Los Frentones, que es la mas cercana al
area de estudio. Esta estacion se ubica en el centro-oeste de la provincia del
Chaco (26° 22' 13" S, 61° 27' 34" O, altura: 126 msnm) (Fig. 2). En cambio, los
datos historicos provienen de la Estacién Las Lomitas dado que la Estacion Los

Frentones carece de esa informacion.
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Fig. 1. Ubicacion de los sitios de muestreo de los nidos en la provincia del Chaco. 1,
Juan José Castelli (25° 56' S, 60° 37' O); 2, Villa Rio Bermeijito (25° 37' S, 60° 15' O);
3, El Espinillo (25° 24' S, 60° 27' O); 4, Miraflores (25° 29' S, 61° 01' O); 5, El Sauzalito
(24° 24' S, 61° 40' O).

Los nidos estudiados se hallaron en ambientes naturales de bosque
xeréfilo chaquefo, con ganaderia bajo el bosque y escasa antropizacion. Estos
sitios presentaron mayormente elementos caracteristicos del bosque xerdfilo vy,
en menor proporcién, se hallaron plantas herbaceas caracteristicas de campos
abiertos, asociadas a lagunas o antiguos cauces. Los nidos silvestres fueron
localizados visualmente mediante recorridas por senderos en el interior del
bosque. Para identificar la colonia de abejas que los habitaba se consideré en
primer lugar la estructura de entrada al nido, pues son diferentes para cada una
de las tres abejas estudiadas (Wille & Michener 1973; Vossler 2012) (Lam. 1 a-
c). Las muestras provenientes de El Sauzalito y algunas de Villa Rio Bermejito
fueron recolectadas por mieleros locales instruidos para la tarea de extraccion
(Lam. 1 g-i). El nimero de colmenas fue variable entre las tres especies de
abejas, dependiendo de la accesibilidad a las mismas (Tabla 1). Las muestras
fueron tomadas tratando de cubrir las diferentes estaciones del afio (Tabla 1).
Cabe destacar que si bien la gran mayoria de las colmenas tenian polen y miel,
algunas carecian de miel y otras de polen (Tabla 1; Lam. 1 d-f). En el

Palosantal se hallaron nidos con reservas alimentarias de las tres especies
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estudiadas; en tanto que en el Quebrachal sélo se hallaron nidos de
Tetragonisca fiebrigi (Tabla 1). De esta manera, la hipotesis pertinente a la
superposicion de nichos alimentarios (Hipotesis 4) sélo pudo ponerse a prueba

para las muestras del Palosantal.

Tabla 1. Sitios y fechas de muestreo de los nidos estudiados de cada especie de
abeja. Se indica el numero total de muestras analizadas por especie, tanto de miel
como de masas polinicas. Se marcaron en negrita las muestras de Tetragonisca
fiebrigi correspondientes al ambiente Quebrachal.
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Fig. 2. Climatograma de la Estacion Meteoroldgica Los Frentones (26° 22' 13" S, 61°
27' 34" O, altura: 126 msnm), la mas cercana al area de estudio. Esta ubicada en el
centro-oeste de la provincia del Chaco. Se muestran datos de temperatura,
precipitaciones y heladas de los afos 2008 y 2009.

Se capturaron algunos individuos a fin de proceder a su identificacion
taxondmica, esta tarea fue supervisada por los especialistas el Dr. Arturo Roig-
Alsina y la Dra. Silvana Durante. Los especimenes de abejas que respaldan el
presente trabajo fueron depositados en la Division Entomologia del Museo

Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”.

Si bien la extraccion de potes de polen y miel se realizd, en su mayor
parte, a partir de colmenas silvestres, también se incluyeron muestras
provenientes de colmenas en proceso de domesticacion. Se extrajo una
porcion de la zona del nido que presentaba las reservas alimentarias (Lam. 1 d-
f; Lam. 2 a-f), se coloco en envases amplios y se guardo en frio para luego ser
estudiada en el laboratorio. Se analizé una muestra de miel y una de polen por
cada nido, provenientes de la mezcla del contenido de todos los potes de miel y

de polen respectivamente.
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3.1.2. Vegetacion y periodo de floracién

Se registrd la vegetacion de un area aproximada de 3 km alrededor de los
nidos (Lam. 3), ya que el radio de vuelo de estas abejas es bastante
restringido, siendo alrededor de los 650 m como maximo para Tetragonisca, de
1.700 m para Geotrigona y un poco mas de 2.000 m para Melipona (Roubik &
Aluja 1983; Araujo et al. 2004). Dentro de esa area se tomé nota de la floracion,
se herborizé material para su posterior identificacion e incorporacion al
herbario, y se tomaron fotografias. La fenologia de floracion fue registrada para
varios meses cubriendo las cuatro estaciones durante los afios 2003 — 2011
(Apéndice ). Los especimenes recolectados fueron herborizados e
identificados mediante bibliografia de floras regionales, trabajos taxondémicos
de diferentes grupos de plantas, comparacion con ejemplares de herbario y

consultas a especialistas.

Lam. 1. a-c) Entradas de los nidos de las abejas Meliponini estudiadas: a)
Tetragonisca fiebrigi; b) Melipona orbignyi; ¢) Geotrigona argentina (especie de
nidificacion subterranea). d-f) Interior de los nidos mostrando potes de polen y miel y
camara de cria con abejas adultas: en d) se pueden apreciar potes con polen (en
amarillo); en e) se observa la miel en potes de cerumen abiertos; en f) se observa la
camara de cria (centro) rodeada por el involucro y depésitos de cera y resinas. g-i)
Excavacion realizada para la recoleccién de muestras de miel y polen del “alpamisqui”
Geotrigona argentina en el Palosantal chaqueno. g) Se observa la harina utilizada para
“no perder el hilo” de la galeria de entrada al nido durante la excavacién; h) pozo que
muestra la profundidad de un nido previamente excavado; i) proceso de excavacion de
un nido de G. argentina.

Lam. 2. a-f) Masas de polen de las especies estudiadas, donde se pueden observar
las cargas polinicas individuales. Los diversos colores representan diferentes especies
de plantas: a-b) Masas de polen de Tetragonisca fiebrigi “rubiecita”. ¢) de Melipona
orbignyi “moro moro”; d-f) de Geotrigona argentina “alpamisqui”; f) fotografia al MEB
de las cargas polinicas. g) Proceso de homogeneizacién de las masas polinicas
mediante un agitador magnético, previo a la Acetdlisis; h-i) Algunos tipos de polen
presentes en las masas polinicas, observados al microscopio dptico.

Lam. 3. a-b) Aspecto general de la vegetacion del Palosantal a mediados de
primavera (octubre 2008): a) arboles de Bulnesia sarmientoi “palo santo”; b) sector con
abundancia de cactaceas arborescentes. c-f) Aspecto general de la vegetacion al
principio de la primavera (agosto), mostrando las primeras floraciones; g-i) en verano
(febrero) luego de fuertes lluvias, notese el verdor de la vegetacion y la proliferacion de
herbaceas.
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3.2. Trabajo de laboratorio
3.2.1. Procesamiento de las muestras de miel y polen

La miel fue diluida en agua destilada a 80-90 °C y agitada con agitador
magnético durante 5 minutos. Las muestras de polen de las masas polinicas
fueron tomadas en diferentes sectores del pote de polen insertando un cilindro
de 0,5 cm de diametro y 1 cm de longitud en las masas polinicas humedas,
mientras que en masas polinicas secas y quebradizas se muestrearon
pequefos fragmentos. Las mismas fueron hidratadas en agua destilada a 80-
90 °C durante 10 minutos, luego homogeneizadas mediante un agitador
magnético durante 10-15 minutos hasta el completo disgregado de las cargas

corbiculares que formaban parte de la masa polinica (Lam. 2 g).

La dilucidn, de polen o de miel, fue filtrada y colocada en tubos de
ensayo y centrifugada a 472 x g durante 5-10 minutos. A continuacion, el polen
extraido fue acetolizado de acuerdo a Erdtman (1960). Previamente también se
hicieron preparados de polen con contenido citoplasmatico, siguiendo la técnica
de Wodehouse (1935), utilizando fucsina para la tincion. Esto tuvo por finalidad
calcular el volumen citoplasmatico de los tipos polinicos forrajeados. En ambas

técnicas, se utilizd gelatina-glicerina como medio de montaje.

3.2.2. Elaboracion de la palinoteca de referencia

Las flores y/o botones florales fueron retirados cuidadosamente, colocados en
tubos de ensayo y procesados mediante las técnicas detalladas anteriormente.
Los preparados asi obtenidos pasaron a formar parte de una palinoteca de
referencia. Los especimenes que respaldan a dicha coleccion, se hallan

depositados en los herbarios LP y BA.
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3.3. Trabajo de microscopia
3.3.1. Identificacion de los tipos polinicos

Los tipos polinicos presentes en las muestras de miel y en las masas polinicas
fueron identificados por comparacion con el polen de las plantas de la
Palinoteca de Referencia en un microscopio Nikon Eclipse E200 utilizando
aumentos de 400 x y 1.000 x. El nivel de identificacion alcanzado para los
diferentes tipos polinicos varié de acuerdo a los grupos taxonomicos. Los tipos
polinicos estan constituidos por una especie 0 por un grupo de especies cuyos
granos de polen son similares no siendo posible su diferenciacion. Por ejemplo,
el tipo polinico Schinopsis sp.-Schinus fasciculatus incluye a las especies

Schinopsis lorentzii, Schinopsis balansae y Schinus fasciculatus var. arenicola.

3.3.2. Conteo de los tipos polinicos presentes en las mieles y masas polinicas

Se contaron entre 450 y 500 granos en las muestras de miel y entre 300 y 500
granos en las muestras de polen. El numero de granos de polen contado por
preparado guardd relacion con la cantidad de granos por preparado y la
diversidad de tipos polinicos (Vergeron 1964). Los valores de cada tipo polinico
se expresaron como porcentajes (Tablas 3-8). Se consideraron recursos
intensivamente forrajeados aquellos representados en mas del 10 % en cada
muestra, como lo sugirieron Ramalho et al. (1985); Cortopassi-Laurino &
Ramalho (1988) y Ramalho (1990). Los tipos polinicos hallados en porcentajes
menores a 10 % también fueron igualmente mencionados en las tablas (Tablas
3-8). En el presente estudio, los valores de porcentaje de las familias botanicas
fueron presentados por nido. De esta manera, se ofrecieron diversos valores

que permitiran realizar comparaciones en trabajos futuros.

29



3.4. Calculo del volumen citoplasmatico del polen

Para calcular el volumen citoplasmatico, se hicieron preparados de polen a
partir de flores y/o botones florales frescos de las plantas recolectadas. Cuando
no fue posible hallar polen fresco en el campo, se utilizaron los granos de polen
de las muestras extraidas de las colmenas (ej. Ximenia americana y Trithrinax
schizophylla). El polen fresco fue tefiido con fucsina y montado en gelatina-
glicerina para la elaboracion de los preparados microscépicos (técnica de
Wodehouse 1935).

Para el calculo del volumen de cada tipo polinico se tomaron 15
mediciones del diametro polar (P) y ecuatorial (E), en vista ecuatorial para
formas esféricas y elipsoidales, y en ambas vistas para granos prismaticos. Las
mediciones se realizaron con un aumento de 1000 x, en un microscopio Nikon
Eclipse E200. Para estimar el volumen citoplasmatico, los citoplasmas fueron

comparados con formas geométricas similares (Tabla 2).
Se reconocieron las siguientes formas (Tabla 2 a-e):

Esfera (Tabla 2 d). Un eje polar P y un eje ecuatorial E. El cociente entre
los valores promedio de P y E varia entre 0,99 y 1,01. Ejemplo, Polygonum. La

férmula utilizada fue 1/6 1 p°.

Elipsoide (aplicable a granos prolatos) (incluye poliades
elipsoidales) (Tabla 2 a), con el eje mayor P correspondiente al eje polar y 2
ejes E menores e iguales (ejes ecuatoriales). Ejemplo, Pterogyne nitens vy
poliade de Mimosa detinens. De la misma manera, el eje p de la poliade
corresponde al eje de mayor longitud, mientras que e a los ejes menores. La

férmula utilizada fue 1/6 T p €.

Elipsoide (aplicable a granos oblatos aplanados) (incluye poliades
aplanadas) (Tabla 2 b), donde P corresponde al Unico eje menor
(correspondiente al eje polar) y 2 ejes E (ejes ecuatoriales) que pueden ser
iguales (E®) (ejemplo, poliade de Acacia praecox), o pueden ser de diferente
longitud (E4 y E2) (ejemplo, poliade de Enterolobium contortisiliquum). El grosor
de las poliades (eje de menor longitud) fue considerado p, mientras que los

otros dos ejes mayores (la altura y el ancho de la poliade) se consideraron

30



como los ejes e (0 e1 y e, si ambos son de diferente longitud). La férmula

utilizada fue 1/6 T p e?0 1/6 T p e1 e,, respectivamente.

Elipsoide (aplicable a granos oblatos) (Tabla 2 c), equivalente a un
Elipsoide de granos prolatos girado 180 grados, con el eje mayor P
correspondiente al eje ecuatorial mas largo y 2 ejes E iguales (el eje polar y el

eje ecuatorial menor). Ejemplo, Salvia. La férmula utilizada fue 1/6 1 p €2.

Prisma de base triangular (Tabla 2 €), con s como uno de los lados de
la base y h la altura o grosor del prisma (O'Rourke & Buchmann 1991). Como
ambos ejes no pueden observarse en un mismo plano del grano, s y h se
midieron en granos diferentes. La férmula utilizada fue 1/4 s®> h V3. Ejemplo,
Acanthosyris falcata.

Formas cubicas, o aquellas presentes en granos heteropolares, no
fueron halladas en las muestras de polen. Si bien la forma Elipsoide oblato
tampoco fue hallada entre las muestras, la misma fue descripta para evitar
confusiones en el calculo de volumen con el Elipsoide prolato. Poliades
completas de Enterolobium contortisiliquum tampoco fueron halladas, pero si
monades aisladas debido posiblemente a la ruptura de las mismas durante el
forrajeo o el procesamiento palinolégico. Igualmente, se decidié describir la

férmula para la poliade completa.

A fin de establecer las categorias de volumen del polen, previamente se
calcularon los valores limites para cada una, acorde a los valores limites de
cada categoria de tamafio (10, 25, 50 y 100) sugeridos por Erdtman (1952) y
Hesse et al. (2009) y basados en granos esféricos. Asi, los valores limites de
cada categoria de volumen fueron 524, 8.181, 65.449 y 523.583. De esta
manera, las 5 categorias de volumen propuestas son las siguientes: volumen
muy pequefo (< 524 pm3), volumen pequefo (524 - 8.181 um3), volumen
mediano (8.182 — 65.448 pm?), volumen grande (65.449 — 523.583 pym?) vy
volumen muy grande (> 523.583 pm?).
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Tabla. 2. Férmulas utilizadas para el calculo del volumen citoplasmatico de los granos
de polen segun su forma (a-e). Se observa la ubicacion de los ejes e y p (en formas

elipsoidales y esféricas) y h y s (en formas prismaticas).
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3.5. Conteo clasico vs. Conteo afectado por volumen

A fin de comparar los porcentajes obtenidos a partir de ambos tipos de conteo
(clasico y afectado por volumen) se utilizé el test de Chi cuadrado con a = 0,05
(Apéndice ).

3.6. Analisis de proteinas del polen

Para el analisis de proteinas del polen se seleccionaron las masas polinicas
que contenian los tipos polinicos mas importantes en la dieta de las tres
especies de abejas. La determinacion del contenido proteico del polen se
realizd mediante el método de micro-Kjeldahl (AOAC 1980), multiplicando el
contenido de nitrégeno por 6,25 para estimar la concentracién de proteina
cruda en el polen (Roulston & Cane 2000). El contenido de nitrégeno del polen
fue analizado en LANAIS N-15 (Laboratorio Nacional de Investigaciones y
Servicios UNS-CONICET), Departamento de Agronomia, Universidad Nacional

del Sur, Bahia Blanca, Argentina.

3.7. Andlisis de la variabilidad entre los nidos de Meliponini (Analisis de

agrupamiento y Analisis de Componentes Principales)

Con la finalidad de analizar el grado de similitud en composicion polinica de los
nidos de las especies de abejas estudiadas, provenientes de diferentes
estaciones y/o ambientes, se analizaron ambas reservas (miel y polen) de
manera separada, utilizando dos técnicas multivariadas: Analisis de
agrupamiento y Analisis de Componentes principales. ElI Analisis de
agrupamiento se realizé mediante el programa PAST (Hammer et al. 2008),
utilizando el algoritmo UPGMA y medidas de similitud de Bray-Curtis (maxima
similitud = 1). Con el mismo paquete estadistico se realizé el Analisis de

Componentes principales, utilizando una matriz de correlacion.
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3.8. Indices de diversidad y equitabilidad de los tipos polinicos presentes

en las mieles y masas polinicas

Los espectros polinicos presentes tanto en la miel como en el polen se
compararon entre las colmenas de las tres especies de Meliponini estudiadas.
Para ello se calcul6 el indice de diversidad: H = — Z p; In (pi), donde p; es la
proporcion del tipo polinico i (Hutcheson1970) y la equitabilidad: J' = H'/S,
segun Pielou (1977), donde S = In P, y P es el numero de tipos polinicos.
Ademas se calculd la superposicion de nichos alimentarios entre las especies
segun el indice de Pianka utilizando el programa EcoSim, version 7.0 (Gotelli &
Entsminger 2001).

3.9. Categorias de especializacién en la recoleccion de polen utilizadas

para clasificar a las abejas generalistas

Diversos autores han utilizado distintos términos para designar los grados de
especializacion en la utilizacion de los recursos florales, incluyendo a
Robertson (1925, 1926), quien por primera vez diferencio entre la recoleccion

de polen y néctar por parte de las abejas.

En el presente trabajo, se utilizan las categorias propuestas por Cane &
Sipes (2006), quienes realizaron una revision de los términos utilizados hasta
ese momento. Las categorias varian desde el uso de una unica especie para la
recoleccion de polen (monolectia) hasta el uso de muchas especies
pertenecientes a mas de tres familias (amplia polilectia). Estos autores
diferencian la polilectia de la amplia polilectia. Abejas polilécticas son aquellas
que recolectan cantidades significativas de polen de mas de tres familias pero
que nunca superan el 25 % de las familias disponibles en el ambiente. En
cambio, las abejas ampliamente polilécticas generalmente utilizan mas del 25
% de las familias disponibles (o bien mas del 10 % de las especies melitofilas

presentes en un determinado sitio).

En el presente estudio, se consideré un valor minimo de 10 % como

cantidad significativa de polen. Por otro lado, a partir del relevamiento de la
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vegetacion, se registré aproximadamente un total de 300 especies y 80 familias
potencialmente  melitéfilas (Apéndice 1). Se consideraron plantas
potencialmente melitdfilas a todas aquellas que podrian ser forrajeadas por las
abejas, por presentar flores con corolas mas o menos llamativas. De esta
manera, se excluyeron a las plantas de polinizacién anemdfila de las familias

Poaceae, Cyperaceae y Juncaceae.

3.10. Descripcion morfolégica de los granos de polen

La terminologia utilizada para describir a los granos de polen sigue a Punt et al.
(2007). Los caracteres morfologicos utilizados fueron: modo de liberacion; tipo,
numero y disposicion de las aperturas germinales; polaridad; simetria; forma
segun la relacién P/E; tamafno y escultura y estructura de la exina. Se tomaron
25 mediciones para los diametros polar y ecuatorial y 15 mediciones para
caracteres de la exina. Los tipos morfolégicos fueron descriptos y fotografiados
con microscopio 6ptico Nikon Eclipse E200 con un aumento de 1.000 x y con

un microscopio electrénico de barrido JEOL JSM-T-100.

La descripcidon de los granos fue realizada principalmente a partir de los
preparados de polen de la Palinoteca de Referencia. Se describieron las
especies mas representadas en la miel y/o el polen y aquellas no descriptas en

trabajos melisopalinologicos previos.
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CAPIiTULO 4. RESULTADOS

En este capitulo se presentan, en primer lugar, los datos climaticos y de
floracién durante los afios de muestreo seguidos de los resultados del estudio
polinico de las reservas alimentarias, miel y polen, para cada una de las
abejas. Para Tetragonisca fiebrigi, se hace la distincién entre ambientes, no asi
para Melipona orbignyi y Geotrigona argentina que sélo fueron halladas en el
Palosantal. Para facilitar el seguimiento de la informacién se confecciond una
carta de colores (Fig. 4), de modo que cada familia esta representada por un
mismo color y/o trama a lo largo del capitulo (en la contratapa se encuentra una
carta de colores sin anillar). En segundo lugar, se presentan las descripciones
de los granos de polen mas significativos en la dieta. Estas descripciones son
el resultado de la etapa inicial del trabajo que consiste en diferenciar e
identificar los diversos granos de polen que se encuentran en las reservas

alimentarias.

4.1. Precipitaciones, temperaturas y heladas durante el periodo de

muestreo

Los valores de temperatura y precipitaciones, asi como también la distribucion
del periodo de heladas (dias bajo cero) en los afios del presente estudio,
fueron similares a los registrados en afos previos por otras estaciones
meteoroldgicas cercanas de la region. Durante el periodo de muestreo de la
gran mayoria de los nidos (afios 2008 y 2009), los valores de temperatura
media y precipitacién anuales fueron de 22,2 °C y 835 mm, respectivamente
(Fig. 2). Las temperaturas medias mas elevadas (>20 °C) ocurrieron desde
octubre hasta abril y las mas bajas en junio y julio (invierno). Las heladas
ocurrieron desde mayo hasta septiembre y se concentraron en junio y julio. Las
precipitaciones se concentraron desde octubre a abril (> 90 mm mensuales) y

fueron escasas en el resto de los meses (< 13 mm).
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4.2. Oferta de floracién a lo largo del aiho

La disponibilidad de polen y néctar es dificil de evaluar en el bosque seco
debido a que la densidad y la altura de la vegetacion impiden muchas veces
apreciar la intensidad que tienen ciertas floraciones. No obstante, se tomd nota
de las plantas que se hallaban en flor en diferentes momentos del afo, a fin de
tener un marco de referencia para analizar la composicion de la dieta de las
abejas. Se registraron mas de 220 especies potencialmente melitofilas en flor,
pertenecientes a 76 familias (Apéndice |). En cada mes, el numero de taxa
forrajeados no siempre acompano al numero de taxa en flor. Entre septiembre
y enero se registro la mayor oferta de recursos, sin embargo la mayor riqueza
de tipos polinicos se detectd en febrero (Fig. 3). Es probable que ese desfasaje
entre oferta y colecta se deba a la acumulacién de reservas que hacen estas
abejas; es decir que los nidos extraidos, por ejemplo, en septiembre y en

diciembre tienen polen acumulado de los meses previos.

En la regién chaquefa, el ciclo anual de la vegetacién se inicia entre
mediados de invierno e inicio de primavera, con las primeras floraciones de
plantas principalmente lefosas (pertenecientes a las familias Fabaceae (las 3
subfamilias), Achatocarpaceae, Simaroubaceae, Celastraceae, Bignoniaceae,
Santalaceae, Capparidaceae, Apocynaceae, Boraginaceae) y otras herbaceas
(Asteraceae, Verbenaceae, Oxalidaceae, Solanaceae y Malvaceae). A fines de
este periodo, las condiciones climaticas comienzan a ser mas benignas (Fig. 2)
por lo que también se inician las actividades de forrajeo de las abejas
Meliponini. Cabe sefialar que todavia no ocurren lluvias copiosas y pueden
caer heladas tardias (Fig. 2), deteriorando las flores disponibles. La primavera y
el verano contienen la mayor oferta de floracion (Fig. 3), con un clima favorable
para el forrajeo (Figs 2 y 3; Lams 4 y 5). Por otro lado, el otofio es el periodo
donde culminan las floraciones ya que el clima se vuelve desfavorable y
continua asi la mayor parte del invierno.

Fig. 3. Numero de taxa halladas en flor y numero de tipos polinicos utilizados por las

abejas durante los meses de actividad de forrajeo (julio a abril). Durante el mes de
marzo no se registro la floracion.
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Lamina 4:

Lam. 4. Recursos nectariferos y poliniferos utilizados por las abejas Meliponini
principalmente a fines de invierno y primavera: a) Maytenus vitis-idaea “sal de indio”;
b) Acacia praecox “garabato”; c) Castela coccinea “meloncillo”; d) Moya spinosa; €)
Ziziphus mistol “mistol”; f) Cercidium praecox ssp. praecox “brea”; g) Prosopis alba
“algarrobo blanco”; h) Prosopis ruscifolia “vinal”; i) Acacia aroma “tusca”.
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Lam. 5. Recursos nectariferos y poliniferos utilizados por las abejas Meliponini
principalmente en primavera, verano y parte de otofo: a) Sapium haematospermum
“lecherén”; b) Caesalpinia paraguariensis “guayacan”; c) Capparis speciosa “bola
verde”; d) Prosopis elata “guachin”; e) Solanum aridum; f) Schinopsis balansae
“‘quebracho colorado chaquefio”; g) Prosopis kuntzei “caranda” o “itin”; h) Trithrinax
schizophylla “palma de monte”; i) Capparis tweediana “sacha membrlllo".




4.3. Recursos utilizados por las abejas

Un total de 79 tipos polinicos pertenecientes a 40 familias fueron identificados
en los recursos florales (néctar y polen) almacenados en los 26 nidos de abejas
consideradas en el presente estudio. Sin embargo, los recursos florales
intensivamente forrajeados (> 10%) estuvieron conformados por 19 tipos
polinicos pertenecientes a 15 familias de plantas (Tablas 3-8). A continuacion
se detallan las plantas utilizadas por las tres especies de Meliponini estudiadas.
Es necesario destacar que el polen de Celtis, Solanum y Polygonaceae que
aparece en las muestras de miel de las especies de Meliponini, es producto de

la contaminacién, ya que se trata de plantas que no producen néctar.

4.4. Recursos utilizados por Tetragonisca fiebrigi en el Palosantal y en el
Quebrachal

4.4.1. Plantas nectariferas: origen botanico de las mieles

En las mieles de T. fiebrigi se identificaron 34 tipos polinicos correspondientes
a 18 familias, solo tres tipos polinicos no fueron identificados (Tabla 3). Un total
de 10 tipos polinicos pertenecientes a nueve familias estuvieron altamente
representados (> 10 %) (Fig. 5): Anacardiaceae (Schinopsis sp.-Schinus
fasciculatus), Celastraceae (Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa), Arecaceae
(Trithrinax schizophylla), Fabaceae (subfamilia Mimosoideae) (Prosopis sp.),
Sapotaceae (Sideroxylon obtusifolium), Celtidaceae (Celtis sp.), Rhamnaceae
(Ziziphus mistol), Capparidaceae (Capparis tweediana-C. salicifolia y Capparis
retusa) y Zygophyllaceae (Bulnesia sarmientoi). Las familias representadas en
< 10 % fueron Achatocarpaceae (Achatocarpus praecox), Fabaceae (subfamilia
Caesalpinioideae) (Caesalpinia paraguariensis y Cercidium praecox-
Parkinsonia aculeata), Bignoniaceae (Fridericia dichotoma y Tabebuia nodosa-
Tabebuia sp.), Polygonaceae (Ruprechtia triflora), Asteraceae (Ambrosia sp.,
Parthenium hysterophorus, Baccharis sp.-Solidago chilensis, Tessaria sp.-
Pterocaulon sp. y Heliantheae), Malpighiaceae (Mascagnia brevifolia), familia
no identificada (dos tipos polinicos), Euphorbiaceae (Croton sp. y Sapium
haematospermum), Fabaceae? (tipo Gleditsia), Nyctaginaceae (Boerhavia

diffusa), Apocynaceae (Aspidosperma sp.) y Acanthaceae (Justicia sp.).
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Representatividad de familias presentes en las mieles (%)

N - .

90 1

80 1

70 4

60 -

50 4

40 A

30 4

20 4

10 A

Tf1 Tf2 Tf5 Tf6 Tf7 Tf10 Tf12 Tf13 Tf 14 Tf 15
Nidos

Fig. 5. Familias representadas en las mieles (%) de cada nido de Tetragonisca fiebrigi.
Referencias de colores y tramas: véase Fig. 4.

4.4.2. Plantas poliniferas: contenido de las masas polinicas
4.4.2.1. Intensidad del uso del polen forrajeado: conteo clasico

En las masas polinicas de Tetragonisca fiebrigi se identificaron 36 tipos
polinicos pertenecientes a 22 familias, en tanto que dos tipos no fueron
identificados (Tabla 4). Un total de 10 tipos polinicos que representan a 9
familias fueron intensivamente forrajeados (> 10 %) (Fig. 6). Ellos fueron
Anacardiaceae (Schinopsis sp.-Schinus fasciculatus), Fabaceae (subfamilia

Mimosoideae) (Prosopis sp.), Arecaceae (Trithrinax schizophylla), Celastraceae
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(Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa), Capparidaceae (Capparis tweediana-C.
salicifolia y Capparis retusa), Sapotaceae (Sideroxylon obtusifolium),
Celtidaceae (Celtis sp.), Rhamnaceae (Ziziphus mistol) y Fabaceae? (tipo
Gleditsia amorphoides). Otras familias estuvieron representadas en < 10 %,
estas fueron Fabaceae (subfamilia Caesalpinioideae) (Pterogyne nitens,
Caesalpinia paraguariensis, Cercidium praecox-Parkinsonia aculeata),
Bignoniaceae (Fridericia dichotoma, Tabebuia nodosa-Tabebuia sp.),
Malpighiaceae (Mascagnia brevifolia), Asteraceae (Parthenium hysterophorus,
Xanthium spinosum, Heliantheae), Achatocarpaceae (Achatocarpus praecox),
Ulmaceae (Phyllostylon rhamnoides), Simaroubaceae (Castela coccinea),
Santalaceae (Acanthosyris falcata), Euphorbiaceae (Sapium
haematospermum), Polygonaceae (Ruprechtia triflora), Bromeliaceae,
Loranthaceae (Struthanthus uraguensis), Chenopodiaceae, Acanthaceae

(Justicia sp.), Olacaceae (Ximenia americana) y una familia no identificada.
4.4.2.2. Aporte en biomasa del polen forrajeado: conteo ajustado por volumen

De acuerdo al volumen de los granos de polen recolectados, las familias con
mayor aporte en biomasa a la dieta de Tetragonisca fiebrigi (> 10 %) fueron
Anacardiaceae, Fabaceae (subfamilia Mimosoideae), Arecaceae,
Capparidaceae, Celtidaceae, Fabaceae? (tipo G. amorphoides), Sapotaceae,
Malpighiaceae, Bignoniaceae, Rhamnaceae y Euphorbiaceae. Para la mayoria
de los nidos (1, 2, 5, 6, 12, 13 y 18), los valores de Chi cuadrado mostraron que
no hubo diferencias significativas entre ambos tipos de conteo (clasico y
afectado por volumen) (Apéndice Il). El recuento afectado por volumen sumoé a
Tabebuia nodosa-Tabebuia sp. (Bignoniaceae), Sapium haematospermum
(Euphorbiaceae) y Mascagnia breviflora (Malpighiaceae) a la lista de los tipos
polinicos mas importantes en la dieta, mientras que desestimé a Maytenus
vitis-idaea-Moya spinosa (Celastraceae) por presentar valores inferiores al 10

% en volumen.
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Representatividad de familias en las masas polinicas (%)

N g l
OO ’ T T T T T

Tf1 Tf2 Tf5 Tf6 Tf7 Tf10 Tf12 Tf13 Tf15 Tf18

Nidos

Fig. 6. Familias representadas en las masas polinicas (%) de cada nido de
Tetragonisca fiebrigi (conteo clasico). Referencias de colores y tramas: véase Fig. 4.

4.4.3. Analisis de la variabilidad entre los nidos de Tetragonisca fiebrigi

En el dendrograma de las muestras de Tetragonisca fiebrigi (Fig. 7) se
reconocen dos grandes grupos separados a un muy bajo nivel de similitud de
0,1. El grupo A, con 11 muestras, se compone de 4 subgrupos que se separan
a valores bajos de similitud de entre 0,2 y 0,3. El subgrupo A esta compuesto
por las muestras del nido 12 (Tf 12 M prim. Q y Tf 12 P prim. Q) (Iéanse
muestra 12 de miel de primavera del Quebrachal y muestra 12 de polen de
primavera del Quebrachal), el subgrupo B por las muestras del nido 13, el
subgrupo C por las muestras Tf 10 M inv. P, Tf 7 P ver. P, Tf10 P inv. Py Tf 7
M ver. P, y el subgrupo D por las muestras Tf 14 M prim. P, Tf 15 M prim P y Tf
15 P prim. P.
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El grupo B contiene 2 subgrupos formados a un valor medio de similitud
de 0,4. El subgrupo A esta formado por las 4 muestras de los nidos 1y 2, y el
subgrupo B por ambas reservas de los nidos 5y 6 y por la muestra Tf 18 P inv.
Q.

Al observar los valores de porcentaje de la matriz basica de datos se

pudieron brindar las explicaciones que causaron los agrupamientos:

Las muestras del grupo A son bastante heterogéneas respecto a las
familias que dominaron su composicion polinica, al contrario de aquellas del
grupo B que estuvieron dominadas por Anacardiaceae o por Arecaceae. Los 4
subgrupos del grupo A se diferenciaron por la abundancia polinica de
diferentes familias, asi el subgrupo A se caracteriz6 por la abundancia de
Rhamnaceae, el subgrupo B por la abundancia de Celtidaceae vy
Capparidaceae, el subgrupo C por la abundancia de Celastraceae y Fabaceae
(Mimosoideae) y el subgrupo D por la abundancia de Sapotaceae. Cada uno de
estos subgrupos poseyd 2 conjuntos diferenciados por la dominancia y/o
codominancia de algunas de sus familias constituyentes. Asi, el subgrupo A
poseyod un conjunto (Tf 12 M prim. Q) dominado por Rhamnaceae (59,61 %) y
otro codominado con Fabaceae (Mimosoideae) y Fabaceae? (Tf 12 P prim. Q);
el subgrupo B poseyd un conjunto (Tf 13 M prim. P) dominado por Celtidaceae
y secundariamente compuesto por Capparidaceae y Zygophyllaceae, mientras
que el otro conjunto (Tf 13 P prim. P) estuvo codominado por Capparidaceae,
Celtidaceae, Celastraceae y Fabaceae (Mimosoideae); el subgrupo C poseyé
un conjunto dominado por Celastraceae (Tf 10 M inv. P) y otro con
codominancia y/o dominancia ya sea de Celastraceae o de Fabaceae
(Mimosoideae); y el subgrupo D estd compuesto por 2 conjuntos, uno
codominado por Sapotaceae, Fabaceae (Mimosoideae), Capparidaceae (en
miel) (Tf 15 M prim. P) o Fabaceae (Caesalpinioideae) y Bignoniaceae (en
polen) (Tf 15 P prim. P); mientras que el otro conjunto estuvo codominado por
Sapotaceae, Anacardiaceae, Celtidaceae y Fabaceae (Mimosoideae) (Tf 14 M

prim. P).

Es importante destacar que las muestras de T. fiebrigi se agruparon de

acuerdo al tipo de bosque (Quebrachal vs. Palosantal) y a la pertenencia de

50



Similarity

0.84

0.8+

0.74

0.6+

0.5+

0.4+

0.3

0.2+

0.1

ambas reservas a un mismo nido. Sin embargo, las muestras no se agruparon

de acuerdo al tipo de reserva analizada ni a la estacion en las que fueron

recolectadas (Fig. 7).

Fig. 7. Dendrograma de las muestras de miel (M) y polen (P) de los nidos de T.
fiebrigi, de las cuatro estaciones y de los dos tipos de bosque: Quebrachal (Q) y
Palosantal (P). Se observan los grupos, subgrupos y conjuntos formados a diferentes
niveles de similitud (maxima similitud = 1).

o o n o o (s s}
o o o @ e
> ° 2 % o o g o o e g S g
E E E E o = z o - 2 3 c £
3 ] & & e 2 2 2 2 | H 2 B S ]
£ £ £ 5 3 2 £ £ £ 5. &8 g B e £ s & &
= = a o = o o = o o i o a = E o i = o -
- o~ o - o o - w v - - ~ - - = - - - - -
= E = = = = =S = = = = = = = = = = = = =
SUBGRUPO A SUBGRUPO B
SUBGRUPO B SUBGRUPO C SUBGRUPO D SUBGRUPO A
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El Analisis de Componentes Principales coincidié sélo parcialmente en la
conformacién de los mismos grupos de muestras observados mediante el
Analisis de Agrupamiento (Figs 8 y 9). EI Componente principal 1 (Figs 8 y 9)
segregd a Tf 2 M inv. Q por un lado (dominado por Anacardiaceae y
Celastraceae) y a Tf 12 M prim. Q y Tf 12 P prim. Q por otro (con abundancia
de Rhamnaceae) del resto de las muestras; el Componente principal 2 separé
a Tf 2 M inv. Q de las dos muestras del nido 15 (la de miel codominada por

Sapotaceae, Fabaceae (Mimosoideae) y Capparidaceae, y la de polen por

51



Sapotaceae, Fabaceae (Mimosoideae), Fabaceae (Caesalpinioideae) vy
Bignoniaceae); mientras que el Componente principal 3 separd las dos
muestras del nido 12 (la de miel dominada por Rhamnaceae y la de polen
codominada por Rhamnaceae, Fabaceae (Mimosoideae) y Fabaceae?) (Fig. 9).
Los primeros 7 componentes principales explicaron > 79 % de la variabilidad
existente entre las muestras (Apéndice IIl), debido a que un numero

relativamente moderado de muestras fueron diferentes entre si.

En las Figuras 10 y 11 y Apéndice IV se observa muy claramente que las
familias Anacardiaceae y Arecaceae son las que mas aportan al primer
componente principal, las familias Fabaceae (Mimosoideae), Celastraceae,
Sapotaceae, Arecaceae y Capparidaceae al segundo componente, y las
familias Sapotaceae y Celastraceae al tercero. Los 6 primeros componentes
explican > 94 % de la variabilidad existente, indicando que la variabilidad
hallada entre las muestras es debida a relativamente pocas familias (Apéndice
).
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Fig. 8. Grafico bidimensional con la distribucion de las muestras de miel y polen de T.

fiebrigi de acuerdo a los Componentes Principales 1y 2.

Fig. 9. Grafico bidimensional con la distribucion de las muestras de miel y polen de T.

fiebrigi de acuerdo a los Componentes Principales 1y 3.
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Fig. 10. Grafico bidimensional con la distribucion de las familias botanicas presentes
en las muestras de las reservas alimentarias de T. fiebrigi de acuerdo a los
Componentes Principales 1y 2.

Fig. 11. Grafico bidimensional con la distribucién de las familias botanicas presentes
en las muestras de las reservas alimentarias de T. fiebrigi de acuerdo a los
Componentes Principales 2 y 3.
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4.5. Recursos utilizados por Melipona orbignyi en el Palosantal

4.5.1. Plantas nectariferas: origen botanico de las mieles

Un total de 24 tipos polinicos correspondientes a 16 familias fueron
identificadas en las mieles de M. orbignyi (Tabla 5). De éstos, 10 tipos polinicos
pertenecientes a ocho familias estuvieron altamente representados (> 10 %)
(Fig. 12): Fabaceae (subfamilia Mimosoideae) (Acacia praecox-A. furcatispina-
A. bonariensis y Prosopis sp.), Capparidaceae (Capparis retusa y Capparis
speciosa), Celastraceae (Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa), Solanaceae
(Solanum sp. (ca. 14 pm)), Anacardiaceae (Schinopsis sp.-Schinus
fasciculatus), Zygophyllaceae (Bulnesia sarmientoi), Rhamnaceae (Ziziphus
mistol) y Olacaceae (Ximenia americana). Las familias representadas en < 10
% fueron Nyctaginaceae (Pisonia zapallo), Sapotaceae (Sideroxylon
obtusifolium), Apocynaceae?, Ranunculaceae (Clematis montevidensis),
Fabaceae (subfamilia Caesalpinioideae) (Cercidium praecox-Parkinsonia
aculeata), Bignoniaceae (Tabebuia nodosa-Tabebuia sp.), Cactaceae
(subfamilia Cereoideae) (Cactaceae Cereoideae 1), Achatocarpaceae

(Achatocarpus praecox) y Polygonaceae (Ruprechtia triflora).

Tabla 5. Representatividad (%) de los tipos polinicos presentes en las mieles de los
nidos de Melipona orbignyi, ordenados alfabéticamente por familia. Los valores en
negrita corresponden a los recursos intensivamente forrajeados (> 10%).
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Representatividad de familias en las mieles (%)
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Fig. 12. Familias representadas en las mieles (%) de cada nido de Melipona orbignyi.
Referencias de colores y tramas: véase Fig. 4.

4.5.2. Plantas poliniferas: contenido de las masas polinicas
4.5.2.1. Intensidad del uso del polen forrajeado: conteo clasico

En las masas polinicas de M. orbignyi se identificaron 25 tipos polinicos
pertenecientes a 15 familias, en tanto que dos tipos no fueron identificados
(Tabla 6). Los recursos poliniferos mas forrajeados (> 10 %) estuvieron
representados por ocho tipos polinicos que representan a seis familias (Fig.
13). Ellos fueron Fabaceae (subfamilia Mimosoideae) (Acacia praecox-A.

furcatispina-A. bonariensis y Prosopis sp.), Capparidaceae (Capparis retusa y
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Capparis speciosa), Solanaceae (Solanum sp. (ca. 14 um)), Anacardiaceae
(Schinopsis sp.-Schinus fasciculatus), Olacaceae (Ximenia americana) y
Sapotaceae (Sideroxylon obtusifolium). Las familias representadas en < 10 %
fueron Fabaceae (subfamilia Caesalpinioideae) (Cercidium praecox-
Parkinsonia aculeata), Zygophyllaceae (Bulnesia sarmientoi), Celastraceae
(Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa), Ranunculaceae (Clematis
montevidensis), Nyctaginaceae (Pisonia zapallo), Rhamnaceae (Ziziphus
mistol), Bignoniaceae (Fridericia dichotoma y Tabebuia nodosa-Tabebuia sp.),
Loranthaceae (Tripodanthus acutifolius), Simaroubaceae (Castela coccinea),
Arecaceae (Trithrinax schizophylla) a los que se suman dos familias no

identificadas.

Tabla 6. Representatividad (%) de los tipos polinicos presentes en las masas de polen
de los nidos de Melipona orbignyi, ordenados alfabéticamente por familia. A la
izquierda de cada columna se observa el porcentaje del conteo clasico o numérico
(Num %) y a la derecha el porcentaje ajustado por volumen (Vol %). Los valores en
negrita corresponden a los recursos intensivamente forrajeados (> 10%).
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Representatividad de familias en las
masas polinicas (%)
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Fig. 13. Familias representadas en las masas polinicas (%) de cada nido de Melipona
orbignyi (conteo clasico). Referencias de colores y tramas: véase Fig. 4.

4.5.2.2. Aporte en biomasa del polen forrajeado: conteo ajustado por volumen

De acuerdo al volumen de los granos de polen recolectados, las familias con
mayor aporte en biomasa a la dieta de Melipona orbignyi (> 10 %) fueron
Fabaceae  (subfamilia  Mimosoideae),  Capparidaceae,  Solanaceae,
Anacardiaceae, Olacaceae y Sapotaceae. Para la mayoria de los nidos (1, 4, 5,
6, 8 y 9), los valores de Chi cuadrado mostraron que hubo diferencias
significativas entre ambos tipos de conteo (clasico y afectado por volumen)
(Apéndice Il). El recuento afectado por volumen sumé a Albizia inundata
(Fabaceae, Mimosoideae) a la lista de los tipos polinicos mas importantes en la

dieta.
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4.5.3. Analisis de la variabilidad entre los nidos de Melipona orbignyi

En el dendrograma (Fig. 14) se reconoce un pequefo grupo (grupo A)
constituido por las muestras 9 P ver. (subgrupo A), 10 P ver. y 10 M ver.
(subgrupo B) (Iéanse muestra 9 de polen de verano, muestra 10 de polen de
verano y muestra 10 de miel de verano), que se separan del resto de las

muestras (grupo B) a un nivel bajo de similitud de entre 0,1y 0,2.

Este gran grupo de 14 nidos (grupo B) se escinde en dos subgrupos a
un nivel bajo de similitud de 0,2. El subgrupo A esta compuesto por las
muestras 8 P prim., 8 M prim., 6 M prim., 7 P prim. y 7 M prim., donde 8 P prim.
se encuentra aislada del resto y las restantes cuatro muestras forman 2
conjuntos con 2 muestras cada uno, ambos separados por un alto nivel de
similitud de entre 0,7 y 0,8. Uno de estos conjuntos esta compuesto por las
muestras 8 M prim. y 6 M prim. y el otro por las muestras 7 M prim. y 7 P prim.
El subgrupo mas grande (subgrupo B, con 9 muestras), se compone de dos
conjuntos, uno formado por las muestras 5 M prim. y 11 M inv., estrechamente
asociados a un nivel de similitud cercano a 0,5. El otro conjunto se subdivide en
dos subconjuntos, uno pequefio formado por las muestras 1 M ver. y 4 P prim.,
y otro mas grande de 5 muestras bastante relacionadas entre si: 1 P ver., 5 P

prim., 4 M prim., 6 P prim.y 11 P inv.

Al observar los valores de porcentaje de la matriz basica de datos se

pudieron brindar las explicaciones que causaron los agrupamientos:

El grupo A contiene una combinacién de escasos tipos polinicos,
dominados ya sea por Anacardiaceae (muestras 10 P ver. y 10 M ver.) o por

Solanaceae (9 P ver.), secundariamente se observa Capparidaceae.

La mayoria de las muestras del grupo B estan compuestas por muchos
tipos polinicos y dominadas por Fabaceae (Mimosoideae) y Capparidaceae. El
subgrupo A se compone de 5 muestras compuestas por muchos tipos polinicos
y elevados porcentajes de Capparidaceae. En cambio, el subgrupo B contiene
2 conjuntos notoriamente diferentes, el mas grande (7 muestras) con elevados
porcentajes de Fabaceae (Mimosoideae), raramente dominadas por otras

familias (Solanaceae, muestra 1 M ver.). El otro conjunto (2 muestras) se
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Similarity

0.9+

0.8+

0.7+

0.6

0.4+

0.39

0.2

0.1

caracteriza por estar dominado por Celastraceae, a veces junto a Fabaceae

(Mimosoideae).

Menos de la mitad de las muestras del dendrograma se agruparon de
acuerdo a su estacionalidad (8 muestras: grupo A (verano) y subgrupo A del
grupo B (primavera)), o de acuerdo a la similitud intranidal de la composicién
polinica del polen y la miel (6 muestras: nidos 7, 8 y 10). Sin embargo, las
muestras no formaron grupos de acuerdo al tipo de reserva (es decir, las
muestras de polen se agruparon con las de miel), excepto 2 muestras de miel

dominadas por la familia Celastraceae (5 M prim.y 11 M inv.).

Fig. 14. Dendrograma de las muestras de miel (M) y polen (P) de los nidos de M.
orbignyi, de las tres estaciones analizadas. Se observan los grupos, subgrupos y
conjuntos formados a diferentes niveles de similitud (maxima similitud = 1).

Mo 1 M verano
Mo4 P primavera
Mo5P
MoB P
Mo 11 P invierno
Mo 4 M primavera
Mo 1 P verano
Mo 5 M primavera
Mo 11 M invierno
Mo7Pp
Mo 7 M primavera
Mo 6 M primavera
Mo & M primavera
Mo 8 P pri
Mo 9 P verano

e e

. SUBGRUPO A SUBGRUPO A

SUBGRUPO B
1

Mo 10 P verano

Mo 10 M verano

SUBGRUPO B

-

GRUFPO B GRUPO A

Mests

El Analisis de Componentes Principales coincidié en la conformacion de
los grupos de muestras observados mediante el Analisis de Agrupamiento (Figs

15y 16).
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En el grafico de los componentes principales 1 y 2 de las muestras de
miel y polen (Fig. 15) provenientes de una matriz en modo Q (en el que las
unidades del analisis son las muestras) se observan los mismos agrupamientos
hallados mediante el dendrograma (Fig. 14). Tres de ellos resultaron
fuertemente influenciados por el componente 1, siendo el grupo de la izquierda
dominado por Fabaceae (Mimosoideae), el de la derecha arriba por
Anacardiaceae o por Solanaceae y el de la derecha abajo por Capparidaceae,
estos ultimos dos grupos muy influenciados por el Componente 2. En el gréafico
de los componentes 1y 3 (Fig. 16) se observa que las muestras 5 M prim. y 11
M inv. formaron un grupo aislado ya que poseen valores extremos del
Componente 3. La variabilidad existente entre las muestras fue explicada
principalmente por los primeros 11 componentes principales (los tres primeros
s6lo explicaron > 30 % de la variabilidad) (Apéndice V), esto es debido a que
gran parte de las muestras analizadas poseyeron gran heterogeneidad en su

composicién polinica.

Al analizar la misma matriz en modo R (en el que las unidades del
analisis son las familias), se observa muy claramente que la familia Fabaceae
(Mimosoideae) es la que mas aporté al primer componente principal, la familia
Capparidaceae al segundo componente, y las familias Solanaceae,
Anacardiaceae y Celastraceae al tercero (Apéndice VI; Figs 17 y 18). Los tres
primeros componentes explicaron > 75 %, mientras que los 6 primeros
explicaron > 99 %, indicando que la variabilidad hallada entre las muestras fue

debida a unas pocas familias (Apéndice V).

El Analisis de Componentes Principales agrupé las muestras de acuerdo
a su composicién polinica (dominancia de ciertas familias y el numero de tipos
polinicos presentes), de la misma manera en que lo hizo el Analisis de
agrupamiento previamente realizado. Es importante destacar que ambos
analisis no agruparon las muestras segun el tipo de reserva ni el nido al cual
éstas pertenecian, tampoco de acuerdo a la estacion del afio en la que fueron

recolectadas.
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Fig. 15. Grafico bidimensional con la distribucion de las muestras de miel y polen de
M. orbignyi de acuerdo a los Componentes Principales 1y 2.

Fig. 16. Grafico bidimensional con la distribucién de las muestras de miel y polen de
M. orbignyi de acuerdo a los Componentes Principales 1y 3.
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Fig. 17. Grafico bidimensional con la distribucion de las familias botanicas presentes
en las muestras de las reservas alimentarias de M. orbignyi de acuerdo a los
Componentes Principales 1y 2.

Fig. 18. Grafico bidimensional con la distribucion de las familias botanicas presentes
en las muestras de las reservas alimentarias de M. orbignyi de acuerdo a los
Componentes Principales 1y 3.
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4.6. Recursos utilizados por Geotrigona argentina en el Palosantal

4.6.1. Plantas nectariferas: origen botanico de las mieles

Un total de 15 tipos polinicos correspondientes a 13 familias fueron
identificadas en las mieles de Geotrigona argentina, sélo un tipo polinico no fue
identificado (Tabla 7). Solo siete tipos polinicos que provienen de seis familias
estuvieron altamente representados (> 10 %) (Fig. 19). Ellos fueron Fabaceae
(subfamilia Mimosoideae) (Prosopis sp.), Capparidaceae (Capparis tweediana-
C. speciosa y Capparis retusa), Rhamnaceae (Ziziphus mistol), Celastraceae
(Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa), Simaroubaceae (Castela coccinea) y
Nyctaginaceae (Pisonia zapallo). Las familias representadas en < 10 % fueron
Polygonaceae (Ruprechtia triflora), Zygophyllaceae (Bulnesia sarmientoi),
(Celtis  sp.),

una familia no

Achatocarpaceae (Achatocarpus praecox), Celtidaceae

Anacardiaceae (Schinopsis sp.-Schinus fasciculatus),

identificada, Malvaceae (Malvaceae 2) y Amaranthaceae (Alternanthera sp.).

Tabla 7. Representatividad (%) de los tipos polinicos presentes en las mieles de los
nidos de Geotrigona argentina, ordenados alfabéticamente por familia. Los valores en

negrita corresponden a los recursos intensivamente forrajeados (> 10%).

Familia Tipo polinico Ga1 Ga 2 Ga3 Ga4 Gab Ga6
ACHATOCARPACEAE Achatocarpus praecox 1,60
AMARANTHACEAE Alternanthera sp. 0,17
ANACARDIACEAE Schinopsis sp.-Schinus fasciculatus 0,19 0,28
CAPPARIDACEAE Capparis tweediana-C.speciosa 0,19 0,28 67,80 3,99

Capparis retusa 100,00

CELASTRACEAE Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa 1,53 51,68 7,12 1,00
CELTIDACEAE Celtis sp. 0,17 0,19 0,40
FABACEAE, MIMOSOIDEAE Prosopis sp. 5,45 95,60 24,58 16,62 83,23
MALVACEAE Malvaceae 2 0,19

NYCTAGINACEAE Pisonia zapallo 6,77 10,05

POLYGONACEAE Ruprechtia triflora 4,06 0,40
RHAMNACEAE Ziziphus mistol 73,42 1,15 9,22 3,05 4,39
SIMAROUBACEAE Castela coccinea 13,85 0,19 3,35 1,35 4,39
ZYGOPHYLLACEAE Bulnesia sarmientoi 0,58 0,56 0,60

&? No identificada 4 0,17 0,19

+1tipo po?i‘:" Tamilias tificado 15 tipos polinicos 100 100 100 100 100 100
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Fig. 19. Familias representadas en las mieles (%) de cada nido de Geotrigona
argentina. Referencias de colores y tramas: véase Fig. 4.

4.6.2. Plantas poliniferas: contenido de las masas polinicas

4.6.2.1. Intensidad del uso del polen forrajeado: conteo clasico

En las masas polinicas de G. argentina se identificaron 41 tipos polinicos
pertenecientes a 27 familias, en tanto que dos tipos no fueron identificados
(Tabla 8).

Un total siete tipos polinicos que representan a cinco familias fueron
intensivamente forrajeados (> 10 %) (Fig. 20): Fabaceae (subfamilia
Mimosoideae) (Prosopis sp.), Capparidaceae (Capparis tweediana-C. speciosa,
Capparis retusa y Capparis speciosa), Simaroubaceae (Castela coccinea),
Achatocarpaceae (Achatocarpus praecox) y Celastraceae (Maytenus vitis-
idaea-Moya spinosa). Las familias representadas en < 10 % fueron

Euphorbiaceae (Croton sp.), Rhamnaceae (Ziziphus mistol), Polygonaceae
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(Ruprechtia triflora), Loranthaceae (Tripodanthus acutifolius y Struthanthus
uraguensis), Alismataceae-Limnocharitaceae (Sagittaria  montevidensis-
Hydrocleys nymphoides), Sapotaceae (Sideroxylon obtusifolium),
Zygophyllaceae (Bulnesia sarmientoi), Cyperaceae (Eleocharis sp.),
Asteraceae (Parthenium hysterophorus, Astereae-Inuleae, Tessaria sp.-
Pterocaulon sp., Holocheilus hieracioides), Nyctaginaceae (Pisonia zapallo),
Portulacaceae (Portulaca sp.), Verbenaceae (Phyla reptans y Verbena sp.),
Plantaginaceae (Scoparia sp.), Malpighiaceae (Mascagnia brevifolia),
Fabaceae (subfamilia Caesalpinioideae) (Cercidium praecox-Parkinsonia
aculeata), Bignoniaceae (Tabebuia nodosa-Tabebuia sp.), Typhaceae (Typha
sp.), Boraginaceae (Boraginaceae y Heliotropium sp.), Amaranthaceae
(Alternanthera sp.), Cactaceae (subfamilia Cereoideae) (Cactaceae Cereoideae
2), Celtidaceae (Celtis sp.), Menyanthaceae (Nymphoides indica), Malvaceae

(Malvaceae 1) y dos familias no identificadas.
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Representatividad de familias en las masas polinicas (%)

90% -
80%
70% |
60% |
50% |
40%
30% |
20% |
10% |
0% —— ‘ ‘ ‘ ‘ ‘
Ga1 Ga2 Ga3 Ga 4 Gab Gab6

Nidos

Fig. 20. Familias representadas en las masas polinicas (%) de cada nido de
Geotrigona argentina (conteo clasico). Referencias de colores y tramas: véase Fig. 4.

4.6.2.2. Aporte en biomasa del polen forrajeado: conteo ajustado por volumen

De acuerdo al volumen de los granos de polen recolectados, las familias con
mayor aporte en biomasa a la dieta de Geotrigona argentina (> 10 %) fueron
Fabaceae (subfamilia Mimosoideae), Capparidaceae, Achatocarpaceae vy
Simaroubaceae. En todos los nidos, los valores de Chi cuadrado mostraron que
no hubo diferencias significativas entre ambos tipos de conteo (clasico y
afectado por volumen) (Apéndice Il). Al considerar el volumen de los granos de
polen, Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa (Celastraceae) tuvo escaso

significado en la dieta.

4.6.3. Analisis de la variabilidad entre los nidos de Geotrigona argentina

En el dendrograma (Fig. 21) se reconoce al grupo A con una unica muestra (Ga
1 M ver.) aislado del resto de las muestras, y al grupo B formado por 2

subgrupos a muy bajos niveles de similitud (0,15). El subgrupo A esta
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compuesto por 4 muestras bastante similares entre si (casi 0,7 de similitud) que
forman 2 conjuntos con 2 muestras cada uno: 6 P prim. y 6 M prim. separadas
de 4 M prim. y 4 P prim. El subgrupo B, con las restantes 7 muestras, se
compone de dos conjuntos, uno formado por 3 subconjuntos estrechamente
asociados a un nivel de similitud algo superior a 0,5 (la muestra 1 P ver. en el
subconjunto A, la 5 P prim. en el subconjunto B y 4 muestras en el subconjunto

C) y el otro conjunto compuesto sélo por la muestra 3 M inv.

Al observar los valores de porcentaje de la matriz basica de datos se

pudieron brindar las explicaciones que causaron tales agrupamientos:

La composicion polinica del grupo A estuvo dominada por Rhamnaceae
(73,42 %) y secundariamente por Simaroubaceae (13,85 %). Ambos subgrupos
del grupo B presentaron importantes valores de la familia Capparidaceae (entre
un 67,8 y un 100 %) (subgrupo A) o de Fabaceae (Mimosoideae) (subgrupo B).
El conjunto A del subgrupo B poseyd > 48 % de Fabaceae (Mimosoideae), con
codominancia de esta familia junto a Simaroubaceae (subconjunto A),
codominancia con Achatocarpaceae (subconjunto B), y con dominancia de > 83
% de Fabaceae (Mimosoideae) (subconjunto C). El conjunto B del subgrupo B
poseyé0 dominancia de Celastraceae (51,68 %), seguido de Fabaceae

(Mimosoideae) y Nyctaginaceae.

Solo 4 de las 12 muestras del dendrograma de G. argentina se
agruparon de acuerdo a la similitud intranidal de la composicién polinica del
polen y la miel (nidos 4 y 6). El resto de los agrupamientos no guardé relacién
con el tipo de reserva ni con la estacionalidad, lo que apoya el comportamiento

oportunista de estas abejas respecto a la recoleccion de recursos florales.

Fig. 21. Dendrograma de las muestras de miel (M) y polen (P) de los nidos de G.
argentina, en las tres estaciones analizadas. Se observan los grupos, subgrupos y
conjuntos formados a diferentes niveles de similitud (maxima similitud = 1).
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El Analisis de Componentes Principales coincidioé solo parcialmente en la
conformacién de los mismos grupos de muestras observados mediante el
Anadlisis de Agrupamiento (Figs 22 y 23), ya que segregd a Ga 1 P ver.
(codominado por Fabaceae (Mimosoideae) y Simaroubaceae) del resto de las
muestras en el Componente principal 1 (Fig. 22), y a Ga 5 P prim. (codominado
por Fabaceae (Mimosoideae) y Achatocarpaceae, y secundariamente con
Capparidaceae) de acuerdo a los Componentes principales 2 y 3 (Fig. 23). El
resto de las muestras conformaron los mismos grupos que en el Analisis de
Agrupamiento (Fig. 21). Los primeros 6 componentes principales explicaron >
89 % de la variabilidad existente entre las muestras (Apéndice VII), debido a

que pocas muestras fueron muy heterogéneas.

En las Figuras 24 y 25 y el Apéndice VIII se observan muy claramente
que la familia Fabaceae (Mimosoideae) fue la que mas aporté al primer
componente principal, la familia Capparidaceae al segundo componente, y las
familias Rhamnaceae, Celastraceae y Simaroubaceae al tercero. Los 4

primeros componentes explicaron > 95 % de la variabilidad existente, indicando
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que la variabilidad hallada entre las muestras se debidé a unas pocas familias
(Apéndice VII).
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Fig. 22. Grafico bidimensional con la distribucion de las muestras de miel y polen de
G. argentina de acuerdo a los Componentes Principales 1y 2.

Fig. 23. Grafico bidimensional con la distribucion de las muestras de miel y polen de
G. argentina de acuerdo a los Componentes Principales 2 y 3.
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Fig. 24. Grafico bidimensional con la distribucién de las familias botanicas presentes
en las muestras de las reservas alimentarias de G. argentina de acuerdo a los
Componentes Principales 1y 2.
Fig. 25. Grafico bidimensional con la distribucion de las familias botanicas presentes
en las muestras de las reservas alimentarias de G. argentina de acuerdo a los
Componentes Principales 2 y 3.
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4.7. El volumen citoplasmatico del polen forrajeado por las abejas

Meliponini

Mediante el calculo del volumen citoplasmatico de los granos de polen
forrajeados por las tres especies estudiadas, se observdo que sus valores
variaron desde 46 pm® en Scoparia sp. (Plantaginaceae) hasta 248.816 ym>en
Portulaca sp. (Portulacaceae); sin embargo, los de aquellos intensivamente
forrajeados variaron entre 565 pm® en Ximenia americana (Olacaceae) y
14.640 pm® en Capparis salicifolia (Capparidaceae) (Fig. 26). El polen con
mayor volumen citoplasmatico (> 10.000 pm?®) provino de Portulaca sp.
(Portulacaceae), Albizia inundata (poliade completa) (Fabaceae, Mimosoideae),
Croton sp. (Euphorbiaceae), Ruprechtia triflora (Polygonaceae), Justicia sp.
(Acanthaceae), Sapium haematospermum (Euphorbiaceae), Caesalpinia
paraguariensis (Fabaceae, Caesalpinioideae), Capparis salicifolia
(Capparidaceae), Mascagnia brevifolia (Malpighiaceae) y Fridericia dichotoma
(Bignoniaceae) (Fig. 26). Por otra parte, las plantas con el menor volumen (<
2.000 pm®) fueron Scoparia sp. (Plantaginaceae), Alternanthera sp.
(Amaranthaceae), Holocheilus hieracioides (Asteraceae), Verbena sp.
(Verbenaceae), Eleocharis sp. (Cyperaceae), Ximenia americana (Olacaceae),
Parthenium hysterophorus (Asteraceae), Mimosa detinens (Fabaceae,
Mimosoideae), Pterogyne nitens (Fabaceae, Caesalpinioideae), Bulnesia
sarmientoi (Zygophyllaceae), Solanum sp. (ca. 40 um) (Solanaceae), Maytenus
vitis-idaea (Celastraceae), Moya spinosa (Celastraceae), Capparis atamisquea
(Capparidaceae), Schinopsis sp.-Schinus fasciculatus (Anacardiaceae),
Heliantheae (Asteraceae), Phyla reptans (Verbenaceae) y Ziziphus mistol
(Rhamnaceae) (Fig. 26).

Los tipos polinicos intensivamente forrajeados (> 10 %) variaron en
volumen, 13 de ellos correspondieron a volumenes pequefios (entre 524 y
8.181 pm®), mientras que sélo cuatro a volimenes medianos (entre 8.182 y
65.448 pm?) (Fig. 26). Esta categorizacién se basa en la clasificacion de

tamanos de polen de Erdtman (1952) modificada por Hesse et al. (2009).
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Fig. 26. Volumen citoplasmatico (um?), tipos de escultura y representatividad en la
dieta de 52 tipos polinicos de plantas melitofilas del bosque del Chaco Seco hallados
en las masas polinicas, ordenados en forma decreciente. La amplitud de volumenes
encontrados varié desde 46 pm® en Scoparia sp. (Plantaginaceae) hasta 248.816 ym?®
en Portulaca sp. (Portulacaceae). Referencias: = granos de polen equinados o
microequinados; ] = granos reticulados-microreticulados o estriados; () = granos
psilados, escabridos, punteados o granulados; /\= granos con otras esculturas. En
recuadro se sefiala el volumen de los tipos polinicos representados en mas del 10 %
en ?I’a dieta; recuadros en amarillo corresponden a volumenes pequenos (524 - 8.181
pm?).

4.8. Contenido proteico del polen forrajeado

El polen de las masas polinicas seleccionadas contuvo entre 1,56 y 4,86 % de
nitrogeno, que equivalen a 9,78 y 30,41 % de proteina cruda (Tabla 9). Los
valores mas altos de proteina (> 20 %) fueron hallados en las masas polinicas
cuyos conjuntos polinicos dominantes fueron Prosopis sp. (muestras 11y 12,
de G. argentina), Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa (muestras 13 y 14, de G.
argentina), Acacia praecox-A. furcatispina-A. bonariensis + Prosopis sp.
(muestra 7, de M. orbignyi), Capparis spp. + Mascagnia brevifolia + tipo
Heliantheae (muestra 5, de T. fiebrigi), Ziziphus mistol + Prosopis sp. (muestra
6, de T. fiebrigi), Prosopis sp. (muestra 10, de G. argentina) y Castela coccinea
(muestra 9, de G. argentina) (Tabla 9), mientras que los mas bajos (< 10 %)

fueron de Capparis tweediana-speciosa (muestra 8, de G. argentina).

Cabe destacar que las diferencias encontradas en los valores de
proteinas de Prosopis podrian deberse a que el polen provino de diferentes
especies (indiferenciables morfolégicamente), ademas de los otros tipos

polinicos que formaban parte de la muestra.
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4.9. Diversidad (H’) y equitabilidad (J’) de los recursos florales forrajeados

por abejas Meliponini

Tanto para los tipos polinicos presentes en las mieles como en las masas
polinicas almacenadas por las tres especies de abejas, se compard la
diversidad (H’) y la equitabilidad (J’). Estos valores fueron calculados para cada
uno de los nidos analizados (Figs 27, 28 y 29). En el caso de las masas
polinicas, se consider6 ambos tipos de porcentajes (clasico y afectado por

volumen).

En Tetragonisca fiebrigi, el indice de diversidad (H’) de los tipos polinicos
presentes en las mieles vari6 entre 0,39 (invierno) y 2,21 (primavera), mientras
que la equitabilidad (J’) varié entre 0,34 (invierno) y 0,81 (primavera). En las
masas polinicas, los valores de H’ variaron entre 0 (invierno) y 2,24 (verano) y
los de J’ entre 0 (invierno) y 0,75 (verano) segun el conteo clasico, mientras
que los de H’ entre 0 (invierno) y 1,99 (verano) y los de J’ entre O (invierno) y

0.69 (primavera) segun el conteo ajustado por volumen (Fig. 27).

En Melipona orbignyi, el indice de diversidad (H’) de los tipos polinicos
presentes en las mieles varid6 entre 0,24 (primavera) y 1,55 (primavera),
mientras que la equitabilidad (J’) varié entre 0,15 (primavera) y 0,75 (invierno y
verano). En las masas polinicas, los valores de H’ variaron entre 0,46 (verano)
y 2,24 (primavera) y los de J' entre 0,29 (verano) y 0,71 (primavera) segun el
conteo clasico, mientras que los valores de H’ entre 0,36 (verano) y 1,80
(primavera) y los de J' entre 0,22 (verano) y 0,61 (primavera) segun el conteo

ajustado por volumen (Fig. 28).

En Geotrigona argentina, el indice de diversidad (H’) de los tipos
polinicos presentes en las mieles varié entre 0,24 (verano) y 1,32 (invierno),
mientras que la equitabilidad (J’) varié entre 0,10 (verano) y 0,64 (invierno). En
las masas polinicas, los valores de H’ variaron entre 0 (invierno) y 1,38
(primavera) y los de J' entre O (invierno) y 0,54 (primavera) segun el conteo
clasico, mientras que los valores de H’ variaron entre 0 (invierno) y 1,22
(primavera) y los de J' entre O (invierno) y 0.50 (primavera) segun el conteo

ajustado por volumen (Fig. 29).
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4.10. Superposicion del nicho alimentario entre las abejas Tetragonisca
fiebrigi, Melipona orbignyi y Geotrigona argentina

Al comparar las tres especies de abejas en el Palosantal, se observaron
elevados valores de superposicion del nicho alimentario, tanto para las fuentes

de miel como para las de polen (Figura 30).

Respecto a los recursos nectariferos, los valores mas elevados de
superposicion de nicho se hallaron entre las especies M. orbignyi y G.
argentina (0,75), seguido de T. fiebrigi y M. orbignyi (0,71) y de T. fiebrigi y G.
argentina (0,56) (Figura 30).

Respecto a los recursos de polen, los valores mas elevados de
superposicion de nicho se hallaron entre las especies M. orbignyi y G.
argentina (0,79), seguido de T. fiebrigi y G. argentina (0,72) y de T. fiebrigi y M.
orbignyi (0,64) (Figura 30).

Durante todo el periodo de muestreo, lor recursos florales de Capparis
retusa (Capparidaceae), Maytenus-Moya (Celastraceae) y Prosopis (Fabaceae,
Mimosoideae) fueron compartidos por las tres especies de Meliponini. Sin
embargo, Schinopsis-Schinus (Anacardiaceae), Sideroxylon obtusifolium
(Sapotaceae) y Bulnesia sarmientoi (Zygophyllaceae) fueron compartidas sélo
por T. fiebrigi y M. orbignyi, y Ziziphus mistol (Rhamnaceae) y Capparis
speciosa (Capparidaceae) solo por M. orbignyi y G. argentina.

84



Fig. 30. Recursos alimentarios compartidos por las abejas Meliponini en el Palosantal.
Los valores numéricos indican el valor de superposicién de nicho alimentario entre los
pares de especies de abejas, para néctar (N) y para polen (P). Nota: se consideraron
sélo los tipos polinicos forrajeados intensivamente por las abejas (representados en >
10%).

Tetragonisca fiebrigi Melipona orbignyi

Ximenia americana

+
Solanum sp.
+

Acacia praecox -
A. furcatispina-A. bonariensis

Capparis retusa
+

Maytenus vitis-idaea-
Moya spinosa
+

Prosopis sp.

Geotrigona argentina

85



4.11. Caracterizacion morfolégica de los tipos polinicos mas relevantes en
la dieta

Algunos de los tipos mas relevantes en la dieta de las tres especies de abejas
han sido previamente descriptos. Los tipos polinicos correspondientes a 12
especies se describen por primera vez. Las descripciones se ordenan por
familia. Referencias de las abreviaturas: DP (diametro polar), DE (diametro

ecuatorial), VP (vista polar) y VE (vista ecuatorial).
ACHATOCARPACEAE
Achatocarpus praecox (Lam. 6 a, b; Lam. 10 a)

Granos pantoporoidados, esferoidales, apolares. Diametro de 24 a 30 ym.
Poroides en numero de 5 a 7, principalmente 6, con membrana apertural
esculturada. Exina de 1 a 2 ym de espesor, tectada, escabrida. MEB: Se
observa la superficie del grano escabrida y la membrana apertural granulada.
De acuerdo a Skvarla & Nowicke (1982) sobre los granulos hay microespinulas.

Material de referencia: Vossler s/n° (LP; BA).
ARECACEAE
Trithrinax schizophylla (Ladm. 6 c-f; Lam. 10 b, d)

Granos monosulcados, heteropolares, de simetria bilateral. Formas muy
variables, de biconvexos a plano-convexos (forma de bote o a veces algo
piriformes) en VP, circulares a elipticos en VE. DP: 19-26 ym, DE mayor: 33-42
pm, DE menor: 25-36 um. Sulcos largos con membrana apertural psilada.
Exina de 1 a 2 pym de espesor, semitectada, microreticulada. Relacion
sexina/nexina: 1:1. MEB: Se observa la superficie punteada-microreticulada.

Observaciones: los granos se estudiaron sobre el material hallado en los nidos.
ASTERACEAE

Parthenium hysterophorus (Lam. 6 g-i; Lam. 10 c¢)
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Granos tricolporados, esferoidales, radiosimétricos. Contorno circular en VP y
VE. DP = DE: 20-21 um. Colpos largos, ora lalongados. Exina de 5 ym de
espesor, tectada, columelada, equinada, caveada, cavus de 1 ym de espesor.
Espinas de 3 um de longitud, anchas, punteadas hasta la mitad de su longitud,
exina entre espinas de 1 ym de espesor. MEB: Se observa que la superficie es

punteada entre las espinas. Material de referencia: Vossler s/n° (LP; BA).

CAPPARIDACEAE

Capparis retusa (Lam. 7 a-d; Lam. 10 e)

Granos tricolporados, esferoidales a subprolatos, radiosimétricos. Contorno
eliptico-subromboidal en VE, circular en VP. DP: 23-29 um, DE: 20-24 um.
Colpos largos con membrana apertural granulada, endoapertura lalongada con
membrana apertural granulada. Exina de 1 pm de espesor, tectada,
microequinada. Relacion sexina/nexina: 1:1. MEB: Se observa la superficie del
grano con microespinas de distribucidén irregular, y la membrana apertural
densamente esculturada, con granulos de diferente tamano. Material de

referencia: Vossler s/n° (LP; BA).

Capparis salicifolia (Lam. 7 e-f, h-i; Lam. 10 f, h)

Granos tricolporados, esferoidales a perprolatos, radiosimétricos. Contorno
eliptico-subromboidal en VE, circular en VP. DP: 30-47 uym, DE: 21-37 um.
Colpos largos con membrana apertural lisa, endoapertura lalongada con
membrana apertural granulada. Exina de 2 ym de espesor, semitectada,
microreticulada. Relaciéon sexina/nexina: 1:1. MEB: Las observaciones
coinciden con las realizadas con MO. Material de referencia: Vossler s/n° (LP;
BA).

Capparis speciosa (Lam. 7 g, j-I; Lam. 11 a-b)

Granos tricolporados, suboblatos a prolatos, radiosimétricos. Contorno eliptico-
subromboidal en VE, subcircular en VP. DP: 22-30 um, DE: 19-24um. Colpos
largos con membrana apertural lisa, endoapertura lalongada con membrana

apertural granulada. Exina de 1 um de espesor, semitectada, microreticulada,
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con engrosamientos polares. Relacion sexina/nexina: 1:1. MEB: Las
observaciones coinciden con las realizadas con MO. Material de referencia:
Vossler s/n° (LP; BA).

Capparis tweediana (Lam. 6 j-I; Lam. 10 g)

Granos tricolporados, suboblato-esferoidales a perprolatos, radiosimétricos.
Contorno eliptico-subromboidal en VE, circular en VP. DP: 25-40 ym, DE: 18-
27 um. Colpos largos con membrana apertural lisa, endoapertura lalongada con
membrana apertural granulada. Exina de 2 upm de espesor, semitectada,
microreticulada. Relaciéon sexina/nexina: 1:1. MEB: Las observaciones
coinciden con las realizadas con MO. Material de referencia: Vossler s/n° (LP;
BA).

FABACEAE, subfamilia CAESALPINIOIDEAE

Caesalpinia paraguariensis (Lam. 8 a-c; Lam. 11 c)

Granos tricolporados, suboblatos a esferoidales, radiosimétricos. Contorno
eliptico en VE, circular en VP. DP: 33-43 uym, DE: 38-48 um. Colpos cortos, de
hasta 10 um de longitud, endoapertura lolongada. Aperturas rodeadas por un
margen microreticulado, amplio, de hasta 20 ym de ancho. Exina de 3 ym de
espesor, semitectada, reticulada, columelas capitadas, muros
simplicolumelados. Relacion sexina/nexina: 2:1. MEB: Se observa la membrana
apertural microreticulada de superficie irregular. Material de referencia: Vossler
s/n° (LP; BA).

Cercidium praecox ssp. praecox (Lam. 8 d-h)

Granos tricolporados, esferoidales a subprolatos, radiosimétricos. Contorno
eliptico en VE, subcircular en VP. DP: 24-27 ym, DE: 20-22 pm. Colpos largos,
con puente, endoapertura difusa. Aperturas rodeadas por un margen amplio,
escabrido, de hasta 8-10 uym de ancho. Exina de 1,5-2 ym de espesor,
semitectada, reticulada, columelas capitadas, muros simplicolumelados,

lumenes irregulares, de menor tamafio hacia las aperturas, con baculos
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intraluminares. Relacidon sexina/nexina: 2:1. Material de referencia: Vossler s/n°
(LP; BA).

NYCTAGINACEAE
Pisonia zapallo var. guaranitica (Lam. 8 i-l; Lam. 11 d)

Granos tricolpados, suboblatos a prolatos, radiosimétricos. Contorno circular a
eliptico en VE, subcircular a circular en VP. DP: 30-37 uym, DE: 23-34 um.
Colpos largos con membrana apertural microgranulada. Exina de 2 ym de
espesor, tectada, microequinada-microgranulada. Relacion sexina/nexina: 1:1.
MEB: Se observa la superficie del grano con microespinulas y perforaciones
irregularmente esparcidas, y la membrana apertural microequinada vy

microgranulada. Material de referencia: Vossler s/n° (LP; BA).

OLACACEAE

Ximenia americana (Lam. 9 a-c)

Granos tricolporados, esferoidales a prolatos, radiosimétricos. Contorno eliptico
a rectangular en VE, angular a semiangular en VP. DP: 15-18 ym, DE: 12-15
pm. Colpos largos, endoapertura difusa. Exina de 1 um de espesor,
semitectada, microreticulada. Observaciones: los granos se estudiaron sobre el

material hallado en los nidos.

ZYGOPHYLLACEAE

Bulnesia sarmientoi (Lam. 9 d-f)

Granos tricolporados, esferoidales a prolatos, radiosimétricos. Contorno eliptico
en VE, circular a subcircular en VP. DP: 15-19 ym, DE: 9-15 uym. Colpos largos,
con puente, endoapertura difusa. Exina de 1 ym de espesor, semitectada,
microreticulada, columelas capitadas. Relacién sexina/nexina: 1:1. Material de

referencia: Vossler s/n° (LP; BA).
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Lam. 6: Fotografias al MO de los tipos polinicos descriptos, a-b: Achatocarpus
praecox (Achatocarpaceae), a) superficie, b) corte Ooptico; c-f: Trithrinax
schizophylla (Arecaceae), c) vista polar distal en corte optico, d) vista polar proximal
en superficie, e) vista ecuatorial en superficie, f) vista ecuatorial en corte 6ptico; g-i:
Parthenium hysterophorus (Asteraceae), g) vista polar en superficie, h) vista
ecuatorial en superficie, i) vista polar en corte Optico; j-I: Capparis tweediana
(Capparidaceae), j) vista ecuatorial en superficie, k) vista ecuatorial en corte 6ptico, I)
vista polar en corte 6ptico. Escala 10 ym.

Lam. 7: Fotografias al MO de los tipos polinicos descriptos, a-d: Capparis retusa
(Capparidaceae), a y d) vista ecuatorial en superficie, b) vista polar en superficie, c)
vista polar en corte 6ptico; e-f, h-i: Capparis salicifolia (Capparidaceae), e-f) vista
ecuatorial en superficie, h) vista ecuatorial en corte 6ptico, i) vista polar en superficie;
g, j-I: Capparis speciosa (Capparidaceae), g) vista ecuatorial en superficie, j) vista
ecuatorial en corte optico, k) vista polar en superficie, 1) vista polar en corte dptico.
Escala 10 ym.

Lam. 8: Fotografias al MO de los tipos polinicos descriptos, a-c: Caesalpinia
paraguariensis (Fabaceae), a) vista ecuatorial en superficie, b) vista polar en
superficie, c) vista polar en corte 6ptico; d-h: Cercidium praecox (Fabaceae), d, f)
vista ecuatorial en superficie, e) vista ecuatorial en corte éptico, g) vista polar en
superficie, h) vista polar en corte 6ptico; i-l: Pisonia zapallo var. guaranitica
(Nyctaginaceae), i) vista ecuatorial en superficie, j) vista ecuatorial en corte 6ptico, k)
vista polar en superficie, |) vista polar en corte 6ptico. Escala 10 pm.

Lam. 9: Fotografias al MO de los tipos polinicos descriptos, a-c: Ximenia americana
(Olacaceae), a) vista ecuatorial en superficie, b) vista ecuatorial en superficie (grano
con contorno eliptico), c) vista polar inclinada, parcialmente en superficie; d-f:
Bulnesia sarmientoi (Zygophyllaceae), d) vista ecuatorial en superficie, e) vista
ecuatorial en corte optico, f) vista polar en corte optico. Escala 10 ym. g-i: Tipos
polinicos presentes en las reservas alimentarias: g) Schinopsis sp.-Schinus
fasciculatus; h) Prosopis sp. y Ziziphus mistol; i) Trithrinax schizophylla, Schinopsis
sp.-Schinus fasciculatus, Parthenium hysterophorus y Celtis sp.

Lam. 10: Fotomicrografias al MEB de los tipos polinicos mas representados en las
muestras, a: Achatocarpus praecox (Achatocarpaceae), aspecto general de un
conjunto de granos; b, d: Trithrinax schizophylla (Arecaceae), b) vista ecuatorial, d)
vista polar distal; ¢: Parthenium hysterophorus (Asteraceae), aspecto general de un
conjunto de granos en diferentes vistas; e: Capparis retusa (Capparidaceae), vista
ecuatorial inclinada; f, h: Capparis salicifolia (Capparidaceae), f) vista polar y
ecuatorial, h) detalle de la superficie de la exina; g: Capparis tweediana
(Capparidaceae), vista ecuatorial. Escalas: a, ¢, f (10 um); b, d, g (5 um); e, h (2 ym).

Lam. 11: Fotomicrografias al MEB de los tipos polinicos mas representados en las
muestras, a-b: Capparis speciosa (Capparidaceae), a) vista ecuatorial inclinada, b)
vista polar; ¢: Caesalpinia paraguariensis (Fabaceae), vista polar; d: Pisonia
zapallo var. guaranitica (Nyctaginaceae), vista ecuatorial; e: Solanum sp.
(Solanaceae), vista ecuatorial inclinada; f: Maytenus vitis-idaea - Moya spinosa
(Celastraceae) (1) junto a Schinopsis sp. — Schinus fasciculatus (Anacardiaceae)
(2), ambos en vista ecuatorial inclinada; g: Pterogyne nitens (Fabaceae), vista
ecuatorial inclinada; h: Sideroxylon obtusifolium (Sapotaceae), vista ecuatorial.
Escalas:a, b, f, g, h (5 um); ¢, d, e (10 um).
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Lam. 12: Fotomicrografias al MEB de los conjuntos de tipos polinicos presentes en las
reservas alimentarias de Melipona orbignyi (a, b, ¢) y de Tetragonisca fiebrigi (d), 1:
tétrade de Mimosa; 2: poliade de Albizia inundata; 3: Prosopis sp.; 4: Capparis retusa;
5: poliade de Acacia sp.; 6: Sideroxylon obtusifolium; 7: Parthenium hysterophorus; 8:
Capparis tweediana; 9: Schinopsis sp.-Schinus fasciculatus; 10: Trithrinax
schizophylla. Escalas: a, ¢, d (20 um); b (50 pm).
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Lamina 7:
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Lamina 8
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Lamina 9:
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Lamina 10:




Lamina 11:




Lamina 12:




CAPITULO 5. DISCUSION

La utilizacion de los recursos nectariferos y poliniferos del bosque chaquefio,
por parte de Tetragonisca fiebrigi, Melipona orbignyi y Geotrigona argentina, es

discutida en el marco de las hipétesis planteadas en la introduccion.

5.1. Hipotesis 1

Las abejas Meliponini del Chaco Seco recolectan polen de morfologia muy
variada, ya que forrajean plantas de diversas familias. Es decir que no hay una
preferencia por determinada morfologia polinica como ocurre en algunos

grupos de abejas.
Prediccion

Se espera encontrar una amplia diversidad de tipos morfoldgicos de polen,
incluyendo modo de dispersion, tamafio (transformado en volumen), tipo de

apertura y escultura.

En abejas generalistas, como las Meliponini, que necesitan abastecer sus
enormes colmenas con grandes cantidades de alimento, es esperable hallar un
amplio espectro de tipos polinicos. Tetragonisca fiebrigi, Melipona orbignyi y
Geotrigona argentina no escaparon a esa generalizacion. Un universo de tipos
polinicos fue encontrado en las muestras provenientes de las masas de polen
(Lam. 9 g-i; Lams 10-12). Esta diversidad de tipos refleja la diversidad de
plantas utilizadas a lo largo del afio por las Meliponini en el Chaco Seco. La
mayoria de los tipos polinicos utilizados fueron moénades (i.e. granos liberados
individualmente), aunque también se identificaron distintos tipos de poliades
(i.e. granos liberados en grupos pero siempre un mismo numero de granos)
que reflejan la utilizacion de Fabaceae (subfamilia Mimosoideae) como Albizia
(poliade constituida por mas de 16 granos), Acacia y Mimosa (poliades de 16 y

cuatro u ocho granos, respectivamente) (Lam. 12). La recoleccién de poliades
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de Mimosoideae también ha sido registrada para otras Meliponini en Brasil
tropical; alli fueron identificadas: Piptadenia, Acacia, Mimosa, Inga,
Stryphnodendron y Anadenanthera (Absy & Kerr 1977; Ramalho et al. 1985,
1989; Ramalho 1990; Marques-Souza 1996; Marques-Souza et al. 1996;
Monteiro & Ramalho 2010). Sin embargo, en el Chaco Seco, ninguna de las
tres Meliponini recolectd poliades intensivamente como ocurrié en esos
ambientes tropicales. Las monades, en su mayoria tricolporadas, prevalecieron
en la totalidad de las masas polinicas (Lams 6-11); en ellas hay dos caracteres
que merecen ser resaltados: el tamano, en esta oportunidad transformado en
volumen, y la escultura. Se observé que en la dieta de las tres especies
predominan los granos de volumen pequefo (524-8.181pm3), seguido por los
medianos (8.182-65.448um?) (Fig. 26). El predominio de un volumen bastante
uniforme en la dieta fue responsable de las escasas diferencias significativas
halladas entre los distintos tipos de conteo de las masas polinicas (Apéndice
II). Si se compara, por ejemplo, con los granos recolectados por otras abejas,
como Xylocopa augusti Lepeletier y Apis mellifera, se observa que éstos
recolectan polen de volumen mas variado (O'Rourke & Buchmann 1991;
Telleria 1999; Tamame (Tesis inéd.)). En cambio, si se compara con los granos
recolectados por algunas abejas especialistas como de la tribu Emphorini se
observa un predominio de granos con mucho volumen, acompafiados ademas
por una superficie espinosa (Telleria 2003; Sipes & Tepedino 2005;
Schlindwein et al. 2009). Los factores que participan en la eleccion de las
fuentes alimentarias son complejos y obedecen a numerosos factores que
dependen tanto de las abejas como de las flores (e.g. Westerkamp 1996). Los
trabajos realizados en Brasil sobre la colecta de Meliponini no hacen referencia
al volumen del polen, en cambio enfatizan sobre el tamafo pequeno de las
flores forrajeadas (Ramalho 1990, 2004; Wilms et al. 1997; Monteiro &
Ramalho 2010). Trabajos llevados a cabo en especies de diferentes familias de
plantas, han mostrado que existe una relacién entre el volumen del polen y la
longitud del estilo. Esta correspondencia fue explicada con relacién a la
cantidad de nutrientes que necesita el polen para que el tubo polinico logre
alcanzar al évulo. Los estilos largos se correlacionan con el polen de mayor
volumen, y los de estilo corto con los de menor volumen (e.g. Roulston et al.

2000; Torres 2000). Diversos autores sugirieron que en los ambientes
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tropicales, habria una coevolucion difusa entre Meliponini y los arboles con
flores pequenas, entre otros caracteres (Wilms et al. 1997; Ramalho 2004;
Monteiro & Ramalho 2010). Cabe mencionar que durante las recorridas
realizadas en el bosque chaquefio, se observd que las plantas mas utilizadas
por las Meliponini también tenian flores pequefias, o que podria explicar -al
menos en parte- el predominio de polen con volumen pequeio en la dieta de

las Meliponini.

Una explicacion alternativa puede buscarse en la teoria de redes de
interacciones mutualistas. En este marco, y considerando a Bascompte et al.
(2003), los arboles y arbustos de flores pequeinas en el Chaco Seco, cuyas
flores presentan morfologia generalizada (simetria radial, néctar y polen
facilmente accesibles), estarian interactuando principalmente con abejas
generalistas (como las abejas de la tribu Meliponini) formando un nucleo de
taxones que puede conducir a la evolucién de la comunidad completa. Esta
estructura provee a las comunidades una mejor respuesta a las perturbaciones,
ya que la extincidn de alguna de las especies generalistas interactuantes no

perjudicaria la existencia de las restantes (Bascompte et al. 2003).

Con respecto a la escultura de los granos forrajeados, se debe tener
presente que existen factores propios de la anatomia de las abejas y factores
que entran en el campo de la fisica como las cargas electrostaticas entre la
superficie del polen y el cuerpo de las abejas, que también gravitan en la
recoleccion de polen (Chaloner 1986; Vaissiére & Vinson 1994). Las abejas
Meliponini poseen corbicula, un area plana o algo céncava y poco pilosa en el
tercer par de patas (Michener 2007). Esta estructura “obliga” a las abejas a
humedecer el polen para formar las cargas polinicas permitiendo transportar,
eficientemente, grandes cantidades de polen independientemente del tamafio o
la escultura (Thorp 2000). Sin dudas, esta modalidad de “trabajar el polen”
representa una ventaja sobre las abejas que transportan el polen seco ya que,
al humedecerlo con néctar, pueden transportar mayores cantidades de granos

de polen aumentando el tamafo de la carga (Houston 1989; Michener 1999).

La presencia de corbiculas en Meliponini contribuye a explicar la gran

diversidad de tipos polinicos identificados en la dieta, aunque no es suficiente
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para explicar la escasez de granos de polen equinados. Predominan los granos
reticulados-microreticulados-estriados (como los de  Maytenus-Moya,
Schinopsis-Schinus, Trithrinax schizophylla, diversos Capparis, Castela
coccinea, Caesalpinia paraguariensis) seguidos de escabridos-punteados
(Prosopis, Ziziphus) y microequinados (Capparis retusa) (Fig. 26; Lams 10-12).
Los granos equinados, que son muy comunes en los espectros de recoleccion
de algunas abejas (tipicos de las familias Asteraceae, Cactaceae,
Convolvulaceae, Malvaceae, Cucurbitaceae entre otras), y los granos con
filamentos de viscina (caracteristicos de Onagraceae), de los cuales existe una
abundante oferta en la regidn, tienen escaso significado en la dieta de las
Meliponini estudiadas. Si bien la familia Asteraceae esta altamente
representada en la vegetacion del Chaco, su escasez en las muestras es aun
mas llamativa ya que la mayoria de sus especies presentan flores
generalizadas (Torres & Galetto 2002), al igual que las plantas forrajeadas por
las Meliponini estudiadas. Podria existir competencia con otros polinizadores
por esos recursos, pero también es probable que la oferta de floraciones
masivas en los estratos arboreos y arbustivos -cuyos granos carecen de

espinas- sea mas atractiva para estas abejas.

Por todo lo expuesto, la Hipotesis 1 es aceptada, pues las Meliponini
forrajearon sobre una notable diversidad de tipos polinicos, aunque los granos
de gran volumen y equinados no fueron muy utilizados. La abundancia de
granos pequefios a medianos y no espinosos en las colmenas estudiadas,
estaria mas relacionada con una oferta dominada por floraciones que
presentan esos tipos polinicos mas que con alguna preferencia por parte de las

abejas.

5.2. Hipotesis 2

El patron de forrajeo de Geotrigona argentina presenta ciertas particularidades
relacionadas a la nidificacion subterranea y a la existencia de periodos de

inundacién, que en el Chaco Seco sucede en verano y otofio.
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Prediccién

Se espera que los recursos almacenados por Geotrigona argentina provengan

mayormente de estaciones previas a las inundaciones de verano y otofio.

El “alpamisqui” (Geotrigona argentina) es una especie de nidificacidon
subterranea, que construye sus nidos en las camaras de grandes hormigueros
abandonados. Si bien la arquitectura del nido de estas abejas no difiere de la
que presentan los nidos construidos en los troncos ahuecados, merece
destacarse que el microambiente en que ambos son edificados es totalmente
distinto. Las abejas “alpamisqui” construyen el nido en el techo de la camara e
impermeabilizan su superficie con un tapizado de cerumen, como lo hacen
otras Meliponini de habito subterraneo (Nogueira-Neto & Sakagami 1966;
Camargo & Moure 1996; Roubik 2006). Gracias a las galerias de drenaje del
antiguo hormiguero los nidos subterraneos pueden eliminar el agua ingresada
en las camaras como consecuencia de las inundaciones estivo-otonales. Asi
como la arquitectura del nido estd adaptada a las inundaciones, y a que
disponen de menos dias para el forrajeo que aquellas abejas que nidifican en
troncos de arboles, es de esperar que el forrajeo también presente alguna

particularidad, como ser rapido y estar concentrado en pocos recursos.

Tanto las muestras de invierno, como de primavera y verano, mostraron
un patron de forrajeo que consistid en el uso intensivo de pocos recursos (a
veces uno solo, en el caso de Capparis retusa en la miel, y de Prosopis sp. en
las masas polinicas) (Tablas 7 y 8; Figs 19 y 20), indicando un sistema de
comunicacion eficiente respecto a la ubicacion de los recursos florales mas

productivos, traducido en una masiva explotacion de los mismos.

El nido de invierno (nido 3) mostr6 que las plantas forrajeadas
correspondieron a las primeras floraciones del ciclo anual en el Chaco Seco,
las mas explotadas fueron Prosopis sp., Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa,
Pisonia zapallo y Ziziphus mistol (Figs 19 y 20). Cabe destacar el uso de un

unico tipo polinico (Prosopis sp.) como recurso polinifero en esta estacion.
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Los nidos de primavera (nidos 4, 5 y 6) también mostraron una intensiva
explotacion, entre uno y tres recursos por nido, tanto para la elaboracion de
miel (Capparis retusa, Prosopis sp. y Capparis tweediana-speciosa) como de
las masas polinicas (Capparis retusa, Capparis tweediana-speciosa, Prosopis
sp., Achatocarpus praecox y Capparis speciosa). Cabe resaltar que en esta
estacion se hallaron florecidas una gran cantidad de plantas, pero que las

abejas hicieron uso sélo de muy pocas.

Finalmente, en el verano, las reservas de los nidos contuvieron elevadas
concentraciones de néctar y polen de floraciones inverno-primaverales
(Prosopis sp., Ziziphus mistol y Castela coccinea en las mieles, y Prosopis sp.,
Castela coccinea y Maytenus vitis-idaea-Moya spinosa en las masas polinicas).
Los nidos muestreados a mediados de verano (febrero), antes de las
inundaciones, conducen a pensar que G. argentina tiene la capacidad de
almacenar grandes cantidades de recursos rapidamente, que le permitiria
subsistir en las épocas de inundacion. Probablemente, las condiciones
climaticas hayan contribuido a moldear el comportamiento de forrajeo de G.
argentina. Durante el invierno, los suelos de la llanura chaquefa estan sujetos
a sequias; en cambio a fines de verano y otofio (Fig. 2) suceden las
inundaciones (Pennington et al. 2000). En época de inundacion, las abejas
cuyos nidos fueron cubiertos por las aguas no podrian salir a buscar alimento,
por lo que suponer que su actividad de forrajeo se concentra en épocas previas
a las inundables podria ser una estrategia adaptativa en abejas subterraneas
de grandes colonias (Vossler et al. 2010). Por otro lado, la concentracién del
forrajeo en pocos recursos florales en cada nido estaria indicando un sistema
eficiente de comunicacion en beneficio de un forrajeo exitoso y llevado a cabo

en un corto periodo de tiempo.

Durante la tarea de campo, no se encontraron nidos de Geotrigona
argentina a finales del verano ni durante el otofio, posiblemente debido al cese
de actividad de forrajeo de estas abejas subterraneas. Por este motivo, no se
pudo confirmar el uso intensivo de recursos provenientes de floraciones
estivales, como si fue observado en los nidos 5 y 6 de Tetragonisca fiebrigi

(Trithrinax schizophylla y Schinopsis-Schinus) y los nidos 9 y 10 de Melipona
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orbignyi (Schinopsis-Schinus y Solanum) (Figs. 5, 6, 12 y 13). Sin embargo, en
dos potes de polen del nido 1 de G. argentina se detectdé un diversificado
espectro de plantas herbaceas primavero-estivales escasamente
representadas. Es decir, G. argentina forrajed plantas primavero-estivales pero

en bajas proporciones.

La hipdtesis planteada es aceptada sobre la base de los datos
obtenidos. Sin embargo, seria necesario analizar muestras de otofo, para dar

mayor sustento a la presente hipotesis.

5.3. Hipotesis 3

Al igual que otras abejas Meliponini, las especies chaquefias estudiadas
utilizan una gran diversidad de recursos florales, pero concentran su forrajeo en

pocas especies.
Prediccion

Se espera hallar elevados valores de diversidad (H’) pero bajos valores de
equitabilidad (J’), tanto para los recursos nectariferos como poliniferos

utilizados por las tres especies de abejas.

En las tres especies estudiadas, la composicion polinica de los nidos
provenientes de una misma estacion presenté valores de diversidad y

equitabilidad muy variables.

Recursos florales utilizados por Tetragonisca fiebrigi “rubiecita”

En las mieles de Tetragonisca fiebrigi “rubiecita”, se hallé un total de 34 tipos
polinicos, en tanto que 36 fueron identificados en las masas de polen. En
general los valores de diversidad mas altos corresponden a las muestras de
primavera y verano (Fig. 27), coincidiendo con las temperaturas mas elevadas
(Fig. 2) y con la mayor oferta de especies en flor (Fig. 3). Los nidos de invierno
y otofilo presentaron un valor de diversidad bajo pues solo pocas especies

fueron importantes en la dieta. Durante el invierno, solo pocas floraciones
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fueron forrajeadas intensivamente (Maytenus vitis-idaea, Moya spinosa,
Prosopis sp. y Capparis tweediana y C. salicifolia) mientras que otras especies
estuvieron escasamente representadas, entre ellas, Ziziphus mistol en las
mieles y Achatocarpus praecox, Castela coccinea, Acanthosyris falcata y
Cercidium praecox en las masas polinicas (Tablas 3 y 4; Figs 5 y 6). La
elevada representatividad de especies que florecen en verano y otofio
(Schinopsis balansae, Schinopsis lorentzii, Schinus fasciculatus y Trithrinax
schizophylla) en tres de los cuatro nidos de invierno (1, 2 y 18) es una
evidencia del aprovisionamiento que realizan estas abejas para atravesar el
periodo desfavorable, que en la regidon ocurre principalmente entre mayo y
agosto (Fig. 2). De acuerdo a observaciones personales, durante el invierno las
actividades de forrajeo estarian mas afectadas por las condiciones climaticas
que por la oferta de floracion, ya que pocos recursos fueron forrajeados en

relacion a la oferta existente (Fig. 3).

Con respecto a la equitabilidad (J’), es decir la mayor o menor
uniformidad en la utilizacion de néctar y polen, los valores mas altos fueron
hallados en primavera y en verano y los mas bajos en otofio e invierno (Fig.
27). En primavera y en verano, las abejas pueden acceder a los diferentes
recursos con similar intensidad, ya que muchas plantas estan florecidas al
mismo tiempo (Apéndice |). Tanto para néctar como para polen, los recursos
explotados intensivamente (> 10%) estuvieron representados por un total de 10
tipos polinicos pertenecientes a 9 familias. En ambos tipos de reservas se
identificd Schinopsis sp.-Schinus fasciculatus (Anacardiaceae), Maytenus vitis-
idaea-Moya spinosa (Celastraceae), Trithrinax schizophylla (Arecaceae),
Prosopis sp. (Fabaceae, Mimosoideae), Sideroxylon obtusifolium (Sapotaceae),
Celtis sp. (Celtidaceae), Ziziphus mistol (Rhamnaceae) y Capparis tweediana-
C. salicifolia y Capparis retusa (Capparidaceae). Cabe sefalar que Bulnesia
sarmientoi (Zygophyllaceae) sélo fue importante en las mieles, y el tipo

Gleditsia amorphoides (Fabaceae) en las masas de polen.

Esta modalidad mas uniforme de recoleccidn (i.e. recursos explotados
con similar intensidad) sugiere un forrajeo disperso, que podria estar

determinado por un sistema de reclutamiento pobre. Este hecho fue
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demostrado para su especie hermana, T. angustula (Lindauer & Kerr 1960;
Aguilar et al. 2005).

Como se expreso anteriormente, los valores de equitabilidad (J’) fueron
mas bajos (en su mayoria menores a 0,60) en otofo e invierno (6 nidos),
poniendo en evidencia una utilizacion mas heterogénea de los recursos
nectariferos y poliniferos (algunos recursos explotados con alta intensidad y
otros con baja intensidad). En otofio, las abejas concentraron su actividad en
las ultimas floraciones que ocurrieron en la region, éstas correspondieron a
Schinopsis balansae, Schinopsis lorentzii, Schinus fasciculatus, y Trithrinax
schizophylla (Apéndice |). A diferencia de lo que ocurre en invierno, cuando la
menor intensidad de recoleccion podria adjudicarse a las condiciones
climaticas adversas, la utilizacién heterogénea de los recursos en otofio estaria

mas relacionada a la escasa disponibilidad de especies en flor.

Al analizar los nidos de T. fiebrigi, se pudo detectar que las muestras se
agruparon por ambiente (Fig. 7), excepto una muestra del Quebrachal (Tf 18 P
prim. Q), que se asoci6 con las del Palosantal. En el Palosantal, la escasez de
Anacardiaceae (Cabrera 1971, Prado 1993), familia intensivamente utilizada
por las Meliponini, podria haber favorecido la utilizacidon de otras familias estivo-

otonales como Arecaceae.

En T. fiebrigi, las muestras de miel y de polen pertenecientes a un
mismo nido se encontraron agrupadas debido a una composicion polinica
similar, probablemente como consecuencia de una contaminacion intranidal. Al
respecto, cabe destacar que esta contaminacion polinica entre reservas de
polen y miel podria deberse a que los potes de cerumen de T. fiebrigi se hallan
entremezclados de manera compacta, a veces dificiles de diferenciar
visualmente y a que presentan tamafos muy pequefios (de 1 cm de diametro),

lo que pudo haber dificultado en parte la toma de muestras puras.

Sin embargo, las muestras no se agruparon de acuerdo al tipo de
reserva analizada ni a la estacion en las que fueron recolectadas (Fig. 7), al
igual que las muestras de M. orbignyi (en parte) y de G. argentina (todas) (Figs
14y 21).
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Recursos florales utilizados por Melipona orbignyi “moro moro”

En las mieles de estas abejas se identifico un total de 24 tipos polinicos, en
tanto que 25 fueron hallados en las masas de polen. Los valores de diversidad
y equitabilidad fueron variables entre las estaciones, de modo que no se

observo un patrén estacional en la recoleccion (Fig. 28).

Sin embargo, merece destacarse que los valores de J’ de los nidos de
verano fueron muy altos en mieles pero bajos en polen, es decir ambos
recursos fueron forrajeados de manera diferente (Fig. 28). Con respecto al
néctar, el forrajeo fue uniforme, esto significa que diferentes fuentes fueron
forrajeadas con intensidad similar. En cambio, pocas fuentes poliniferas fueron
intensivamente forrajeadas (Figs 12 y 13, nidos 1 y 10). Este comportamiento
podria deberse a que las abejas del género Melipona poseen la habilidad de
obtener, mediante vibracion, polen encerrado en anteras de dehiscencia
poricida. Esa habilidad les permite acceder a fuentes polinicas que no pueden
ser aprovechadas por las otras Meliponini. Si bien se han registrado al menos
72 familias de plantas con anteras poricidas (Buchmann 1983), en la regién
estudiada solo se encontraron representantes de las familias Solanaceae
(Solanum sp.) y Fabaceae (Senna sp.). El polen de Solanum, forrajeado a fines
de primavera y durante el verano, representa un importante aporte de proteinas
pues, se sabe que en general, las plantas que son polinizadas por abejas
mediante vibracién, en particular Solanaceae, poseen polen con los mas altos
valores de proteina (hasta un 54,9 %) (Roulston et al. 2000). En la regién,
diversas especies de Solanum (al menos 10 especies) forman parte del estrato
herbaceo y subarbustivo de ambientes de vegetacion abiertos (pastizales,
bordes del bosque y de caminos, areas inundables), esas especies florecen
principalmente durante el verano. Dos de los tres nidos de verano (nidos 1y 9)
muestran un uso intensivo de polen de Solanum (Tabla 6), lo que explicaria los
bajos valores de J’ en verano. También un nido de fines de primavera (nido 4)
presentd polen de Solanum en altas proporciones, junto a otros recursos
poliniferos primavero-estivales como Prosopis, Capparis retusa, Ximenia
americana y Schinopsis-Schinus. Este nido de primavera mostrd una utilizacién

uniforme de los recursos poliniferos (Fig. 13, nido 4). En la region, se
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encuentran especies de Senna cuyas anteras también tienen dehiscencia
poricida. Sin embargo, el polen de Senna es muy semejante al de Prosopis, y
ambos presentan polimorfismo (El Ghazali 1993; Telleria 2000), por lo tanto no
es posible diferenciarlos. Si bien existe registro de recoleccion intensiva de
polen de Senna (sub Cassia), por diversas Meliponini en areas tropicales del
Amazonas (Kerr et al. 1986/87; Marques-Souza 1996; Marques-Souza et al.
1996), en el Chaco Seco, Senna es poco abundante; por ese motivo se asumio
que el polen semejante a Senna y Prosopis provendria principalmente de este

ultimo.

A lo largo del afio, sélo entre una y tres especies fueron importantes en
cada nido, tanto para néctar como para polen (Figs 28 y 13), lo que indicaria un
muy eficiente sistema de reclutamiento, que podria incluir el forrajeo grupal de
obreras. La utilizacién de unos pocos recursos en la dieta de M. orbignyi podria
explicarse también por un sofisticado sistema de comunicacién entre las
forrajeras, como se observo en otras especies de Melipona. Se conoce que
algunas especies de Melipona comunican muy eficientemente su direccién,
distancia y altura (Hrncir et al. 2000; Jarau et al. 2000, 2003), reduciendo
enormemente la dispersion de las forrajeras (Ramalho et al. 1989, 2007). Este
patrén de forrajeo también se adjudicdé al hecho de que las colmenas de
Melipona estan integradas por un escaso numero de individuos (<1.000),
haciendo mas probable la concentracion del forrajeo sobre escasos recursos

(Sommeijer et al. 1983).

En sintesis, en el Chaco Seco, a lo largo del afio, M. orbignyi concentro
su forrajeo de néctar y polen en Prosopis, Schinopsis-Schinus, Ximenia
americana, Solanum, Capparis retusa, Capparis speciosa y Acacia praecox-A.
furcatispina- A. bonariensis; mientras que hizo uso exclusivo de néctar en
Maytenus-Moya, Ziziphus mistol y Bulnesia sarmientoi (Tabla 5; Fig. 12) y de
polen en Sideroxylon obtusifolium (Tabla 6; Fig. 13).

El hecho de que en la mitad de las muestras (9) (Fig. 14) ambas
reservas del mismo nido se hallaron en diferentes ramas del dendrograma,
indicaria que algunas colmenas de M. orbignyi accedieron a diferentes recursos

para la obtencion de néctar y de polen, aunque solo ocurrié en los nidos 5y 11
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en lo que respecta a su composicidén. El resto de los nidos presentaron
diferencias entre ambas reservas soélo en la abundancia de unos mismos tipos
polinicos (nidos 1, 4 y 6). Estas 9 muestras también se caracterizaron por
formar agrupamientos entre nidos provenientes de diferentes estaciones, tanto
de invierno, primavera y verano, posiblemente porque las especies de Prosopis
(Fabaceae, Mimosoideae) que dominan la composicién polinica de las mismas
se hallan en floracién durante esas estaciones (desde fines de invierno hasta el

verano).

Recursos florales utilizados por Geotrigona argentina “alpamisqui”

En los nidos de la abeja “alpamisqui” (Geotrigona argentina) se identificé un
total de 15 tipos polinicos en las mieles y 41 en las masas de polen. En
general, los valores de diversidad de los recursos forrajeados por estas abejas

fueron bajos comparados con las dos Meliponini analizadas previamente.

Los valores mas elevados de diversidad de ambos recursos florales
(néctar y polen) fueron detectados a fines de invierno e inicio de primavera (Fig.
29), cuando se inicia la floracion del bosque chaqueno (Fig. 3). Por el contrario,
los valores de diversidad de los nidos 2, 3 y 6 (de verano, invierno y primavera,
respectivamente) fueron llamativamente bajos (cero y cercanos a cero). Es
probable que caracteristicas propias del comportamiento alimentario, como un
sistema de reclutamiento altamente eficiente, hayan motivado la utilizacion de
pocos recursos. Algunos de estos recursos (Prosopis, Capparis retusa y
Maytenus-Moya) funcionaron tanto como plantas nectariferas y poliniferas,

mientras que solo Pisonia zapallo como nectarifera (Tablas 7 y 8).

En G. argentina, los valores de equitabilidad (J’) de las mieles y el polen
fueron bajos durante todo el afio (menores a 0,60), excepto en una miel de
invierno (nido 3) (Fig. 29). Los valores de J’ mas bajos (entre 0 y 0,23) para los
nidos 2, 3 y 6 indican una utilizacion focalizada en unos pocos recursos
florales. Sélo en la miel analizada en invierno (nido 3) se hall6é un alto valor de

J’ (mayor a 0,60), mostrando una utilizacion de los recursos nectariferos mas
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uniforme, principalmente de Maytenus-Moya, Prosopis, Pisonia zapallo y
Ziziphus mistol (Tabla 7; Fig. 19).

G. argentina concentrd su forrajeo por néctar y polen en Capparis retusa,
Prosopis, Capparis tweediana-speciosa y Castela coccinea. Las fuentes
importantes so6lo de néctar fueron Ziziphus mistol, Maytenus vitis-idaea-Moya
spinosa y Pisonia zapallo (Tabla 7), mientras que de polen fueron Capparis
speciosa y Achatocarpus praecox (Tabla 8). Sin embargo, solo entre una y tres
especies fueron importantes, tanto por néctar como por polen, en cada nido
(Figs 19 y 20), lo que indicaria un muy eficiente sistema de reclutamiento, que
podria incluir un forrajeo grupal. Al respecto, otra especie de este género,
Geotrigona mombuca (Smith), posee un sistema de comunicacion muy
sofisticado, que incluye la sefializacion del camino hacia las fuentes de
alimento con marcas de aromas, similar a Scaptotrigona postica (Latreille),
Cephalotrigona capitata (Smith) y Trigona spinipes (Fabricius) (Lindauer & Kerr
1960).

Caracteristicas del forrajeo de las tres especies de Meliponini

El patron de forrajeo observado para las tres especies del Chaco fue también
observado en las demas abejas Meliponini de diversas regiones del mundo, ya
que utilizaron un amplio espectro de recursos pero se concentraron en pocos
(Cortopassi-Laurino 1982; Mouga 1984; Ramalho et al. 1985; Kleinert-
Giovannini & Imperatriz-Fonseca 1987; Cortopassi-Laurino & Ramalho 1988;
Imperatriz-Fonseca et al. 1989; Ramalho et al. 1989; Ramalho 1990; Malagodi-
Braga & Kleinert 2009; Vossler et al. 2010).

La ausencia de un patron en el agrupamiento de las muestras de las tres
especies (con excepcion de las muestras del mismo nido y de diferentes
ambientes de T. fiebrigi) (Figs 7, 14 y 21), podria deberse al comportamiento de
forrajeo oportunista de las abejas Meliponini. Estas abejas recolectan
intensivamente aquellos recursos que son mas abundantes en las
inmediaciones de sus nidos. Las diferencias locales en la oferta de floracién
sumado al comportamiento oportunista de estas abejas podria explicar que en

una misma estacion las colmenas almacenen recursos muy diferentes.
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Los tipos polinicos altamente representados en la dieta de las tres
especies correspondieron a mas de tres familias poliniferas (9 en T. fiebrigi, 6
en M. orbignyi y 5 en G. argentina), equivalentes sélo al 11,25 %, 7,5 % y 6,25
%, respectivamente, del total de familias disponibles en el ambiente
(aproximadamente 80 familias potencialmente melitofilas). Como el forrajeo de
polen se concentré en menos del 25 % de las familias disponibles, estas abejas
se incluyen en la categoria de polilécticas (sensu Cane & Sipes 2006). Esta
categoria difiere de aquella establecida para las especies de esta tribu
estudiadas en diversas regiones del mundo, principalmente en los trépicos,
donde se las categoriz6 como ampliamente polilécticas (Cane & Sipes 2006).
Posiblemente, el menor numero de familias utilizadas en el Chaco Seco
respecto a las regiones tropicales humedas (donde se realizaron la gran
mayoria de los estudios), se deba a diferencias en la diversidad de recursos
florales en oferta, mas que a diferencias en el comportamiento de forrajeo entre
especies subtropicales y tropicales. Otro factor importante a tener en cuenta es
la extrema abundancia de la familia Fabaceae en la vegetacion chaquefia
(principalmente de la subfamilia Mimosoideae), que podria estar interfiriendo en

la interaccion de estas abejas con las demas familias melitofilas.

Por otra parte, teniendo en cuenta tanto los datos sobre la floracion a lo
largo del afio y la morfologia de los granos de polen de la vegetacion en el
Chaco Seco, puede deducirse que la elevada presencia de uno o muy pocos
tipos polinicos en cada nido podria explicarse por la constancia floral (i.e. la
tendencia temporaria de forrajeras individuales a visitar flores de una misma
especie (Cane & Sipes 2006)) de las Meliponini hacia especies con floraciones
prolongadas. También podria suceder que la floracibn escalonada vy
parcialmente solapada de distintas especies representadas por un unico tipo
polinico haya reducido la informacion. Al respecto, durante la primavera
florecen explosivamente Prosopis alba, P. ruscifolia, P. vinalillo, P. nigra, P.
elata y P. kuntzei, y durante el verano P. elata, P. kuntzei y algunos individuos
de P. alba. Una situacion similar sucede con las Anacardiaceae presentes en el
area de estudio, donde un mismo tipo polinico representa a cuatro especies:
Schinopsis balansae, Schinopsis lorentzii, Schinopsis heterophylla y Schinus

fasciculatus var. arenicola, que florecen desde el verano hasta el otofo. Asi,
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estos tipos polinicos podrian estar sobrerepresentados en la dieta de las abejas
debido a que se corresponden a varias especies de plantas, que a su vez son
muy abundantes en la vegetacién del Chaco Seco. Otro ejemplo lo constituyen
las Celastraceae (Maytenus vitis-idaea y Moya spinosa) cuya floracion se
extiende desde el invierno y hacia fines de primavera. Si bien éstas son
limitaciones usuales en los estudios palinoldgicos, el analisis de las reservas
alimentarias de los nidos registré una cantidad mucho mayor de recursos
florales que las observaciones de visitas en las flores de estas tres especies de
abejas en el Chaco Seco (79 tipos polinicos vs. 19 especies de plantas)
(Vossler 2012).

El agrupamiento de ambos tipos de reserva (miel y polen) en las tres
abejas estudiadas muestra una composicién polinica bastante similar (Figs 7,
14 y 21). Es decir, no existen diferencias muy marcadas entre los recursos
utilizados parar la obtencion de néctar y de polen. Esto podria sugerir que en el
bosque chaquefio existe un predominio de elementos melitofilos polen-

nectariferos sobre los recursos exclusivamente nectariferos o poliniferos.

De acuerdo a la discusion previa, se puede decir que en la mayoria de
los casos (excepto nidos primaverales y estivales de T. fiebrigi), las tres
especies presentaron elevados valores de indices de diversidad asociados a
bajos de equitabilidad, indicando la utilizacion de un elevado numero de
recursos florales y concentrandose en sélo pocos (en general menos que 3).

De esta manera, se acepta la hipotesis planteada.

5.4. Hipotesis 4

En el bosque chaquefo, Tetragonisca, Melipona y Geotrigona utilizan
diferentes recursos alimentarios, como se observo al estudiar la composicidon

de la dieta de otros géneros de Meliponini en Brasil.

Prediccién
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Se espera que las fuentes de polen y néctar mas importantes en la dieta
difieran entre las tres especies estudiadas, es decir que se espera escasa
superposicion de nicho alimentario entre Tetragonisca fiebrigi, Melipona

orbignyi y Geotrigona argentina.

Las tres especies de abejas concentraron su actividad practicamente en los
mismos recursos; coincidieron en la explotacion de Capparis retusa
(Capparidaceae), Maytenus vitis-idaea - Moya spinosa (Celastraceae) y
Prosopis sp. (Fabaceae, Mimosoideae) para obtener néctar y/o polen. Otros
recursos fueron compartidos por pares de abejas. Asi, T. fiebrigi y M. orbignyi
compartieron ademas: Schinopsis sp. - Schinus fasciculatus (Anacardiaceae),
Sideroxylon obtusifolium (Sapotaceae) y Bulnesia sarmientoi (Zygophyllaceae).
Por su parte, M. orbignyi comparti6 con G. argentina a Ziziphus mistol
(Rhamnaceae) y Capparis speciosa (Capparidaceae) (en tanto que T. fiebrigi y
G. argentina sélo compartieron los recursos ya mencionados para las 3 abejas
en comun) (Fig. 30). En Brasil, Imperatriz-Fonseca et al. (1989) y Ramalho
(1990) observaron que las familias compartidas por diversos géneros de

Meliponini fueron Myrtaceae y Fabaceae (Mimosoideae).

En el Chaco Seco, ademas de las especies de plantas compartidas, es
interesante destacar que algunas especies fueron intensivamente utilizadas por
s6lo una especie de abeja. Asi, Tetragonisca hizo uso exclusivo de Capparis
tweediana -C. salicifolia (Capparidaceae) y de Celtidaceae, mientras que
Melipona de Acacia (Fabaceae, Mimosoideae), Olacaceae y Solanaceae; y
Geotrigona de Capparis tweediana - C. speciosa (Capparidaceae),
Achatocarpaceae, Nyctaginaceae y Simaroubaceae (Fig. 30). Cabe mencionar
que en Brasil también se observd que, a pesar de ser generalistas, diversos
géneros de Meliponini mostraron diferencias en la utilizacion de los recursos
mas importantes. Se observd que Tetragonisca angustula se asocio
principalmente a Apiaceae y Euphorbiaceae, tres especies del género Plebeia
a Balsaminaceae, Trigona spinipes a Liliaceae y Arecaceae, dos especies de
Melipona a Solanaceae y Melastomataceae, y tres especies de Scaptotrigona a
Myrtaceae (Imperatriz-Fonseca et al. 1989; Ramalho et al. 1989; Ramalho

1990). Al respecto, Ramalho et al. (1989) y Ramalho (1990) postularon que “la
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preferencia” seria la causa de la asociacidon entre los diferentes géneros de

Meliponini y ciertas familias de plantas.

Es importante resaltar que la deteccion de recursos exclusivos en la
dieta de cada una de las Meliponini estudiadas, no implica necesariamente una
preferencia floral por tales recursos, ya que es esperable hallar superposicion
en caso que se incremente el tamafio de las muestras de nidos. Sin embargo,

el muestreo realizado permitié sugerir la posibilidad de preferencias florales.

Cabe destacar que los tipos polinicos mas importantes en la dieta de las
tres especies correspondieron a especies tipicas de la region chaquefia y
ademas fueron abundantes en el area de estudio. Se trata de plantas de habito
arboreo o arbustivo (excepto las especies herbaceas de Solanum),
probablemente ello se deba a que estas abejas centralizan su actividad en los
estratos superiores y medios del bosque chaquefo. Al respecto, en el Bosque
Atlantico de Brasil se observé que diversas especies de Meliponini concentran
su forrajeo en diferentes estratos (Ramalho 2004). En el Chaco Seco la
mayoria de las plantas mas utilizadas presentaron flores pequefas (< 1 cm)
(Prosopis, Schinopsis-Schinus, Maytenus-Moya, Castela coccinea, Pisonia
zapallo, Ziziphus mistol, Acacia, Achatocarpus praecox y algunas especies de
Solanum) y otras de tamafo mediano a grande (> 1 cm) (muchas especies de
Solanum, Capparis retusa, Capparis speciosa, Capparis tweediana, Bulnesia
sarmientoi y Ximenia americana), la mayoria son de colores palidos (verdosos,
blancos o amarillentos) o raramente vivos (Castela coccinea y Capparis
tweediana), de simetria radial, con acceso facil al polen y al néctar, y muchas
de ellas agrupadas en inflorescencias (Lams 4 y 5). Varios de los caracteres
antes registrados también fueron mencionados para las plantas mas utilizadas
por las abejas Meliponini en Brasil (Ramalho 2004), por ejemplo la mayoria son
arboles o arbustos lefiosos y ofrecen sus flores en grandes cantidades en un
cierto periodo de tiempo (floraciones en masa), y las flores tienen tamafio
pequefo, de colores poco llamativos, de simetria radial y con acceso facil al
polen y al néctar. Al respecto, Wilms et al. (1977) y Ramalho (2004 ) sostuvieron
que existe una fuerte evidencia de coevolucion difusa entre abejas Meliponini y

las plantas que presentan floracion masiva y flores pequenas agrupadas en
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inflorescencias, y que esta interaccion favorecié el aumento de esas especies

de plantas en los tropicos.

La superposicién del nicho alimentario entre las Meliponini podria
relacionarse con su distribucién geografica. La mayor riqueza de Meliponini se
encuentra en las regiones cercanas al ecuador, hasta 54 especies (Oliveira et
al. 1995), y disminuye hacia los subtropicos (Michener 2007). En el Chaco
Seco, la existencia de una menor riqueza de plantas respecto a regiones
tropicales (Turner 2004), incluyendo aquellas con flores “meliponiferas”, podria
explicar los elevados valores de superposicion de nicho alimentario entre las
Meliponini estudiadas, en comparacion con los bajos valores obtenidos para las
especies tropicales (Wilms et al. 1996). Este hecho también podria explicar la

menor riqueza de Meliponini en esta region (ca. siete especies).

Al margen del fuerte solapamiento de los recursos forrajeados por las
tres Meliponini, cabe mencionar que estas abejas ignoraron otros elementos de
la flora chaquena. En el area de estudio abundan representantes melitofilos
pertenecientes a las familias Malvaceae, Cactaceae, Asteraceae,
Bignoniaceae, Euphorbiaceae, Loranthaceae, Bromeliaceae, Apocynaceae,
Verbenaceae, Lamiaceae y Fabaceae (Papilionoideae), los cuales fueron
escasamente forrajeados. En particular, Asteraceae y Fabaceae
(Papilionoideae) fueron intensivamente utilizadas por abejas Meliponini en otras
regiones (e.g. Ramalho 1990; Kajobe 2006). Es posible que varios factores
estén influenciando la actividad de forrajeo de estas abejas sobre determinadas
familias de plantas en el Chaco Seco. Al respecto, Ramalho (1990) sugirié que

las Meliponini “prefieren” determinadas familias.

Sin embargo, existen numerosos factores que inciden en la relacion
entre estas abejas y las plantas. Entre estos factores cabrian mencionar:
_diferencias en la abundancia local de los recursos florales y su distribucién en
ciertos estratos; _ la floracién en periodos climaticos desfavorables (otofio e
invierno); _la diversidad de tipos florales presentes (forma, coloracion,
agrupamiento, aromas, tipo de recompensa); _diferencias en la accesibilidad al
polen y/o al néctar; _la diferente “calidad” de los recursos florales; _diversos

atributos del comportamiento de forrajeo de las abejas Meliponini (constancia
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floral, reclutamiento sobre los recursos mas abundantes, monopolizacion de
recursos florales por las abejas mas agresivas, etc.); y _la interaccion con otros
polinizadores. Determinar cémo influye cada uno de estos factores requeriria
de estudios mas especificos, principalmente experimentales, que exceden a los

objetivos del presente trabajo.

En sintesis, los resultados obtenidos respecto a la superposicion de
nicho alimentario entre las tres especies de abejas Meliponini estudiadas,
permitieron rechazar la presente hipétesis, ya que utilizaron practicamente los
mismos recursos, también indicados por los altos valores de superposicion de

nicho.
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CAPITULO 6. CONCLUSIONES

En el Chaco Seco las floraciones se producen practicamente durante todo el
afo, aunque la oferta se incrementa desde fines de invierno e inicios de la
primavera hacia el verano, y en otofio declina. Al comenzar el invierno se
registran algunas floraciones, aunque las condiciones climaticas todavia no son
propicias para la actividad de las abejas. Las abejas Meliponini utilizaron una
importante diversidad de plantas para obtener néctar y polen, ello se reflejé en
la diversidad de tipos polinicos identificados en las fuentes alimentarias (miel y
masas de polen). De las 220 especies, pertenecientes a 76 familias de plantas
relevadas en el area de estudio, un total de 79 tipos polinicos de 40 familias
estuvieron representadas en la dieta. Los principales resultados pueden

sintetizarse del siguiente modo:

4 Las tres Meliponini son abejas polilécticas, recolectaron néctar y polen

de una gran diversidad de plantas pero se concentraron en unas pocas.

v El analisis de la colecta de polen puso en evidencia un comportamiento
de forrajeo mas eficiente en Geotrigona argentina y Melipona orbignyi respecto
de Tetragonisca fiebrigi.

v Dos de ellas presentaron algunas particularidades en la colecta.
Melipona orbignyi es la unica que puede forrajear polen de anteras poricidas y
Geotrigona argentina parece aprovechar intensivamente las floraciones que

preceden a las épocas de inundacion.

v Las tres Meliponini compartieron la mayoria de los recursos del bosque,

y pocos fueron exclusivos para cada especie.

v La mayoria de las familias mas forrajeadas proveyeron a las abejas tanto
néctar como polen, ellas fueron: Achatocarpaceae, Anacardiaceae, Arecaceae,
Bignoniaceae, Capparidaceae, Celastraceae, Celtidaceae, Euphorbiaceae,
Fabaceae (subfamilia Mimosoideae), Fabaceae?, Malpighiaceae,
Nyctaginaceae, Olacaceae, Rhamnaceae, Sapotaceae, Simaroubaceae,

Solanaceae y Zygophyllaceae.

118



v Los taxa mas importantes en la dieta fueron elementos conspicuos del
bosque chaquefio como los “quebrachos colorados” Schinopsis lorentzii y S.
balansae, el “mistol” Ziziphus mistol, la “palma de monte” Trithrinax
schizophylla, el “guaranina” o “molle” Sideroxylon obtusifolium, los “algarrobos”
Prosopis alba y Prosopis nigra, el “itin” Prosopis kuntzei, el “vinal” Prosopis
ruscifolia, los “talas” Celtis spp., el “sacha membrillo” Capparis tweediana,
“sacha sandia” Capparis salicifolia, “sacha poroto” Capparis retusa, “bola verde”

Capparis speciosa, “sal de indio” Maytenus vitis-idaea, Moya spinosa, el
“meloncillo” Castela coccinea, el “palo tinta” Achatocarpus praecox, el “palo
santo” Bulnesia sarmientoi, entre otros. La mayoria de estas plantas también

fueron utilizadas como sustrato para sus nidos (Vossler 2012).

v Las flores mas utilizadas se disponen en agrupaciones masivas en los
estratos arboreos y arbustivos, tienen corolas pequefias, de colores palidos y
con facil acceso al polen y al néctar, tal como se observé en los bosques

tropicales.

4 Se observo cierta constancia en la colecta de polen de volumen pequefo
o0 mediano y de escultura no equinada. Esto podria deberse a que la principal
oferta de polen presente esas caracteristicas, hipotesis que sera considerada

en futuros estudios.

v El valor nutricional del polen recolectado por las tres Meliponini presenté
valores optimos de contenido proteico; estos fueron cercanos o mayores al 20
% a excepcion de Capparis (9,78 %) y algunos conjuntos polinicos. Si bien se
desconocen los requerimientos nutricionales de las Meliponini estudiadas, se
sabe que para Apis mellifera el 20 % de proteina cruda resulta éptimo para el

desarrollo completo de las larvas (Roulston & Cane 2000).

En sintesis, el estudio del polen hallado en las reservas alimentarias de
Tetragonisca fiebrigi, Melipona orbignyi y Geotrigona argentina en el Chaco
Seco permitio: - identificar las plantas que utilizan estas abejas para obtener
néctar y polen en las diferentes estaciones, - determinar el patron morfolégico
de los tipos polinicos mas utilizados, - conocer la intensidad del uso de los
recursos en funcion de la oferta de floracién regional para cada una de las

abejas, - determinar la calidad nutricional del polen mas forrajeado. Finalmente
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a partir de toda esa informacion se realizaron inferencias sobre caracteristicas
del comportamiento de las Meliponini chaquefias. Este estudio, puso también
en evidencia la importancia de las Meliponini como agentes polinizadores del
bosque chaquefio, incontables cantidades de granos de polen de las mas
diversas plantas son removidos y transportados por estas pequeias abejas. En
estos dias el bosque chaquefo esta siendo amenazado por el constante
avance de la agricultura que involucra un continuo desmonte, es decir una
pérdida de sustratos de nidificacion y alimento para las Meliponini, sin contar el
efecto cascada sobre otros organismos que forman parte del ecosistema,
efecto que aun se desconoce. Ante la amenaza de desaparicién del bosque
seria necesario implementar programas adecuados para su proteccion, y esos

programas deberian incluir un conocimiento de aquello que se desea proteger.
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APENDICE:

Apéndice l. Periodo de floracién de las plantas potencialmente melitéfilas halladas en
el area de estudio, ordenadas alfabéticamente por familia. Los datos fueron
registrados cubriendo las cuatro estaciones durante los afios 2003 y 2011.
Referencias: H = hierbas y sufrutices; AU = arbustos lefiosos o herbaceos; AO =
arboles; VOL = volubles o apoyantes; EPIF = epifitas (incluye parasitas de ramas); + =
flores asociadas a Meliponini o “meliponiferas” (tamafio pequefo, colores palidos,
simetria radial, con acceso facil al polen y al néctar, y agrupadas en inflorescencias);
XX indica presencia en las mieles (M) o masas polinicas (P) en > 10 %; X indica su
presencia < 10 %. La gran mayoria de las especies fueron identificadas y sus nombres
cientificos fueron actualizados de acuerdo con el Catalogo de las plantas vasculares
del Cono Sur (Zuloaga et al. 2008a,b,c). Cuando no se pudo identificar la especie, se
colocé el nombre genérico seguido por sp. (sp. incluye una especie, mientras que
spp.- incluye a mas de una especie).

Apéndice Il. Valores de Chi cuadrado calculado por nido con a = 0,05, y valor de
probabilidad. Referencias: V = aceptacion de la Ho; X = rechazo de la Ho.

Apéndice lll. Eigen-valores y su porcentaje (% varianza) para los primeros 15
Componentes Principales, provenientes de matrices en Modo Q y en Modo R de T.
fiebrigi.

Apéndice IV. Contribucion de cada familia de plantas presentes en las muestras de T.
fiebrigi a cada uno de los primeros tres Componentes Principales. En rojo se muestran
las contribuciones mayores (ver Figs 10y 11).

Apéndice V. Eigen-valores y su porcentaje (% varianza) para los primeros 15
Componentes Principales, provenientes de matrices en Modo Q y en Modo R de M.
orbignyi.

Apéndice VI. Contribucion de cada familia de plantas presentes en las muestras de M.
orbignyi a cada uno de los primeros tres Componentes Principales. En rojo se
muestran las contribuciones mayores (ver Figs 17 y 18).

Apéndice VII. Eigen-valores y su porcentaje (% varianza) para los primeros 15
Componentes Principales, provenientes de matrices en Modo Q y en Modo R de G.
argentina.

Apéndice VIII. Contribucion de cada familia de plantas presentes en las muestras de
G. argentina a cada uno de los primeros tres Componentes Principales. En rojo se
muestran las contribuciones mayores (ver Figs 24 y 25).
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Familia

Taxa

=

=

-

Acanthaceae
Achatocarpaceae
Aizoaceae
Alismataceae

Amaranthaceae

Amaryllidaceae
Anacardiaceae

Apiaceae

Apocynaceae, Apocynoideae

Apocynaceae, Asclepiadoideae

Araceae

Arecaceae
Aristolochiaceae
Asteraceae, Astereae

Asteraceae, Eupatorieae

Asteraceae, Helenieae

Asteraceae, Helenieae

Asteraceae, Heliantheae

Ruellia spp.

Acanthaceae (excepto Ruellia)
Achatocarpus praecox Griseb.

Sesuvium portulacastrum (L.) L.
Echinodorus sp.

Sagittaria montevidensis Cham. & Schitdl.
Amaranthus spp.
Gomphrena-Alternanthera spp.
Amaryllidaceae sp.

Schinopsis balansae Engl.

Schinopsis lorentzii (Griseb.) Engl.
Schinus fasciculatus (Griseb.) .M. Johnst. var. arenicola
(Hauman) F.A. Barkley

Eryngium spp.

Apiaceae spp. (excepto Eryngium )
Aspidosperma quebracho-blanco Schitdl.
Rauvolfia sp.

Vallesia glabra (Cav.) Link

Asclepias sp.

Funastrum clausum (Jacq.) Schitdl.
Funastrum gracile (Decne.) SchitdlI.
Morrenia odorata (Hook. & Arn.) Lindl.
Synandrospadix vermitoxicum (Griseb.) Engl.
Trithrinax schizophylla Drude
Aristolochia spp.

Baccharis breviseta DC.

Baccharis salicifolia (Ruiz & Pav.) Pers.
Baccharis trinervis Pers.

Conyza spp.

Solidago chilensis Meyen

Eupatorium spp.

Mikania spp.

Flaveria bidentis (L.) Kuntze

Gaillardia megapotamica (Spreng.) Baker var. radiata
(Griseb.) Baker

Porophyllum ruderale (Jacq.) Cass.
Tagetes minuta L.

Ambrosia sp.

Bidens spp.

Eclipta prostrata (L.) L.

Melanthera latifolia (Gardner) Cabrera
Parthenium hysterophorus L.
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Asteraceae, Inuleae

Asteraceae, Lactuceae

Asteraceae, Mutisieae

Asteraceae, Senecioneae
Asteraceae, Vernonieae
Bignoniaceae

Bombacaceae

Boraginaceae

Brassicaceae

Bromeliaceae

Buddlejaceae
Cactaceae, Cereoideae

Cactaceae,Opuntioideae
Calyceraceae
Capparidaceae

Verbesina encelioides A. Gray

Xanthium spinosum L.

Xanthium cavanillesii Schouw

Gamochaeta spp.

Pluchea sagittalis (Lam.) Cabrera
Pterocaulon spp.

Tessaria dodoneifolia (Hook. & Arn.) Cabrera
Hypochaeris spp.

Sonchus asper (L.) Hill

Sonchus oleraceus L.

Holocheilus hieracioides (D. Don) Cabrera
Hyalis lancifolia Baker

Trixis divaricata (Kunth) Spreng. ssp. divaricata
Senecio spp.

Vernonia spp.

Amphilophium cynanchoides (DC.) L.G. Lohmann
Dolichandra cynanchoides Cham.
Dolichandra unguis-cati (L.) L.G. Lohmann
Fridericia dichotoma (Jacq.) L.G. Lohmann
Tabebuia impetiginosa (Mart. Ex DC.) Standl.
Tabebuia nodosa (Griseb.) Griseb.

Chorisia chodatii (Hassl.) Ravenna
Heliotropium spp.

Cordia americana (L.) Gottschling & J.S. Mill.
Tournefortia spp.

Lepidium didymum L.

Lepidium spp.

Aechmea distichantha Lem.

Bromeliaceae terrestres

Tillandsia spp.

Buddleja spp.

Cereus forbesii Otto ex C.F. Férst.
Cleistocactus baumannii (Lem.) Lem.
Harrisia spp.

Rhipsalis lumbricoides (Lem.) Lem. ex Salm-Dyck
Stetsonia coryne (Salm-Dyck) Britton & Rose
Opuntia spp.

Acicarphatribuloides Juss.

Capparis atamisquea Kuntze

Capparis retusa Griseb.
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Caricaceae
Celastraceae

Celtidaceae
Chenopodiaceae
Commelinaceae
Convolvulaceae
Cucurbitaceae
Cuscutaceae
Cyperaceae
Dioscoreaceae
Euphorbiaceae

Fabaceae, Caesalpinioideae

Fabaceae, Mimosoideae

Capparis salicifolia Griseb.
Capparis speciosa Griseb.
Capparis tweediana Eichler
Cleome sp.

Carica quercifolia (A. St.-Hil.) Hieron.
Maytenus vitis-idaea Griseb.
Moya spinosa Griseb.

Celtis spp.

Chenopodiaceae spp.
Commelina erecta L.
Convolvulaceae spp.
Cucurbitaceae spp.

Cuscuta sp.

Eleocharis spp. H
Dioscorea sp. VOL
Cnidoscolus loasoides (Pax) .M. Johnst. H
Croton argenteus L. H-AU
Croton bonplandianus Baill. H-AU
Croton lachnostachyus Baill. H-AU
Euphorbia spp. H
Jatropha spp. AU
Sapium haematospermum Mull. Arg. AO
Caesalpinia paraguariensis (D. Parodi) Burkart AO
Cercidium praecox (Ruiz & Pav. ex Hook.) Harms AO
Parkinsonia aculeata L. AU-AO
Pterogyne nitens Tul. AO
Senna morongii (Britton) H.S. Irwin & Barneby AU
Senna occidentalis (L.) Link AU
Acacia aroma Gillies ex Hook. & Arn. AU-AO
Acacia bonariensis Gillies ex Hook. & Arn. AU
Acacia curvifructa Burkart AU
Acacia praecox Griseb. AU-AO
Albizia inundata (Mart.) Barneby & J.W. Grimes AU-AO
Chloroleucon tenuiflorum (Benth.) Barneby & J.W. Grimes AO
Desmanthus virgatus (L.) Willd. AU
Enterolobium contortosiliquum (Vell.) Morong AO
Mimosa detinens Benth. e AU-AO
Mimosa spp. H-AU
Prosopis alba Griseb. AO
Prosopis elata (Burkart) Burkart AU-AO
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Fabaceae, Papilionoideae

Hydnoraceae
Iridaceae
Lamiaceae

Limnocharitaceae
Loranthaceae

Lythraceae
Malpighiaceae

Malvaceae
Maranthaceae
Menispermaceae
Menyanthaceae
Moraceae
Nyctaginaceae

Olacaceae

Onagraceae (=Oenotheraceae)

Orchidaceae

Prosopis kuntzei Harms

Prosopis nigra (Griseb.) Hieron.

Prosopis ruscifolia Griseb.

Prosopis vinalillo Stuck.

Prosopis (hibridos)

Adesmia spp.

Aeschynomene sp.

Desmodium incanum DC.

Geoffraea decorticans (Gillies ex Hook. & Arn.) Burkart
Macroptilium spp.

Medicago -Melilotus spp.

Melilotus albus Desr.

Sesbania virgata (Cav.) Pers.

Vicia sp.

Vigna sp.

Prosopanche sp.

Sisyrinchium sp.

Hyptis sp.

Leonurus sp.

Salvia sp.

Scutellaria racemosa Pers.

Hydrocleys nymphoides (Willd.) Buchenau
Hydrocleys sp.

Struthanthus uraguensis (Hook. & Arn.) G. Don
Tripodanthus acutifolius (Ruiz & Pav.) Tiegh.
Heimia salicifolia (Kunth) Link

Janusia guaranitica (A. St.-Hil.) A. Juss.
Mascagnia brevifolia Griseb.

Malvaceae spp.

Thalia geniculata L.

Cissampelos pareira L.

Nymphoides indica (L.) Kuntze
Macluratinctoria (L.) Steud.

Boerhavia diffusa L. var. leiocarpa (Heimerl) Adams
Bougainvillaea spp.

Pisonia zapallo Griseb. var. guaranitica Toursark.
Ximenia americana L.

Ludwigia spp.

Oenothera spp.

Cyrtopodium punctatum (L.) Lindl.
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Oxalidaceae
Papaveraceae
Passifloraceae
Phytolaccaceae
Plantaginaceae

Polygalaceae
Polygonaceae

Pontederiaceae
Portulacaceae
Ranunculaceae
Rhamnaceae
Rubiaceae
Salicaceae

Santalaceae

Sapindaceae

Sapotaceae

Sclerophylacaceae

Simaroubaceae
Solanaceae

Oxalis sp.

Argemone subfusiformis G.B. Ownbey
Passiflora spp.

Rivina humilis L.

Plantago spp.

Scoparia spp.

Polygala sp.

Muehlenbeckia sagittifolia (Ortega) Meisn.
Polygonum aviculare L.

Polygonum spp.

Rumex spp.

Ruprechtia triflora Griseb.

Eichhornia crassipes (Mart.) Soims
Heteranthera limosa (Sw.) Willd.
Portulaca spp.

Talinum spp.

Clematis montevidensis Spreng.
Ziziphus mistol Griseb.

Borreria densiflora DC. var. perennis Standl.
Rubiaceae spp.

Salix humboldtiana Willd.

Xylosma venosa N.E. Br.

Acanthosyris falcata Griseb.
Jodinarhombifolia (Hook. & Arn.) Reissek
Diplokeleba floribunda N.E. Br.

Paullinia sp.

Sapindus saponaria L.

Serjania sp.

Sideroxylon obtusifolium (Roem. & Schult.) T.D. Penn.

Sclerophylax trispermus Di Fulvio
Castela coccinea Griseb.
Cestrum spp.

Jaborosa integrifolia Lam.
Lycium americanum Jacq.
Lycium cuneatum Dammer
Lycium spp.

Nicotiana glauca Graham
Nicotiana longiflora Cav.
Nicotiana sp.

Petunia sp.
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Sterculiaceae
Ulmaceae
Urticaceae

Verbenaceae

Viscaceae
Vitaceae

Zygophyllaceae

Physalis spp.

Solanum spp.

Vassobia breviflora (Sendtn.) Hunz.
Melochia sp.

Phyllostylon rhamnoides (J. Poiss.) Taub.

Parietaria sp.

Urtica sp.

Aloysia spp.

Glandularia spp.

Lantana sp.

Lippia alba (Mill.) N.E. Br.
Phylareptans (Kunth) Greene
Pitraea cuneato-ovata (Cav.) Caro
Verbena spp.

Phoradendron spp.

Cissus palmata Poir.

Cissus veticillata (L.) Nicolson & C.E. Jarvis

Bulnesia sarmientoi Lorentz ex Griseb.

Kallstroemia tucumanensis Descole, O'Donell & Lourteig
Porlieria microphylla (Baill.) Descole, O'Donell & Lourteig
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Apéndice Il

Nido X2 P Hipotesis nula
Tf 1 7,15 0,71 Vv
Tf2 — — Vv
Tf5 12,35 0,26 Vv
tf 6 4,56 0,2 \"
TF7 33,84 0,02 X
Tf 10 28,59 7,26 E-05 X
Tf12 16,29 0,17 \"
Tf13 15,38 0,05 Vv
Tf 15 23,73 0,03 X
Tf18 11,37 0,25 Vv
Mo 1 25,08 0,0007 X
Mo 4 36,15 0,0067 X
Mo 5 26,58 0,0002 X
Mo 6 18,79 0,0045 X
Mo 7 8,41 0,077 \"
Mo 8 42,51 1,46 E-07 X
Mo 9 12,73 0,012 X
Mo 10 2,98 0,56 v
Mo 11 8,77 0,11 Vv
Ga1 21,61 0,66 Vv
Ga?2 9,94 0,19 Vv
Ga3 — — Vv
Ga4 9,6 0,72 \")
Gab 4,29 0,64 \"
Ga6 0,51 0,77 Vv
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Apéndice lli

MODO Q (muestras) MODO R (familias)

PC Eigenvalues % Varianza PC Eigenvalues % Varianza

1 4.90581 16.353 1 6.94002 34.7

2 4.51849 15.062 2 4.41873 22.094

3 3.97365 13.245 3 2.25931 11.297

4 3.18706 10.624 4 2.077 10.385

5 2.69603 8.9868 5 1.64836 8.2418

6 2.65842 8.8614 6 1.50211 7.5105

7 1.92025 6.4008 7 0.684895 3.4245

8 1.31384 4.3795 8 0.188305 0.94153

9 1.12408 3.7469 9 0.143175 0.71587

10 0.984814 3.2827 10 0.063539 0.3177

11 0.826047 2.7535 11 0.0387362 0.19368

12 0.648015 2.16 12 0.0194306  0.097153

13 0.516374 1.7212 13 0.0095412  0.047706

14 0.387528 1.2918 14 0.00564979  0.028249

15 0.272739 0.90913 15 0.00095856  0.0047928

Apéndice IV
Familia PC1 PC 2 PC3

Acanthaceae -0.28095 0.51096 -0.13861
Achatocarpaceae -0.281 0.25757 0.1702
Anacardiaceae 4.6403 -0.18428 0.43698
Arecaceae 2.3162 1.2209 -0.55922
Asteraceae -0.16636 0.43274 -0.11956
Bignoniaceae -0.3059 0.15405 0.40085
Bromeliaceae -0.28521 0.5058 -0.14124
Capparidaceae -0.32245 -1.099 -0.23076
Celastraceae 0.24593 -2.6106 -3.4329
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Celtidaceae -0.14933 -0.63946 0.48987

Chenopodiaceae -0.28488 0.51115 -0.13672
Euphorbiaceae -0.25985 0.50887 -0.13248
Fabaceae, Caesalpinioideae -0.28904 -0.010344 0.3995
Fabaceae, Mimosoideae -0.16094 -3.4677 0.11903
Fabaceae? -0.3353 0.13418 -0.0284
Loranthaceae -0.28258 0.50905 -0.13996
Malpighiaceae -0.28901 0.21385 -0.14358
Olacaceae -0.28443 0.51242 -0.13723
Polygonaceae -0.29237 0.35283 0.23393
Rhamnaceae -0.33337 -0.18335 0.13864
Santalaceae -0.28003 0.47311 -0.17545
Sapotaceae -0.013301 -1.728 3.9549
Simaroubaceae -0.28513 0.46244 -0.18443
Ulmaceae -0.29038 0.47 -0.11944
? -0.28504 0.50992 -0.13623
Apocynaceae -0.28156 0.51116 -0.13899
Nyctaginaceae -0.27526 0.50872 -0.14254
Zygophyllaceae -0.31233 0.14925 0.14576
.7 -0.28847 0.50647 -0.12514
2 -0.28793 0.50731 -0.12687
Apéndice V

MODO Q (muestras) MODO R (familias)

PC Eigenvalue % varianza PC Eigenvalue % varianza

1 3.32687 15.122 1 6.92868 40.757

2 3.19847 14.539 2 3.68102 21.653

3 2.40865 10.948 3 2.30955 13.586

4 2.18712 9.9414 4 1.55436 9.1433

5 2.067 9.3955 5 1.45926 8.5839
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6 1.77765 8.0802 6 0.851463 5.0086
7 1.51752 6.8978 7 0.0861331 0.50667
8 1.29593 5.8906 8 0.0743329 0.43725
9 1.12741 5.1246 9 0.0428406 0.252
10 1.05017 47735 10 0.0068288  0.040169
11 0.948805 4.3128 11 0.00335697  0.019747
12 0.513071 2.3321 12 0.00172702  0.010159
13 0.283143 1.287 13 0.00037759 0.0022211
14 0.206517 0.93871 14 6.25E-05 0.00036769
15 0.0916813 0.41673 15 1.22E-05 7.20E-05
Apéndice VI
Familas PC1 PC 2 PC3
Achatocarpaceae -0.43964 -0.2002 -0.22483
Anacardiaceae -0.15708 0.60787 2.876
Cactaceae -0.43881 -0.19725 -0.22614
Apocynaceae? -0.38772 -0.23482 -0.24512
Arecaceae -0.44116 -0.20327 -0.22237
Bignoniaceae -0.4276 -0.19019 -0.22617
Capparidaceae 1.4499 4.003 -0.58106
Celastraceae 0.18293 -0.4962 -1.171
Fabaceae, Caesalpinioideae -0.37371 -0.16833 -0.24468
Fabaceae, Mimosoideae 4.0141 -1.6562 -0.36897
Loranthaceae -0.44053 -0.19982 -0.22396
Nyctaginaceae -0.33718 -0.27824 -0.27825
Olacaceae 0.065718 0.78889 -0.45759
Polygonaceae -0.44033 -0.20041 -0.2246
Ranunculaceae -0.40301 -0.22502 -0.24326
Rhamnaceae -0.22788 -0.33643 -0.058686
Sapotaceae -0.13383 -0.2863 -0.19818

150



Simaroubaceae -0.44048 -0.20296 -0.22168
Solanaceae 0.53201 -0.2883 3.1461
Zygophyllaceae -0.29327 0.37735 -0.15666
?1 -0.42908 -0.20718 -0.22474
?2 -0.43333 -0.20598 -0.22418
Apéndice VII
MODO Q (muestras) MODO R (familias)
PC Eigenvalue %variance PC Eigenvalue %variance
1 14.4828 45.259 1 5.87105 48.925
2 4.02991 12.593 2 3.68412 30.701
3 3.13029 9.7821 3 1.06561 8.8801
4 2.83272 8.8522 4 0.785977 6.5498
5 2.31553 7.236 5 0.374404 3.12
6 1.87616 5.863 6 0.215548 1.7962
7 1.27244 3.9764 7 0.00272695  0.022725
8 0.948639 2.9645 8 0.00043856 0.0036547
9 0.769915 2.406 9 8.20E-05 0.00068299
10 0.321605 1.005 10 4.04E-05 0.00033645
11 0.0200221 0.062569 11 8.47E-06 7.06E-05
12 4. 64E-31 1.45E-30 12 1.00E-06 8.35E-06
13 2.42E-65 7.57E-65 13 0 0
14 0 0 14 0 0
15 0 0 15 0 0
Apéndice VIII
Familia PC1 PC 2 PC3
Achatocarpaceae 0.16917 -0.1074 -0.66136
Alismataceae-Limnocharitaceae -0.29015 -0.097175 -0.27898
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Amaranthaceae
Asteraceae
Bignoniaceae
Boraginaceae
Cactaceae
Capparidaceae
Celastraceae
Celtidaceae
Cyperaceae
Euphorbiaceae
Fabaceae, Caesalpinioideae
Fabaceae, Mimosoideae
Loranthaceae
Malpighiaceae
Malvaceae
Menyanthaceae
Nyctaginaceae
Plantaginaceae
Polygonaceae
Portulacaceae
Rhamnaceae
Sapotaceae
Simaroubaceae
Typhaceae
Verbenaceae
Zygophyllaceae
?

2
Anacardiaceae

.?

-0.29708
-0.29402
-0.29652
-0.29721
-0.29732
1.6517
0.31516
-0.29145
-0.29321
-0.27656
-0.29702
5.0863
-0.28918
-0.29759
-0.29604
-0.29783
-0.21343
-0.29593
-0.25573
-0.29783
-0.0064325
-0.28985
0.30218
-0.2971
-0.29519
-0.27821
-0.29759
-0.29606
-0.294
-0.29596
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-0.093291
-0.094922
-0.092686
-0.093062
-0.092994
5.2213
-0.33604
-0.096094
-0.09539
-0.1051
-0.092718
-1.7846
-0.095392
-0.091994
-0.093697
-0.092701
-0.15941
-0.093808
0.0040696
-0.092701
-0.17256
-0.084294
-0.4014
-0.093109
-0.094237
-0.094811
-0.092836
-0.093729
-0.0952
-0.093902

-0.27185
-0.28123
-0.28466
-0.28309
-0.28316
0.047901
1.6099
-0.27399
-0.28076
-0.27106
-0.28413
-0.52691
-0.2786
-0.28342
-0.28431
-0.28345
0.53769
-0.28234
-0.26506
-0.28345
4.9383
-0.28041
1.0326
-0.28345
-0.28192
-0.266
-0.28332
-0.28242
-0.27401
-0.27309



