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DISTRIBUCION Y ABUNDANCIA DE LA HORMIGA COLORADA
SOLENOPSIS INVICTA EN ARGENTINA: SUS INTERACCIONES CON
HORMIGAS COMPETIDORAS Y MOSCAS PARASITOIDES
(PSEUDACTEON SPP.)

RESUMEN - Se estudiaron la distribucién y abundancia de la hormiga colorada Solenopsis
invicta y sus interacciones ecoldgicas con hormigas competidoras y moscas parasitoides en el
extremo sur de su drea nativa en Sudamérica. Solenopsis invicta se distribuyo a través de diversos
hédbitats y climas en Brasil, Paraguay, Uruguay y en Argentina hasta los 33° 41~ latitud sur, los
64° 527 longitud oeste y los 1.100 m de altitud. Sorpresivamente, no se encontré S. invicta en
Bolivia. Diez especies de foridos estuvieron asociadas a S. invicta en su drea nativa, nueve en un
solo sitio. El clima determiné la presencia y abundancia de la mayoria de las especies, excepto P.
litoralis 'y P. nocens. Pseudacteon obtusus (grande) mostré la distribucion mas austral y
occidental (este es el primer registro de moscas en Chile) y fue registrada a la mayor altitud
(2.280 m); P. curvatus fue la mds abundante y una de las mds ampliamente distribuidas y P.
cultellatus fue encontrada por primera vez atacando a S. invicta. Una especie de mosca nueva
para la ciencia, P. calderensis, fue descubierta y descripta en este trabajo. La tasa general de
parasitismo natural registrada por primera vez en esta tesis fue muy baja (0,24%), aunque el
porcentaje alcanz6 al 2,81% de las colonias en un sitio. Los presencia de foridos afectd la
capacidad de forrajeo de S. invicta, pero no su jerarquia de dominancia. Solenopsis invicta fue
espacial (64-82%) y numéricamente (23-27%) dominante en todos los ensambles, sin mostrar la
mayor biomasa y sin excluir a otras especies. Al menos 8-10 especies de hormigas fueron muy
comunes en la mayoria de ensambles; el 60% correspondié al grupo funcional Myrmicinae
generalizado que interactud frecuentemente con S. invicta. A pesar de no ser una buena
descubridora de recursos, S. invicta gand el 78% de las interacciones principalmente con P.
obscurithorax y domin6 ecoldgicamente a sus competidoras usando cuatro mecanismos: (1) alto
nimero de individuos, (2) sistema de reclutamiento muy desarrollado, (3) comportamiento
agresivo y (4) actividad de forrajeo continua. Fue mejor descubridora y dominadora en hébitats
mds simples y pobres en especies. La situacidon en Argentina contrasta fuertemente con lo
observado en Norte América. El fuerte ambiente competitivo en los ensambles de hormigas en
Argentina seria el factor mds importante (seguido por los enemigos naturales) que limita el éxito
de S. invicta. La introduccién de un gran nimero de especies de moscas parasitoides desde
Sudamérica deberia reducir la habilidad competitiva y la abundancia de S. invicta en los Estados
Unidos. Las especies elegidas deberian provenir de la regiéon de origen de las poblaciones
invasoras en los Estados Unidos. El conocimiento de la relacion plaga-enemigo natural-ambiente
en su drea nativa es de suma utilidad para proyectos de control biolégico en los Estados Unidos y
otras regiones invadidas por S. invicta.

Palabras clave: riqueza de hormigas, diversidad, ensambles de hormigas, fenologia, tasas de

parasitismo, biogeografia, disturbio, mecanismos competitivos, jerarquias de dominancia, control
biolégico, Sudamérica, invasiones biolégicas
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DISTRIBUTION AND ABUNDANCE OF THE FIRE ANT SOLENOPSIS
INVICTA IN ARGENTINA: ITS INTERACTIONS WITH COMPETITOR
ANTS AND PARASITOID FLIES (PSEUDACTEON SPP.)

ABSTRACT- The distribution and abundance of the fire ant, Solenopsis invicta, and its
ecological interactions with competitor ants and parasitoid flies were studied in its native land in
southern South America. Solenopsis invicta was distributed in diverse habitats and climates in
Brazil, Paraguay, Uruguay, and in Argentina up to 33° 41” S, 64° 52° W and 1100 m of altitude.
Surprisingly, S. invicta was not found in Bolivia. Ten phorid species were associated with S.
invicta in its native land and up to nine in the same site. Climate determined the presence and
abundance of most species except P. litoralis and P. nocens. Pseudacteon obtusus (big) showed
the southernmost and westernmost (it is the first record for Chile) distribution and was recorded
at the highest altitude (2280 m); P. curvatus was the most abundant and one of the most widely
distributed and P. cultellatus was found for the first time attacking S. invicta. A fly species new
for science, P. calderensis, was discovered and described in this work. The overall natural
parasitism rate, recorded for the first time in this thesis, was very low (0.24%), although the rate
reached 2.81% of the colonies at one site. The presence of phorids affected the foraging capacity
of S. invicta but not its hierarchy of dominance. Solenopsis invicta was spatially (64-82%) and
numerically (23-27%) dominant in all ensembles without showing the highest biomass and not
excluding other species. At least 8-10 ant species were very common in most ensembles; 60%
corresponded to the Generalized Myrmicinae functional group, which frequently interacted with
S. invicta. Despite not being a good discoverer of resources, S. invicta won 78% of the
interactions mainly with P. obscurithorax, and ecologically dominated its competitors using four
mechanisms: (1) large numbers of individuals, (2) well developed recruitment system, (3)
aggressive behavior, and (4) not-interrupted-foraging activity. It was a better discoverer and
dominant in simpler and poorer habitats. The situation in Argentina strongly contrasts with that
observed in North America. The strong competitive environment in the ant ensembles in
Argentina would be the most important factor (followed by natural enemies) limiting the success
of S. invicta. The introduction of a large number of parasitoid fly species from South America
should decrease the competitive ability and abundance of S. invicta in the United States. The
species chosen should come from the region of origin of the invasive populations in the United
States. The knowledge of the relationship pest-natural enemy-environment in its native land is
greatly useful for biological control projects in the United States and other regions invaded by S.
invicta.

Keywords: ant richness, diversity, ant ensembles, phenology, parasitism rates, biogeography,
disturbance, competitive mechanisms, hierarchies of dominance, biological control, South
America, biological invasions
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CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL

Las invasiones biolégicas han alterado profundamente la biota del planeta (Simberloff 1997), no
siendo un fendémeno nuevo ni consecuencia exclusiva de la actividad humana. Estas invasiones
pueden producirse cuando al menos una hembra fecundada de una especie o una semilla son
transportados a dreas nuevas, a menudo distantes, donde sus descendientes (animales o plantas)
proliferan, se dispersan y subsisten en el tiempo. Sin embargo, la magnitud geogréifica, la
frecuencia y el nimero de especies involucradas han crecido enormemente en los ultimos 200
afios como consecuencia directa de la expansion del transporte y el comercio (Deyrup et al. 2000;
Ruiz et al. 2000; Suarez et al. 2005). Las fuentes y rutas de introduccion de organismos invasores
incluyen actualmente: (1) introducciones accidentales en viajes comerciales y turisticos, (2)
comercio global de organismos vivos (viveros y acuarios), (3) caza y pesca deportiva de animales
exodticos que son criados en masa y (4) pricticas agropecuarias (animales y plantas anuales y

perennes) (Simberloff 1997).

Las especies exoticas invasoras son consideradas una amenaza importante para la
conservacion de la biodiversidad ya que afectan a todo tipo de ecosistemas naturales y
modificados, causando ademds enormes pérdidas econdmicas y problemas sanitarios. Las
especies invasoras causan miles de millones de ddlares en pérdidas por afio en concepto de
inspecciones para prevenir el ingreso de especies no deseadas, programas de erradicacion y
control, reduccion de productividad y restauracion de habitats (Pimentel er al. 2000). El dafio
ambiental se manifiesta principalmente en la reduccion de biodiversidad y extincidon de especies
causada por invasores exoticos que desplazan y reducen las poblaciones de las especies nativas
(Kupferberg 1997) modificando las estructuras tréficas dentro de la comunidad o induciendo
perturbaciones que afectan a los ecosistemas (Vitousek et al. 1996). Por eso es importante
identificar los factores que hacen vulnerable a una comunidad ante una invasion y las

caracteristicas que convierten a una especie en un buen invasor.



(Es la composicion de la comunidad la que determina la susceptibilidad a la invasion?
(Como una especie introducida puede ser tan exitosa frente a especies nativas que se han
adaptado a su medioambiente en una escala evolutiva, a pesar de los problemas asociados con los
pequefios tamafios poblacionales y su consecuente pérdida de diversidad genética? Estas son sélo
algunas preguntas o paradojas que aborda la biologia de las invasiones (Allendorf & Lundquist

2003; Dunn et al. 2007).

Las invasiones de hormigas

Las hormigas son componentes importantes de los ecosistemas terrestres en términos de biomasa
y diversidad, pudiendo representar el 15-20% del total de la biomasa animal terrestre y hasta el
25% en algunos bosques tropicales (Fittkau & Klinge 1973). Las hormigas pertenecen a una
familia hiperdiversa (12 mil especies descriptas y estimaciones que alcanzan las 14-20 mil
especies) y uno de los grupos ecolégicamente mds dominante, a pesar de su pequefio tamafio
individual (0.75-52 mm de largo) (Holldobler & Wilson 1990). Sin embargo, la introduccién no
intencional de especies exodticas de hormigas ha sido en muchos casos responsable de la pérdida
de diversidad (nimero y abundancia de especies) de hormigas y otros artropodos (Carey et al.
1996, Vitousek et al. 1996, Porter & Savignano 1990, Holway 1998). Alrededor del 35% de las
especies de hormigas del estado de Florida en los Estados Unidos son exéticas (Deyrup 1991,
Ferster & Prusak 1994). Aunque algunas especies de hormigas pueden no ser particularmente
dominantes en su tierra nativa donde ellas coexisten co-evolucionando con competidores,
pardsitos, patogenos y predadores, ellas a menudo eliminan o reemplazan a sus especies
competidoras mas similares cuando son introducidas en nuevas regiones.

Sin embargo, no todas las especies introducidas en un nuevo ambiente son exitosos
invasores (Williamson & Fitter 1996). Por ejemplo, s6lo el 12% de las 232 especies de hormigas
introducidas entre 1927 y 1985 en los Estados Unidos se establecieron con éxito (Suarez et al.
2005). (Pero qué les permitié a estas especies invadir, cuando la mayoria no pudo? El éxito en
este caso dependié de la oportunidad (nimeros de veces que fue introducida y lugar de la
introduccion) y de los atributos de cada especie (plasticidad y/o amplia tolerancia fisiolégica).
Los invasores que han sido exitosos son en general especies que en su lugar de origen tienen

cierta predisposicion a ser transportadas por humanos y a soportar las dificiles condiciones o
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procesos de seleccion que se dan durante el transporte, introduccion, establecimiento y dispersion
(Suarez & Tsutsui 2008).

Uno de los mayores desafios de la biologia de las invasiones consiste en identificar los
patrones comunes que poseen las especies de hormigas invasoras y los factores que le permiten
establecerse y dispersarse con éxito en los nuevos ambientes que han colonizado (Kareiva 1996,
Williamson 1996, Holway et al. 2002). Sin embargo, la identificacion de tales patrones y factores
se ve limitada debido a que la mayor parte de los estudios han sido dedicados a describir el
impacto de hormigas invasoras particulares sobre la comunidad de hormigas invadida. Menor es
el nimero de trabajos donde se intent6é determinar por qué son tan exitosas.

Varias hipétesis han sido formuladas para intentar explicar la abundancia
desproporcionada que mantienen las especies invasoras en las regiones invadidas. La mas
aceptada es que las especies invasoras se benefician por la ausencia de un ensamble de parasitos,
predadores y competidores superiores en su nuevo ecosistema (Bruno et al. 2003, Porter et al.
1997). Sin embargo, las especies invasoras podrian ser dominantes incluso en ausencia de todas
estas interacciones interespecificas simplemente por el hecho de tolerar un espectro mas amplio
de variables ambientales (plasticidad), por estar mejor adaptadas que las especies nativas a
ambientes altamente modificados por la actividad humana (estrés ambiental) (Suédrez et al. 1998,
Deyrup et al. 2000), porque son mas eficientes que las especies nativas en consumir exudados de
plantas y homopteros (Tobin 1994, Davidson 1997) o por no defender territorios contra con-
especificos (Holldobler & Wilson 1977, Macom & Porter 1996, Holway et al. 1998). Esto dltimo
debido, por ejemplo, a que su biologia fue alterada durante la introduccion favoreciendo su
establecimiento y dispersion, como es el caso de la hormiga argentina Linepithema humile
(Tsutsui et al. 2000). Actualmente se cree que la respuesta a la presion de seleccion y répida
evolucién podria ser muy importante. Si bien estos mecanismos son claramente no excluyentes,
es probable que no todos tengan la misma importancia.

Pocos estudios han considerado a las especies invasoras en su lugar de origen para
determinar si la presencia de pardsitos, predadores y competidores tiene un efecto regulador
importante sobre sus poblaciones o si las perturbaciones antropogénicas facilitan su
establecimiento y dominancia como se vio en los sitios invadidos (Ross et al. 1996, Porter et al.
1997, Orr & Seike 1998, Tsutsui et al. 2000, Callaway & Aschehoug 2000, LeBrun et al. 2007).

Las poblaciones de algunas de las hormigas invasoras (L. humile, Solenopsis invicta y



Wasmannia auropunctata) son muy abundantes en hébitats poco estables (Lee & Gelembiuk
2008). Estudios moleculares revelaron recientemente que las poblaciones introducidas de estas
especies podrian haberse originado en este tipo de hdbitats inestables, tal como planicies de
inundacién (LeBrun et al. 2007, Suarez & Tsutsui 2008, Caldera et al. 2008, Orivel et al. 2009).
Sin embrago, se sabe muy poco sobre los mecanismos que promueven el alto niimero de especies
de hormigas que coexisten con las especies invasoras y los factores que afectan sus interacciones

en su tierra nativa.

Las interacciones ecologicas

Las comunidades de hormigas estdn conformadas por grupos de poblaciones de distintas especies
que viven en una misma area y que estdn potencialmente interactuando (Begon 1996). Cada
especie interactia de diferentes maneras con una o varias especies formando complejas redes
(Bascompte et al. 2006). Las especies estan relacionadas entre si por su ubicacion en el flujo de
materia y energia que conforma la estructura tréfica. El conjunto de especies que comparten un
mismo recurso y lo utilizan en forma semejante se denomina gremio. Ejemplos de gremios
pueden ser: insectivoros, granivoros, folivoros u omnivoros. La estructura de gremios de una

comunidad dependerd de la disponibilidad de nichos que haya en el ambiente.

La presencia, abundancia y distribucion espacial de las especies (biogeografia) depende
principalmente de las interacciones con especies situadas en el mismo nivel tréfico o gremio
(competencia interespecifica) o en otros niveles (disponibilidad de presas o abundancia de
depredadores, pardsitos y parasitoides) y de la dindmica interna de la poblacién (pautas de

comportamiento individual) (Legendre & Legendre, 1998; Perry et al., 2002).

Las hormigas ocupan una gran variedad de nichos ecoldgicos y son capaces de explotar
una amplia gama de recursos alimenticios actuando como herbivoras directas o indirectas,
depredadoras y carrofieras. La mayor parte de las especies son omnivoras generalistas pero
algunas se alimentan de forma especializada. A su vez, las hormigas son presa de depredadores
especialistas como ser reptiles (Pianka & Parker 1975), mamiferos (Redford 1987), arafias (Porter
& Eastmond 1982) e insectos (Gotelli 1996), y hospedadores de dipteros (Disney 1994) e

himenodpteros parasitoides (Heraty 1994). Todas estas interacciones bidticas pueden influenciar la



evolucion de las especies. Sin embargo, también existen factores tales como la heterogeneidad
ambiental, el clima o la disponibilidad de recursos que afectan su distribucion y abundancia. En
las comunidades de hormigas se dan diversos tipos de interacciones ecoldgicas, como ser la

competencia, depredacion, parasitismo, mutualismo y comensalismo (Holldobler & Wilson 1990).

Las hormigas son un buen modelo para estudiar interacciones ecoldgicas y para evaluar el
efecto del hébitat y las perturbaciones sobre su estructura y composicion de especies y grupos
funcionales de los ensambles en diversos ecosistemas. Uno de los principales factores que
gobiernan la estructura de la comunidad de artrépodos predadores, en especial de hormigas, es la
competencia interespecifica por recursos tanto por mecanismos de explotacion como por
interferencia (Wilson 1971, Fellers 1987, Holldobler & Wilson 1990, Davidson 1998, Holway
1999, Morrison 2000).

El compromiso para descubrir y dominar un recurso (Feller 1987, Holldobler & Wilson
1990, Holway 1999) y para hacerlo en la presencia de enemigos naturales (LeBrun & Feener
2002, 2007), el tipo y complejidad del habitat (Majer & Camer-Pesci 1991, Andersen 1997), el
estrés ambiental (Savolainen & Vepsildinen 1989, Cerda et al. 1998, Morrison 2000) e incluso la
distribucion al azar de especies (Ribas & Schoereder 2002) son todos factores importantes que
afectan las interacciones interespecificas y pueden influenciar la habilidad de las especies para
dispersarse en nuevos ambientes. Sin embargo, ellas pueden también promover la coexistencia de
especies incrementando la diversidad de hormigas al cambiar transitoriamente (temporalmente)
las relaciones de dominancia de las especies en la comunidad (Savolainen & Vepsalainen 1989,

Begon et al. 1995, LeBrun 2005).

El caso de las hormigas coloradas

Las hormigas coloradas del género Solenopsis
(Fig. 1.1) causan importantes perjuicios
econdmicos, agricola-ganaderos y sanitarios en

ambientes rurales y urbanos, pero también

colonizan hébitats naturales presumiblemente

Figura 1.1. Nidos de hormigas coloradas.



desplazando a hormigas nativas y otros artrépodos (Glancey et al. 1973; Porter et al. 1988; Porter
& Savignano 1990). Las pérdidas econdmicas causadas por estas hormigas alcanzan sélo en los
Estados Unidos los 6 mil millones de ddlares al afo (Vander Meer et al. 2007). Algunas especies
de hormigas coloradas (Solenopsis geminata, S. richteri y S. invicta) son exitosas invasoras en los
Estados Unidos, Australia, China, Taiwan, Galdpagos y el Caribe (Tschinkel 2006).

Solenopsis richteri fue accidentalmente introducida desde Sudamérica en 1918 en los
Estados Unidos por el puerto de Mobile, en Alabama (Lofgren et al. 1975). S. invicta ingres6
unos afios después (1933-45) en este pais y se dispersé rdpidamente a través de gran nimero de

condados del sur de los Estados Unidos,

desplazando a S. richteri y a otra especie
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Figura 1.2. Expansion de la invasion de L.
humile (0), S. richteri + S. invicta (®) en los
Estados Unidos entre 1890 y 2000 (Tustsui
& Sudrez 2003).

1900 1920 1940 1960 1980

El efecto perjudicial de las hormigas coloradas, principalmente de S. invicta (Fig. 1.3), ha
sido atribuido por mds de medio siglo a su habilidad competitiva superior con respecto a las
hormigas nativas (e incluso introducidas) producto del escape de sus enemigos naturales,
competidores y predadores y a su eficiente sistema reproductivo (Tschinkel 2006).

Solenopsis invicta se distribuye
naturalmente a través de la cuenca de Rio de
la Plata (Trager 1991, Pitts 2002, Mescher et
al. 2003), siendo la regién mesopotdmica
cerca de Formosa, en Argentina, el mas
probable lugar de origen de las poblaciones
introducidas, al menos en los Estados Unidos

(Caldera et al. 2008).

Fig. 1.3. Reinas, obreras y crias de S. invicta.



Algunos de sus enemigos naturales provenientes de Argentina ya estdn siendo usados para
controlar a S. invicta en los Estados Unidos (Porter & Gilbert 2005). Tanto en los Estados Unidos
como en Sudamérica, S. invicta presenta dos formas sociales genéticamente determinadas, una
mondgina (colonias con una dnica reina) y otra poligina (colonias con mds de una reina). Las
colonias mondginas defienden territorios contra sus vecinos conespecificos, mientras que las
poliginas exhiben menor agresion intraespecifica, lo que les permite mantener altas densidades de
nidos interconectados (Tschinkel 2006). La forma poligina, comiin en Argentina al igual que la
mondgina, aparentemente no estaria presente en Brasil (Porter et al. 1992, Caldera et al. 2008).

Sin embargo, poco se sabe sobre lo que pasa en su nativa Sudamérica, donde S. invicta
convive con muchas mds especies de hormigas y enemigos naturales (Tschinkel 2006, Le Brun et
al. 2007, Feener et al. 2008, Calcaterra et al. 2009). Su distribucién y abundancia en gran parte
del sur de Sudamérica, donde coexisten varias especies de hormigas coloradas, no ha podido ser
aun esclarecida debido a la dificultad para establecer una correcta identificacion taxondmica en el
campo. La gran mayorfa (83%) de las identificaciones de S. invicta realizadas en estudios

efectuados en el pasado en Argentina han sido erréneas (Pitts 2002).

Figura 1.4. Regiones potenciales de expansion de la hormiga colorada Solenopsis invicta segiin Morrison
et al. 2004.



Una mejor comprension de los mecanismos que limitan su abundancia, promoviendo un
mayor nimero de especies en las comunidades de hormigas sudamericanas, no solamente
ayudard a explicar por qué S. invicta es tan exitosa en los lugares que han colonizado, sino que
también es util para comprender como se comportard si invade nuevas regiones del mundo.
Solenopsis invicta ha colonizado en los ultimos afios Australia (2001) y China (2005) y se cree
que seguird invadiendo otros paises ya que sus dreas potenciales de expansion incluyen a gran
parte de las zonas célidas y templadas del planeta (Morrison et al. 2004. Fig. 1.4).

El conocimiento de la distribucién y abundancia de hormigas coloradas y sus moscas
parasitoides es también importante para seleccionar especies adicionales a ser liberadas para
controlar a S. invicta. Conocer la posicion que S. invicta ocupa en la jerarquia de dominancia y
los factores que la afectan en su lugar de origen es esencial para disefiar mejores estrategias de
prevencion y control para mitigar los dafos ocasionados por esta plaga en varias regiones del

mundo.

Objetivos y organizacion de la tesis

El propésito de este trabajo de tesis es conocer la distribucion y abundancia de la hormiga
colorada S. invicta en el cono sur de Sudamérica con el objetivo de examinar sus interacciones
con las hormigas terrestres mds comunes y uno de sus principales enemigos naturales, las moscas
parasitoides del género Pseudacteon (Diptera: Phoridae). Hay pocos antecedentes en los que
hormigas invasoras, sus hormigas competidoras y enemigos naturales hayan sido examinados en
un amplio contexto ecoldgico o geografico. Estos estudios a escala biogeografica, regional y local
permiten establecer y predecir patrones de diversidad y dominancia de hormigas a escala global
(Andersen 1997).

A pesar del gran interés que han despertado las moscas decapitadoras de hormigas
coloradas como agentes de control biologico de S. invicta en los Estados Unidos (Gilbert &
Patrock 2002, Porter & Gilbert 2004), pocos estudios han sido realizados para conocer su
distribucion geografica y abundancia relativa en su nativa Sudamérica (Folgarait et al. 2005),

donde muchas areas no han sido ain exploradas.



La exploracion es el primer paso en programas de control biolégico cldsico para encontrar
sitios con poblaciones abundantes de enemigos naturales donde estudiar las relaciones ecolégicas
entre las especies plaga y sus enemigos naturales. Los objetivos del capitulo 2 son: 1) conocer la
presencia y abundancia de hormigas coloradas y sus moscas parasitoides (Pseudacteon spp.) en el
sur de Sudamérica y 2) encontrar dreas donde S. invicta y Pseudacteon spp. sean abundantes para
estudiar sus interacciones ecoldgicas con hormigas competidoras a escala local. Esta informacion
serd util para estimar el efecto regulador potencial de las distintas especies de moscas parasitoides
candidatas a ser liberadas en las regiones invadidas por S. invicta. La liberacion de especies
complementarias desde regiones con diferentes climas y ambientes podrian incrementar la
amplitud y magnitud del impacto sobre poblaciones de hormigas coloradas invasoras en los
Estados Unidos (Porter & Gilbert 2004). En el capitulo 3 se describe una nueva especie del
género Pseudacteon descubierta en una de las regiones menos exploradas de Argentina.

Aunque algunos aspectos de la fenologia de estas moscas decapitadoras son conocidos, se
sabe poco acerca de sus patrones de actividad en poblaciones de S. invicta, y es desconocido el
impacto de las moscas sobre la mortalidad de S. invicta. Los objetivos del capitulo 4 son: 1)
examinar los patrones diario y anual de ensambles de moscas parasitoides de S. invicta y 2) las
tasas de parasitismo de hormigas coloradas (mayormente de S. invicta) naturalmente atacadas por
moscas en el norte de Argentina.

La alteracién del ambiente por algin tipo de perturbacién (pastoreo, fuego, deforestacion)
se cree que favorece la dominancia de las especies invasoras y consecuentemente reducen la
diversidad de especies (Petren & Case 1998). Sin embargo, las consecuencias podrian ser
distintas de acuerdo al tipo de habitat. Los objetivos del capitulo 5 son: 1) estudiar el efecto del
pastoreo sobre los patrones de riqueza, diversidad y composicion de comunidades de hormigas
que forrajean sobre el suelo en dos tipos de habitats dominados por pastizales en una escala
regional, la Reserva Natural Iberd, y 2) conocer la respuesta especifica de S. invicta al pastoreo
para evaluar si es mds abundante en sitios modificados (pastoreados) en su tierra nativa, como
ocurre en los sitios donde fue introducida en Norte América (Tschinkel 2006; Hill er al. 2008;
King & Tschinkel 2006, 2008).

Determinar si el hébitat o el pastoreo afectan los parametros estructurales favoreciendo la
diversidad o dominancia de especies en ensambles de hormigas es importante. Sin embargo, un

desafio mayor es identificar los procesos y mecanismos responsables de los patrones de



diversidad que se observan en la naturaleza. El objetivo del capitulo 6 es examinar la interaccion
de S. invicta con las hormigas terrestres mds comunes y sus moscas parasitoides en hdabitats
moderadamente perturbados en el norte de Argentina para saber 1) si S. invicta es la especie
dominante de los ensambles en su tierra nativa, 2) cudles son los factores que determinan su
dominancia-coexistencia, 3) cudles son las especies de hormiga dominantes, co-dominantes o
subordinadas y 4) si las moscas parasitoides afectan las interacciones de S. invicta con hormigas
competidoras. Finalmente, el capitulo 7 integra los resultados y discusiones directamente
relacionados con S. invicta en cada parte de la tesis, junto con algunas conclusiones y
consideraciones finales.

Esta tesis se realizé en el marco del proyecto de control biolégico de hormigas coloradas
en los Estados Unidos, dirigido por el Ing. Agr. Juan Briano, director del Laboratorio
Sudamericano de Control Biologico, ARS-USDA (SABCL en su sigla en inglés) y de esta tesis
doctoral. El SABCL tiene una larga historia en control biolégico de insectos plaga y malezas. E1
proyecto de control bioldgico de hormigas coloradas comenzé en 1988. La tesis fue financiada
con fondos del SABCL provenientes de la Oficina de Programas Nacionales del ARS en
Beltsville, MD, EE.UU y acuerdos cooperativos con investigadores tanto del ARS y como de la
Universidad de California en Irving, Berkeley y San Diego, Universidad de Illinois en Urbana y

la Universidad de Florida en Gainesville, EE. UU.
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CAPITULO 2

DISTRIBUCION Y ABUNDANCIA DE HORMIGAS
COLORADAS Y SUS MOSCAS PARASITOIDES EN EL SUR DE
SUDAMERICA

Resumen - La distribucién y abundancia de hormigas coloradas y sus moscas parasitoides
(Diptera: Phoridae: Pseudacteon Coquillett) fue estudiada en el sur de Sudamérica. Un total de
2.555 moscas pertenecientes a 14 especies del género Pseudacteon fueron capturadas en el 52%
de los 720 monticulos de varias especies de hormigas coloradas examinados en 146 sitios de
coleccion. Las moscas fueron encontradas en una amplia variedad de habitats localizados desde
el nivel del mar hasta los 2.280 m de altitud. Pseudacteon obtusus Borgmeier (morfo grande) fue
la especie de distribucién mds austral y occidental y la que estuvo presente a una mayor altitud.
Por primera vez se registraron especies de Pseudacteon atacando hormigas coloradas en Chile,
Bolivia y Uruguay. Las moscas fueron activas entre los 16 y 37°C, 20 y 90% de humedad relativa
y una velocidad del viento de entre 0 y 11,6 km/h. Pseudacteon curvatus Borgmeier fue la mas
abundante y una de las mds ampliamente distribuidas. Pseudacteon litoralis Borgmeier, P.
tricuspis Borgmeier, P. nocens Borgmeier y la forma grande de P. obtusus Borgmeier fueron
abundantes y estuvieron también ampliamente distribuidas. Estas especies parecen ser las mas
generalizadas dentro del grupo saevissima. Una relacién negativa fue encontrada entre las
densidades de P. curvatus y las de la forma grande de P. obtusus y P. tricuspis, lo cual sugirié un
efecto negativo de P. curvatus sobre las densidades de las otras dos especies (desplazamiento
competitivo). Pseudacteon solenopsidis Schmitz fue s6lo capturada cuando estaba atacando
obreras aisladas. Una nueva especie de Pseudacteon fue descubierta en el noroeste de Argentina.
Siete especies de foridos fueron registrados por primera vez sobre una nueva especie hospedadora,
como por ejemplo, Pseudacteon cultellatus Borgmeier que fue encontrada por primera vez
atacando a S. invicta Buren en un sitio en la provincia de Corrientes, donde nueve especies de
féridos coexistieron. Este sitio fue seleccionado para estudiar las interacciones entre S. invicta,
sus hormigas competidoras y moscas parasitoides. La mayoria de las hormigas coloradas
muestreadas serian hospedadoras de al menos 9-10 especies de foridos. Las machos de P.
tricuspis y la forma grande de P. obtusus fueron los unicos machos que fueron atraidos a las
colonias disturbadas. Estas especies tuvieron una relacion de sexos hembra/macho de 2:1 y 1:1,
respectivamente.

Palabras claves: biogeografia, phoridae, Pseudacteon, parasitoide, Solenopsis, control biolégico
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Introduccion

El género Pseudacteon Coquillett (Diptera: Phoridae) estd ampliamente distribuido alrededor del
mundo, encontrdndose en Sudamérica, Norte América, Europa, Asia, Australia e Indonesia
(Coquillett 1907, Disney 1994, Brown & Feener 1998, Disney & Michailovskaya 2000, Folgarait
et al. 2005). Casi todas sus especies son parasitoides de hormigas (Hymenoptera: Formicidae)
(Disney 1994, Feener & Brown 1997). Las hembras adultas insertan un huevo en el térax de las
obreras (Porter et al. 1995a), el huevo eclosiona, la larva migra hacia la cabeza de la hormiga,
consume todos sus tejidos y, antes de empupar, causa la muerte de la hormiga. Una mosca adulta
emerge a través de la boca de la hormiga muerta cinco o seis semanas después de la oviposicion
(Porter et al. 1995a; Folgarait et al. 2002a, 2002b). Todas las especies de Pseudacteon con
ovipositor lobado atacan s6lo hormigas del género Solenopsis Westwood (Disney 1994, Porter et
al. 1995a, Porter 1998b, Porter & Alonso 1999). Algunas especies con ovipositor simple atacan
otros géneros de hormigas como Linepithema, Neivamyrmex, Crematogaster, Dorymyrmex,
Liometopum, Azteca, Camponotus, Formica, Lasius, Paratrechina, Myrmica, y Pseudolasius
(Disney 1994, Brown & Feener 1998).

Alrededor de 30 especies de Pseudacteon del Nuevo Mundo son parasitoides de
Solenopsis, nueve de ellas del grupo de especies Solenopsis geminata y 20 del grupo Solenopsis
saevissima (Borgmeier & Prado 1975, Williams 1980, Porter 1998a, Brown & Morrison 1999,
Pesquero 2000, Porter & Pesquero 2001, Pitts 2002, Brown et al. 2003). El grupo saevissima esta
presente en Sudamérica entre la cuenca amazdnica en Brasil, la Cordillera de los Andes en Chile,
la region Patagonica en Argentina y el océano Atldntico (Pitts 2002).

Una variacion regional en la morfologia de las especies de Pseudacteon fue observada por
Porter & Pesquero (2001), como por ejemplo en Pseudacteon tricuspis Borgmeier y P. curvatus
Borgmeier. En algunos casos podria ser debido a variacion clinal intraespecifica (biotipos),
mientras que en otros casos podria deberse a la presencia de especies cripticas o hermanas
(sibling species) resultado del aislamiento geografico o a la preferencia de las moscas por ciertas
especies de hormigas hospedadoras. Los diferentes biotipos de la misma especie o especies
cripticas estdn probablemente adaptadas a atacar diferentes especies de hormigas coloradas

(Porter 1998a, Porter & Briano 2000, Porter & Pesquero 2001).
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Al presente, Solenopsis richteri Forel, S. invicta Buren, S. saevissima (Smith) y S.
interrupta (Santschi) han sido identificadas como hospedadoras naturales de Pseudacteon en
Argentina y Brasil (Porter 1995a, Orr et al. 1997, Porter 1998a, Folgarait & Gilbert 1999, Porter
& Pesquero 2001, Brown et al. 2003). Las interacciones entre Pseudacteon y Solenopsis han sido
estudiadas en Brasil (Porter et al. 1995b, Orr et al. 1995, 1997, Porter 1998a, Porter 2000) y
Argentina (Feener & Brown 1992, Folgarait & Gilbert 1999, Feener 2000, Porter & Briano 2000,
Folgarait et al. 2002a, 2002b, Wuellner et al. 2002a). Estos estudios indican, entre otras cosas,
que la presencia de féridos inhibe el reclutamiento de las hormigas a las fuentes de alimento,
permitiendo que otras hormigas de la comunidad accedan a los mismos.

Debido a los efectos negativos de los foridos sobre las hormigas coloradas, estas moscas
son de gran interés como agentes de control biolégico de S. invicta y S. richteri en los Estados
Unidos; hasta el momento, cuatro especies fueron liberadas (Porter et al. 1999, Gilbert and
Patrock 2002, Graham et al. 2003, Vogt & Streett 2003, Porter et al. 2004, Vazquez et al. 2005).
Sin embargo, como las hormigas coloradas habitan un area relativamente grande en los Estados
Unidos, serd necesario importar especies o biotipos adicionales desde Sudamérica para expandir
la magnitud de su impacto.

Las especies sudamericanas de Pseudacteon han sido registradas en unas pocas
localidades de Argentina y Brasil, especialmente en lugares cercanos a grandes ciudades, como
Buenos Aires y San Pablo, debido a la facilidad para realizar los muestreos e investigaciones
(Williams et al. 1973, Fowler et al. 1995, Pesquero et al. 1996, Orr et al. 1997, Folgarait et al.
2003). La distribucion geogrifica y abundancia de la mayoria de las especies es escasamente
conocida (Williams 1980, Folgarait et al. 2005). Williams (1980) sélo estudié la abundancia
general de Pseudacteon spp. para una amplia regién de Brasil, mientras que Folgarait et al.
(2005) brindaron informacién sobre la presencia de especies en Argentina y Brasil, pero sin
incluir abundancia relativa.

Este capitulo tiene como objetivo conocer la presencia y abundancia de moscas
decapitadoras en regiones atin no exploradas del sur de Sudamérica para estimar su influencia
sobre hormigas del grupo S. saevissima a una escala global y encontrar dreas con poblaciones
abundantes en donde estudiar las interacciones ecoldgicas entre Pseudacteon, Solenopsis y sus

hormigas competidoras a escala local.
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Materiales y Métodos

Area explorada

Los relevamientos fueron realizados en gran parte de Argentina, sur de Paraguay, centro de Chile
y una pequefia drea en el sur de Bolivia, entre septiembre de 2002 y enero de 2006, durante los
meses mas cdlidos en los que Pseudacteon es generalmente mas abundante (Fowler ef al. 1995;
Pesquero et al. 1995, 1996; Folgarait et al. 2003). Un total de 720 monticulos (nidos) de
hormigas coloradas fueron muestreados en 146 sitios donde al menos una mosca adulta fue
encontrada. Arbitrariamente, los relevamientos fueron divididos en cuatro regiones de acuerdo a
la hormiga colorada més frecuentemente conocida en la regiéon (Trager 1991, Pitts 2002) y a la
provincia fitogeografica (Cabrera & Willink 1981), a saber:

Region 1: centro-este de Argentina (sur de Entre Rios, noreste de Buenos Aires y sur de
Cérdoba), provincia fitogeogréfica Pampeana (llanura con pastizales y bosque xeré6filo), donde S.
richteri es la especie predominante.

Regién 2: noreste de Argentina (este de Formosa, este de Chaco, Santa Fe, noroeste de
Corrientes y Misiones) y sur de Paraguay (distritos de Itapud, Alto Parand, Concepcién y
Caaguazi), provincias fitogeograficas Chaquefia (un mosaico de ecosistemas combinando bosque
con sabana) y Paranaense (bosque subtropical o Atldntico con parches de coniferas siempre
verdes, sabanas y pastizales); S. invicta y secundariamente S. macdonaghi Santschi son las
especies dominantes.

Regién 3: noroeste de Argentina (sur de Catamarca, Tucumdn, oeste de Santiago del
Estero, sureste de Jujuy y centro de Salta) y una pequefia drea en el sur de Bolivia (distrito de
Tarija), provincia fitogeogréfica de Las Yungas y Chaquefia (Cabrera and Willink 1980). El area
de Las Yungas es una de las mas grandes del mundo con selva lluviosa de montafa y es habitada
por un gran nimero de especies de plantas y animales endémicos (Brown et al. 2005, Stattersfield
et al. 1998). Solenopsis interrupta es la hormiga colorada mis comun.

Regidn 4: centro-oeste de Argentina (La Pampa, Mendoza, San Juan, San Luis, Rio Negro,
Neuquén y Chubut) y centro de Chile (Coquimbo, Valparaiso, Metropolitana, Libertador General
O“Higgins, Maule, Bio Bio y Araucania), provincia fitogeografica del Monte, una de las dreas

mads dridas de Argentina con escasa vegetacion (bosque abierto o darboles aislados con arbustos y
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pastos perennes) y provincia fitogeogréfica Chilena (Cabrera & Willink 1980), una regién que se
extiende aproximadamente entre los 30 a los 37° de latitud sur. No se conocen las hormigas
coloradas que estdn presentes en esta region de Argentina (Pitts 2002), mientras que en Chile,
Solenospis gayi es la hormiga colorada mdas comun (Snelling & Hunt 1975). Los sitios de

coleccidon mas importantes en cada region fueron registrados en un mapa (Fig. 2.1).

Métodos de coleccion

Las regiones fueron relevadas a través de sus rutas principales y secundarias, incluyendo sitios de
coleccion en banquinas, pasturas-pastizales, dreas de camping, bordes de rios y parques. En dreas
desérticas donde los nidos suelen ser inconspicuos, también se removieron piedras, troncos, etc.
para localizar a los mismos. En cada sitio, se registrd la presencia de monticulos de Solenopsis
spp. del grupo saevissima; varios nidos fueron perturbados para atraer féridos durante 20 min.
debido a que usualmente, si las moscas estdn presentes, aparecen durante ese lapso (Porter
1998b). Todas las moscas atraidas fueron capturadas usando aspiradores manuales y se tomé una
muestra de hormigas de cada colonia. Moscas y hormigas fueron preservadas en alcohol al 96 y
80%, respectivamente, para su identificacion taxonémica. En cada sitio con moscas se registro la
temperatura, humedad, velocidad del viento, altitud y posicion geogréifica. Las variables
climdticas fueron medidas sobre los monticulos usando una estacion meteoroldgica Kestrel 3000,
mientras que la altitud y posicion geografica fueron registradas usando un GPS Garmin III.

Adicionalmente, como parte de un estudio de preferencia de hospedador en cinco
localidades (L. A. C., datos no publicados), algunas obreras fueron expuestas al ataque de moscas
en 12-15 bandejas por sitio (ver Tabla 2.1), cada bandeja con 2 g de obreras y colocadas sobre el
suelo durante dos horas. La mayoria de las hembras atraidas fueron capturadas con un aspirador e
identificadas en el campo con una lupa de mano o bien fueron preservadas en alcohol al 80% para
su posterior identificacion con las claves taxonémicas de Porter y Pesquero (2001).
Adicionalmente, la moscas mds comunes en las regiones 1, 2 y 3 fueron medidas (ancho del
mesonoto) bajo lupa para comparar el tamafio promedio de cada especie entre las regiones y/o
especies de hormigas hospedadoras.

La identificacion de las hormigas fue dificultosa ya que la mayoria de los caracteres

morfoldgicos usados para su determinacidon presenta gran variacion intraespecifica (Pitts 2002).
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La sistemdtica permanece confusa y las mejores claves disponibles son dificiles de usar en el
laboratorio y mds auin en el campo. Debido a esta dificultad, en algunos nidos se colectaron
muestras de obreras para analizar los hidrocarbonos cuticulares y alcaloides del veneno, usados
adicionalmente como caracteres quimico-taxonémicos (Vander Meer and Lofgren 1988).

Una muestra de los especimenes colectados fue depositada en las colecciones
entomoldgicas del Museo Argentino de Ciencias Naturales Bernardino Rivadavia, Buenos Aires

y del Laboratorio Sudamericano de Control Biolégico, ARS-USDA.

Analisis de datos

Sélo las moscas hembras fueron consideradas en los andlisis de distribucion y abundancia debido
a que s6lo en pocas especies los machos son atraidos a las hormigas coloradas en el campo. La
presencia de cada especie de mosca es definida por su frecuencia, es decir, el nimero (%) de
sitios donde cada especie estuvo presente. De la misma manera, la abundancia de cada especie
refiere al nimero de individuos encontrados en cada sitio. Las dos formas de Pseudacteon
obtusus Borgmeier (grande y pequefia) mencionadas por Porter & Pesquero (2001) fueron
consideradas separadamente en los andlisis debido a que estudios preliminares basados en la
reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) y en el andlisis de fragmentos de restriccion (AFLP)
sugieren que ambas formas son especies diferentes (Porter & Gilbert 2004).

Se usaron tres indices para caracterizar y/o comparar la diversidad de especies de
Pseudacteon en las cuatro regiones relevadas: la riqueza o nimero de especies capturadas en cada
region (S), el indice de Shannon (H") y el indice cuantitativo de similitud de S6rensen (Magurran
1988). El indice de similitud fue calculado usando el porcentaje relativo de abundancia de cada
especie, debido a que el esfuerzo de muestreo fue diferente entre regiones. Los indices fueron
calculados usando BIO-DAP (Thomas 2000), un software basado en Magurran (1988). Los
patrones de coexistencia de las cinco especies mds abundantes fueron comparados mediante
correlaciones no paramétricas de Spearman usando los datos de abundancia de cada especie
dividido por el nimero de monticulos muestreados en cada sitio (medida de densidad). Para este
andlisis pareado fueron usados 17 sitios en los que fueron muestreados al menos 4 monticulos,

capturadas al menos 5 moscas y al menos una de las dos especies focales estuvo presente.
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Resultados y Discusion

La mayoria (8/14) de las especies de Pseudacteon fueron comunes y/o abundantes en las
regiones relevadas, mientras que el resto (6/14) estuvieron restringidas a regiones especificas y/o
especies hospedadoras. Un total de 2.555 moscas pertenecientes a 14 especies de Pseudacteon
fueron capturadas en el 52% (376/720) de los monticulos examinados en 146 sitios de coleccidon
donde al menos un individuo de Pseudacteon fue encontrado (Tabla 2.1). La mayor presencia
relativa de moscas fue registrada en el noroeste de Argentina y Bolivia (72%), seguida por el
centro-oeste de Argentina (52%), el centro-este de Argentina (51%) y finalmente el noreste de
Argentina y sur de Paraguay (46%). Es incierto si esto refleja la abundancia natural o sélo
mejores condiciones de coleccion. Las 14 especies capturadas representaron el 65% de las
especies de Pseudacteon conocidas que atacan hormigas en el grupo saevissima en Sudamérica

(Pesquero 2000, Brown 2000, Porter & Pesquero 2001, Folgarait et al. 2005).

Distribucion geogréfica

Las especies de Pseudacteon se distribuyeron en un amplio espectro de habitats y climas. Sin
embargo, las mayores colecciones fueron hechas cerca de cuerpos permanentes de agua (rios,
arroyos y lagunas) o cerca de hdbitats con una vegetacion mas compleja (montes y bosques). Se
encontraron moscas entre los 23° 15" y 40° 44" de latitud sur, entre los 54° 26" y 72° 20" de
longitud oeste y hasta los 2.280 m de altitud. El espectro de distribucidn de casi todas las especies
se extiende hasta el sudeste de Brasil (Williams et al. 1973, Williams 1980, Fowler et al. 1995,
Orr et al. 1997, Folgarait et al. 2005). La forma grande de P. obtusus resultd la especie registrada
mds occidental (72° 20” O en la localidad de Bulnes, regiéon de Bio Bio, Chile), la mas austral
(40° 44°S en Corralito, Rio Negro, Argentina) y encontrada a mayor altitud (a 2.280 m en la
localidad de Santa Cruz, cerca de El Mollar y Tafi del Valle en Tucumén, Argentina; Tabla 2.1).
Ademas, representa la primera mencion de la presencia de foridos en Chile atacando hormigas
coloradas y de Solenopsis gayi como hospedador. Asimismo, representa la primera mencién de la
presencia de moscas en el ecotono entre las provincias fitogeogréficas de las Yungas y Prepunefa
y atacando a S. weyrauchi y en la provincia fitogeogréfica del Monte, en la Patagonia Argentina

atacando a S. interrupta, la hormiga colorada mds austral.
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Figura 2.1. Las cuatro regiones relevadas en el sur de Sudamérica. Los nimeros entre
paréntesis refieren a las principales localidades de coleccidn que son presentadas en la Tabla
2.1.

Una nueva especie de Pseudacteon fue descubierta en cuatro localidades del noroeste argentino:
El Carmen y Caimancito en Jujuy y Chicoana y La Caldera en Salta (Fig. 2.1). Los seis
individuos colectados son similares a Pseudacteon solenopsidis (Schmitz) o P. borgmeieri
Schmitz, pero se diferencian en la forma del apéndice del ovipositor y en los pelos ventrales cerca

del ovipositor (ver Capitulo 3).
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Siete especies fueron encontradas por primera vez en el noroeste argentino y sur de
Bolivia: P. curvatus, Pseudacteon cf. disneyi Pesquero, P. tricuspis, P. litoralis, P. nudicornis
Borgmeier, P. obtusus (grande) y P. nocens Borgmeier. La mayoria de los individuos en esta
region fueron mds oscuros que aquellos capturados en las otras dos regiones, en especial P.
curvatus. Pseudacteon tricuspis, P. litoralis, P. nudicornis y P. obtusus (grande) fueron también
capturados en la regién central de Bolivia atacando varias especies de hormigas coloradas no
determinadas (L. A. C., datos no publicados). Pseudacteon nocens y P. obtusus (pequeiia) fueron
también observadas recientemente en Uruguay y P. litoralis, P. tricuspis y P. obtusus (grande) en
Brasil, todas atacando a S. invica (L. A. C., datos no publicados). Este es el primer registro de
especies de Pseudacteon atacando a S. invicta en Uruguay.

Un individuo de P. bulbosus Brown fue encontrado también en la provincia de Santiago
del Estero (Fig. 2.1); anteriormente, habia sido registrado por Brown et al. (2003) atacando a
obreras de S. inferrupta en esta provincia. Este es el sitio mds austral para esta region y
corresponde a la provincia fitogeogréafica Chaquefia. Los hospedadores de las moscas en esta
region fueron a menudo hormigas coloradas con obreras mds grandes que en las otras regiones
(Porter 1998a, Porter & Pesquero 2001). Algunas especies de Pseudacteon habian sido
registradas anteriormente atacando a hormigas mas grandes tales como S. quinquecuspsis Forel, S.
interrupta o S. macdonaghi en el campo, con la excepcion de P. bulbosus (Brown et al. 2003).
Un férido del género Apocephalus Coquillett fue capturado también sobrevolando un monticulo
de hormigas coloradas en esta region; sin embargo, no se sabe si es realmente un parasito.
Apocephalus normenti Prado y A. coquilletti Malloch fueron registrados sobrevolando monticulos
de S. richteri (Prado 1980) y S. xyloni (MacCook) (Greene 1938), respectivamente.

La riqueza y abundancia de Pseudacteon spp. pudo haber sido subestimada en este trabajo
debido a que s6lo unos pocos sitios fueron muestreados a través del afno y en diferentes
momentos del dia. Sin embargo, el nimero de moscas y especies encontrado es similar al
obtenido por Williams (1980), con 2.848 especimenes de 14 especies de Pseudacteon colectados
en una amplia region en Brasil. En ese mismo estudio, otras tres especies de moscas habian sido
mencionadas para Brasil y tres especies mds fueron registradas mas tarde (Pesquero 2000, Brown
2000). Del total de 20 especies en Brasil, ocho no fueron encontrados en el presente trabajo, a
saber: P. affinis Borgmeier, P. convexicauda Borgmeier, P. dentiger Borgmeier, P. lenkoi

Borgmeier & Prado, P. pradei Borgmeier, P. wasmanni (Schmitz), P. fowleri Pesquero y P.
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conicornis Borgmeier. Esto se debe probablemente a que muchas de ellas tienen como
hospederas casi exclusivas a especies de Solenopsis que no estin presentes en las regiones
relevadas en este estudio, tal como S. saevissima. Dieciséis especies de Pseudacteon han sido
registradas sobrevolando monticulos de S. saevissima (Disney 1994), sin embargo solamente
nueve especies fueron confirmadas como hospederas: P. tricuspis, P. litoralis, P. curvatus, P.
obtusus, P. nudicornis, P. wasmanni, P. pradei y P. borgmeieri en el estado de Sao Pablo, Brasil
(Pesquero et al. 1993, Fowler et al. 1995, Orr et al. 1997) y P. conicornis en Rio de Janeiro,
Brasil (Brown 2000). El hospedador de P. lenkoi, P. dentiger, P. fowleri y P. affinis no es claro,
sin embargo ellos parecen ser mds abundantes (Folgarait et al. 2005) en la provincia
fitogeografica del Cerrado (un mosaico de pastizal, sabana y bosque semi-deciduo).

Por el contrario, s6lo P. bulbosus y la nueva especie de Pseudacteon descubierta en el
noroeste de Argentina no fueron encontradas en Brasil. La primera podria estar restringida a un
bosque seco subtropical de Chaco, mientras que la dltima podria estar restringida a una zona
floristica de las Yungas (Stattersfield ef al. 1998).

Muy poco se sabe sobre los factores fisicos que limitan la distribucion de Pseudacteon
(Folgarait et al. 2003, 2004) pero se presume que hay restricciones térmicas y de humedad, como
asi también limitaciones asociadas con la cobertura de la vegetacion (Porter 1998b). Sin embargo,
el clima en las dreas de distribucion de Pseudacteon fue altamente variable, abarcando desde
templado semidrido a subtropical de tierras altas en el oeste, a templado y subtropical de tierras
bajas en el este, con y sin inviernos secos, a condiciones mucho mas extremas en el sur (y oeste)
de Argentina con un clima seco y estacional con inviernos muy frios (< 10°C de temperatura
media) y secos (< 54 mm de precipitacion media) (Cabrera & Willink 1980). Las localidades de
coleccion de foridos en Argentina (Fig. 2.1) varian entre los 255 y 1.222 mm de precipitaciones
al afio (De Fina 1992). Ninguna mosca fue encontrada en San Juan, San Luis y La Rioja donde
las condiciones son muy extremas. Sin embargo fue inesperada la baja presencia de foridos en el
sur de Paraguay, con abundancia de S. invicta, ya que las condiciones climéaticas son adecuadas
para su desarrollo.

Se encontraron colonias de hormigas coloradas hasta aproximadamente los 73° de
longitud oeste en Chile, los 40° 44° latitud sur y 3.064 m de altitud en Argentina. No se
registraron colonias en la provincia de Chubut y en dreas de Neuquén y Rio Negro que

pertenecen a la provincia fitogeogréfica Patagénica (Cabrera & Willink 1980). El clima en esta
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provincia es seco y frio con importantes nevadas concentradas en el invierno, heladas durante
casi todo el ano y una temperatura media menor a 13,4°C y una precipitacion anual de 100-270
mm. En Corralito, el registro mds austral donde fue encontrada la forma grande de P. obtusus, la
temperatura media del mes mas frio (julio) es de 3,1°C, la temperatura minima de alrededor de
-15°C y la precipitaciéon anual de 255 mm (De Fina 1992). Estas condiciones ambientales
drasticas podrian ser una barrera efectiva a la dispersion de las hormigas coloradas en el grupo S.
saevissima.

Un biotipo de S. invicta se encontrd hasta los 64° 52 O y a 1.100 m de altitud en el
Parque Nacional Calilegua, provincia fitogeografica de las Yungas, en Jujuy. Esta es la mayor
longitud y altitud registrada para S. invicta en su nativa Sudamérica. Esta especie habia sido
registrada previamente hasta los 62° 53” O en la localidad de Icano, en Santiago del Estero
(Trager 1991). Otro biotipo de S. invicta fue hallado hasta los 33° 41° S en la localidad de
Mercedes, San Luis. Esta es la mayor latitud registrada para una variante de S. invicta en su tierra
nativa. La presencia de S. invicta es sorpresiva en la latitud de San Luis, ya que anteriormente
s6lo habia sido registrada en regiones de Argentina con >1.200 mm de precipitaciones anuales,
>18°C de temperatura media anual y una temperatura minima de mas de -8°C (Trager 1991, Pitts
2002). Solenopsis invicta no parece ser capaz de colonizar dreas con menos de 500 mm de
precipitaciones anuales y sin irrigacion en los Estados Unidos (Korzukhin et al. 2001). Sin
embargo, el haplotipo de S. invicta de San Luis es diferente al del noreste de Argentina, el mas
similar al de las poblaciones de S. invicta introducidas en los Estados Unidos (Caldera et al.
2009).

Solenopsis invicta no fue encontrada en Bolivia, probablemente debido a que las zonas
bajas donde podria haber estado presente corresponden a la cuenca Amazodnica (Cabrera &
Willink 1980). La tnica cita para esta region proviene de la ciudad de Porto Velho, en el estado
amazoénico de Rondonia (Trager 1991). Se desconocen los factores que limitaron su dispersion a

través de la region Amazonica.

Riqueza y abundancia de especies

El nimero total de especies fue similar en las tres primeras regiones, a pesar de que el esfuerzo de

muestreo fue variable entre las mismas. Un total de 10, 9 y 9 especies fueron capturadas en 21, 68
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y 38 sitios relevados en las regiones 1, 2 y 3, respectivamente, mientras que sélo 4 especies en los
19 sitios de coleccion de la region 4. De esta manera, las regiones 1-3 contuvieron 64-71% del
total de especies capturadas en este estudio (14), mientras que la region 4 solamente el 29%. El
nimero medio de hembras por sitio de coleccion fue también similar en las tres primeras
regiones: 18,7, 15,4 y 14 hembras en las regiones 1, 2 y 3, respectivamente, mientras que sélo 3,2
hembras en la region 4.

El centro-este (region 1) y noreste de Argentina (region 2) compartieron el mayor niimero
de especies (8). Sin embargo, considerando la abundancia relativa de las especies de féridos (Fig.
2.2), estas regiones mostraron el menor indice de similitud (indice cuantitativo de Sérensen =
0,23). Las regiones mds similares fueron 1 y 3 (0,61), seguida por las regiones 2 y 4 (0,46). El
resto de las comparaciones pareadas tuvieron un indice de similitud entre 0,25 y 0,29.

La regién 2 tuvo la mas alta diversidad de especies (H” = 1,901), seguida por la regién 3
(H = 1,402), regiéon 4 (H= 1,243) y regién 1 (H" = 0,86). Como era de esperar, las dos regiones
que se encuentran a menor latitud (mds cerca del trépico) fueron las més diversas. Sin embargo,
la més alta diversidad en la regién 2 podria ser explicada por el hecho de que esta regién fue la
mds intensamente muestreada, y, consecuentemente, las diferencias estacionales en presencia y
abundancia de especies podrian haber sido compensadas. La baja diversidad en la regién 1 podria
ser explicada por su mds alta homogeneidad ambiental y de hospedadores (s6lo la provincia
fitogeografica Pampeana y casi exclusivamente S. richteri).

Pseudacteon curvatus, P. tricuspis, P. nocens y P. obtusus (forma grande) estuvieron
presentes en las cuatro regiones, mientras que P. nudicornis y P. litoralis s6lo en tres. Los pocos
especimenes de P. nocens y P. obtusus (pequeiio) recolectados en la regién 1 fueron capturados
en un drea donde la distribucion de S. invicta y S. richteri se solapan (Ross & Trager 1990). Es
por eso que estas moscas podrian haber estado parasitando a ambos hospedadores. Las pruebas de
preferencia realizadas en el campo (pruebas de eleccion muiltiple) sugieren que S. richteri es el

hospedador mas probable de ambas especies de moscas (L.A.C., datos no publicados).

22



0,9 - 0,9 -

0,8 - Regidn 1 0,8 - Regién2
0,7 0,7
06 - 06 -
0,5 0,5
0,4 - 0,4 -
0,3 - 0,3 -
0,2 0,2 H
0,1 - 0,1 -

0 - = . = . . A . . 0 ,_|| I’_H_H_‘I ||_||,_||'_‘|'_'| .

C\Q‘,@?&é{s’g&@%o&& &(‘}&é\@\\\,&&% \{7\(’\ é{\\g ‘-_}&" Q‘/\?}\(\"—;Q' ,b@" or-,\{’ \\,50{.9 6@\\? oe,é?\% OQ}\% 6;@-\:}\6\\’5\& (7\("\ é{\\g ‘-_}&" Q-/&‘\ K ,b@" or-,o"

SFELE T TS K TS § F & &P KRS AN
Q.(’ Q- Q’.\‘ Q (‘)0& QF’ & 60\ N & ‘Oé (.‘@o Q.(’ Q‘.O Q.(’ - Q’.\‘ ] (‘)0& [OEPN 60\ N & ‘Oé (.‘@o Q(’ Q‘.O

Q- QTR Q“: Q- \)b’b Q QTR Q-" Q- \)b’b
F F

0,9 - 0,9 -
0,8 - Regi6n3 0,8 - Regi6n4
0,7 0,7
0,6 - 0,6 -
0,5 1 0,5 -
0,4 - 0,4 -
0,3 0,3
0,2 H 0,2
0,1 0,1

0 ||—||'_||'_‘|'_'| . . s . = . 0 ﬂl I’_‘IHI . . . . . .

@?’ &é\‘f s,&o&&&@{,@@&&\a & é\e}‘(\f,@ & & o@\\" && 6@_\%@ & N F LSS

S EE P T P K TS S EE P T P K TS

Y QY R (‘)0& QC & 60\ NN ‘Oé (.‘@o QE Q‘.O Y QY R (‘)0& o 60\ NN ‘Oé (“@0 QE Q‘.O
Q R Q ] Q‘v Q- Qb’b Q Q7R Q‘-; Q- Qb’b
F F

Figura 2.2. Abundancia (nimeros de individuos) relativa de las 14 especies de Pseudacteon en las cuatro
regiones relevadas.

Pseudacteon borgmeieri y P. comatus Borgmeier estuvieron presentes s6lo en la region 1,
P. solenopsidis s6lo en la region 2, mientras que P. cf. disneyi, P. bulbosus y la nueva especie de
Pseudacteon estuvieron restringidas a la region 3. Pseudacteon borgmeieri, P. comatus y P.
solenopsidis fueron previamente registradas también para el noreste Argentino y/o sur de Brasil
(Orr et al. 1997, Folgarait et al. 2005). Es importante mencionar que la mayoria de las 21
hembras de P. solenopsidis de Formosa y Santa Fe (Tabla 2.1, Fig. 2.1) que emergieron en el
laboratorio provinieron de hormigas parasitadas naturalmente en el campo, probablemente en los
senderos de forrajeo, debido a que las moscas casi nunca son atraidas a colonias perturbadas (Orr
et al. 1997, Wuellner et al. 2002b). La tnica hembra de P. solenopsidis de Corrientes fue
capturada mientras estaba atacando una obrera aislada. Probablemente, P. solenopsidis sea
atraida a las obreras que siguen las feromonas de reclutamiento para forrajear, mientras que las
otras especies son atraidas a las feromonas de alarma emitidas por las colonias perturbadas
(Morrison & King 2004). Por causa de este comportamiento, la presencia de P. solenopsidis fue

subestimada con nuestro método de coleccién. Para tener una mejor estimacion de su presencia y
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abundancia, se requieren muestreos con cebos para forzar el reclutamiento de las hormigas. No
obstante, P. solenopsidis parece ser mas comun en Brasil que en Argentina (Folgarait ez al. 2005).

En general, P. curvatus fue la especie mds abundante (31,4% del total de hembras
capturadas), mientras que P. fricuspis la mas cominmente distribuida (47,2% del total de los
sitios relevados). Pseudacteon curvatus fue la especie mds comiin y abundante en el centro este
de Argentina, P. litoralis fue mds abundante y una de las mas comunes en el noreste argentino y
Paraguay (la regién mds intensamente muestreada, Fig. 2.2), P. nocens, P. cultellatus y
Pseudacteon cf. disneyi fueron localmente abundantes, pero nunca comunes (con la excepcion de
Pseudacteon cf. disneyi que fue la segunda especies mds comuin en el noroeste de Argentina).
Como fue explicado mads arriba, P. solenopsidis fue poco abundante y s6lo capturada raramente
en la regién 2. La nueva especie de Pseudacteon, P. comatus y P. bulbosus fueron raramente
capturadas en este estudio.

Pseudacteon cultellatus fue encontrada solamente atacando a S. richteri en Buenos Aires
y S. invicta en Corrientes, siendo éste el primer registro sobre S. invicta en el campo. Se
desarrollé exitosamente en colonias de S. invicta atacadas en el campo en Corrientes (L.A.C.,
datos no publicados). Estos individuos son similares en la forma del ovipositor a aquéllos que
parasitan a S. richteri en Buenos Aires, sin embargo difieren de aquellas capturadas por Porter &
Pesquero (2001) en el estado de Goids, Brasil. Pseudacteon cf. disneyi fue encontrada en el
noroeste de Argentina y sur de Bolivia, mientras que P. disneyi habia sido previamente registrada
en el estado de Sao Pablo y Goids (Pesquero 2000).

Todas las especies que fueron capturadas en el noreste de Argentina y Paraguay fueron
también registradas en la misma provincia fitogeografica (Paranaense) en Brasil (Williams et al.
1973, Williams 1980, Fowler et al. 1995, Pesquero et al. 1996, Orr et al. 1997, Folgarait et al.
2005) y en porcentajes similares a los de Folgarait ef al. (2004). La presencia de P. bulbosus
habia sido previamente registrada en el noroeste de Argentina (Brown et al. 2003), sin embargo
en nuestro caso la especie hospedadora no deberia ser S. interrupta, sino S. electra o una nueva
especie de Solenopsis (L.A.C. datos no publicados).

A pesar de que muchas de las especies de Pseudacteon mas abundantes a nivel global en
el Cono Sur de Sudamérica coexistieron frecuentemente en muchos de los sitios (Tabla 2.1), se
registré sélo una relacidn negativa entre las densidades de P. curvatus y P. obtusus (grande) (rs =

-0.67, P = 0.004) y P. tricuspis (rs = -0.61, P = 0.02). Una relacién negativa similar en las
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densidades de P. curvatus y P. tricuspis fue documentada recientemente por LeBrun et al. (2009)
en los Estados Unidos, donde ambas especies fueron liberadas para controlar a las hormigas
coloradas. Estas observaciones sugieren que P. curvatus podria estar desplazando
competitivamente a estas dos especies de féridos en Sudamérica y podria explicar también la

menor diversidad registrada en la regién 1, donde P. curvatus es muy abundante.

Relacion de sexos

Un total de 566 machos fueron capturados sobrevolando obreras de hormigas coloradas, 63%
(356) correspondieron a P. tricuspis 'y 36% (204) a P. obtusus (grande); fueron observados
regularmente tratando de aparearse con las hembras. La relacion macho/hembra fue ~2:1 para P.
tricuspis 'y ~1:1 para P. obtusus (grande). La relaciéon primaria de sexos en el campo es
desconocida, sin embargo estos valores concuerdan con los registrados en el laboratorio (Sanford
Porter, comunicacion personal). Los machos de otras especies de Pseudacteon no son atraidos a
los nidos de hormigas coloradas. Accidentalmente, se capturaron tres machos de P. curvatus
debido a que esta especie no se aparea sobre los monticulos (Wuellner er al. 2002a). Sélo un
macho, probablemente de P. obtusus (pequefia), fue capturado indicando que esta mosca, como la

forma mas grande, podria no aparearse sobre las colonias de hormigas coloradas.

Ensambles locales

Se registraron en simpatria hasta nueve especies de Pseudacteon atacando a S. invicta en uno de
los sitios proximo a la ciudad de Corrientes (sitio 7), sobre la costa del Rio Parana (Fig. 2.1 y
Tabla 2.1), siendo el mayor nimero de especies registrado para un sitio. Este sitio fue
seleccionado para estudiar las interacciones entre S. invicta, sus hormigas competidoras y moscas
parasitoides. También se registraron ensambles de moscas abundantes y ricos sobre S. invicta en
Herradura, Formosa (7 especies) y Villa Ocampo, Santa Fe (5 especies), o sobre S. richteri en
Otamendi, Buenos Aires (7 especies). Estos nimeros coinciden con registros previos que
mencionan entre 5 y 8 especies de Pseudacteon presentes en un mismo sitio (Porter ef al. 1995a,
Pesquero et al. 1996, Fowler 1997, Orr et al. 1997). Ensambles de hasta cinco especies fueron

registrados también en el noroeste Argentino (Calilegua, Jujuy) y sur de Bolivia (Guandacaya,
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Tarija, Fig. 2.1), principalmente sobre S. inferrupta pero también sobre S. electra 'y S. invicta.

Patrones de actividad de los foridos

La abundancia de los foridos fue variable a través del afio con picos en la primavera y el otofio en
el noreste y en el verano en el centro este de Argentina (las dos regiones mejor muestreadas a
través del afio). Los picos de abundancia no fueron establecidos para cada especie, sin embargo
es probable que ellos varien con la temperatura y humedad (Pesquero et al. 1996; Morrison et al.
1999, 2000; Wuellner & Saunders 2003; Folgarait et al. 2003). Fowler et al. (1995) informaron
que los picos poblacionales de siete especies de Pseudacteon fueron todos durante la primavera
en San Pablo, Brasil, mientras que Folgarait et al. (2003) informaron que los picos poblacionales
de seis especies estudiadas en Buenos Aires, donde la estacionalidad es més pronunciada, fueron
en distintos periodos del afio. Pseudacteon curvatus fue dominante en verano, P. borgmeieri en
invierno y P. tricuspis, P. obtusus, P. nudicornis y P. comatus en otofio. Morrison & Porter
(2004) también vieron que la abundancia mds alta de poblaciones introducidas de P. tricuspis en
los Estados Unidos fue durante el otofio.

Las moscas registradas en este estudio fueron colectadas en un amplio rango climético,
entre los 16 y 37°C, 20 y 90% de humedad relativa y a una velocidad del viento entre O y 11,6
km/h (promedio 7,5 km/h). Pseudacteon tricuspis fue la especie capturada a la mds alta
temperatura (37°C) y la mas baja humedad relativa (20%), mientras que P. nocens a la mas baja
temperatura (16°C) y la mas baja humedad relativa (20%). Sin embargo, P. litoralis, P. curvatus
y P. obtusus (pequefia) fueron activas a los 17°C. Pseudacteon curvatus y P. bulbosus fueron
también capturados a una baja humedad relativa (30%), mientras que P. nocens y P. litoralis en
la mds alta humedad relativa (90%). Los estudios realizados por Morrison et al. (1999), Folgarait
& Gilbert (1999), Folgarait et al. (2003) y Wuellner & Saunders (2003) mencionan que la
mayoria de las especies de Pseudacteon fueron inactivas a temperaturas inferiores a 20°C,

mientras que en el caso de P. borgmeieri a 14°C.

Tamaiio de féridos

Pseudacteon litoralis fue la especie capturada de mayor tamano (Tabla 2.2), seguida por P.
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tricuspis, P. obtusus (grande), P. nocens, P. solenopsidis, P. borgmeieri, P. curvatus,
Pseudacteon cf. disneyi, P. obtusus (pequeiia), P. nudicornis y P. cultellatus, la mis pequeiia.
Sorpresivamente, las moscas del noroeste de Argentina y sur de Bolivia, con la excepcién de P.
litoralis, fueron mas pequefias que las de las otras dos regiones analizadas, a pesar de que el
tamafio de las especies hospedadoras observado en el campo (S. interrupta yl/o S. electra)
parecieron ser mas grandes que en las otras regiones. Todas las hembras de P. obtusus capturadas
en Chile fueron mas pequenas (0,35 + 0,03 mm) que las hembras de P. obtusus (grande)
capturadas en Argentina (Tabla 2.2). De esta manera, su menor tamafio coincidié con el menor
tamafio de las obreras de S. gayi. El 16bulo lateral del ovipositor de P. obtusus fue menos
redondeado en las moscas chilenas que en las argentinas. Los tamafios de las moscas colectadas
en este estudio fueron similares a aquellos mencionados en Morrison et al. (1997), Orr et al.

(1997), Folgarait & Gilbert (1999) y Folgarait et al. (2002b) (Tabla 2.2).

Asociaciones moscas parasitoides-hormigas hospedadoras

Las especies de Pseudacteon capturadas en la mayoria de los sitios no pudieron asociarse a
hospedadores especificos por la capacidad incierta de poder desarrollarse exitosamente en ese
hospedador. La asociacién Pseudacteon-Solenopsis requiere comparaciones morfolégicas entre
parasitoide y hospedador y la confirmacién del desarrollo exitoso del parasitoide. Sin embargo,
varias especies de moscas fueron confirmadas como parasitoides naturales de S. invicta y S.
richteri en Argentina por observaciones de campo y pruebas de oviposicion (pruebas de eleccion
multiple) y desarrollo en el laboratorio (L.A.C., datos no publicados).

Solenopsis richteri es hospedadora de P. curvatus, P. litoralis, P. tricuspis, P. obtusus
(grande y pequefia), P. cultellatus, P. nudicornis, P. borgmeieri, P. comatus y P. nocens.
Solenopsis invicta es hospedadora de P. curvatus, P. litoralis, P. tricuspis, P. nocens, ambas
formas de P. obtusus, P. cultellatus, P. nudicornis, P. borgmeieri y P. solenopsidis. Solenopsis
saevissima seria hospedadora de P. tricuspis, P. litoralis, P. curvatus, P. obtusus (pequena), P.
nudicornis, P. wasmanni, P. pradei, P. borgmeieri y P. conicornis en Brasil. Solenopsis
interrupta, la especie mas comun en el noroeste de Argentina y sur de Bolivia, seria hospedadora
de P. curvatus, P. litoralis, P. tricuspis, P. obtusus (grande), P. nudicornis, Pseudacteon cf.

disneyi, P. nocens, P. bulbosus y la nueva especies de Pseudacteon. Solenopsis quinquecuspis
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parece ser hospedadora de P. obtusus (grande), P. curvatus, P. tricuspis, P. litoralis y P. nocens.
Este es el primer registro de estas moscas utilizando a S. quinquecuspis como hospedador en
condiciones naturales. Considerando las observaciones realizadas en este trabajo y otros
(Pesquero et al. 1993, Fowler et al. 1995, Orr et al. 1997, Brown 2000), sélo P. curvatus, P.
litoralis, P. tricuspis y P. nocens son capaces de atacar al menos cinco especies de hormigas
coloradas. Estas especies, conjuntamente con P. obtusus (grande) y P. nudicornis, son las mas

generalizadas dentro del grupo saevissima.
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Tabla 2.1. Distribucién y abundancia de moscas decapitadoras de hormigas coloradas en el sur de Sudamérica.

PAIS No. No. monticulos
. . . No. hembras de Pseudacteon capturadas® (No. machos)
PROVINCIA? sitios examinados
Localidad” €on moscas (% c/moscas) cur lit tri noc obt* dis cul obt ¢ nud sol bor n.sp. com bul Total
REGION 1 (centro este Argentina)
ARGENTINA
BUENOS AIRES
Las Flores (1) 2 20 (100) 24 (1) 2 (16) 26 (17)
Otamendi (2) 6 40" (26) 224 1 15(38) 3 1 7 1 252 (38)
Otras 6 20 (35) 27 1 1 3 32
ENTRE RiOS
Varias 5 25 (44) 7 12 1(3) 5 1(3) 2 28 (6)
CORDOBA
Gral. Lavalle (3) 1 5 (60) 14 (9) 209) 16 (18)
Vicuiia Mackena (4) 1 3 (66) 2 2
SubTOTAL 21 113 (45) 282 (1) 15 32 (66) 5 3(12) 4 2 2 10 1 356 (79)
REGION 2 (noreste Argentina y Paraguay)
ARGENTINA
SANTA FE
San Justo (5) 2 27" (67) 3 35 22.(9) 2(3) 1 3¢ 66 (12)
Villa Ocampo (6) 3 15 (60) 20 2(5) 1 9 (1) 8 40 (6)
Otras 18 60 (55) 14 17 (28) 2 26 (22) 5 64 (50)
CHACO
Varias 3 25(20) 2 1(4) 2(1) 5(5)
CORRIENTES
Corrientes (7) 2 20" (75) 4 17 8 (16) 25 6(8) 111 5 1 1 178 (24)
Otras 4 79 (8) 3 1(5) 2 3 1 10 (5)
FORMOSA
Herradura (8) 3 37°(78) 39 217 40 (63) 143 54 (25) 26(1) 10 529 (89)
Mojén de Fierro (9) 1 20°(85) 4 16 (35) 3 28 (24) 12 63 (59)
Otras 18 86 (43) 2(2) 4 24 (51) 2 12 (22) 19% 63 (75)
MISIONES
Varias 8 17 (47) 2 4 7 (20) 13 (20)
PARAGUAY
ITAPUA
Varias 3 7 (43) 1 1 1 1 4
ALTO PARANA
Santa Rita (10) 1 5 (40) 2 2(1) 4(1)
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Tabla 2.1 (continuacién).

PAIS No. No. monticulos .
a . . No. hembras de Pseudacteon capturadas™ (No. machos)
PROVINCIA sitios examinados
Localidad” con moscas (% c/moscas) cur lit tri noc obt* dis cul  obt‘ nud sol n.sp. com bul Total
CAAGUAZU
Coronel Oviedo (11) 1 3(33) 1 1
CONCEPCION
Horqueta (12) 1 1 (100) 1 4 (3) 5@3)
SubTOTAL 68 402 (46) 55(2) 317 145(239) 177 144 (107) 114 59(1) 11 23 1.045 (349)
REGION 3 (noroeste Argentina y sur Bolivia)
ARGENTINA
SGO. DEL ESTERO
Va. Ojo de Agua (13) 1 4(75) 31 1 32
CATAMARCA
Singuil (14) 2 6 (100) 58 58
Otras 5 11 (64) 14 14
TUCUMAN
El Mollar (15) 3 6(67) 5(16) 5(16)
Tafi del Valle (16) 4 11(91) 7 (35) 7(35)
Otras 5 10 (80) 12 3 7 22
SALTA
Varias (17-18) 5 38(58) 74 6 7(11) 15 () 14 2 118 (12)
JUJuy
El Carmen (19) 2 16 (69) 42 5 4 2 53
Calilegua (20) 3 9(59) 9 26 2(1) 3 1 41 (1)
Caimancito (21) 1 4(25) 2 2
BOLIVIA
TARIJA
Bermejo (22) 1 4 (100) 29 1 43 73
Guandacaya (23) 6 17 (100) 3 7 19 (31) 73 5 107 (31)
SubTOTAL 38 144 (72) 272 45 28 (43) 15 13 (52) 140 13 6 1 533 (95)
REGION 4 (centro oeste Argentina y centro Chile)
ARGENTINA
MENDOZA 1
Uspallata (24) 1 6 (100) 3(2) 3(2)
San Rafael (25) 2 5(60) 5(2) 5(2)
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Tabla 2.1 (continuacién).

PAIS No. No. monticulos R
a . ) No. hembras de Pseudacteon capturadas™ (No. machos)
PROVINCIA sitios examinados
Localidad” con moscas (% c/moscas) cur lit tri noc obt? dis cul  obt°  nud sol bor  n.sp. com bul Total
LA PAMPA
La Reforma (26) 2 4(25) 1 1
Puerta Grande (27) 1 2(50) 2 2
Santa Isabel (28) 1 3(33) 1 1
RIO NEGRO
Rio Colorado (29) 1 3(33) 1 1
Choele Choel (30 1 5(20) 2) ?2)
Chichinales (31) 1 3 (66) 2 1(3) 1 1(3) 5(6)
Maique (32) 1 3 (100) 8 2 1(6) 11 (6)
Allen (33) 1 3 (66) 1 1
Corralito (34) 1 3 (100) 11(3) 11(3)
NEUQUEN
Neuquen (35) 1 2(50) 1 1
Picin Leuft (36) 1 3(100) 3) 3 3(4) 6(7)
Piedra del Aguila (37) 1 2(1) (11 (11)
Alicurd (38) 1 1(1) 2 2
CHILE
BIO BIO
Bulnes (39) 1 2 (100) 5(4) 54)
SubTOTAL 19 39 (59) 10 7(10) 11 27 (33) 55 (43)
TOTAL 146 720 (52) 619(3) 377 212(356) 208 187 (204) 140 118 61(1) 26 23 10 6 1 1 1.989 (566)

"Distritos en Paraguay y Bolivia, Regién en Chile.
"Ntmeros en paréntesis indican las localidades que aparecen en la Fig. 1.

“Especies de Pseudacteon : cur=curvatus, lit = litoralis , tri = tricuspis, noc = nocens , obt =obtusus , dis = Pseudacteon sp. préxima a disneyi,
cul = cultellatus, nud = nudicornis, sol = solenopsidis, bor = borgmeieri, n. sp. = Pseudacteon nueva especie, com = comatus, bul = bulbosus .

“Forma grande de P. obtusus que corresponde a la original descripcién (Borgmeier 1963).
‘Forma pequefia de Pseudacteon obtusus.
'Hembras que fueron criadas en hormigas expuestas al ataque de las moscas en el campo.
®Hembras criadas en hormigas naturalmente parasitadas.
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Tabla 2.2. Tamaiio de las especies de Pseudacteon (ancho del mesonoto en mm). El
tamafio de las moscas es comparado con los tamafios informados en la literatura para las
mismas tres regiones y para San Pablo en Brasil.

Pseudacteon sp.

Regioén 1
Media + DE (n)

Regién 2
Media + DE (n)

Regién 3
Media + DE (n)

San Pablo
Media + DE (n)

P. litoralis 0,55+0,06 (9) 0,57 0,06 (157) 0,58 0,04 (21) 0,55 + 0,05
0,57 +0,03°
P. tricuspis 0,60+0,06 (7)  0,53+0,06(82) 0,43 0,07 (25) 0,50 + 0,04
0,49 + 0,03
P. obtusus (g) - 0,52 + 0,04 (100) 0,49 + 0,05 (10)
0,60°
P. nocens - 0,50 £ 0,06 (106) -
0,60°
P. borgmeieri 0,48 £0,06 (12) - - 0,45 +0,04°
P. solenopsidis - 0,50 +0,04 (14) - 0,47 +£0,04°
P. curvatus 0,39+0,04 (51) 0,36+0,05(44)  0,35+0,03 (79) 0,33 + 0,04
P. cf. disneyi - - 0,36 £ 0,04 (50)
P. obtusus (p) - 0,36 + 0,04 (37) - 0,35 +0,04°
P. nudicornis 0,37 (1) 0,35+0,07(9) 0,34 0,03 (14) 0,34 +0,02°
P. cultellatus 0,31 +0,05 (3) 0,33 +0,02 (31) -

0,36 + 0,05

*Morrison et al. 1997
®Orr et al. 1997
‘Folgarait et al. 2002b
Folgarait & Gilbert 1999
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CAPITULO 3

PSEUDACTEON CALDERENSIS, UNA NUEVA ESPECIE DE
MOSCA PARASITOIDE DE LA HORMIGA COLORADA
SOLENOPSIS INTERRUPTA EN EL NOROESTE ARGENTINO

Resumen - Una nueva especie de mosca decapitadora de hormigas coloradas, Pseudacteon
calderensis (Diptera: Phoridae), es descripta a partir de hembras que atacaron obreras de
Solenopsis interrupta Santschi en las provincias de Salta y Jujuy. Pseudacteon calderensis difiri6
de casi todos sus congéneres sudamericanos por la estructura del ovipositor. Esta nueva especie
es morfolégicamente similar a Pseudacteon borgmeieri Schmitz, sin embargo difiri6 levemente
en la forma del apéndice del ovipositor y por la ausencia de pelos ventrales grandes y gruesos
bajo el ovipositor.

Palabras claves: parasitoide, mosca decapitadora, Sudamérica, hormiga colorada, control
biolégico
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Introduccion

Veintiin especies de foridos del género Pseudacteon Coquillett (Diptera: Phoridae) atacan
hormigas coloradas sudamericanas en el grupo de especies Solenopsis saevissima (Borgmeier &
Prado 1975, Williams 1980, Porter 1998, Brown & Morrison 1999, Brown 2000, Pesquero 2000,
Porter & Pesquero 2001, Pitts 2002, Brown et al. 2003, Folgarait et al. 2005, Kronforst et al.
2006). Cinco de ellas son abundantes y estdn ampliamente distribuidas, mientras que el resto son
menos abundantes y estdn restringidas a regiones y/o especies hospedadoras especificas
(Folgarait et al. 2005, ver capitulo 2).

La mayoria de los relevamientos realizados para encontrar moscas parasitoides se
concentraron en dreas cercanas a grandes ciudades. La presencia de moscas decapitadoras de
hormigas coloradas es poco conocida en regiones mas remotas, tal como el oeste de Argentina.
Las dos udltimas especies descubiertas provienen de esta region (Brown et al. 2003, ver capitulo
2). En este capitulo se describe una nueva especie del género Pseudacteon descubierta

recientemente en el noroeste de Argentina.

Materiales y Métodos

Las colonias de hormigas coloradas fueron perturbadas rompiendo sus monticulos para atraer a
las moscas. Los especimenes fueron colectados usando aspiradores manuales y preservados en
etanol al 80%. Las muestras de hormigas fueron colocadas en etanol al 96% para su posterior
identificacion taxondmica (King & Porter 2004) que fue suplementada con andlisis de
cromatografia gaseosa de los hidrocarbonos de la cuticula y alcaloides del veneno (Vander Meer
& Lofgren 1988). La posicion geografica y altitud fueron registradas usando un GPS Garmin III.
La temperatura y humedad relativa fueron también registradas en el momento en que las moscas
eran capturadas.

Los especimenes de la nueva especie fueron depositados en el Museo Argentino de
Ciencias Naturales, Bernardino Rivadavia (MACN), Buenos Aires y en el Laboratorio
Sudamericano de Control Biolégico (SABCL), ARS-USDA, Hurlingham, Buenos Aires,
Argentina.
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Resultados

Pseudacteon calderensis, nueva especie (Figs. 3.1-3.6)

Material tipo. HOLOTIPO: ©, Argentina: Salta: RT 9 cerca de La Caldera, 1.471 m,
23°34.242°S, 65°22.520°W, 14-I1X-2004, L. Calcaterra (SABCL), sobrevolando obreras de S.
interrupta Santschi [MACN ENT].

PARATIPOS: 2 @, Argentina: Jujuy: RT 1, 7 km N de Caimancito, 365 m, 23° 42.811°S,
64° 31.961°'W, 12-1X-2004, L. Calcaterra (SABCL), sobrevolando obreras de S. interrupta
(MACN). 19, Argentina: Jujuy: RT 9 dique La Ciénaga, El Carmen, 1.190 m, 24° 25.725°S,
65°17.859°W, 26-X-2003, L. Calcaterra (SABCL), sobrevolando obreras de Solenopsis interrupta
(SABCL ENT #66). 2 9, Argentina: Salta: RT 33, cerca de Chicoana, 1.380 m, 25° 05.410°S, 65°
33.883"W, 26-X-2003, L. Calcaterra (SABCL), sobrevolando obreras de S. interrupta (SABCL
ENT#67).

Reconocimiento de especies. Esta especie es reconocida por la forma caracteristica del
ovipositor, similar a P. borgmeieri Schmitz y P. solenopsidis (Schmitz); aunque la forma del
apéndice del ovipositor de los seis individuos capturados fue levemente mas parecida a P.
borgmeieri que a P. solenopsidis, la superficie dorsal-posterior del ovipositor tiene pelos mas
cortos que P. borgmeieri. Todos los especimenes tienen seis pares de pelos ventrales o setas
sobre el esternito 6, como en P. borgmeieri (P. solenopsidis tiene solamente dos); sin embargo, el
sexto y octavo par de pelos ventrales grandes y duros que caracterizan a P. borgmeieri estuvieron
ausentes. De esta manera, esta especie puede ser ficilmente reconocida por su simple, corto y
curvado ovipositor, cortos pelos dorsales sobre el ovipositor y la ausencia de pelos grandes y
duros sobre el esternito 6.

Descripcion (hembra solamente; macho desconocido). Vista lateral de la hembra adulta
(Fig. 3.1). Longitud del cuerpo 1-1,24 mm. Color del cuerpo marrén; frente y tergitos mas
oscuros; patas marron-amarillentas; palpos amarillos; cuello amarillo-blanquecino. Flagelomero 1
plano y conico; arista presente, subigual en longitud al flagelomero 1 (Fig. 3.2). Frente con un par
de setas supra-antenales y 2-2-4-4 setas frontales. Maximo ancho del térax 0,41-0,51 mm;
escutelo sin dos pares de setas, el anterior aproximadamente dos tercios la longitud del posterior.

Venacion del ala R,.3 ausente.
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Figuras 3.1-3.6. Pseudacteon calderensis, nueva especie. (1) Vista lateral de la hembra adulta. (2) Vista
fronto-lateral de la cabeza de la hembra mostrando el patrén 2-2-4-4 de las cerdas. (3) Vista lateral del
esternito 6 sin los pelos largos y gruesos caracteristicos de P. borgmeieri. (4) Pseudacteon borgmeieri,
vista lateral (foto gentileza de Sanford Porter). (5) Vista postero-dorsal del sexto tergito abdominal con 10
pelos y el ovipositor de la hembra. (6) Vista lateral del ovipositor de la hembra (Fig. 3.5), curvado en vista
lateral debido a que la superficie dorsal esta truncada y dirigida ventralmente (Fig. 3.6); dorsalmente con
una pequefia extensiéon membranosa en forma de lengua de quitina cerca de la parte terminal, desde el cual
aparecen dos setas aplanadas (Fig. 3.6).

36



Sexto esternito abdominal grande con seis partes de setas (Fig. 3.3) como en P. borgmeieri, sin
embargo sin el séptimo y octavo par de grandes y duros pelos ventrales (Fig. 3.4); sexto tergito

abdominal con 10 pelos (Fig. 3.5). Ovipositor simple comprimido lateralmente (Fig. 3.6).

Clave a la nueva especie de Pseudacteon

La clave de Porter & Pesquero (2001) para especies de Pseudacteon fue levemente

modificada para insertar a Pseudacteon calderensis como sigue:

5 (3) Ovipositor largo, curvado hacia abajo, con un gran diente ventral cerca de la base; pelos
sobre el tltimo segmento abdominal no usualmente largo..................... P. curvatus Borgmeier
- Ovipositor corto sin la superficie dorsal truncada y dirigida hacia abajo; con varios pelos
extendiéndose hacia afuera y debajo del OVIPOSItOT........ooiveiiiiiiiiii i SA
5A (5) Esternito 6 con duros pelos ventrales casi tan largos como el ovipositor........................
.......................................................................................... P. borgmeieri Schimitz
- Esternito 6 sin pelos grandes y duros extendiéndose debajo del ovipositor.....................

............................................................................................... P. calderensis n. sp.

Distribucion geografica. Aparentemente presente slo en el noroeste de Argentina (Jujuy
y Salta). Esta especie habita en pastizales entre los 365 y 1.471 m de altitud en la zona de
transicion entre el Chaco, un mosaico de ecosistemas que combinan bosque seco con sabana, y
Las Yungas, una gran drea de selva de montafia en el sur de los Andes (Cabrera & Willink 1980).
Las Yungas estdn limitadas al este por la provincia fitogeogrifica del Chaco y al oeste por la
provincia Montana Boliviana, un bosque seco expandiéndose hacia el sudoeste de Bolivia y
noroeste de Argentina (Olson ef al. 2001). La precipitacion anual en los cuatro sitios de coleccion
de las moscas fue de aproximadamente 600-650 mm (De Fina 1992).

Derivacion del Epiteto Especifico. Calderensis refiere a La Caldera, el nombre de la
localidad tipo de esta nueva especie.

Forma de vida. Pseudacteon calderensis fue encontrada sélo en cuatro lugares y en muy
baja abundancia (Capitulo 2). S6lo seis hembras fueron capturadas (entre las 13:30 y 18:30 h) en

cuatro nidos de S. interrupta. Las moscas hembras fueron observadas acosando a las obreras por
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varios segundos antes de intentar oviponer, volando en frente de las obreras e incluso
dirigiéndose hacia la cabeza de la hormiga. La temperatura y humedad relativa en el momento en
que las moscas fueron capturadas oscilaron entre 21-29°C y 23-66%, respectivamente.

La escasez de esta nueva especie de forido podria ser explicada por su comportamiento
similar a la segunda especie morfolégicamente mds parecida, P. solenopsidis, la cual no es
atraida a colonias perturbadas sino que usualmente ataca obreras aisladas probablemente
respondiendo a las feromonas de forrajeo (Morrison & King 2004, Orr ef al. 1997, Wuellner et al.
2002). De esta manera, la nueva especie podria ser genéticamente mds cercana a P. solenopsidis
que a P. borgmeieri. Si este supuesto es confirmado, la presencia de P. calderensis podria haber
sido subestimada en este trabajo debido a que s6lo los monticulos fueron examinados durante los
relevamientos.

Solenopsis interrupta y secundariamente Solenopsis electra Forel han sido mencionadas
como las dos especies mds comunes de hormigas coloradas en el noroeste de Argentina (Pitts
2002). Sin embargo, la unica especie encontrada en dreas con P. calderensis fue S. interrupta.
Una tercera especie, S. invicta, estuvo presente a unos pocos kilémetros al este de los sitios con P.

calderensis en Salta (L. A. C. datos no publicados).
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CAPITULO 4

PATRONES DE ACTIVIDAD Y TASAS DE PARASITISMO DE
ESPECIES DE MOSCAS PARASITOIDES (PSEUDACTEON SPP.)
DE HORMIGAS COLORADAS EN EL NORESTE DE
ARGENTINA

Resumen — Este capitulo describe los patrones de actividad diarios y anuales de moscas
parasitoides de la hormiga colorada S. invicta (Hymenoptera: Formicidae) en Argentina. Las
moscas del género Pseudacteon (Diptera: Phoridae) fueron censadas mensualmente durante un
afio en dos sitios en el noroeste de la provincia de Corrientes. Adicionalmente, las tasas de
parasitismo natural de Pseudacteon en S. invicta fueron registradas por primera vez en
Sudamérica. Un total de 4.528 moscas (86,3% hembras) de ocho especies del género
Pseudacteon fueron capturadas atacando obreras de S. invicta en el campo. Pseudacteon litoralis
Borgmeier y P. nocens Borgmeier representaron el 71-79% de las hembras capturadas en ambos
sitios. La mayoria de las especies fueron activas a través del afio, aunque las abundancias fueron
variables entre los distintos meses y sitios. Los picos mds altos de presencia se observaron en
primavera, mientras que los mas bajos en verano. La mayor abundancia de las moscas fue
observada en el crepusculo, mientras que la mayor diversidad de especies a alrededor del
mediodia. Las relaciones entre las especies fueron establecidas basadas en sus patrones de
actividad y proximidad genética. La presencia y abundancia de cuatro especies fueron explicadas
mediante cinco variables climdticas. Dos especies de féridos podrian haber heredado un ritmo
circadiano similar de un ancestro comun. En general, la tasa de parasitismo de las nueve especies
agrupadas fue muy baja (0,24%). El porcentaje mds alto de obreras parasitadas fue encontrado en
la primavera (0,5%) en el hdbitat con estructura de vegetacion mds compleja. La tasa mds alta de
parasitismo por sitio y colonia también fue para este habitat en la primavera (1,16 y 2,81%,
respectivamente). La mayor tasa de emergencia fue registrada para Pseudacteon nudicornis
Borgmeier.

Palabras claves: fenologia, relaciones de especies, Solenopsis invicta, clima, control biol6gico
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Introduccion

Los ritmos diarios y estacionales son inherentes a virtualmente todas las formas de vida. En
insectos, como en muchos otros organismos, los ritmos mds evidentes estdn relacionados a
comportamientos tales como la locomocién, el vuelo, el forrajeo y la oviposicion. Estos
comportamientos estdn usualmente restringidos a ciertos momentos del dia, debido a que estan a
menudo sincronizados con eventos periddicos en el ambiente, tales como los ciclos de luz y
temperatura (Giebultonwicz 2000), o eventos mdas episddicos relacionados con la disponibilidad
de comida, la predacion y la competencia (Kronfeld-Schor & Dayan 2003). De esta manera, el
ambiente directa o indirectamente regula la presencia y abundancia de organismos en la
naturaleza, entre ellos a los insectos (Wolda 1988). La temperatura y la humedad son las
variables climdticas mds ampliamente reconocidas que controlan la presencia y abundancia de
artrépodos.

Las sefiales externas proporcionan la informacion que los insectos necesitan para
sincronizar sus comportamientos diarios y estacionales (Dunlap 1999). Sin embargo, ritmos
comportamentales diarios también persisten en condiciones ambientales constantes debido a la
existencia de mecanismos endégenos que perciben el tiempo, conocidos como relojes circadianos
(Giebultonwicz 2000). Estos mecanismos genéticos fueron descubiertos en una variada gama de
organismos, desde bacterias hasta seres humanos (Dunlap 1999, Wager-Smith & Kay 2000). A
pesar de contar con este “crondmetro” interno, los ritmos circadianos de muchos insectos deben
ser todavia sincronizados con el ambiente (Dunlap 1999, Giebultonwicz 2000).

Aunque algunos insectos, como la mosca de la fruta, Drosophila melanogaster Meigen,
han sido un modelo exitoso para estudiar los mecanismos de los ritmos circadianos
(Giebultonwicz 2000), muy poco se conoce acerca de los patrones fenolégicos en otros grupos de
insectos. Las moscas de la familia Phoridae (foéridos) son un claro ejemplo (Disney 1994), siendo
una de las familias de insectos biolégicamente mds diversas. Gran numero de especies son
parasitoides o predadores especificos de insectos (Disney 1994). Los féridos constituyen el tnico
grupo de dipteros parasitoides que se han radiado extensivamente sobre insectos sociales como
hospedadores, en particular sobre hormigas (Disney 1994). Los pocos estudios conocidos sobre
ritmos circadianos en estos dipteros fueron realizados casi exclusivamente sobre moscas

decapitadoras del género Pseudacteon sobre hormigas coloradas (Disney 1994) debido al
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potencial que presentan estas moscas como agentes de control biolégico de Solenopsis invicta
Buren y S. richteri Forel en los Estados Unidos (Porter & Gilbert 2004).

La particién temporal (o patrones diferenciales de actividad) entre especies competidoras
(Wiens et al. 1986) es uno de los factores principales que promueven la coexistencia de estas
especies simpatricas de moscas. En Brasil, varias especies de moscas fueron activas durante
diferentes estaciones del afio y momentos del dia (Fowler er al. 1995, Pesquero et al. 1996);
como asi también en los Estados Unidos (Morrison et al. 1999, Wuellner & Saunders 2003,
Morrison & Porter 2005) y Argentina (Folgarait et al. 2003, Azzimonti et al. 2004, 2005).

A pesar de que algunos aspectos de la fenologia de estas moscas son conocidos gracias a

los estudios antes mencionados, la informacion sobre la actividad de Pseudacteon spp. (Fig. 4.1)

sobre poblaciones de S. invicta es escasa. El
uso de especies o biotipos de moscas mejor
adaptadas para atacar a S. invicta y con un
patron complementario de actividad y/o
amplia plasticidad fenotipica deberia tener un
mayor impacto sobre estas hormigas en los

Estados Unidos (Porter & Gilbert 2004).

Figura 4.1. Hembras de varias especies de
Pseudacteon (foto Sanford Porter).

El principal objetivo de este capitulo fue examinar los patrones diario y anual de dos
ensambles de moscas parasitoides de S. invicta en el noreste de Argentina. Los patrones de
actividad observados en el campo fueron relacionados con variables climdticas y relaciones
genéticas entre especies de moscas. Adicionalmente, la tasa natural de parasitismo de hormigas

coloradas (mayormente S. invicta) fue registrada por primera vez en Sudamérica.

Materiales y Métodos

Patr6n de actividad temporal

La actividad de las moscas fue monitoreada mensualmente de enero a diciembre de 2005 en dos

sitios con moderada alteracion antrépica: 1) El Centro Nacional de Desarrollo Acuicola
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(CENADAC; 27°23°S, 58°41°0O) y 2) La Estaciéon Biologica Corrientes (EBCo; 27°33°S,
58°41°0). Los dos sitios, apartados por 20 km, estdn localizados en un ambiente mésico en la
provincia fitogeografica Chaquefia (Cabrera & Willink 1980). El drea monitoreada en cada sitio
fue de aproximadamente 1 ha.

La abundancia relativa de las moscas fue registrada atrayendo las mismas a 5 bandejas
(7x24x37 cm) separadas por 3-15 m, cada una conteniendo 3-5 g de obreras de S. invictay 1-3 g
de crias. Las paredes de las bandejas se pintaron con una sustancia deslizante similar al teflon
(Fluon compuesto por politetrafluoretileno) para prevenir el escape de las obreras. Un nido
artificial de madera y yeso (para mantener la humedad) se agregd a cada bandeja para refugio de
las obreras y crias. Cada 5 min, estos nidos fueron desplazados manualmente a distintos lugares
de la bandeja para obligar a las obreras a estar en continuo movimiento y asi quedar expuestas al
ataque de las moscas.

Las hormigas fueron expuestas 5 veces por dia (amanecer, 10:00, 13:00, 16:00,
anochecer) durante 30 minutos (esfuerzo de muestreo) durante tres dias consecutivos. Todas las
moscas atraidas a las bandejas fueron aspiradas, identificadas a especie, contadas y luego
liberadas en su sitio original de captura u ocasionalmente, preservadas en alcohol al 96% para
andlisis genéticos. Dependiendo del nimero de moscas capturadas (censadas), para identificar a
las hembras en el campo se us6 una lupa de mano (20x) o una lupa de mesa (40x) y la clave de
Porter & Pesquero (2001).

Los machos no pudieron ser identificados en el campo debido a la ausencia de claves, sin
embargo la mayoria debid ser Pseudacteon tricuspis Borgmeier o Pseudacteon obtusus
Borgmeier, debido a que, como se vio en el capitulo 2, los machos de las otras especies no son
atraidos normalmente a las colonias de hormigas coloradas. Las hembras de todas las especies
usualmente van a los monticulos (o bandejas con muchas obreras), para oviponer sobre su
hormiga hospedadora. La unica excepcion es Pseudacteon solenopsidis (Schmitz), cuyas hembras

s6lo atacan obreras aisladas en senderos de forrajeo (Wuellner et al. 2002).

Variables climaticas

La temperatura del aire y la humedad relativa durante el periodo de muestreo fue medida a la

sombra a ~ 1 m del suelo con una estacion climatica portétil Kestrel. Datos climéticos histéricos
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(20 afos de registros, Servicio Meteorologico Nacional 1984-2004) fueron obtenidos para la
Estacion Meteoroldgica Corrientes (27°28°S, 58°49°0). De acuerdo a éstos, el drea tiene una
temperatura media anual de 21.4°C y una precipitacion media anual de 1.652 mm. El clima es
estacional con inviernos secos. Durante el periodo de estudio (2005) la temperatura y humedad se
registraron electrénicamente (HOBO data logger).

Las variables historicas (temperatura media mensual, temperatura maxima y minima
media mensual, precipitacion media mensual), las variables durante el periodo de estudio
(temperatura media mensual, humedad relativa media mensual, precipitacion mensual) y las
variables en los dos meses previos al muestreo (temperatura media, humedad media y
precipitacion acumulada) fueron usadas para explicar los patrones de presencia de moscas en el
campo. Las variables historicas, que en principio no deberian estar relacionadas con la variacion
actual de las moscas, se incluyeron para comparar los resultados con los obtenidos por Folgarait

et al. (2003).

Analisis molecular

Las moscas para los andlisis genéticos fueron capturadas en la superficie de las colonias de S.
invicta en el CENADAC vy preservadas en etanol al 96%. Pseudacteon curvatus Borgmeier, P.
nocens Borgmeier, P. cultellatus Borgmeier, P. tricuspis Borgmeier, P. nudicornis Borgmeier, P.
litoralis Borgmeier y ambas formas de P. obtusus fueron capturadas en abril de 2004, mientras
que P. solenopsidis fue capturada en diciembre de 2004.

Para reconstruir las relaciones entre las especies, ADN genémico fue extraido siguiendo el
protocolo de Sunnucks & Hales (1996). Luego se procedié a una reaccion en cadena de la
polimerasa (PCR) usando los primers C1-J-2183 (Jerry) y TL2-N-3014 (Pat) para el gen I de la
citocromo oxidasa mitocondrial (COI) (Simon et al. 1994). El producto de la reaccién fue
revisada por visualizacion sobre geles de agarosa y el producto del PCR para secuenciar el ADN
por digestion con la exonucleasa I. El producto del PCR fue secuenciado usando el Applied
Biosystems (ABI) Big Dye 3.1 cycle sequencing kit y el producto corrido sobre un analizador
genético ABI 3100.

Las secuencias resultantes fueron alineadas usando Clustal W (Thompson et al. 1997) y

verificadas visualmente. Las relaciones filogenéticas fueron reconstruidas usando mdaxima
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parsimonia y maxima probabilidad, como implementado en PAUP (Swofford 1998), y 1000
réplicas de bootstrap. Las secuencias de la COI de la mosca, Chalcosyrphus nemorum (F.)
(Diptera: Syrphidae) (Numero de acceso al Genbank AY261701), se usaron como grupo menos
relacionado o “outgroup” (Stahls et al. 2003). El analisis fue también realizado sin outgroup y el
arbol enraizado en el punto medio (no presentado); la topologia general no difiri6 de los

resultados con el outgroup.

Tasas de parasitismo natural

Las tasas de parasitismo natural fueron estimadas en noviembre de 2004, febrero y abril de

2005, en cuatro de los sitios con la mayor abundancia de moscas de Argentina (ver Capitulo 2), a
saber: 1) Camping Machuca (CM; 27°23°S, 58°41°0) y 2) Estacién Bioldgica Corrientes (EBCo),
Corrientes, 3) Herradura (HF; 26°31°S, 58°17°W), Formosa, donde S. invicta es la especie de
hormiga colorada mds comun, y 4) Concepcion del Uruguay (CU; 32°28°S, 58°14°0), Entre Rios,
donde S. richteri es la especie mds comun. En cada sitio, se excavaron hasta ocho monticulos
para obtener una muestra representativa de la colonia (Tabla 1).

Aunque los monticulos fueron elegidos al azar, es posible que algunas colonias hayan sido
muestreadas mas de una vez debido al frecuente movimiento de los monticulos (Briano et al.
1995). Las colonias fueron transportadas hasta el laboratorio y las obreras separadas del suelo por
flotacion. Una sub-muestra de varios miles de obreras (2-3 g) de cada colonia fue tomada al azar,
colocada en una bandeja plastica (24 x 13 x 5 cm) y mantenida a 25-27 °C con un ciclo de luz-
oscuridad de 12:12. Un bloque de yeso saturado regularmente con agua fue colocado en cada
bandeja para mantener alta la humedad (alrededor del 100%). Las hormigas fueron alimentadas

ad libitum con una solucién azucarada.

Las bandejas fueron inspeccionadas
cada 1-3 dias durante 50 dias en busca de

larvas y pupas en las cdpsulas cefdlicas de las

hormigas muertas (Fig. 4.2).

Figura 4.2. Obrera de S. invicta decapitada (1),
larva (2) y pupa (3) de Pseudacteon en cépsula
cefdlica y adulto emergiendo (4) (foto S. Porter).




Las larvas y pupas detectadas se transfirieron a vasitos plasticos de 3 cm de didmetro con
yeso humedecido en la base hasta la emergencia de las moscas adultas. Se registr6 el niimero de
larvas, pupas y moscas viables para cada bandeja y se identificaron las especies de moscas bajo
lupa. La tasa de parasitismo fue calculada como el nimero total de pupas en cada bandeja,

dividido por el nimero total de obreras estimado para esa bandeja.

Analisis de datos

La abundancia de moscas en cada sitio fue comparada con un ANOVA de un factor,
transformando el nimero de moscas (logl0). Se usaron correlaciones paramétricas de Pearson
para comparar los patrones de actividad. Las especies de Pseudacteon fueron agrupadas usando
un analisis de clister mediante el método UPGMA con sus datos de actividad (indices de
correlacion). Se usaron regresiones lineales simples y multiples (forward stepwise) para evaluar
los patrones de actividad con las variables meteoroldgicas y climdticas. Un Andlisis de
Componentes Principales (PCA) se usé para identificar las variables que mejor explicaron la
variacion climatica, usando la matriz de correlacién de las variables climaticas obtenida a través

del tiempo.

Resultados y discusion

Patron general de actividad anual

Se registraron 4.528 moscas de ocho especies de Pseudacteon, 1.885 en la EBCo y 2.643 en el
CENADAC; de éstas, 91,7% (1.728) y 82,6% (2.182) fueron hembras en la EBCo y el
CENADAUC, respectivamente. La abundancia general de moscas (machos + hembras) fue variable
entre los dos sitios y a través del tiempo (Fig. 4.3).

A pesar de la mayor abundancia de moscas en el CENADAC, la diferencia en la
abundancia media mensual entre sitios no fue significativa (F 2, = 1.33, P = 0.26). El nimero
medio de moscas por esfuerzo de muestreo fue 15,6 + 18,7 (0-121) en el CENADAC y 10,4 +
13,3 (0-86) en la EBCo. Estos valores son mds altos que el registrado por Folgarait et al. (2003)
para un nimero similar de colonias y para un ensamble de seis especies de moscas en la provincia

de Buenos Aires (<10 moscas/h).
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Figura 4.3. Numero medio de féridos (agrupadas las ocho especies de Pseudacteon) a través del afio en
los dos sitios de estudio: el Centro Nacional de Desarrollo Acuicola (CENADAC) y la Estacion Bioldgica
Corrientes (EBCo).

Los cambios mensuales en la abundancia total de moscas no se correlacionaron entre los
sitios (r = 0.25, P > 0.42). Aunque los patrones fueron similares entre enero y mayo, difirieron
durante el resto del afio. La mayor abundancia de moscas fue registrada en diciembre en el
CENADAC (576 moscas) y noviembre en la EBCo (364) y la menor en febrero en el CENADAC
(50) y enero en la EBCo (39). El segundo pico méds alto de abundancia en la EBCo fue en julio;
sin embargo se censaron menos moscas entre julio y octubre. En el CENADAC, la presencia de
moscas se incrementd mes a mes hasta diciembre.

La alta presencia de moscas registrada en primavera en Corrientes concuerda con la
registrada por Azzimonti et al. (2004, 2005) en Santiago del Estero. Ellos observaron mayor
abundancia en primavera y otoflo y mayor ndmero de especies (11) en marzo. En Brasil, Fowler
et al. (1995) también observaron mayor presencia de moscas en primavera atacando a Solenopsis
saevissima (Smith) y especularon que podria deberse a la mayor actividad de las hormigas debido
a los vuelos de apareamiento. Este pico de primavera podria también explicarse por el comienzo
de la temporada de lluvia y el consecuente aumento de la humedad relativa que favoreceria la
pupacion. Por el corto periodo de muestreo (un afio) en este trabajo, la estacionalidad de moscas
podria no haber sido representada adecuadamente, sin embargo, Morrison et al. (1999)
encontraron diferencias similares en los patrones de abundancia entre afios y sitios para cinco
poblaciones de cuatro especies nativas de Pseudacteon que atacan a Solenopsis geminata (F.) en

Estados Unidos.
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Las variables climaticas

La temperatura media durante el afio de estudio fue similar a los registros histéricos: 20,8°C,
variando desde 37,9°C en enero a -0,6°C en julio. Sin embargo, la precipitacion anual fue maés
baja que el promedio: 1.198 mm, variando desde 347 mm en abril a 0,9 mm en septiembre, pero
similar a la precipitacién media (1.200 mm) registrada para el Chaco occidental por Cabrera &
Willink (1980). La disminucién en las precipitaciones podria haber tenido un efecto sobre la
estructura de la comunidad de moscas. La humedad relativa media durante 2005 fue de 76,3%,
variando desde 100% (noche y amanecer) a 23,2% (mediodia). Los dos primeros componentes
del PCA realizado con la evolucion de las variables climéticas a lo largo de los 12 meses explic
el 91.02% del total de la varianza.

La variable que tuvo mds peso en el primer componente (74,35%) fue la precipitacion
histérica (5.6), y en la direccidn opuesta, la temperatura mensual media histérica (-2.7), la
temperatura mensual media durante 2005 y la temperatura media durante los dos meses previos a
los censos (ambos con -2.4). La variable con mds peso en el segundo componente (16,67%) fue la
precipitacion acumulada (-2.7) y la humedad relativa media (2.1) ambas durante los dos meses
previos a los censos. Cinco de las seis variables climdticas fueron escogidas para explicar los
patrones de actividad de las moscas. La temperatura mensual media durante 2005 fue excluida
por estar fuertemente correlacionada con la temperatura media durante los dos meses previos a

los censos (r = 0.95, P < 0.0001).

Patrones de actividad anual de especies

A pesar de las grandes fluctuaciones, se analizaron los patrones de actividad anual de siete de las
ocho especies de Pseudacteon. Debido a que P. curvatus fue sélo capturado en marzo, se lo
consideré un outlier y fue excluido de los andlisis. La ausencia de P. curvatus en los dos
ensambles estudiados fue sorpresiva ya que esta especie habia sido previamente capturada en
varios sitios de esta region por Folgarait et al. (2005). Su ausencia pudo deberse a la falta de
hospedadoras adecuadas o a la competencia ejercida por alguna de las moscas mas pequeiias,
como P. cultellatus. La mayoria de las especies de moscas estuvieron activas a través del afio,

aunque la mayoria de ellas difirieron en sus patrones de abundancia (Fig. 4.4).
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Figura 4.4. Patrén de actividad anual de las siete especies de Pseudacteon estudiadas. Las escalas en el
eje Y (nimero medio de moscas por esfuerzo de muestreo) son diferentes para facilitar la visualizacién de
los patrones. Las leyendas estadisticas refieren a las correlaciones entre los patrones de actividad de cada
especie en el CENADAC y la EBCo.
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La mayoria de las especies presentaron mds de un pico de abundancia. Varias especies tuvieron
fluctuaciones anuales similares en el CENADAC o la EBCo. La similitud en la actividad
calculada en base a un andlisis de clister usando correlaciones pareadas entre las especies de

moscas en cada sitio es representada en la Fig. 4.5.
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Figura 4.5. Relaciones entre las siete especies de féridos estudiadas en el CENADAC (A) y EBCo (B)
basadas sobre las correlaciones de sus patrones de actividad anuales.

Pseudacteon litoralis y P. nocens tuvieron los patrones de actividad mds similares en el
CENADAC (r =0.95, P < 0.0001) y la EBCo (r = 0.90, P < 0.0001), aunque sus relaciones con

las otras especies fueron diferentes en cada sitio. Estas dos especies representaron 71-79% de las
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hembras censadas. Pseudacteon nocens también es mencionada como la especie mds abundante a
través del afio en seis sitios en Santiago del Estero (Azzimonti et al. 2004). La forma grande de P.
obtusus fue la tercera especie mas abundante en ambos sitios. Estas tres moscas grandes fueron
las unicas registradas todos los meses en ambos sitios. El segundo par de especies mds similar en
la EBCo fue P. cultellatus y la pequeiia P. obtusus (r = 0.78, P < 0.003).

En el CENADAGC, el patron de P. cultellatus fue similar al de P. nocens (r = 0.89, P <
0.0002) y P. litoralis (r =0.79, P < 0.002). Sélo P. cultellatus, P. nudicornis y la forma grande de
P. obtusus tuvieron patrones similares en ambos sitios (ver correlaciones en Fig. 4.4). Esto
sugiere que la abundancia de estas especies no dependen tanto del tipo del hébitat. Las otras
especies de moscas estuvieron también presentes cada mes en al menos uno de los sitios, con la
excepcion de P. nudicornis que estuvo ausente en septiembre. Esta especie fue la menos
abundante (~2,6%) en ambos sitios. Pseudacteon cultellatus y P. tricuspis fueron también escasas
en la EBCo (2,6 y 2,7%, respectivamente); mientras que la pequefia forma de P. obtusus fue
escasa en el CENADAC con 3,6%. Pseudacteon tricuspis tuvo un patron de abundancia anual
similar al encontrado por Morrison & Porter (2005) para Hogtown Creek, (Florida) Estados
Unidos. La abundancia mensual de los machos sélo se correlacioné con la abundancia de P.
tricuspis y la forma grande de P. obtusus en el CENADAC (r = 0.73, P < 0.008 y r = 0.84, P <
0.0006, respectivamente) y la EBCo (r=0.77, P <0.005 y r = 0.69, P < 0.012, respectivamente).
Estas correlaciones son consistentes con la presencia de machos de sélo estas dos especies para
aparearse sobre los nidos (Capitulo 2).

La mayoria de las especies estuvieron activas a través del afio en Corrientes. Por el
contrario, Folgarait et al. (2003) observé para Buenos Aires que s6lo una de seis moscas sobre S.
richteri estuvo activa a través del afio. Esta diferencia podria deberse al limitado periodo de
muestreo de este estudio o, més probablemente, a diferencias latitudinales. La temperatura media
del mes més frio (julio) es 10,3°C en Buenos Aires y 15,4°C en Corrientes (De Fina 1992). Las
moscas en Corrientes comenzaron a estar activas a los 16°C.

Considerando las variables climdticas durante los dos meses previos a los censos, en la
EBCo, la abundancia de P. nudicornis fue explicada mejor por la temperatura media y humedad
relativa media (R* = 0.63, P = 0.011), mientras que la abundancia de la pequefia forma de P.

obtusus por la temperatura media minima histérica y la humedad relativa media (R* = 0.72, P <
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0.043). La abundancia de la forma grande de P. obtusus fue levemente explicada por la
temperatura media (R* = 0.39, P = 0.03).

En el CENADAC, la abundancia de la forma grande de P. obtusus fue explicada por la
temperatura media y precipitacién acumulada y temperatura minima media mensual histérica (R*
= 0.83, P = 0.002), mientras que el patron de P. cultellatus fue parcialmente explicado por la
temperatura minima media histérica (R2 =0.42, P =0.024). Estos asociaciones entre los patrones
de actividad sobre S. invicta y variables climdticas en el subtrépico concuerdan con Folgarait et
al. (2003), quien encontré que variables climdticas similares explicaron la mayorfa de las
fluctuaciones en la abundancia de moscas en un drea templada en Buenos Aires.

Es importante mencionar que la mayoria de las fluctuaciones anuales en la abundancia de
las moscas fueron explicadas en parte por las variables registradas durante los dos meses previos
a los muestreos. Esto es probablemente el maximo tiempo requerido por la mayoria de las
especies de moscas para desarrollarse desde huevo a adulto (Porter 1998, Folgarait et al. 2002).
Hasta el momento, el tiempo de desarrollo més largo registrado para Pseudacteon sobre S. invicta
fue 62 dias a 22°C (Folgarait et al. 2002). Condiciones climdticas adecuadas para cada especie
durante este periodo de tiempo deberia incrementar la emergencia de adultos.

En este estudio, P. nudicornis y P. obtusus (pequena y grande) fueron fuertemente
influenciadas por la humedad relativa media y el nimero de dias sin lluvias dos meses antes de
los censos, dos variables relacionadas a la humedad. LLa humedad del suelo ha sido mencionada
por Morrison et al. (2000) como uno de los predictores de la abundancia de los féridos en los
Estados Unidos. En general, altos niveles de humedad deberian favorecer la pupacion y la
supervivencia de las pupas (Ramirez 2004). Pseudacteon nudicornis, P. obtusus 'y P. cultellatus
fueron favorecidas también por las altas temperaturas (temperatura minima media mensual
histdrica y temperatura media dos meses antes de los censos). La actividad anual del resto de las

especies (todas ellas de gran tamafo) no fue explicada por las variables climédticas analizadas.

Patrones de actividad diaria

Siete especies de Pseudacteon estuvieron presentes en el CENADAC y la EBCo exhibiendo
diferentes patrones de actividad (Fig. 4.6). Cuatro especies tuvieron un patrén comportamental

similar en ambos sitios (ver valores de las correlaciones en la Fig. 4.6).
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Figura 4.6. Patrén de actividad diario de las siete especies de Pseudacteon estudiadas. Las escalas en el
eje Y (nimero medio de moscas por esfuerzo de muestreo) son diferentes para facilitar la visualizacién de
los patrones. Las leyendas estadisticas refieren a las correlaciones entre los patrones de actividad de cada
especie en el CENADAC y la EBCo.
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A pesar de esta similitud, los patrones diarios de P. nudicornis y P. cultellatus difirieron en cada
sitio. La abundancia de las moscas fue casi tres veces mds alta cerca del crepisculo, mientras que
la diversidad de especies fue mds alta al mediodia. El pico vespertino se debe principalmente a la
presencia de P. nocens y P. litoralis (Fig. 4.6). Ambas especies fueron también las tnicas

especies presentes al amanecer.
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Figura 4.7. Relaciones entre las siete especies de foridos estudiadas en el CENADAC (A) y la EBCo (B)
basadas sobre las correlaciones de sus patrones de actividad diaria.

El andlisis de agrupamiento separ6 dos grupos similares de moscas en cada sitio (Fig. 4.7).
En el CENADAC, el primer grupo correspondié a las “especies crepusculares” P. litoralis y P.

nocens con patrones diarios muy similares (r = 0.99, P < 0.002). El segundo estuvo compuesto
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por cinco “especies de mediodia” El patron de P. cultellatus fue muy similar al de la pequena P.
obtusus (r = 0.99, P < 0.002). En la EBCo, las fluctuaciones diarias de P. litoralis y P. nocens
fueron también muy similares (r = 0.99, P = 0.002), mientras que la variacion de P. tricuspis fue
similar a la de la pequena P. obtusus (r = 0.90, P < 0.04). La similitud de los ritmos circanuales y
circadianos de P. litoralis y P. nocens coincidieron con su similitud morfolégica (Porter &
Pesquero 2001).

Azzimonti et al. (2004) mencionaron que P. nocens era también muy activa alrededor del
mediodia en invierno y otofio en Santiago del Estero, lo cual contrasta con el patrén observado en
Corrientes. Esto podria deberse a la menor temperatura media durante el invierno en Santiago del
Estero (12,6°C en julio) comparado con Corrientes (15,4°C) (De Fina 1992). Pseudacteon
litoralis fue la especie mds tolerante a las bajas temperaturas (16°C) y la pequefia P. obtusus fue
la més tolerante a las altas temperaturas (36,5°C). Las especies de Pseudacteon norteamericanas
estuvieron activas a temperaturas superiores a 37°C (Morrison et al. 1999). La abundancia diaria
de las dos especies fue explicada por algunas variables climdticas medidas en momento en que
fueron realizados los censos. La abundancia de la forma grande de P. obtusus fue fuertemente
explicada por la temperatura media en la EBCo (R* = 0.88, P < 0.02).

En el CENADAUC, la abundancia de la forma grande de P. obtusus fue mejor explicada
por la humedad relativa (R2 = 0.79, P = 0.044), mientras que la abundancia de P. tricuspis
(aunque marginalmente significativa) por la temperatura media (R> = 0.77, P < 0.051).
Pseudacteon obtusus (morfo grande) y P. tricuspis fueron mencionados por Azzimonti et al.
(2004) como las especies mds activas durante las horas més célidas del dia en primavera y verano
en Santiago del Estero. El patrén de actividad diaria de P. tricuspis y P. litoralis descripto aqui
(Fig. 4.6) fue similar al observado por Pesquero et al. (1996) para estas mismas especies atacando
a S. saevissima (Smith), en Brasil. Ellos encontraron también un pico de actividad al mediodia
para P. tricuspis y otro vespertino para P. litoralis. Por otro lado, Wuellner & Saunders (2003)
vieron para las especies norteamericanas de Pseudacteon que cuanto mas alta era la temperatura
del aire, mds temprano se activaban las moscas en la mafiana, permaneciendo hasta mas tarde al
anochecer.

Todas las especies de moscas estudiadas en este trabajo fueron consideradas por Folgarait
et al. (2005) como especies que ocupan un amplio rango de hébitats y climas. Esta caracteristica

podria sugerir un bajo efecto del clima sobre su fenologia. Sin embargo, como en otros estudios
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(Pesquero et al. 1996, Morrison et al. 2000, Morrison et al. 1999, Folgarait et al. 2003, Morrison
& Porter 2005), la variables climdticas, tal como la temperatura media, la humedad relativa, las
precipitaciones y probablemente el tipo de habitat fueron capaces de explicar, al menos en parte,
los patrones fenoldgicos de alguna de las especies estudiadas. Los patrones de actividad de las
hormigas hospedadoras podrian también ayudarnos a explicar los patrones de actividad de las
moscas. Sin embargo, la disponibilidad de hospedadores (las hormigas forrajeando) no explicé la
abundancia de foridos nativos en los Estados Unidos (Morrison et al. 2000). La amplia
variabilidad diaria en la abundancia de moscas en Corrientes podria también deberse, como
sugirid Morrison & Porter (2005), al corto ciclo de vida de las moscas adultas (desde 4 dias a
33°C hasta 15 dias a 20°C para P. tricuspis, Chen et al. 2005), y a los diferentes tiempos de

emergencia de cada mosca.

Relaciones genéticas

La reconstruccion filogenética revelé que P. cultellatus y P. nudicornis en la EBCo fueron
genéticamente similares pero distantes de las otras seis especies del ensamble (Fig. 4.8). Aunque
genéticamente relacionadas, estas especies no mostraron un patron de actividad similar, quizés
por sus bajas abundancias relativas. La relacion exacta entre las especies de los ensambles en el
CENADAC vy la EBCo podria ser resuelta con estudios adicionales que incluyan un mayor
nimero de especies y secuencias de ADN de mayor longitud.

En este andlisis se encontré poco sustento para afirmar que P. obtusus sigue una linea
monofilética. El factor (clima, ambiente, geografia u hormiga hospedadora) que podria explicar la
diferenciacion es desconocido. Los individuos de P. tricuspis capturados en Corrientes formaron
un grupo monofilético bien sustentado con los individuos capturados en un sitio de Formosa
localizado a 105 km de la EBCo (Fig. 4.8). En la EBCo, P. nocens y P. litoralis fueron agrupadas
juntas con altos niveles de validez por el bootstrap, sin embargo la relacion de este clado con los
otros no fue resuelto. De la misma forma, la relaciéon de P. curvatus y P. solenopsidis con las
otras especies permanecio sin resolver en este andlisis. Aunque parece claro que estas especies
estdn mas cercanamente relacionadas entre si (y a P. obtusus y P. tricuspis) de lo que lo estdn a P.
cultellatus y P. nudicornis (Fig. 4.8), una estimacion mas precisa de sus filogenia requerird de un

analisis que incluya un mayor nimero de especies.
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Figura 4.8. Reconstruccion filogenética de las relaciones entre los ensambles de especies de Pseudacteon
en la EBCo. El arbol estd basado sobre un fragmento de 740 pb de la secuencia del Citocromo Oxidasa I
(COI). Cada muestra esta etiquetada con el nombre de la especie en negrita, el lugar de coleccion y el
nimero de identificacién del individuo utilizado entre paréntesis. Una secuencia de una mosca Syrphidae
(Chalcosyrphus nemorum) fue usado como outgroup. Los valores por encima y debajo de las ramas
corresponden a mdxima parsimonia y maxima similitud, respectivamente.
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Para la mayor parte de las especies, parece que no hay relacion entre proximidad genética
y patrones de actividad. Por ejemplo, P. cultellatus y P. nudicornis fueron genéticamente
disimiles de las otras especies, sin embargo desplegaron patrones de actividad diarios que fueron
similares a los de P. obtusus (ambos formas) y P. tricuspis (Fig. 4.7). En contraste, P. nocens 'y P.
litoralis fueron genética y comportamentalmente similares, sugiriendo que su comportamiento

podria ser un cardcter compartido derivado que fue heredado desde un reciente ancestro comun.

Tasas de parasitismo natural

La tasa de parasitismo natural agrupando todas las obreras recolectadas en el campo fue 0,24%.
Se encontraron s6lo 739 pupas en 311.645 obreras (Tabla 4.1). Este es el primer registro de
parasitismo natural de Pseudacteon sobre S. invicta en su drea nativa de Argentina. A pesar del
bajo valor, esta tasa fue seis veces superior a la registrada por Morrison & Porter (2005) en
poblaciones introducidas de S. invicta parasitadas por P. tricuspis (~0,04%), 3-4 afios después de
su liberacién en los Estados Unidos.

Las tasas de parasitismo fueron muy variables entre sitios, época del afio (Tabla 4.1) y
entre colonias, consecuentemente, no se encontré un patrén definido de la dindmica del
parasitismo. La mayor tasa de parasitismo (agrupando los cuatro lugares) fue en primavera
(0,51%) y por sitio (agrupando las tres estaciones) en el CM (el habitat con la mas compleja
estructura de la vegetacién) con 0,50% (Tabla 4.1). La tasa de parasitismo relativamente alta
registrada en noviembre de 2004 en la EBCo, por ejemplo, estuvo en sintonia con la mayor
abundancia de moscas registrada en aquel mismo sitio en noviembre de 2005, confirmando que la
primavera es mas favorable para los féridos en Corrientes. La tasa de parasitismo observada no
parece ser lo suficientemente alta como para causar un efecto directo importante sobre las
poblaciones nativas de S. invicta.

La mayor tasa de parasitismo por sitio y colonia fue también en el CM (1,16 y 2,81%,
respectivamente) durante la primavera. Esto concuerda con Morrison ef al. (1997) para los
Estados Unidos, que encontraron 2,42% de parasitismo natural de dos especies norteamericanas
de Pseudacteon en S. geminata durante el otofo, la estaciéon con la mayor tasa de parasitismo.
Las tasas de parasitismo de una especie de foridos del género Apocephalus que ataca obreras de

Pheidole dentata Mayrs en Texas fue de <5%, mientras que atacando a Pheidole titanis Wheeler
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en México fue de <2% (Feener 1988). Una tasa de parasitismo por colonia mucho mas baja
(0,058%) fue encontrada por Morrison & Porter (2005) para colonias de S. invicta parasitadas
s6lo por P. tricuspis en los Estados Unidos. Sin embargo, las tasas de parasitismo en este caso
fueron sélo determinadas mediante obreras recolectadas en el mes con la mas alta abundancia de
moscas (noviembre).

En este estudio, las pupas fueron encontradas en las capsulas cefalicas de las obreras
muertas dos dias después de la colecta en el campo. Si el parasitismo natural fuera constante, la
pupacion deberia haberse producido al primer dia de colecta. Lo observado en Corrientes
contrasta con Morrison & Porter (2005) para P. tricuspis en los Estados Unidos, que observaron
pupacién nueve dias después de la colecta en el campo. Esta diferencia podria deberse
principalmente al nimero de especies de moscas registrado en cada estudio (nueve especies en
este estudio y s6lo P. tricuspis en el realizado en Estados Unidos) las cuales tienen diferentes
tiempos de desarrollo.

De las 739 pupas encontradas, s6lo 223 (30%) adultos emergieron de 9 especies, las 8
mencionadas mds arriba y P. solenopsidis (Tabla 4.2), que emergi6é de las colonias recolectadas
en el hébitat con la estructura de la vegetacion mas compleja (CM). Esto podria indicar algtn tipo
de preferencia por habitat. E1 mayor porcentaje de moscas (61%) pertenecientes a 8 especies (P.
tricuspis estuvo ausente) emergio de las colonias de hormigas recolectadas en el CM. A este le
siguid CU con el 20% de las moscas de 7 especies (Tabla 4.2). El porcentaje de adultos que
emergieron del ndmero total de larvas y pupas registradas (tasa de éxito) fue bajo: 26.1, 31.8 y
41% para noviembre, febrero y abril, respectivamente.

Los 116 machos y 107 hembras emergidos determinaron una relacion de sexos en el
campo (relacion de sexos secundario) de aproximadamente 1:1. Sorpresivamente, el nimero més
alto de moscas emergidas (considerando sélo las hembras) correspondié a P. nudicornis (35/107),
seguida por P. litoralis y la pequefia forma de P. obtusus, ambos con 18 hembras (Tabla 4.2). El
93% de los adultos de P. nudicornis emergieron de hormigas recolectadas en el CM. Pseudacteon
nudicornis fue la especie menos abundante (en monticulos de hormigas coloradas) en los
relevamientos de campo presentados en el capitulo 2 y en las bandejas que contenian obreras de
hormigas expuestas a través del afio (Fig. 4.4). Las razones de esta diferencia en abundancia son
desconocidas. Sin embargo, una respuesta diferencial a las condiciones de cria (principalmente

humedad) podrian haber favorecido la supervivencia de P. nudicornis. La pérdida de humedad en
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el momento de la pupacion (este proceso requiere ~100% de humedad relativa) podria haber
también causado la baja tasa de éxito registrada en este trabajo.

Este es el primer estudio que registra patrones detallados de actividad de la moscas
decapitadoras de hormigas colorada, principalmente S. invicta, en su tierra nativa, las relaciones
entre las especies de foridos basadas en sus patrones de actividad y secuencias genéticas, con
cuatro variables climdticas que explican la variacién anual y diaria en cinco de las siete especies
de moscas del ensamble. La dominancia numérica de P. nocens y P. litoralis en los ensambles
estudiados podria explicarse por su aparente escape de las restricciones ambientales, ya que sus
variaciones anuales y diarias no estuvieron asociadas al clima. Este trabajo registré por primera
vez las tasas de parasitismo natural de S. invicta en su nativa Sudamérica. Aunque las
fluctuaciones en los patrones estacionales de abundancia de moscas parasitoides son complejos
de explicar debido a que dependen de, entre otros factores, la fisiologia de las moscas (basada
genéticamente), el ambiente, sus especies hospedadoras y el hébitat, la informacién obtenida en
este estudio serd util para 1) seleccionar nuevas especies de moscas (y biotipos) a ser liberadas en
el campo, 2) predecir su comportamiento y 3) estimar la magnitud de su efecto perjudicial como

agente de control bioldgico cldsico contra la hormiga colorada S. invicta en los Estados Unidos.
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Tabla 4.1. Tasas de parasitismo de foridos del género Pseudacteon obtenidas de muestras de obreras de Solenopsis en el Camping Machuca
(CM), Concepcion del Uruguay (CU), Estacion Biolégica Corrientes (EBCo) y Herradura (HF).

Noviembre 2004 Febrero 2005 Abril 2005
Sitios® Total
1108 No. No. % No. No. . No. No. %
o % parasitismo ..
pupas obreras parasitismo pupas obreras pupas obreras parasitismo
Media 38,5 3.519 1,16 5,50 3.926 0,12 12,0 4.426 0,26 0,5
CM DE 34,7 494 1,08 4,04 1.282 0,08 8,6 800 0,16
Max-Min 0,34-2,81 0-0,23 0,13-0,53
Media 13,5 2.948 0,42 1,25 3.494 0,05 0 3.888 0 0,15
CU DE 22,6 459 0,66 1,58 987 0,08 878
Max-Min 0-1,87 0-0,23
Media 10,5 3.534 0,30 3,88 3.517 0,12 3,0 4.618 0,06 0,15
EBCo DE 9,9 318 0,27 2,17 560 0,08 29 533 0,07
Max-Min 0,05-0,84 0,03-0,24 0-0,21
Media 4,5 3.114 0,16 0 2.869 0 1,8 3,836 0.05 0,10
HF DE 4,6 371 0,17 467 3,0 591 0,09
Max-Min 0-0,04 0-0,22
Total 536 104.919 0,51 87 93.231 0,09 116 113.495 0,10 0,24

*Ocho colonias fueron colectada en cada sitio y estacion, con la excepcion de Herradura en febrero (n =2) y abril (n = 5) de 2005 y el Camping
Machuca en abril (n = 7) de 2005.
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Tabla 4.2. Nimero de moscas adultas emergidas de muestras de obreras colectadas en
el Camping Machuca (CM), Concepcién del Uruguay (CU), Estacion Bioldgica

Corrientes (CBS) y Herradura (HF).

Fecha No. Hembras de Pseudacteon” (machos)
Sitio nud lit obtc obtg noc cul cur sol tri Total
Nov 04
CM 20 3 1 1 1 6 1 1 - 34 (57)
CuU 1 - 1 - - - 4 - 2 8(9)
EBCo - 6 6 2 - - - - - 14 (11)
HF 1 3 - - - - - - - 4 (7)
Subtotal 22 12 8 3 1 6 5 1 2 60 (84)
Feb 05
CM - - - 4 1 1 1 - - 7(3)
CU - 1 - 1 2 - - - - 4 (4)
EBCo - - 5 1 - - - - - 6 (4)
HF - - - - - - - - - 0 (0)
Subtotal - 1 5 6 3 1 1 - - 17 (11)
Abr 05
CM 12 2 2 - 3 1 1 1 - 22 (13)
CU - - - - - - - - - 0 (0)
EBCo 1 3 2 - 1 - - - - 7 (6)
HF - - 1 - - - - - - 1(2)
Subtotal 13 5 5 - 4 1 1 1 - 30 (21)
Total 35 18 18 9 8 8 7 2 2 107 (116)

*Pseudacteon species: nud = nudicornis; lit = litoralis; obtc = morfo pequefio de
obtusus; obstg = morfo grande de obtusus, el cual corresponde a la descripcidn original
de la especie (Borgmeier 1963); noc = nocens; cul = cultellatus; cur = curvatus; sol =

solenopsidis; tri = tricuspis.
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CAPITULO 5

DOMINANCIA ESPACIAL Y NUMERICA DE LA HORMIGA
COLORADA SOLENOPSIS INVICTA EN ENSAMBLES DE
HORMIGAS TERRESTRES EN EL NORESTE ARGENTINO:
EFECTO DEL HABITAT Y PASTOREO

Resumen - El mantenimiento de la diversidad de especies en habitats naturales y modificados es
un tema central de la biologia de la conservacion. La Reserva Natural de Iberd es un macro-
ecosistema altamente diverso del noreste de Argentina que protege uno de los humedales de agua
dulce més grandes de Sudamérica. El pastoreo es una de las mayores perturbaciones en este
macro-ecosistema, sin embargo sus consecuencias sobre la diversidad de hormigas son poco
conocidas. El objetivo de este capitulo fue estudiar el efecto del pastoreo sobre la estructura y
composicion de hormigas terrestres en dos hdbitats subtropicales (sabana y pastizal) con un
especial interés en la respuesta de la hormiga colorada Solenopsis invicta. Se usaron trampas de
caida para capturar hormigas terrestres en 25 sitios pastoreados y 20 sitios no pastoreados.
Cincuenta especies de hormigas fueron capturadas. La sabana tuvo dos veces mds especies que el
pastizal; sin embargo, el pastoreo no afecté la riqueza de especies. Las especies de hormigas
estuvieron mas equitativamente distribuidas en los sitios no pastoreados. Una mayor dominancia
fue observada en los sitios pastoreados, especialmente en el pastizal. Las especies del grupo
funcional Generalizado Myrmicinae dominaron tanto los hdbitats destinados a la conservacion
como los pastoreados. Solenopsis invicta fue espacial (64%) y numéricamente (27%) dominante,
especialmente en la sabana, sin embargo Camponotus punctulatus punctulatus tuvo la mayor
biomasa (32%). El pastoreo simplifico la estructura de la vegetacion en ambos habitats, favorecid
la diversidad de hormigas en la sabana y la dominancia de especies en el pastizal. El efecto débil
del pastoreo sobre la diversidad de hormigas terrestres en la RNI podria ser la consecuencia de un
tiempo de clausura demasiado corto para que el ensamble original y distintivo de hormigas se
recupere. Asimismo, la resiliencia de las hormigas y/o el empleo de una metodologia inadecuada
pudieron haber enmascarado el impacto real del pastoreo.

Palabras claves: riqueza de hormigas, disturbio, pastoreo, conservacion de la biodiversidad,
invasiones bioldgicas, humedales, Solenopsis invicta
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Introduccion

Las hormigas representan una alta proporcion de la diversidad y biomasa de la Tierra,
constituyendo una parte importante de la mesofauna edafica que enriquece los suelos, dispersan
semillas, atienden afidos y acaros y controlan insectos (Wilson 1971; Fittkau & Klinge 1973;
Holldobler & Wilson 1990). La estructura y composicion de las comunidades de hormigas estan
influenciadas por la competencia, la presencia de enemigos naturales, la disponibilidad de
recursos, el tipo de habitat y las perturbaciones (Wilson 1971; Holldobler & Wilson 1990;
Bestelmeyer & Wiens 1996, 2001; Andersen 1997; Kaspari & Majer 2000).

La degradacion del habitat y las invasiones bioldgicas son amenazas importantes para la
biodiversidad a nivel global (Sala ef al. 2000) de manera que el mantenimiento de la diversidad
de especies en hdbitats naturales y modificados es un tema central de la biologia de la
conservacion. La Reserva Natural Iberd (RNI) constituye un ecosistema tnico de 1.300.000 ha en
el noreste de Argentina que protege uno de los humedales mds grandes de Sudamérica
(Convencién Ramsar sobre Humedales 2002; Canziani et al. 2003; Parera 2006).

La reserva incluye un gran estero con lagunas, pequefos rios, arroyos e islas flotantes,
rodeado por diversos ecosistemas terrestres, tales como pastizales temporariamente inundados,
sabanas y bosques higrofilos (Neiff & Poi de Neiff 2006; Parera 2006). Estos ecosistemas
terrestres muestran diferente grado de modificacidon antrépica como son las actividades ganaderas,
agricolas y forestales (Parera 2006). La RNI alberga méas de 100 especies de hormigas (Calcaterra
et al. 2010), muchas de las cuales son invasoras en otros paises (Lowe et al. 2000, Pest Directory
2008), tal como la hormiga colorada, Solenopsis invicta, introducida accidentalmente en los
Estados Unidos desde el noreste de Argentina a comienzos del siglo pasado. Esta especie estd
presente en la mayoria de los habitats terrestres de la RNI, con la excepcién del bosque higréfilo
(Calcaterra et al. 2010).

Los disturbios naturales y antrépicos que se dan en la RNI, tales como inundaciones,
fuego o pastoreo son factores esenciales que afectan la estructura y composicion de especies,
como en muchos otros ecosistemas naturales (Cooperrider 1991, Suérez et al. 2001, Adis & Junk
2002, Parera 2006). Como una de las formas mas extensivas de uso de la tierra (FAO 1996), el

pastoreo es una de las principales amenazas a la diversidad biologica (Cooperrider 1991). El

63



efecto del pastoreo sobre muchos de los componentes de los humedales ha sido estudiado en otras
regiones (Reeves & Champion 2004, Marty 2005, Casanova 2008); sin embargo, pocos estudios
investigaron su influencia sobre la fauna de hormigas en diferentes tipos de hébitats.

Dependiendo de la intensidad de pastoreo, la complejidad del habitat y las jerarquias de
dominancia en la comunidad, el pastoreo podria tener efectos positivos o negativos sobre las
hormigas (Bestelmeyer & Wiens 1996, 2001; Kerley & Whitford 2000; Woinarski et al. 2002;
Hoffmann & Andersen 2003; Boulton er al. 2005, Ratchford et al. 2005). Por lo general, el
pastoreo intenso tiene un gran efecto sobre la estructura del habitat, facilitando la dominancia de
las especies mas competitivas (tales como las especies invasoras) y reduciendo la diversidad de
hormigas (Orians 1986, Deyrup et al. 2000, Hoffman & Andersen 2003). Por el contrario, una
intensidad leve de pastoreo, que afecte minimamente la estructura del hdbitat, no deberia reducir
la diversidad de hormigas o producir grandes cambios en la composicion de especies. El efecto
de una intensidad moderada de pastoreo es menos claro.

El principal objetivo de este capitulo fue estudiar la influencia del tipo de hébitat y el
pastoreo sobre la riqueza, diversidad y composicion de los ensambles de hormigas subtropicales
que forrajean sobre el suelo en la RNI. Se investigd también la respuesta de S. invicta al pastoreo
para confirmar una supuesta mayor abundancia en hébitats perturbados (pastoreados), tal como
ocurre en los sitios donde fue introducida en los Estados Unidos (Tschinkel 2006; Hill er al.
2008; King & Tschinkel 2006, 2008).

Materiales y Métodos

El area de estudio

El estudio fue realizado en junio y noviembre de 2007 y septiembre de 2008 en un drea de ~300
km’ en la region este de la RNI, a 5-35 km al suroeste de Colonia Pellegrini; estuvo localizado
en dos hébitats terrestres: 1) sabana, bosque abierto dominado por pastizales, eco-regién del
Espinal, con arboles bajos de Prosopis y Acacia (Tressens et al. 2002) y 2) pastizal
temporariamente inundado, tipico de la eco-region de los Campos y Malezales, con algunas
plantas acuaticas, pero dominado por gramineas terrestres como Andropogon lateralis (Tressens

et al. 2002; Neiff & Poi de Neiff 2006; Parera 2006) (Fig. 5.1).
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En cada hébitat, se muestrearon areas pastoreadas
y no pastoreadas, éstas ultimas destinadas a la
conservacion estricta con exclusion de ganado durante
mads de 5 afios. La region cuenta, ademds, con numerosas
poblaciones de herbivoros silvestres tales como
carpinchos (Hydrochaeris hydrochaeris), vizcachas
(Lagostomus maximus), ciervos de los pantanos
(Blastocerus dichotomus) y corzuelas (Mazama
gouazoupira). El clima en la region es subtropical hiimedo

con inviernos secos; la temperatura media es 15°C en julio

y 26°C en enero y la precipitacion media anual es de 1500

mm (De Fina 1992; Fontan & Sierra 2004).

Figura 5.1. Sabana (A) y Pastizal (B)

Diseflo de muestreo

Se establecieron 45 estaciones de muestreo (Fig. 5.2) de la siguiente forma: 1) sabana no
pastoreada: 10 estaciones, 2) sabana pastoreada: 14 estaciones, 3) pastizal no pastoreado: 10
estaciones y 4) pastizal pastoreado: 11 estaciones (Tabla 5.1).

Todas las estaciones, excepto las de la sabana pastoreada, se localizaron en las estancias
El Rincon del Socorro e Iberd, dentro de la RNI y propiedad de The Conservation Land Trust
Argentina. Las estaciones de la sabana pastoreada se localizaron en varias fincas privadas con
intensidad de pastoreo variable dentro de la RNI (Paraje Uguay = 6 estaciones) o proximas a la
misma (finca El Porvenir = 6 estaciones, no incluidas en la Fig. 5.2).

Todas las estaciones estuvieron distanciadas 1-2 km entre si y a por lo menos 300 m de
los limites de habitats (ecotonos), rutas y caminos de tierra y senderos para evitar el efecto de
borde. De acuerdo a los propietarios de las fincas, la carga promedio de ganado durante los
ultimos cinco afios fue de 4 animales/ha (Paraje Uguay, pastoreo muy intenso con vacas, ovejas
y caballos), 0,8 animales/ha (EI Porvenir, pastoreo moderado-muy intenso con vacas) y 0,4

animales/ha (Iberd, pastoreo moderado con vacas).
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Figura 5.2. Area de estudio indicando el lugar de las 39 estaciones de muestreo usadas dentro de la RNI
(las seis estaciones ubicadas en la finca El Porvenir no fueron incluidas en el mapa).

Segtin estimaciones obtenidas por registros fotograficos tomados en las estaciones de
muestreo (M. Di Bitteti, comunicacién personal), la carga de herbivoros silvestres fue mucho
menor que la carga de ganado en los sitios pastoreados. Aunque la carga de herbivoros silvestres
fue més alta en las estaciones no pastoreadas (los sitios de conservacion estricta), ésta fue mucho
menor que la carga total de mamiferos herbivoros (silvestre + domésticos) registrada en los sitios

pastoreados.

Muestreo de hormigas

Las hormigas fueron muestreadas usando trampas de caida sin cebos como en Bestelmeyer &
Wiens (1996). En cada estacion se colocaron 5 trampas cada 10 m en una transecta lineal durante

48 h. La trampa consisti6 en un tubo de ensayo de plastico de 50 ml (~3 cm didmetro) totalmente

66



insertado en el suelo en forma vertical y con 25 ml de una solucién jabonosa para evitar el escape
de las hormigas u otros insectos atrapados. Después de las 48 h, el contenido de las trampas fue
retirado, enjuagado con agua y preservado en etanol al 96%. Los hébitats fueron muestreados
simultineamente en cada periodo pero con distinto esfuerzo de muestreo (Tabla 5.1).

Las hormigas fueron separadas de otros artrépodos y la mayoria identificadas a especie o
morfoespecie en el laboratorio con una lupa de diseccion de mesa. La confirmacion taxondmica
y la identificacion del resto de las especies fueron hechas por la Dra. Fabiana Cuezzo, Instituto-
Museo Miguel Lillo (IMML), San Miguel de Tucumén. Se depositaron especimenes de
referencia en la coleccion entomolédgica del IMML y en el Laboratorio Sudamericano de Control

Biologico (SABCL), Hurlingham, Buenos Aires, Argentina.

Analisis de datos

Se us6 una combinacion de indices de diversidad (riqueza, abundancia relativa, biomasa,
Shannon, dominancia, similitud y composicion de especies y grupos funcionales) para estudiar
los efectos del habitat y el pastoreo sobre los ensambles de hormigas. Debido a que evaluar los
efectos temporales sobre hormigas no fue uno de los objetivos de este trabajo, las estaciones
fueron paulatinamente muestreadas en distintos periodos de muestreo (Tabla 5.1). Las muestras
fueron agrupadas por tratamiento para los andlisis.

El niimero de especies de hormigas fue calculado para cada estacién agrupando sus cinco
trampas de caida (unidad de muestreo). La abundancia espacial (frecuencia) fue medida como la
proporcion de muestras en la que cada especie estuvo presente. La abundancia numérica fue
medida como 1) el nimero de individuos capturados y 2) su equivalente biomasa. La biomasa fue
estimada para las 26 especies mds comunes multiplicando el nimero de individuos por el peso
seco individual obtenido luego de 48h en horno a 60°C.

La riqueza de plantas y estructura de la vegetacion en las estaciones de muestreo fueron
obtenidas de Maturo et al. (2007). La relacion entre la abundancia numérica de las seis especies
de hormigas mas frecuentes y entre éstas y las variables de vegetacion fueron analizadas usando
la correlacion no paramétrica de Spearman. Los indices de Shannon (H") y dominancia (D)
(Magurran 1988, Gotelli & Colwell 2001) se calcularon usando el nimero de individuos de cada

especie por muestra con el paquete estadistico Past version 1.82 (Ryan et al.
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1995).

Se us6 un ANOVA de dos factores fijos para analizar el efecto del habitat, el pastoreo y
su interaccion sobre la riqueza (raiz cuadrada + 0,5), nimero de obreras (raiz cuadrada + 0,5),
indice de Shannon, indice de dominancia (1/raiz cuadrada + 0,5) y biomasa (log +1). Esta prueba
y un ANOVA no paramétrico de Kruskal-Wallis fueron usados para evaluar las diferencias en el
nimero de obreras (log + 1,5) para las seis especies numéricamente dominantes. Se usd una
prueba de Chi-cuadrado para evaluar la influencia del pastoreo sobre el nimero total de obreras.

El nimero total de especies se compard visualmente usando curvas de acumulacion
(Gotelli & Colwell 2001) generadas con el programa EstimatesS 8.0 (Colwell 2006) usando los
datos de presencia-ausencia ingresados en una matriz de dos vias (especies x muestras). Las
curvas fueron obtenidas después de 500 aleatorizaciones. El nimero total de especies observadas
se dividi6 por el nimero total de especies esperadas en cada situacidon segin el estimador de
riqueza no paramétrico de segundo orden de Jackknife (Jack2) (Tabla 5.3). Se eligi6 este
estimador por su menor variabilidad con el incremento en el nimero de muestras.

Se realizé una ordenacion de las muestras en dos dimensiones para examinar visualmente
la composicion del ensamble de hormigas con un escalamiento multidimensional no-métrico
(non-metric multidimensional scaling, NMDS) usando la medida de distancia de Sorensen. El
NMDS es robusto y soporta muy bien datos no normales y no asume relaciones lineales entre las
variables (McCune & Grace 2002). Las composiciones fueron comparadas mediante un Andlisis
de Similitud (ANOSIM, 1.000 permutaciones y posteriores comparaciones pareadas de
Bonferroni, Clarke & Green 1988) que utiliza también el indice de similitud de Sorensen
(Magurran 1988). Debido a que especies raras podrian distorsionar el andlisis, se consideraron
s6lo aquellas con mas de cuatro individuos presentes en mas de una muestra usando el programa
PC-ORD 4.0 (McCune & Mefford 1999).

Se comparé la composicion funcional asignando las hormigas a los grupos funcionales
propuestos por Bestelmeyer & Wiens (1996) para Chaco y adoptados recientemente por
Calcaterra et al. 2010 para la RNI. Esta clasificacion fue considerada mds apropiada que la
propuesta por Andersen (1995) para comunidades de hormigas de zonas aridas en Australia. Se
consideraron los siguientes grupos funcionales: Oportunistas (no especializadas y débiles
competidores), Predadores especialistas (especies de gran tamafio, con colonias pequenas y dieta

especializada), Camponotini subordinadas (especies de gran tamafio y a menudo nocturnas,
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sumisas a las especies dominantes), Attini (cultivan hongos como las cortadoras de hoja y
aquellas que recolectan detritus), Cripticas (especies pequefias que habitan en la hojarasca,
troncos caidos, raices o en el suelo), Myrmicinae generalizados (especies pequefias con estilos de
vida y requerimientos de hdbitat variables; defienden recursos por reclutamiento masivo),
Arboreas (nidifican y forrajean exclusivamente en drboles y arbustos) y Especialistas en clima
(adaptadas a condiciones climdticas especificas, tal como clima cdlido). Hormigas del grupo
Dolichoderinae dominantes (activas y dominantes en Australia) no fueron registradas en este
estudio.

Las especies fueron asignadas a estos grupos considerando hébitat y estrato, abundancia,
comportamiento en cebos y demads caracteristicas observadas en este trabajo y en otros realizados
principalmente en Sudamérica; también considerando especies similares con historia natural
conocida (e.g. Kusnezov 1978; Bestelmeyer & Wiens 1996; Andersen 1997; Silvestre et al. 2003;
Andersen et al. 2007; van Ingen et al. 2008; Hill et al. 2008; Cuezzo & Campero 2009). Se usé
un ANOVA de dos factores para examinar la influencia del tipo de hébitat, el pastoreo y su
interaccion sobre el nimero de grupos funcionales (raiz cuadrada + 0,5) y el nimero de especies

(raiz cuadrada + 0,5) en cada grupo funcional. Se informan las medias + error estdndar.

RESULTADOS

Riqueza de especies

Se capturaron 1.163 hormigas pertenecientes a 50 especies (0 morfo especies) en 16 géneros

(Tabla 5.2). Los géneros mds representados fueron Pheidole con 16 especies (32%) y Solenopsis

con siete (14%). Cuarenta y tres especies fueron

capturadas en la sabana y 24 en el pastizal. Los sitios 407
[
pastoreados y no pastoreados tuvieron 41 y 30 Y 301 _n "
|

especies, respectivamente. '§ " ; o0
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El hecho de que ninguna de las curvas se aproximé a su asintota (Fig. 5.3), sugiere que, con
mayor esfuerzo de muestreo, deberian encontrarse mas especies de hormigas en todas las
situaciones. Sin embargo, los porcentajes de especies capturadas sobre las esperadas, segtn el
estimador Jack?2, fueron relativamente similares en las cuatro situaciones, variando desde el 51%
para la sabana pastoreada (el habitat mds rico en

especies) hasta el 59% para el pastizal no B No pastoreado

pastoreado (el hdbitat mas pobre, Tabla 5.4). El O Pastoreado
nimero mayor de especies raras y exclusivas fue

observado en la sabana pastoreada.

Especies por muestra
O = N W » 01 O N ©
1

Figura 5.4. Numero medio de especies de hormigas
por estacion en cada uno de las cuatro situaciones ]
estudiadas en la RNL Sabana Pastizal

El nimero medio de especies capturadas por estacion difirié fuertemente entre habitats
(F1,41 =32.96, P <0.001), siendo de 6 + 0,4 especies en la sabana y 2,7 + 0,4 en el pastizal (Fig.
5.4). En contraste, la historia de pastoreo y la interaccion entre ésta y el habitat fueron no
significativas. La riqueza media de hormigas fue similar bajo diferentes intensidades de pastoreo
en la sabana: Paraje Uguay, 2,55 especies por estacion y estancia el Porvenir 2,71 especies (¢ = -
0.77, gl = 12, P = 0.46).

Aunque se encontraron diferencias significativas en los indices de diversidad de Shannon
(F1,s1 = 17.25, P < 0.001) y dominancia (F 41 = 9.65, P < 0.004) entre hébitats (Tabla 5.5), la
varianza explicada por el modelo completo fue relativamente baja (Tabla 5.3). Una vez mas, el

pastoreo y la interaccion fueron no significativos para estas dos variables.

Abundancia espacial

Solenopsis invicta fue la especie mds comun y/o ampliamente distribuida, siendo capturada en
64% (29/45) de las estaciones, seguida por Paratrechina fulva (31%) y Pheidole laevinota (29%).
Solenopsis invicta domind todos los hébitats excepto el pastizal no pastoreado, que fue co-
dominado por P. fulva y P. laevinota (40%) (Tabla 5.5). Pheidole aberrans (29%) y P.
obscurithorax (22%) fueron capturadas sélo en la sabana. S6lo cinco (10%) de las 50 especies
capturadas estuvieron presentes en mas del 20% de las estaciones.
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Abundancia numérica

Solenopsis invicta fue la especie mds abundante en términos de individuos capturados con 309
obreras (27%), seguida por P. laevinota con 148 (13%), mientras que Camponotus punctulatus
punctulatus mostrd la mayor biomasa con 95,9 mg (32%), seguida por C. punctulatus cruentus

con 55,4 mg (19%) y S. invicta con 45,7 mg (15%).

50 A
Solenopsis  invicta 'y otras 11  especies o BNo pastoreado
. & 40 1 OPastoreado
representaron mds del 80% del total de obreras &
. . € 30 1
capturadas y casi el 90% de la biomasa total (Tabla g
[} 20 .
[0
5.6). 5
3 10 -
Figura 5.5. Nimero medio de obreras capturadas por 0 -
estacion en las cuatro situaciones estudiadas en la RNI. Sabana Pastizal

El nimero medio de obreras capturadas por estacion difiri6 fuertemente entre hébitats (Fi,
41 = 10.99, P < 0.002; Fig. 5.5), siendo 34,3 + 4,9 en la sabana y 16.1 + 4.1 en el pastizal. Sin
embargo, no hubo diferencias en la biomasa (F, 41 = 0.75, P = 0.527; Tabla 5.4 y Fig. 5.6). El
efecto del pastoreo y la interaccion fueron no significativos en ambos casos.

A nivel de especies individuales, sélo la abundancia de S. invicta difirié

significativamente entre hébitats (F 4; = 1.68, P =

0.005); sin embargo la historia de pastoreo (Fi, 4; 18 -
. . BN t d
=0.20, P =0.659) y la interaccién (F 41 = 1.95, P % 15 0 pastoreado
Q OPastoreado
= 0.171) fueron no significativas. Esta hormiga g 12
colorada promedié 15 obreras por estacién en la 8 ¢ |
4]
sabana y s6lo 9 en el pastizal. é 6 -
R
m 3 -
Figura 5.6. Biomasa media de obreras capturadas por 0 -
estacion en las cuatro situaciones estudiadas en la RNI. .
Sabana Pastizal

La abundancia de otras especies comunes a ambos hébitats, tal como P. laevinota (Hs 45 =
3.6, P = 0.31), C. punctulatus punctulatus (H» 35 = 0.53, P =0.767) y P. fulva (H3 45 =1.07, P =

0.79) fue similar y no relacionada con el pastoreo. No se encontraron diferencias en la
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abundancia de C. punctulatus cruentus (Hy,4 = 0.02, P = 0.88), P. aberrans (Hy,,4 = 1.38, P <
0.24) y P. obscurithorax (H; 24 = 0.18, P = 0.67) entre la sabana pastoreada y la no pastoreada.

Composicion de especies °
A a
La ordenaciéon de las muestras mostré una 1
A u
separacion débil entre las estaciones (estrés = D'-E. m A
. o 0A
0.23, R* = 0.67; Fig. 5.7). 2 0 “0 gem £
L A mg A
A A 8
4 A
Figura 5.7. Ordenacion (NMDS) de las estaciones . m]
utilizadas en cada situacién segtin su composicion de A
hormigas: sabana no pastoreada (o), sabana
pastoreada (m), pastizal no pastoreado (A) y pastizal 2 ' ' '
pastoreado (A). -2 -1 0 1 2
Eje 1

Sin embargo, la segregacion observada fue significativa (ANOSIM, R = 0.35, P < 0.001) y
atribuida a las diferencias en la composicidon de especies de las dos situaciones pastoreadas
(comparaciones pareadas de Bonferroni, P < 0.05). La disimilitud entre la sabana y el pastizal fue
del 71% para estaciones pastoreadas y 56% para no pastoreadas. La mayor similitud fue del 56%
entre ambas situaciones de la sabana y s6lo 41% entre ambas situaciones del pastizal.

El nimero de grupos funcionales por estacion fue significativamente mayor en la sabana
que en el pastizal (F 41 = 13.32, P < 0.001); pero la historia de pastoreo y la interaccién fueron
no significativas. El grupo funcional mds representado fue Myrmicinae generalizado con 21
especies, seguido por Oportunistas y Attini con 7 (Tabla 5.2). Los sitios mds ricos fueron los de
la sabana pastoreada con ocho grupos funcionales (seis compartidos con la sabana no pastoreada),
mientras que los mds pobres fueron los del pastizal pastoreado con sélo tres grupos. Los
Predadores especialistas estuvieron presentes sélo en los sitios de sabana, mientras que los
Especialistas en clima (especialmente los Especialistas en clima calido) en la sabana pastoreada.
Arboreas, Cripticas y Attini estuvieron también ausentes en la sabana pastoreada. El perfil de
grupos funcionales para cada situacion esta representado en la Fig. 5.8.

Myrmicines generalizados mostraron las proporciones mas altas en las cuatro situaciones
(26,3-47,1% del total de especies). Sin embargo, s6lo se encontraron diferencias en el nimero

medio de especies entre hdbitats (R2 =0.46, Fy 4 =33.75, P < 0.001).
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Nuevamente la historia de pastoreo (Fi 41 = 0.86, P = 0.36) y la interaccion (F; 41 = 0.3, P =
0.59) fueron no significativas. Attini fue el segundo grupo mds comtn en la sabana no pastoreada
(12,5%), mientras que Camponotini subordinados y Oportunistas en la sabana (13,5%) y el
pastizal (23,5%) pastoreados. Attini y Myrmicines generalizados co-dominaron el pastizal no

pastoreado con el 26,3%.

Estructura de la vegetacion

El nimero medio de especies vegetales fue similar en los cuatro hébitats, variando entre 21,3
especies por estacion en el pastizal no pastoreado y 28,8 en la sabana no pastoreada (Tabla 4, H3,
24 = 2.68, P = 0.44) (Maturo et al. 2007). Sin embargo, se detectd un efecto negativo del pastoreo
en la estructura de la vegetacion de la sabana, donde la altura de las plantas fue seis veces inferior
(F1,15=6.81, P =0.02), y la cobertura de las plantas un 22% inferior (¢t = -2.6; gl = 13, P = 0.02).
Un patréon similar se observé en el pastizal, sin embargo no se detectaron diferencias
significativas debido al bajo tamafio de muestra de vegetacion para este habitat.

La altura media de las plantas estuvo relacionada negativamente con la abundancia
numérica de las hormigas (r = -0.47, P = 0.02) y la biomasa (r = -0.42, P = 0.04), mientras que la
cobertura media de las plantas estuvo relacionada negativamente al indice de dominancia (r =
-0.42, P = 0.04). Sélo la abundancia numérica de P. obscurithorax se relaciond positivamente a la

cobertura de plantas en la sabana (r; = 0.42, P =0.039).
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DISCUSION

No se detect6 un claro efecto del pastoreo sobre la diversidad de hormigas en la RNI, siendo esto
consistente con estudios realizados en el bosque semi-arido en el Chaco Argentino (Bestelmeyer
& Wiens 1996), en pastizales de areas desérticas en Norte América (Bestelmeyer & Wiens 2001)
y en hébitats semi-desérticos y desérticos en Australia (Hoffmann & Anderson 2003). La falta de
efecto podria ser consecuencia, por ejemplo, del comportamiento variable de algunas hormigas
sugerido por Hoffmann & Anderson (2003) luego de no haber encontrado una respuesta
consistente al pastoreo en la mayoria de las especies examinadas, excepto un incremento en las
Especialistas en Clima, como ocurri6 en este estudio.

Sin embargo, la mayor abundancia total y biomasa registradas en la sabana y el pastizal
podria indicar algtn efecto del pastoreo sobre la estructura del ensamble de hormigas. El hecho
de que el pastoreo afectd significativamente la estructura de la vegetacion y que ésta estuvo
asociada con la abundancia, biomasa y dominancia de hormigas, parecen apoyar esta presuncion.
Por el contrario, la mayoria de los indicadores de diversidad mostré una clara distincion entre
hébitats, con la sabana mostrando mds especies, individuos, biomasa y grupos funcionales que el

pastizal.

Riqueza de especies

La sabana fue casi dos veces mds rica en especies que el pastizal. Esto concuerda con Calcaterra
et al. (2010), con la excepcidn de la riqueza esperada para el pastizal, que fue mucho més alta que
la obtenida en este trabajo. Un patrén similar fue observado para los indices de diversidad y
dominancia. La sabana fue mds diversa, mientras que el pastizal mostré valores mds altos de
dominancia de especies.

El 40% mas de especies encontrado en la sabana pastoreada comparada con la no
pastoreada podria ser explicado por el mayor nimero de estaciones (sitios) usadas en esta
situacion (40%). Sin embargo, el menor nimero de especies esperadas para la sabana no
pastoreada sugiere un efecto positivo del pastoreo en la sabana. Esta suposicion deberia ser

confirmada con experimentos de clausura en nuevas areas dentro de este tipo de hébitat.
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Abundancia de especies

El pastoreo promovid el triple nimero de obreras y biomasa total en el pastizal y el doble en la
sabana, debido principalmente al incremento aditivo en abundancia de algunas de las especies.
Sélo 12 especies representaron alrededor del 85% de las obreras y el 95% de la biomasa
capturada. Aunque las diferencias no fueron significativas, el efecto del pastoreo fue mas
evidente para S. invicta 'y C. punctulatus punctulatus en el pastizal y para P. laevinota, D. steigeri
platensis y C. punctulatus cruentus en la sabana. Consecuentemente, se observé una relacion
inversa entre la riqueza y la abundancia de especies entre sitios pastoreados y no pastoreados
(Figs. 5.3, 5.4 y 5.5). La riqueza en especies del pastizal pastoreado fue menor, sin embargo
mostrd una abundancia de individuos mayor a la registrada en el pastizal no pastoreado.

La presencia y abundancia de S. invicta estuvo fuertemente influenciada por el tipo de
hébitat, siendo la Unica especie que presentd mayor abundancia en la sabana no pastoreada en
comparacion a la pastoreada. También estuvo fuertemente asociada a los sitios no modificados de
este hdbitat (Calcaterra et al. 2010). Esto se contrapone con estudios realizados en los Estados
Unidos donde las hormigas coloradas fueron més abundantes en hébitats modificados, estando
casi ausentes en hdbitats naturales no perturbados (Graham et al. 2004; Tschinkel 2006; King &
Tschinkel 2006, 2008). Sin embargo, los resultados obtenidos en el pastizal son mds consistentes
con la situacion observada en los Estados Unidos donde S. invicta es considerada una especialista
en hébitats perturbados.

En general, S. invicta fue la especie mas comuin y numéricamente dominante con casi el
27% del total de individuos capturados, pero representando sélo el 15% de la biomasa. Esto
contrasta con lo observado en pasturas pastoreadas intensamente en Mississippi, donde S. invicta
tuvo mas del 88% de la biomasa de hormigas (Hill er al. 2008) y es consistente con Porter et al.
(1992, 1997), quienes descubrieron que las densidades de hormigas coloradas en Sudamérica son
en promedio 1/5-1/10 de las densidades encontradas en los Estados Unidos. Esta diferencia
podria ser explicada por la presencia de enemigos naturales y/o una mayor presion competitiva en
Sudamérica (Tschinkel 2006; Lebrun et al. 2007).

Estos resultados concuerdan con los estudios realizados en ambientes semidridos y
desérticos en los Estados Unidos (Bestelmeyer & Wiens 2001, Nash et al. 2004), donde el

pastoreo sélo impactd sobre la abundancia de algunas hormigas y grupos funcionales mas que
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sobre la riqueza y composicion de especies. Sin embargo, sus observaciones fueron hechas para
un pastizal en el desierto y una zona de transicidn entre la estepa de pastos cortos y el desierto de
Chihuahua.

La relacién negativa entre la altura de las plantas y la abundancia de obreras y entre la
cobertura de las plantas y el indice de dominancia podrian explicar la mayor dominancia de
especies observada en el pastizal en comparacion con la sabana. Camponotus punctulatus
punctulatus y S. invicta tuvieron varias veces mds individuos y biomasa en el pastizal pastoreado
respecto del no pastoreado. Aunque considerada una especie subordinada, C. punctulatus
punctulatus, fue préacticamente la tnica hormiga capturada en los sitios del pastizal maés
frecuentemente inundados (sitios de cultivos de arroz abandonados).

La mayor abundancia de S. invicta en el pastizal pastoreado podria ser consecuencia de la
reduccidn significativa que causoé el pastoreo en la altura de las plantas (de 130 a 44,2 cm), lo que
permitié una mayor insolacion y consecuentemente una mayor temperatura necesaria para termo-
regular la colonia. Este patron fue previamente observado para S. invicta en Argentina y los
Estados Unidos (Holldobler and Wilson 1990, Bestelmeyer & Wiens 1996, Tschinkel 2006) y
para S. saevissima en Brasil (Vasconcelos et al. 2008). La dominancia de S. invicta en el pastizal
pastoreado podria ser también favorecida por la ausencia de sus especies competidoras

potenciales, P. aberrans y P. obscurithorax.

Composicion de especies y grupos funcionales

A pesar de que una débil distincion en la composicion de especies fue s6lo observada entre la
sabana pastoreada y el pastizal pastoreado y de que la sabana tuvo 2-10 veces mds carga de
ganado, los indices de disimilitud sugieren una mayor influencia del pastoreo sobre la
composicion del pastizal (59%) que sobre la sabana (44%). La intensidad del pastoreo en la RNI
fue similar a la registrada en otros estudios y regiones (Bestelmeyer & Wiens 2001; Hoffmann &
Andersen 2003, Hill ef al. 2008) probablemente debido a que la mayoria de los productores hacen
un manejo en sus campos al limite de la capacidad de carga. En el desierto de Mojave, por
ejemplo, la composicion de especies de hormigas no fue afectada por diferentes intensidades de
pastoreo, pero si lo fueron la abundancia relativa de varias especies y grupos funcionales (Nash et

al. 2004). Las estaciones localizadas en las dos areas de la sabana pastoreada se observaron
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cercanas en el grifico de la ordenacion (Fig. 5.6), lo cual deberia sugerir que los 30 km de
separacion entre ambas dreas no afectd sustancialmente la composicidn de especies.

La débil influencia del pastoreo sobre los grupos funcionales detectada en la RNI es
congruente con los estudios realizados en pastizales y/o pasturas en hdabitats dridos y semiaridos
en los Estados Unidos y Australia (Hoffmann & Andersen 2003, Underwood & Christian 2009).
Sin embargo, una explicacion alternativa es que la clasificacion funcional utilizada no tenga
sentido ecolégico, ya que por ejemplo, incluye a especies con requerimientos distintos dentro de
un mismo grupo, como ser Dorymyrmex (omnivoras) y Pogonomyrmex cunucularius
(granivoras) dentro de las especialistas en clima calido. De acuerdo a Hoffmann & Andersen
(2003), la respuesta de los grupos funcionales a los disturbios depende de la combinacién de tipos
de hébitats y disturbios especificos. En la RNI, el tipo de hdabitat influencié fuertemente la
presencia de grupos funcionales. La sabana tuvo dos veces mas grupos funcionales que el pastizal.

Aunque los hébitats pastoreados y no pastoreados fueron espacial y numéricamente
dominados por Myrmicines generalizados, fueron co-dominados por diferentes grupos. Como en
Bestelmeyer & Wiens (1996), los Myrmicines generalizados no fueron aparentemente afectados
por el pastoreo en la sabana chaquefia, sin embargo en el pastizal, incrementaron su nimero y
remplazaron a las especies Arboreas y Cripticas. En la RNI, un patrén similar de sustitucion de
especies de los grupos Attini y Camponotini subordinadas por especies Oportunistas se observo
también en los dos hdbitats, probablemente como consecuencia del pastoreo. Myrmicines
generalizados y Oportunistas son grupos particularmente sensibles a las interacciones
competitivas (Hoffmann & Andersen 2003). La presencia de ganado también parecié favorecer la
presencia de Especialistas en clima cédlido en la sabana, lo que concuerda con el modelo de
Australia para hormigas adaptadas a ambientes dridos (Andersen 1995, 1997; King et al. 1998).
Este modelo predice un incremento de Oportunistas y Especialistas en clima calido en habitats
estructuralmente simplificados por efecto del pastoreo o del fuego (Greenslade 1978;
Bestelmeyer & Wiens 1996; Hoffmann & Andersen 2003). Las Especialistas en clima célido
prefieren los ambientes abiertos que resultan del pastoreo. Los Predadores especialistas se
asociaron exclusivamente a la sabana. Este grupo y el de las especies Cripticas tienen

requerimientos especificos de hdbitat (Hoffmann & Andersen 2003).
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Estructura de la vegetacion

El pastoreo simplifico la estructura de la vegetacion principalmente al reducir la altura de las
plantas en los dos hédbitats. Aunque la variacién en altura fue mds grande en la sabana que en el
pastizal, probablemente debido a la mayor intensidad de carga en la sabana, la diferencia en
altura fue mayor en el pastizal (86 cm) que en la sabana (55 cm). Sin embargo, esta variacidon no
explicé la diferencia observada en la riqueza de especies. Como en la sabana brasilefia
(Vasconcelos et al. 2008), la variacion en la cobertura de la vegetacion tampoco explicé la
variacién observada en la riqueza de especies. Estas dos variables fueron sélo asociadas
débilmente en la sabana al nimero y la biomasa (en el caso de la altura de la vegetacion) de
hormigas y al indice de dominancia (en el caso de la cobertura). Esto es consistente con
Bestelmeyer & Wiens (2001), quienes encontraron un fuerte efecto del ganado sobre la
vegetacion en un paisaje semidrido, pero escasas consecuencias sobre los patrones de diversidad

de las hormigas.

Conclusiones

Este estudio demostré que el hébitat influencié la estructura y composiciéon del ensamble de
hormigas en la RNI. La sabana mostré mayor diversidad de especies y grupos funcionales que el
pastizal, independientemente de la historia de pastoreo.

Aunque el pastoreo simplifico la estructura de la vegetacion, su influencia indirecta sobre
la riqueza y composicion de especies de hormigas fue débil. El impacto del pastoreo sobre la
estructura de la vegetacion parecié afectar s6lo a algunas especies y/o grupos funcionales,
favoreciendo la diversidad en la sabana y la dominancia de especies en el pastizal.

Solenopsis invicta fue dominante en la mayoria de las situaciones sin mostrar la mayor
biomasa. Su presencia y abundancia parecié ser favorecida por el pastoreo s6lo en el pastizal
como en los lugares donde fue introducida, pero, independientemente del pastoreo, S. invicta fue
mds abundante en la sabana.

En términos de la conservacion de la biodiversidad, los resultados obtenidos revelan que
el efecto débil del pastoreo sobre la diversidad de hormigas terrestres en la RNI podria ser la

consecuencia del tiempo de clausura de las 4reas destinadas a la conservacion estricta, demasiado
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corto para que el ensamble original y distintivo de hormigas se recupere. Asimismo, la resiliencia
de las hormigas y/o el empleo de una metodologia inadecuada pudieron haber enmascarado el

impacto real del pastoreo.
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Tabla 5.1. Esfuerzo de muestreo en la RNI.

Sabana Pastizal ~ Total
Np P Np P
Jun-2007 2 3 3 3 11
Nov-2007 3 5 3 4 15
Sep-2008 5 6 4 4 19
Total 10 14 10 11 45

Tabla 5.2. Listado de especies de hormigas capturadas en trampas de caida en la RNI (grupo funcional®).

Acromyrmex lundi (At)*
Acromyrmex sp. 1 (At)
Acromyrmex sp. 2 (At)

Anochetus neglectus (Pe)

Atta vollenweideri (At)*
Brachymyrmex gaucho (Op)
Brachymyrmex sp. (Op)
Camponotus bonariensis (Cs)
Camponotus mus (Cs)*
Camponotus punctulatus cruentus (Cs)
Camponotus punctulatus punctulatus (Cs)*
Camponotus rufipes (Cs)
Camponotus sp. (Cs)
Crematogaster quadriformis (Mg)
Cyphomyrmex olitor (At)
Cyphomyrmex rimosus (At)*
Dorymyrmex steigeri platensis (Ecc)
Dorymyrmex thoracicus (Ecc)
Gnamtogenys triangularis (Ps)
Linepithema micans (Op)
Nesomyrmex sp. (Ar)

Paratrechina docilis (Op)
Paratrechina fulva (Op)*
Paratrechina pubens (Op)*
Paratrechina silvestrii (Op)

Pheidole aberrans (Mg)
Pheidole bergi (Mg)
Pheidole bison (Mg)
Pheidole flavens (Mg)*
Pheidole laevinota (Mg)
Pheidole nitella (Mg)
Pheidole obscurithorax (Mg)*
Pheidole radoszkowskii (Mg)
Pheidole risii (Mg)

Pheidole rosula (Mg)
Pheidole rudigenis (Mg)
Pheidole spininodis (Mg)
Pheidole triconstricta (Mg)
Pheidole sp. 1 (Mg)
Pheidole sp.2 (Mg)
Pheidole sp. 3 (Mg)
Pogonomyrmex cunicularius (Ecc)
Solenopsis invicta (Mg)*
Solenopsis macdonaghi (Mg)
Solenopsis sp. 1 (Cr)
Solenopsis sp. 2 (Mg)
Solenopsis sp. 3 (Mg)
Solenopsis sp. 4 (Cr)
Solenopsis sp. 5 (Cr)
Trachymyrmex sp. (At)

*Op = Oportunistas, Ps = Predador especialista, Cs = Camponotini subordinada, At = Attini, Cr = Cripticas,
Mg = Myrmicinae generalizadas, Ar = Arboricolas y Ecc = Especialistas en clima célido.
(*) Especies invasoras y/o consideradas plaga.
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Tabla 5.3. Esfuerzo de muestreo e indicadores de diversidad de hormigas usados en la RNI.

Sabana Pastizal Total
Numero No pastoreada Pastoreada No pastoreado Pastoreado
Estaciones (o muestras®) 10 14 10 11 45
Trampas de caida 50 70 50 55 225
Especies esperadasb 44 68 27 24 75
Especies observadas (% de esperadas) 25 (57) 35 (51) 16 (59) 13 (54) 50 (67)
Maximo de especies por muestra 8 10 7 5 10
Especies comunes® 8 11 4 5 5
Especies raras® 13 20 8 7 18
Especies exclusivas® 5 14 2 5
Especies invasoras’ 6 8 7 3 10

* Una muestra consiste de 5 trampas de caida enterradas en el suelo por 48 h.
b . . . 2
El valor de la riqueza estimada con el estimador mds estable (Jack2).
“Especies observadas en >20% de las muestras.
d . %
Especies observadas en una séla muestra.
“Especies observadas en un solo hdbitat.
t . . . , .
Especies que son consideradas invasoras en otros paises o plaga en Argentina.

Tabla 5.4. Valores medios por estacion de los estimadores de diversidad de hormigas y variables de la
vegetacion.

Sabana Pastizal
Media No pastoreada  Pastoreada No pastoreado  Pastoreado
Hormigas
Riqueza 5,2 6,5 3 2,4
Diversidad (H") 1,17 1,25 0,81 0,69
Dominancia (D) 0,41 0,41 0,61 0,67
No. obreras 27,4 39,3 9,7 22
Biomasa (mg) 5,1 7,5 3,8 9,4
Plantas
Riqueza 28,8 25,5 21,3 26,6
Altura (cm) 66,1 11,1 130 44,2
Cobertura (%) 84,5 71,5 85 56
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Tabla 5.5. Numero de estaciones (%) en las que fue capturada cada especie de hormigas por

tratamiento en la RNI. La tabla muestra las especies que fueron capturadas en >0.5 por ciento de las

estaciones.

Sabana Pastizal Total
Especies No pastoreado Pastoreado No pastoreado Pastoreado
Solenopsis invicta* 8 (80) 13 (93) 3 (30) 5 (46) 29 (64)
Paratrechina fulva* 4 (40) 321 4 (40) 3 (27) 14 (31)
Pheidole laevinota 2 (20) 6 (43) 4 (40) 109 13 (29)
Pheidole aberrans 4 (40) 9 (64) 0 0 13 (29)
Pheidole obscurithorax* 3 (30) 7 (50) 0 0 10 (22)
Camponotus punctulatus punctulatus™ 0 3 (21) 3 (30) 327 9 (20)
Pheidole radoszkowskii 3 (30) 4 (29) 0 109 8 (18)
Camponotus punctulatus cruentus 3 (30) 4 (29) 0 0 7 (16)
Solenopsis sp. 1 1 (10) 6 (43) 0 0 7 (16)
Pheidole sp. 1 2 (20) 1.7 2 (20) 109 6 (13)
Crematogaster quadriformis 1 (10) 1(7) 1 (10) 327 6 (13)
Pheidole rudigenis 3 (30) 2 (14) 0 0 51
Cyphomyrmex rimosus* 2 (20) 17 2 (20) 0 5 (11)
Pogonomyrmex cunicularis 0 4 (29) 0 0 4 (9)
Pheidole rosula 1 (10) 0 0 327 4 (9)
Dorymyrmex steigeri platensis 0 4 (29) 0 0 4 9
Solenopsis sp. 3 2 (20) 1.7 0 0 3(7)
Pheidole spininodis 1 (10) 1(7) 1 (10) 0 3(7)
Pheidole bergi 3 (30) 0 0 0 3()
Camponotus rufipes 1 (10) 0 2 (20) 0 3(7)
Brachymyrmex sp. 1 (10) 1.7 1 (10) 0 3(7)

(*) Especies invasoras y/o plaga.
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Tabla 5.6.Las diez especies mas abundantes en la RNI, segin su nimero total de obreras capturadas
(todas las especies) y biomasa (s6lo las 26 especies mds comunes fueron consideradas) por tratamiento.

Sabana Pastizal Total

Especies No pastoreado Pastoreado  No pastoreado Pastoreado

Numero de obreras (%)

S. invicta 126 (46) 84 (15) 909 90 (37) 309 (27)
P. laevinota 13 (5) 88 (16) 19 (20) 28 (12) 148 (13)
D. staigeri platensis 0 93 (17) 0 0 93 (8)
C. punctulatus punctulatus 0 4 (1) 8 (8) 78 (32) 90 (8)
P. fulva 17 (6) 30 (5) 20 (21) 16 (7) 83 (7)
C. punctulatus cruentus 18 (7) 56 (10) 0 0 74 (6)
P. aberrans 13 (5) 50 (9) 0 0 63 (5)
P. obscurithorax 25 (9) 35 (6) 0 0 60 (5)
P. radoszkowskii 12 (4) 12 (2) 0 2 (1) 26 (2)
P. rudigenis 7 (3) 17 (3) 0 0 24 (2)
Otras (40 especies) 43 (16) 81 (15) 41 (42) 28 (12) 193 (17)
Numero total de obreras 274 (24) 550 (47) 97 (8) 242 (21) 1163

Biomasa de obreras (%)

C. punctulatus punctulatus 0 4,3 (4) 8,5 (23) 83,1 (80) 95,9 (32)
C. punctulatus cruentus 13,46 (26) 41,9 (40) 0 0 55,4 (19)
S. invicta 18,65 (36) 12,4 (12) 1,3 (4) 13,3 (13) 45,7 (15)
C. rufipes 3,8 (7) 0 19,2 (51) 0 23,0 (8)
D. staigeri platensis 0 17,6 (17) 0 0 17,6 (6)
P. fulva 2,3 (4) 44 2,7 (7) 2,1 (2) 11,1 4)
P. laevinota 1,0 (2) 6,5 (6) 1,4 (4) 2,1 (2) 11,0 (4)
P. aberrans 22 4) 8,4 (8) 0 0 10,5 (4)
P. obscurithorax 3,7 (7) 5,2 (5) 0 0 8,9 (3)
A. wollenweideri 2,3 4) 0 (0 2,3 (6) 0 4,5 (2)
Otras (16 especies) 3,9 (8) 4,5 (4) 2,5 (6) 3,1 (3) 14 (5)

Biomasa total de obreras 51,2 (17)  104,7 (35) 37,8 (13)  103,7 (35) 297,6




CAPITULO 6

DOMINANCIA ECOLOGICA DE LA HORMIGA COLORADA
SOLENOPSIS INVICTA EN DOS HABITATS DEL NORESTE
ARGENTINO: SUS INTERACCIONES CON HORMIGAS
COMPETIDORAS Y MOSCAS PARASITOIDES

Resumen - A pesar del amplio impacto que las especies invasoras tienen en las regiones donde
han sido introducidas, muy poco se sabe acerca de los mecanismos competitivos y las jerarquias
de dominancia entre invasores y taxones similares en su tierra nativa. En este capitulo se
examinan las interacciones entre la hormiga colorada, Solenopsis invicta, y otras hormigas que
forrajean sobre el suelo en dos habitats levemente modificados en el noreste de Argentina. Se usé
una combinacién de trampas de caida y cebos para caracterizar las comunidades de hormigas, sus
relaciones de dominancia y evaluar el efecto de las moscas parasitoides (Pseudacteon spp.) sobre
sus interacciones competitivas. Veintiocho especies de hormigas coexistieron con S. invicta en un
claro de un bosque en galeria sobre el Rio Parand, mientras que solamente 10 especies
coexistieron en una zona de pastizal de un bosque xeréfito. Solenopsis invicta fue la especie
numéricamente mds dominante en el hdbitat mds rico en especies y con una mayor complejidad
de la vegetacion (bosque en galeria); sin embargo sus habilidades como descubridor y dominador
fueron mejores en el hdbitat mas simple y pobre en especies. Solenopsis invicta fue activa tanto
de dia como de noche. A pesar de su pobre capacidad para descubrir recursos, S. invicta tuvo la
mayor dominancia ecoldgica y la segunda mds alta dominancia comportamental después de
Camponotus blandus. Solenopsis invicta gan6 el 78% de las interacciones agonisticas con otras
hormigas, mayormente contra su mds frecuente competidor, Pheidole obscurithorax, dominando
los cebos via reclutamiento en masa y agresiones quimicas. Pheidole obscurithorax fue la mejor
descubridora de alimento. Solenopsis invicta gan6 80% de las escasas interacciones con la
hormiga argentina, Linepithema humile. Crematogaster quadriformis fue una de las mejores
descubridoras de recursos y la unica hormiga que gané igual nimero de contiendas contra S.
invicta. La presencia de moscas parasitoides registrada en los sitios de estudio fue baja, afect6 la
tasa de forrajeo de S. invicta, pero no el resultado de las interacciones interespecificas. Este
capitulo revela que las hormigas coloradas dominaron ecoldégicamente a otras hormigas terrestres
en su hdabitat nativo; pero a diferencia de lo que ocurre en las regiones donde fue introducida,
otras especies de hormigas fueron capaces de ser numéricamente dominantes o co-dominantes en
su presencia.

Palabras claves: mecanismos competitivos, jerarquias de dominancia, ensambles de hormigas,
hormigas de coloradas, invasiones biolégicas
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Introduccion

Los movimientos naturales o accidentales de hormigas desde sus ambientes nativos a otros
exodticos pueden ser responsables de la declinacion del nimero de especies y abundancia de
hormigas nativas y otros artropodos en los ecosistemas invadidos (Vitousek et al. 1996; Porter &
Savignano 1990; Holway 1998). Sin embargo, poco se conoce sobre los mecanismos que
promueven la coexistencia ecoldgica de las hormigas en su ambiente nativo para explicar su
invasion exitosa en el nuevo ambiente (Ross er al. 1996; Porter et al. 1997; Orr et al. 1998;
Tsutsui et al. 2000; Callaway & Aschehoug 2000; LeBrun et al. 2007).

Uno de los principales factores que gobierna la estructura de las comunidades de hormigas
es la competencia interespecifica por recursos por medio de mecanismos de explotacion e
interferencia (Wilson 1971; Fellers 1987; Holldobler & Wilson 1990; Davidson 1998; Holway
1999; Morrison 2000). En la competencia por explotaciéon una especie descubre y consume un
recurso limitante antes de la llegada de otras especies, mientras que en la competencia por
interferencia una especie excluye a sus competidores usando repelentes quimicos o agresion
directa (Schoener 1983; Fellers 1987; Davidson 1998). En este caso, el resultado de las
interacciones agonisticas dependerd del tamafio del cuerpo, la edad, energia, experiencia,
presencia de aguijon y otras formas de defensa quimica, tamafio y forma del alimento (Cerd4 et
al. 1998; LeBrun 2005). Si las interacciones son asimétricas, las comunidades de hormigas
estardn organizadas jerdrquicamente de la mds a la menos dominante (Savolainen & Vepsilidinen
1988; Holldobler & Wilson 1990; Davidson 1998).

El compromiso en la habilidad para localizar y dominar un recurso es un mecanismo
ampliamente reconocido que estructura la comunidad de hormigas (Feller 1987; Davidson 1998;
Holldobler & Wilson 1990; Holway 1999). Sin embargo, hay otros factores importantes que
afectan las interacciones, tal como los enemigos naturales (LeBrun & Feener 2002, 2007),
cambios ambientales (Cerda er al. 1998; Morrison 2000), complejidad del hébitat (Majer &
Camer-Pesci 1991; Andersen 1997) y perturbacion fisica (Savolainen & Vepsildinen 1989). Si
bien la competencia es el proceso mds invocado para explicar la conformacion de la estructura de
la comunidad (Albretch & Gotelli 2001), en general, los recursos son escasos durante periodos

cortos, cuando la competencia entre especies puede ser intensa (Wiens 1977, 1986). Durante la
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mayor parte del tiempo los recursos abundan y son consumidos de manera oportunista haciendo
que la competencia y sus efectos sobre la estructura de la comunidad disminuyan.

La hormiga colorada S. invicta es un notorio invasor en hdbitats agricolas, urbanos y
naturales en los Estados Unidos y se cree que es responsable del desplazamiento de hormigas
nativas y otros artrépodos (Glancey et al. 1973; Porter et al. 1988; Porter & Savignano 1990). Su
éxito fue atribuido principalmente a su habilidad competitiva superior, mejor adaptacion a
héibitats disturbados y al escape de sus enemigos naturales (Tschinkel 2006). Recientemente,
King & Tschinkel (2006) demostraron con un experimento de remocion que la baja diversidad y
abundancia de hormigas nativas en ecosistemas degradados en los Estados Unidos no fue el
efecto de la invasion de S. invicta sino de la menor habilidad de las hormigas nativas para
adaptarse a ambientes disturbados. Sin embargo, habitats disturbados existen tanto en los Estados
Unidos como en su nativa Sudamérica. Es de esperar entonces que sean otros los factores que
verdaderamente limitan a S. invicta en su tierra nativa.

La situacion de S. invicta en Sudamérica donde convive con muchas otras hormigas
(Tschinkel 2006) y sus enemigos naturales es poco conocida. Varios trabajos estudiaron el efecto
de los féridos sobre las hormigas coloradas en los Estados Unidos, Argentina y Brasil (Porter et
al. 1995; Orr et al. 1995, 1997; Porter 1998; Folgarait
& Gilbert 1999; Feener 2000); otro estudio examind

las interacciones competitivas de S. invicta en dos
sitios en Argentina (LeBrun ef al. 2007); recientemente
un trabajo evalu6 el efecto de los féridos (Fig. 6.1)
sobre el resultado de las interacciones de S. invicta en

tres ensambles de hormigas muy distantes en Brasil

(Feener et al. 2008) y se vio que el desempeiio de S.

invicta dentro del ensamble varié geogrificamente. Fig. 6.1. Mosca atacando obreras (S. Porter).

Este capitulo examina la interaccion de S. invicta con las hormigas terrestres mas
comunes (o dominantes) en dos hdbitats moderadamente disturbados en un drea del noreste de
Argentina cercana a la probable drea de origen de las poblaciones introducidas en los Estados
Unidos (Fig. 6.2, Caldera et al. 2008), para responder a las siguientes preguntas: (1) ;Es S.
invicta la especie dominante de los ensambles en su tierra nativa? Si es asi, (2) (Cuéles son los

factores que determinan su dominancia-coexistencia? Si no es asi, (3) ;Qué posiciéon ocupa S.
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invicta en la jerarquia de dominancia? (4) ;Cudles son las especies de hormiga dominantes o co-
dominantes? (5) ;Las moscas parasitoides afectan negativamente las interacciones de S. invicta
con hormigas competidoras? Responder a estas preguntas es importante para predecir el potencial
de S. invicta como especie invasora y para disefar estrategias de manejo y control coherentes

para esta hormiga plaga.
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Figura 6.2. Localidades muestreadas dentro del drea de distribucién natural de S. invicta

(4rea sombreada, Pitts 2002). El gréifico de tortas indica la proporcién de colonias con alguno de los 10
grupos genéticos (SA1-SA10). Las poblaciones de S. invicta de Formosa fueron las tnicas de Sudamérica
con los grupos genéticos (SA9 y SAE10) encontrados en los Estados Unidos. Los estudios de este capitulo
fueron realizados en la localidad de Corrientes, la mds cercana a Formosa, ambas en la Mesopotamia
(rayas verdes) dentro de la cuenca del Rio de la Plata (rios en azul). EI Pantanal (rayas rojas) y la cuenca
del rio Amazonas (rios en purpura). Figura extraida de Caldera et al. (2008).
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Materiales y Métodos

El area de estudio

El estudio se realiz6 entre enero y diciembre de 2005 en el noroeste de la provincia de Corrientes,
Argentina, en dos hdbitats con moderada modificacién antrépica y diferente complejidad de la
vegetacion: 1) bosque en galeria en las margenes del Rio Parand ubicado en el camping Machuca
(CM, 27°23°S, 58°41°0); el muestreo se realiz6 en un claro del bosque temporariamente soleado;
y 2) bosque xerdfilo bajo en la Estacion Bioldgica Corrientes (EBCo; 27°33°S, 58°41°0); el
muestreo se realizé en una pastizal permanentemente soleado con arboles bajos y arbustos. Los
sitios estdn separados por 20 km y se encuentran en un ambiente mésico en la provincia
fitogeografica Chaquefia (Cabrera & Willink 1980). La temperatura media anual histérica fue de
21,4°C y la precipitacion anual de 1.652 mm (Servicio Meteorologico Nacional 1984-2004).
Durante el periodo de estudio, la temperatura media anual fue de 20,8°C y la precipitaciéon anual
de 1.198 mm. El clima es estacional con una estacion seca en invierno. Nueve especies de moscas

Pseudacteon, decapitadoras de hormigas coloradas, estdn presentes en la region (ver Capitulos 2

y4).

Las comunidades de hormigas

Aunque hay muchas maneras de medir la dominancia en hormigas, el protocolo mas usado por
los mirmecélogos es la combinacién de trampas de caida y cebos. Las trampas de caida
proporcionan una estimacion de la actividad-abundancia (dominancia numérica), los cebos
permiten una estimacion de la dominancia comportamental y ambas proporcionan una estimacion
de la dominancia ecoldgica. Este protocolo fue usado para caracterizar los ensambles de
hormigas, sus relaciones de dominancia y para evaluar el efecto de las moscas decapitadoras de
hormigas coloradas sobre las interacciones de S. invicta.

Trampas de caida. La abundancia numérica se midi6 estacionalmente como el niimero de
hormigas (obreras y soldados) capturadas en trampas de caida sin cebo, mientras que la
abundancia espacial (frecuencia) como la proporcion de trampas con cada especie (King & Porter

2005). En cada habitat, se establecieron 40 estaciones cada 5 m en areas abiertas sobre una
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transecta distanciada al menos 2 m del borde del bosque. Se usaron dos trampas en cada estacion;
la trampa consistié en un tubo pléstico de 50 ml insertado totalmente en el suelo y con 25 ml de
solucién jabonosa para evitar el escape de las hormigas. La actividad de forrajeo se compard
entre los horas diurnas y nocturnas abriendo una de las trampas por 12 horas durante el dia
durante dos dias consecutivos y la otra por 12 horas durante la noche por dos noches consecutivas.
El contenido de las trampas fue removido, enjuagado con agua, preservado en alcohol al 96% y
mds tarde clasificado. Las hormigas fueron separadas de otros artropodos e identificadas a
especies 0 género con las claves de Kusnezov (1978) y Mackay & Mackay (2002). Especimenes
de referencia se depositaron en el Museo Miguel Lillo, Tucumdn, Argentina y en el Laboratorio
Sudamericano de Control Biolégico (SABCL). Las hormigas raras (menos de 10 individuos
capturados) no fueron consideradas en el andlisis.

La riqueza de especies de hormigas se compar6 con y sin la presencia de S. invicta. La
frecuencia de captura fue calculada como el nimero de trampas en las que cada especie fue
capturada simultdneamente con S. invicta, dividido por el niimero de trampas en las que S. invicta
fue capturada simultdneamente con alguna otra especie de hormiga. Se usé la coexistencia
ecoldgica (Connor & Simberloff 1979) para cuantificar el solapamiento espacial entre las dreas
de forrajeo de S. invicta y otras hormigas terrestres. La coexistencia fue calculada como el
nimero de trampas simultdineamente con S. invicta y otras especies de hormigas, dividido por el
nimero total de trampas en las que cada especie estuvo presente. El tamafio del cuerpo de las
hormigas trampeadas fue estimado por su peso seco (biomasa), deshidratdndolas en un horno
eléctrico a 60°C durante 48 h. La similitud en la estructura del ensamble de hormigas entre ambos
hébitats fue calculada con el indice cuantitativo de similitud de Sgrensen (Magurran 1988).

Cebos. Se usaron cebos de atin, como un recurso parcheado, pequefio y disperso, para
estudiar descubrimiento de alimento, reclutamiento, estrategias de forrajeo y dominancia
comportamental y ecoldgica (Fellers 1987; Savolainen & Vepsildinen 1988; Andersen 1997;
Morrison et al. 2000). Se expusieron 640 cebos en las mismas 40 estaciones colocando 1 g de
atin comercial sobre una tarjeta pléstica de 5-cm de didmetro por 90 min. durante la mafiana, el
mediodia y la tarde, en otofio y primavera.

Adicionalmente, durante el otofio en la EBCo se usaron 60 grillos y langostas (peso vivo
medio = 0,16 = 0,02 g) como cebo para probar la habilidad de las especies en descubrir y

controlar otros recursos alimenticios. De esta manera, 340 cebos fueron expuestos adicionalmente
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en areas adyacentes a las ya usadas en diferentes momentos del dia (principalmente en el
invierno) para incrementar el nimero de interacciones comportamentales de S. invicta con otras
especies de hormigas. Las hormigas atraidas a los cebos se colectaron e identificaron como mas
arriba. La temperatura y humedad relativa media (+ DE) durante la exposicion de los cebos fue
26,4+42°Cy56,2+11,2 %.

La primera especie en contactar el cebo y permaneciendo un par de segundos en €l fue
considerada la descubridora del cebo. El tiempo transcurrido entre la colocacion y el
descubrimiento del cebo fue registrado como el tiempo de descubrimiento. La habilidad relativa
para descubrir los cebos fue cuantificada por el método residual (LeBrun & Feener 2007). El
grado en el cual una especie se aleja de su valor de descubrimiento esperado segin un modelo
nulo es definido como el descubrimiento residual (DR). Este da una idea de la habilidad de
descubrimiento de las especies independientemente de su abundancia en el ambiente. Una vez
descubiertos los cebos, se registraron la respuesta de reclutamiento cada 15 min y la proporciéon
de cebos dominados por cada especie a los 90 min.

Como en Morrison et al. (2000), una especie domind un cebo cuando al menos 5 de sus
obreras fueron reclutadas y permanecieron en el cebo por al menos 30 min., no estando presente
mads de 2 obreras de otras especies. Un intento de usurpar un cebo ocurrié cuando al menos 3
obreras de una segunda especie fueron cebadas por lo menos 30 min. Si la especie usurpadora
desplaz6 a otra que estaba dominando un cebo y lo retuvo por 90 min reclutando al menos 5
obreras, se la consideré como reemplazo. Las especies que dominaron o usurparon cebos fueron
consideradas ganadoras de las interacciones.

Se monitorearon las interacciones entre especies para acceder a la jerarquia
comportamental en los ensambles; el nimero de ganadores y perdedores fueron registrados para
cada posible par de especies y con ellos se confeccioné una matriz de dos dimensiones (Cerda et
al. 1997, Morrison et al. 2000; LeBrun 2005; LeBrun et al. 2007). La dominancia
comportamental es representada por la proporcion de interacciones ganadas por cada especie
(numero de interacciones ganadas dividido el nimero de interacciones en las que participd). Este
valor fue ajustado como en LeBrun & Feener (2007) por el método de Colley (Colley 2002). Este
método es usado para raquear equipos de fiitbol americano y tiene la ventaja de indirectamente
estimar el resultado de las interacciones que no ocurrieron entre algunos pares de especies para

ajustar los valores de dominancia comportamental (LeBrun & Feener 2007, Colley 2002).
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Dominancia ecoldgica (la habilidad para controlar un recurso) fue calculada como el nimero de
cebos dominados por una especie dividido 1) el nimero de cebos y 2) el nimero de trampas con
dicha especie.

La presencia y abundancia de moscas parasitoides que atacaron hormigas se registraron
cada 15 min y, cuando fue posible, también entre observaciones. El resultado de las interacciones

de S. invicta con las otras especies de hormigas se compar6 en presencia y ausencia de moscas.

Analisis de datos

El nimero de hormigas de cada especie capturada durante el dia y en la noche se compar6
mediante la prueba pareada de Wilcoxon, mientras que la proporcion de trampas de caida que
contenia a cada especie de hormiga se comparé con una prueba de Chi-cuadrado. La riqueza de
especies en presencia y ausencia de S. invicta fue comparada con una prueba de z-student para
dos muestras. El nimero de cebos descubiertos y dominados por cada una de las especies més
comunes se comparé con una prueba pareada de 7-student, mientras que la relacion entre cebos
descubiertos y dominados fue analizada con una correlacion no paramétrica de Spearman. Se us6
un ANOVA de dos factores para comparar los tiempos de descubrimiento (transformacion
logaritmica) entre especies y un MANOVA para analizar diferencias entre las respuestas de
reclutamiento de las especies a los cebos, debido a que no se cumplieron los supuestos del
ANOVA de medidas repetidas. Las relaciones entre los rankings de dominancia numérica,
comportamental y ecolégica fueron también analizadas usando la correlacion no paramétrica de
Spearman. Se us6 una tabla de contingencia de 2 x 2 para comparar la coexistencia de especies de
hormigas y para evaluar el efecto de las moscas parasitoides y el tipo de cebo sobre las
habilidades competitivas. El paquete estadistico MatMan version 1.1 (Noldus Information
Technology 2004, Wageningen, The Nederlands) fue usado para construir la matriz de linealidad.
Este programa compara la matriz observada con un grupo de matrices construidas por azar para
probar si la linealidad observada se aleja de la esperada por el azar (LeBrun 2005; LeBrun et al.

2007).
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Resultados

Las comunidades de hormigas

Camping Machuca. Se capturaron 3.336 obreras de 28 especies pertenecientes a 18 géneros y 5
subfamilias. Solenopsis invicta fue la mds abundante a través del afio (con la excepcion de la
primavera) estando presente en el 82% de las trampas de caida (Tabla 6.1) y representando el
22,6% del total de hormigas capturadas. Las otras especies abundantes fueron Brachymyrmex sp.
1 (especialmente en el verano), Linepithema humile, Pheidole obscurithorax y P. triconstricta.
La mayor actividad-abundancia de hormigas se registré en el verano, seguido por la primavera, el
otofio y el invierno. Sin embargo, la mayor riqueza se observo en la primavera con 21 especies.

El nimero de especies fue similar en las trampas con y sin S. invicta (2,96 versus 3,19
especies; t = -0.71, df = 158, P > 0.47). La especie mds frecuentemente capturada junto con S.
invicta fue Brachymyrmex sp. 1 (0,23), P. triconstricta (0,20), P. obscurithorax (0,18), y C.
quadriformis (0,12). Sin embargo, el andlisis pareado de coexistencia con S. invicta no fue
significativamente diferente de lo esperado por el azar (P > 0.05).

La mayoria de las especies, incluida S. invicta, fueron tan activas durante el dia como en
la noche (P > 0.05). Algunas como Brachymyrmex sp. 1y P. obscurithorax fueron mas activas
durante el dia (Z=3.1, P =0.002; Z = 4.18, P < 0.0001, respectivamente), mientras que L. humile
fue mds activa en la noche (Z = 2.67, P = 0.008) (Fig. 6.3a). Las hormigas raras fueron Forelius
nigriventris, Acromyrmex heyeri, Cyphomyrmex transverses, Ectatomma edentatum, Hypoponera
opaciceps, Camponotus punctulatus, Pheidole jelskii, Gnaptogenys striatula, Leptogenys bohlsi,
Crematogaster bruchi, Trachymyrmex papulatus, Solenopsis spp. 1 (monomorfica negra) y 2
(polimérfica amarilla) y Brachymyrmex spp. 2y 3.

Estacion Biologica Corrientes. Se capturaron 1.127 obreras de 10 especies pertenecientes
a 8 géneros y 3 subfamilias. Nueve de estas especies estuvieron presentes en el CM. Pheidole
obscurithorax fue la especie mas frecuente (71%), seguida por S. invicta con 64% de las trampas
de caida (y 24% del total de hormigas capturadas, Tabla 6.1). Solenopsis invicta fue
numéricamente co-dominante con P. obscurithorax durante el invierno. La mayor actividad-
abundancia de hormigas fue registrada en la primavera y el verano, seguido por el otofio e

invierno. La riqueza mds alta fue también observada en la primavera con 8§ especies.
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Nuevamente, la riqueza de especies fue similar en trampas con y sin S. invicta (1,36
versus 1,33 especies, ¢ = 0.170, df = 158, P > 0.86). Las especies mds frecuentemente capturadas
junto con S. invicta fueron P. obscurithorax (0,70) y C. quadriformis (0,19). Sin embargo, el
andlisis pareado de coexistencia con S. invicta fue sé6lo significativamente diferente del azar para
C. quadriformis durante el dia (x> = 7.98, df = 1, P < 0.005), sugiriendo un patrén positivo de
coexistencia promovido tal vez porque estas dos especies poseen similares requerimientos de
micro-habitat. Crematogaster quadriformis 'y P.

obscurithorax fueron mds activas durante el 127 ayem
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Descubrimiento y reclutamiento a un recurso

Un total de 14 especies de hormigas fueron atraidas a los cebos en el CM y 7 en la EBCo. Todas
estas especies se capturaron también en las trampas de caida. Pheidole obscurithorax fue la mejor
descubridora de cebos, seguida por C. quadriformis, mientras que P. triconstricta y P. subarmata
las peores (Tabla 6.2). Solenopsis invicta ocupd el sexto lugar y la hormiga argentina, L. humile,
el séptimo. Esta medida de descubrimiento (DR) se correlacioné con la proporciéon de trampas
donde una especie estuvo presente y fue la descubridora del cebo (PD) (r, = 0.77, P < 0.015). El
descubrimiento residual varié segun la estacion del afio.

Todas las especies se desempeflaron mejor en primavera con la excepcion de P.
obscurithorax y P. triconstricta, las cuales fueron mejores en otofio. Los cebos fueron

descubiertos dos veces mds rdpido en primavera que en otofio (Fj 497 = 56.92, P < 0.0001). El
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tiempo de descubrimiento de las especies mds abundantes comunes a ambos hébitats fue 14,8 +
17,9 min. y vari6 desde 4,9 + 5,2 min. para D. thoracicus hasta 17,5 £ 19,5 min. para S. invicta
(Tabla 6.2). Los tiempos de descubrimiento fueron sélo significativos marginalmente entre las
especies (F1, 497 = 2.32, P < 0.056). El tiempo de descubrimiento no se correlacioné con el

descubrimiento residual (r;=-0.17, P > 0.65).
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Por otro lado, la abundancia final de
S. invicta en los cebos fue subestimada a causa de la dificultad para contar el gran nimero de
obreras reclutadas cubriendo los cebos en algunos casos (> 500 obreras). No hubo relacion entre

el nimero total de obreras reclutadas y el tamaiio del cuerpo (r, =-0.70, P > 0.19).
Descubrimiento versus dominancia

Los patrones de descubrimiento-dominancia de las tres especies mds abundantes fueron similares
en ambos sitios (Fig. 6.5). Solamente S. invicta dominé mdas cebos de los que descubrio,
independientemente de su abundancia relativa (Fig. 6.5a-b; t = -10.37, df = 3, P = 0.002). Por el
contrario, P. obscurithorax descubrié més cebos de los que finalmente domind (t = 5.60, df = 3, P
= 0.011), independientemente del tipo de cebo usado. Esta descubrié 58,3 y 63,3% de los cebos
(x> =0.003, df = 1, P> 0.05) y dominé 42% y 43% de los cebos (x> = 0.808, df = 1, P > 0.05) de
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atin e insectos, respectivamente. Las obreras de P. obscurithorax removieron los insectos
(completos) de las estaciones y los transportaron de manera cooperativa hasta los nidos. Ninguna
interaccion con otras especies se observd mientras los insectos eran transportados hasta el nido.

El resto de las especies, con la excepcion de
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Dominancia comportamental y ecoldgica

Nueve especies de hormigas participaron en 99 (85%) de las 116 interacciones observadas (Tabla
6.3). Estas nueve especies representan el 82,2% del total de obreras capturadas en este estudio.
Ocho de ellas estuvieron presentes en ambos sitios (L. humile estuvo ausente en la EBCo).
Camponotus blandus tuvo la mds alta dominancia comportamental (0,79), seguida por S. invicta
(0,74), la cual gand el 78% de los combates registrados con 7 especies. El competidor mas
frecuente de S. invicta fue P. obscurithorax con 23 (41,8%) interacciones registradas (Tabla 6.3),
de las cuales S. invicta gan6 18 (78,3%) mediante el reclutamiento de muchas obreras y el uso de
agresiones quimicas a través de su aguijon localizado en el extremo terminal del abdomen. De la
misma manera, S. invicta gané 4 (80%) de las interacciones que tuvo con L. humile, su cuarto
mads frecuente competidor. Las interacciones entre S. invicta y C. quadriformis podrian sugerir
una similitud comportamental ya que ambas especies ganaron igual nimero de contiendas (5).

Otras tres especies ganaron unas pocas interacciones contra S. invicta (Tabla 6.3).
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El sistema de relaciones de dominancia comportamental, levemente influenciado por las
moscas parasitoides, exhibié una linealidad similar a la esperada por el azar (indice de linealidad
mejorado de Landau, 2” = 0.48, P = 0.15) (Tabla 6.3). La proporcién ajustada de dominancia de
cada especie por el método de Colley correlacion6 fuertemente con la proporcion de
interacciones ganadas por cada especie (r; = 0.91, P < 0.001). Si bien este ajuste no cambid la
jerarquia de dominancia de las cinco especies mas dominantes, si disminuy6 las diferencias entre
ellas (Tabla 6.3). Las especies mds afectadas en el ranking fueron P. subarmata que descendi
del 6° al 9° lugar y D. thoracicus que ascendi6 del 9° al 7° lugar.

Solenopsis invicta presentd la mayor dominancia ecoldgica (0,85 y 0,57), seguida por L.
humile, C. blandus, C. quadriformis y P. obscurithorax (Tabla 6.3). Los valores de dominancia
ecoldgica obtenidos usando cebos o trampas de caida estuvieron altamente correlacionados (rs =
0.90, P < 0.001). Los valores de dominancia comportamental (ajustados por Colley) fueron
correlacionados con ambas medidas de dominancia ecolégica (r; = 0.73, P < 0.025 y r, = 0.78, P
< 0.014). Nuevamente, ninguna evidencia de un compromiso dentro del ensamble fue encontrada
al relacionar el descubrimiento residual con la proporcion de interacciones ganadas (r; = 0.59, P

> 0.09) o la dominancia ecolégica (r; = 0.09, P> 0.81 y r, = 0.30, P > 0.42).

Los efectos de las moscas parasitoides

Se observo la presencia de moscas parasitoides (Phoridae: Pseudacteon spp.) atacando a S.
invicta en 55 (5,6%) de los 980 cebos monitoreados. En promedio, las moscas aparecieron en los
cebos a los 65 + 22 min. (15-104), es decir, 10 min. antes de registrarse el mdximo nimero de
obreras en ambos sitios (Fig. 6.4a y b). En 38 ocasiones (68,5%), las moscas aparecieron siendo S.
invicta la Unica especie en los cebos; en 27 de estas ocasiones (70,3%) (X2 =2281,df =2, P<
0.05), después de 15 min del arribo de las moscas, el niimero de hormigas reclutadas decreci6 de
43.1 £21.6 a20.4 £ 15.7 (¢t="7.6, df = 32, P < 0.0001). Las otras hormigas presentes junto con S.
invicta al arribo de las moscas fueron P. obscurithorax, C. quadriformis y Dorymyrmex
thoracicus; sus interacciones con S. invicta estin indicadas entre paréntesis en la Tabla 6.3.
Solenopsis invicta gand 7 (78%) de las interacciones y perdi6 2 (22%) en presencia de las moscas
y gan6 36 (78%) y perdié 10 (22%) en su ausencia (x° = 0.167, df = 1, P > 0.05). Sélo se

capturaron unas pocas moscas que atacaron a S. invicta al final del experimento. La mayoria
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fueron P. obtusus (grande) y unas pocas P. litoralis. Se observaron también otras especies no
identificadas de foridos en 5 ocasiones atacando a P. obscurithorax (3), D. thoracicus (1) y P.

fulva (1).

Discusion

Las comunidades de hormigas

El ensamble de hormigas en el CM fue casi tres veces mds rico que en la EBCo (28 especies y
3.336 individuos capturados versus 10 y 1.127, respectivamente); 7 especies fueron comunes en
ambos habitats. Aunque los hébitats no fueron replicados, estos resultados son consistentes con
otros que muestran que la complejidad del habitat juega un rol importante en determinar
ensambles mds ricos de hormigas (Andersen 1997; Vasconcelos & Vilhena 2006; Sarty et al.
2006, ver Capitulo 5).

Aunque la mayoria de los trabajos indican que las hormigas coloradas estdn presentes
usualmente en hébitats simples y disturbados (Tschinkel 2006), S. invicta fue numéricamente més
dominante en el habitat mas complejo y conservado (bosque en galeria en el CM), donde otras
cuatro especies fueron co-dominantes numéricamente con S. invicta. Esto parcialmente
concuerda con lo observado en algunos trabajos en los Estados Unidos donde S. invicta fue la
especie mis dominante numéricamente pero sin que otras especies fueran abundantes en su
presencia (Porter & Savignano 1990; Porter et al. 1997). En la EBCo, S. invicta fue subordinada
numéricamente a P. obscurithorax (excepto en invierno), otra especie invasora presente
frecuentemente junto a S. invicta en los Estados Unidos (Storz 2003; Tschinkel 2006). Esta
especie fue capaz de coexistir con S. invicta en los dos sitios de estudio a pesar de ser abundante
y una de las especies mds frecuentemente capturadas junto con S. invicta.

La abundancia numérica de S. invicta fue similar en ambos habitats (22,6% del total de
obreras capturadas en el CM y 24% de las capturadas en la EBCo), mientras que su frecuencia
relativamente similar (82% de las trampas en el CM y 64% en la EBCo). A pesar de ser
numéricamente dominante durante las primeras tres estaciones en el CM, su presencia no estuvo

asociada con una reduccion en la riqueza de especies de hormigas, lo que concuerda con King &
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Tschinkel (2006), quienes probaron que S. invicta no estd suprimiendo a otras hormigas (con la

excepcion de las otras especies de hormigas coloradas) en hébitats disturbados en Estados Unidos.

Descubrimiento y reclutamiento a un recurso

Solenopsis invicta descubrié menos cebos que los esperados segin el modelo nulo, lo cual
concuerda con lo observado en los Estados Unidos donde S. invicta también fue un mal
descubridor en ausencia de sus moscas parasitoides (Tschinkel 2006).

Los cebos se descubrieron dos veces mds rdpido en primavera que en otofio debido
probablemente a la mayor temperatura (> 4°C). LeBrun et al. (2007) encontraron una tendencia
similar en la planicie de inundacién del Rio Parand, en Santa Fe, Argentina. Tiempos de
descubrimiento similares (10-13 min.) se encontraron en tres ensambles de hormigas en Brasil
(Feener et al. 2008), sin embargo, los tiempos de descubrimiento de S. invicta fueron menores y
muy variables entre ensambles (4-13 min) que el registrado en este trabajo (17.5 min.). Tiempos
mads largos se observaron para otra hormiga colorada (S. saevissima) en otra region de Brasil
(Brandao et al. 2000). El bajo desempefio de los exploradores de S. invicta (y L. humile) para
encontrar alimento durante el dia parece ser compensado por su gran capacidad de reclutar
rapidamente gran nimero de obreras. Esta respuesta fue similar en ambos sitios a pesar de las
diferencias en riqueza y abundancia de especies observadas entre los dos hébitats. El
reclutamiento masivo de obreras fue un mecanismo importante que le permitié a S. invicta
controlar los cebos. En Brasil, Brandao ef al. (2000) también atribuyeron el éxito de S. saevissima

a este comportamiento.

Descubrimiento versus dominancia

La hormiga colorada S. invicta no fue capaz de romper el compromiso entre descubrir y dominar
un recurso como otras especies de hormigas invasoras (tal como la hormiga argentina) debido a
su mal desempefio como descubridora de cebos. Es importante notar que S. invicta descubri6 y
domind mds cebos en la EBCo que en el CM a pesar de ser menos abundante. El competidor més
frecuente de S. invicta (P. obscurithorax) fue mucho mejor descubridor que dominador de cebos,

sugiriendo algin tipo de compromiso con S. invicta que facilita su coexistencia. El tipo de cebo
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no afectd la habilidad de esta otra especie invasora para descubrir y dominar recursos como fue
sugerido por LeBrun et al. (2007). En este estudio, P. obscurithorax fue un rapido descubridor de
recursos independientemente del tamafio y tipo de cebo usado. Esto concuerda con Storz (2003),
quien observd que esta hormiga domind los cebos gracias al trabajo cooperativo de sus obreras
que conjuntamente transportaron muy rapidamente trozos intactos de atin o insectos completos
hasta sus nidos.

En algunos casos, P. obscurithorax también transport6 rapida y cooperativamente grandes
trozos de atin, evitando interaccidon con sus competidores para dominar un cebo. Esto podria
explicar el hecho de que P. obscurithorax fue capaz de ganar mas contiendas de las esperadas
contra C. quadriformis. El consumo del alimento dentro del nido deberia también reducir el
riesgo de ser una presa de sus parasitoides.

No se encontraron evidencias de un compromiso a nivel de la comunidad entre las
habilidades para descubrir y dominar un cebo probablemente debido a que (1) el resto de las
especies dominaron tantos cebos como los que descubrieron quizds debido a que los recursos no
eran limitantes y (2) las especies oportunistas (P. fulva y Brachymyrmex sp. 1) no fueron
incluidas en los andlisis debido a que ellas no interactuaron en los cebos. Estos resultados
contrastan con estudios previos (Feller 1987; Savolainen & Vepsildinen 1989; Morrison 1996;

Holway 1999; LeBrun 2005, Feener et al. 2008).

Dominancia comportamental y ecoldgica

Solenopsis invicta fue la segunda especie comportamentalmente mas dominante del ensamble. La
jerarquia de dominancia comportamental encontrada aqui concuerda con la registrada por LeBrun
et al. (2007) también en Argentina si s6lo son consideradas las especies comunes a ambos
estudios. La unica excepcion fue C. quadriformis (0,88), la cual fue superior a S. invicta en aquel
estudio. El indice ajustado de dominancia comportamental de S. invicta (0,74) coincidié con el
informado por LeBrun et al. (2007), sin embargo este fue mas bajo que el informado (0,94) por
Morrison et al. (2000) usando salchichas como cebos en dos sitios en los Estados Unidos. En
Santa Genebra, Brasil, S. invicta tuvo un indice similar (0,78) en un ensamble de hormigas donde

habia foridos presentes (Feener et al. 2008).
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Ni S. invicta dominé a C. gquadriformis, ni esta Ultima dominé a P. obscurithorax. Esta
pérdida de asimetria en la jerarquia de dominancia deberia favorecer la coexistencia de las
especies observadas en los sitios de estudio debido a la incapacidad de una especie para excluir a
otras. Camponotus blandus gand las pocas interacciones en las que participd (4), sin embargo
ninguna fue registrada con S. invicta, C. quadriformis o P. obscurithorax. Por esta razon su valor
ajustado de dominancia comportamental decreci6 de 1 a 0,79. La escasa presencia de esta especie
de hormiga en este estudio podria ser consecuencia de su habito arboreo (Farji Brener et al. 1992).

Solenopsis invicta fue, ecoldgicamente, la especie dominante, seguida por L. humile.
Como fue definido por Davidson (1998), la dominancia ecolégica es una combinacién de la
dominancia numérica y comportamental. El hecho que la dominancia ecoldgica de L. humile haya
sido mejor que la numérica (4°) y comportamental (4°) indicaria que su dominancia estuvo
fuertemente influenciada por su habilidad de reclutamiento masivo mds que por su simple ventaja
numérica. Aunque L. humile no fue un buen descubridor, su rdpido reclutamiento a los cebos
evitaria que otras especies de hormigas intenten usurpar sus cebos, con la excepcion de S. invicta,
que, a pesar de ser también una mala descubridora, tiene un comportamiento agresivo basado en
su fuerte picadura. El ranking de dominancia ecoldgica de P. obscurithorax (5°) fue peor de lo
esperado considerando que fue la especie numéricamente mds dominante (juntando los dos sitios)
y la mejor descubridora de alimento. La dominancia ecoldgica de Pheidole obscurithorax estuvo
limitada por su baja capacidad para defender un cebo, principalmente contra S. invicta.
Crematogaster quadriformis fue la tercera-cuarta especie ecologicamente dominante
principalmente debido a su habilidad para luchar.

Otros factores tales como los patrones de actividad (separacion en el tiempo) y disturbio
del hébitat (inundaciones temporarias como en LeBrun ef al. 2007) podrian haber afectado la
estructura del ensamble. Por ejemplo, se espera que las especies subordinadas reduzcan el
contacto con las dominantes al forrajear en distintos momentos del dia (Cerda et al. 1998). Sin
embargo, esta estrategia no serviria para evitar a S. invicta, ya que ésta forrajea las 24 hs. Algunas
especies que interactuaron con S. invicta forrajearon exclusivamente durante el dia, como P.
obscurithorax, y otras fueron mds activas de noche, como la hormiga argentina. La actividad
nocturna de S. invicta observada durante todo el afio podria ser una adaptacion evolutiva para
escapar al ataque de sus moscas parasitoides (Morrison 1999), activas s6lo durante el dia (ver

Capitulo 4).
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Los efectos de los parasitoides

La tasa de adquisicidn de recursos de S. invicta (medida como el nimero medio de obreras que
consumié un cebo) disminuyé un 50% después del arribo de las moscas parasitoides. Esta
disminucién es similar a la registrada por Morrison (1999) para S. geminata en los Estados
Unidos pero menor que la obtenida (84%) por Feener & Brown (1992) para Costa Rica. Las
moscas parasitoides fueron también responsables de afectar la competencia por explotacion de
hormigas coloradas en otros estudios (Orr et al. 1995; Folgarait & Gilbert 1999; Feener 2000).
Sin embargo, el pobre desempeino de S. invicta descubriendo cebos no puede ser explicado por el
efecto de las moscas ya que ellas fueron registradas en solamente el 5,6% de los cebos y mucho
tiempo después de la aparicion de la primera obrera en el cebo. El hecho de que las moscas
aparecieron sobre los cebos casi simultineamente con el mayor nimero de obreras reclutadas
sugiere que los parasitoides necesitan una alta densidad de hormigas como fuente de feromonas
de atraccion (Folgarait & Gilbert 1999, Feener 2000, LeBrun 2005). Las obreras de S. invicta
usualmente también cubrieron los cebos con vegetacion y trozos de tierra, una estrategia que
ayudaria a protegerlas de competidores y parasitoides. También, después de cubrir los cebos, el
nimero de obreras decrecid considerablemente, lo cual deberia disminuir la liberacién de
feromonas y consecuentemente disminuir la probabilidad de que las moscas puedan detectarlas.

No se encontraron evidencias que indiquen que la presencia de las moscas afecta el
resultado de las interacciones interespecificas o que altera la organizacion de jerarquias de
dominancia del ensamble. Aunque esto pudo ser consecuencia del bajo niimero de moscas (0 su
tardia aparicion), la falta de efecto es consistente con otros estudios sobre Solenopsis geminata y
S. invicta en Estados Unidos (Morrison 1999, Morrison et al. 2000) y sobre S. invicta (Feener et
al. 2008 en Genebra) y Linepithema sp. (Orr et al. 2003) en Brasil, donde la densidad de moscas
fue mucho maés alta. Ademas, las hormigas competidoras de S. invicta pudieron también haber
sido afectadas negativamente por sus moscas parasitoides tanto en Argentina como en Brasil
(Disney 1994, Feener et al. 2008). S6lo Feener et al. (2008) detectaron un fuerte efecto de las
moscas parasitoides sobre las jerarquias de dominancia en Bonito, Brasil. Sin embargo, el efecto
general fue limitado debido a que las moscas afectaron sélo el 13% de las interacciones de S.
invicta. LeBrun (2005) y LeBrun & Feener (2002, 2007) encontraron una reduccion en las

asimetrias entre dos especies de Pheidole (las especies hospedadoras) y sus especies
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competidoras en Arizona, lo cual increment6 la indeterminaciéon en los resultados de las
interacciones competitivas o el traspaso de recursos de la especie hospedadora hacia sus

competidoras al reducir sus dominancias competitivas.

Conclusiones

Este capitulo reveld que S. invicta domind ecoldgicamente a otras hormigas terrestres en dos
hébitats en su tierra nativa y su éxito estuvo basado en los siguientes factores: (1) alto nimero de
individuos, (2) bien desarrollado sistema de reclutamiento, (3) comportamiento agresivo y (4)
actividad continua de forrajeo. Sin embargo, a pesar de ser abundante, S. invicta no fue un buen
descubridor de recursos y su presencia no redujo el nimero de especies de hormigas de la
comunidad. La dominancia de S. invicta en la comunidad deberia disminuir a medida de que la
disponibilidad de recursos se vea mds limitada y dispersa, debido a su baja habilidad para
descubrir recursos. En este escenario, las mejores descubridoras consumirian rapidamente los
recursos antes de que S. invicta pueda encontrarlos.

Solenopsis invicta fue la especie numéricamente dominante en el hdbitat mds rico y
complejo; sin embargo se desempefid mejor como descubridora y dominadora en el habitat mas
simple y pobre en especies. Crematogaster quadriformis (y quizds C. blandus) fue la mejor
competidora comportamental de S. invicta en el area de estudio, mientras que P. obscurithorax y
L. humile las mejores competidoras numéricas debido a sus respectivas buenas habilidades de
descubrimiento y reclutamiento.

La baja presencia de moscas parasitoides afect6 la tasa de consumo de alimento de S.
invicta pero no fue suficiente para interferir en sus interacciones con otras especies. Estos
estudios deberian repetirse en otros sitios naturales y modificados con una mayor presencia y
abundancia de especies de moscas, con mas especies de hormigas competidoras y con diferentes

niveles de disponibilidad de recursos para confirmar estos resultados.

Agradecimientos. Quiero agradecer en esta oportunidad a Alicia Delgado (Universidad de
Cérdoba), Juan Pablo Livore, Sonia Cabrera, Joaquin Sacco (Universidad de Buenos Aires) y
Laura Varone (SABCL), por su invaluable ayuda durante el trabajo de campo y/o el ingreso y

procesamiento de los datos. También a Juan Briano (SABCL), Sanford Porter (CMAVE, ARS-

102



USDA), Andrew Suarez (Universidad de Illinois en Urbana), David Wise (Universidad de
[llinois en Chicago), Javier Lopez de Casenave (Universidad de Buenos Aires) y Diego Rial
(Universidad de Buenos Aires) por brindar consejos y ayuda para mejorar este capitulo. Me
gustarfa agradecer también a Fabiana Cuezzo (Instituto y Museo Miguel Lillo) por la
identificacion de la mayoria de las especies de hormigas y al personal de la Estacion Bioldgica
Corrientes, el camping Machuca y el Centro Nacional de Desarrollo Acuicola (CENADAC) por

el apoyo logistico.

103



Tabla 6.1. Las mas abundantes especies de hormigas capturadas en el Camping Machuca (CM) y
la Estacion Biolégica Corrientes (EBCo).

No. de obreras capturadas (% de trampas de caida®)

Especies Verano Otofio Invierno Primavera Total
Camping Machuca
Solenopsis invicta 389 (83) 156 (70) 165 (58) 45 (35) 755 (82)
Brachymyrmex sp. 1 432 (78) 66 (33) 9(8) 61 (68) 568 (62)
Linepithema humile 0 48 (40) 106 (35) 361 (93) 515 (56)
Pheidole obscurithorax 253 (63) 62 (43) 35 (23) 154 (60) 504 (63)
Pheidole triconstricta 243 (78) 113 (60) 47 (38) 23 (38) 426 (71)
Pheidole cavifrons 0 0 0 147 (73) 147 (24)
Crematogaster quadriformis 49 (43) 5(13) 5 (10) 78 (43) 137 (36)
Pheidole subarmata 0 67 (33) 6 (8) 27 (30) 100 (23)
Camponotus substitutus 13 (13) 2(5) 1(3) 29 (23) 45 (14)
Paratrechina fulva 25 (25) 1(3) 33) 2(5) 31 (12)
Camponotus blandus 21 (20) 2(5) 0 5(13) 28 (13)
Crematogaster abstinens 1(3) 0 0 15 (5) 16 (3)
Dorymyrmex thoracicus 0 0 0 10 (10) 10 (3)
Pachycondyla marginata 0 4 (10) 0 6 (15) 10 (8)
Wasmannia auropunctata 3(8) 6 (3) 0 1(3) 10 (4)
Otras 6 5 2 21 34
Total 1.435 537 379 985 3.336
Estacion Bioldgica Corrientes
Pheidole obscurithorax 185 (75) 91 (65) 99 (58) 289 (88) 664 (71)
Solenopsis invicta 83 (65) 47 (55) 84 (73) 57 (65) 271 (64)
Crematogaster quadriformis 45 (58) 2(5) 4 (10) 45 (55) 96 (32)
Paratrechina fulva 44 (50) 6 (10) 0 0 50 (15)
Brachymyrmex sp. 1 3(3) 13) 9 (18) 12 (18) 25(3)
Pheidole triconstricta 0 0 6 (8) 1(3) 7(3)
Dorymyrmex thoracicus 6 (5) 0 0 0 6 (1)
Camponotus blandus 13) 0 0 0 1(1)
Otras 3 0 0 4 7
Total 370 147 202 408 1.127

*Se usaron 640 trampas de caida: 80 por estacién en cada habitat (40 durante el dia y 40 en la

noche).
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Tabla 6.2. Desempeio de S. invicta y sus principales hormigas competidoras como descubridores de cebos.

Estacion Bioldgica Corrientes Camping Machuca EBCo + CM
Otofio Primavera Otofio Primavera Otoflo + Primavera

Especies

DR*  PD DR PD DR  PD DR  PD DR PD des{fgﬁfﬂjﬁtoc
P. obscurithorax 4,1 0,89 -5,5 0,28 3,3 0,54 -1,7 0,25 5,4 0,47 16 + 17,9 (163)
C. quadriformis 1,2 1,33 2,8 0,56 -0,3 0,25 0,9 0,38 3,9 0,50 8,6 £ 14,4 (65)
C. blandus 0 0,33 0,7 0,56 0,3 0,47 7,1 +6,3(6)
P. cavifrons 0,5 0,37 -0,4 0,37 12,3+ 9,8 (10)
D. thoracicus -0,3 0,22 -0,6 0,22 49+52Q2)
S. invicta -5,3 0,48 3,1 0,57 -2,0 0,26 -1,2 0,17 -0,9 0,40 17,5 £ 19,5 (157)
L. humile 0 0,33 2,4 0,40 -1,7 0,38 12,9 + 15,6 (86)
P. triconstricta -0,4 0 0,3 0,35 -0,6 0,25 -3,0 0,31 16,8 20,6 (35)
P. subarmata -1,3 0,21 -0,6 0 -3,0 0,18 7.4+47(8)

DR refiere al Descubrimiento Residual. El residuo es la medida en que una especie se aparta del valor de descubrimiento esperado (LeBrun &
Feener 2007). Este valor ofrece una medida de la habilidad de descubrimiento relativa para cada especie independientemente de su abundancia
relativa en el ambiente. "PD es la proporcion de los cebos descubiertos por cada especie, es decir el nimero de cebos descubiertos dividido el
niimero total de trampas de caida en las que estuvo presente. “Las medias + DE (n) de los tiempos de descubrimiento estdn en minutos.
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Tabla 6.3. Dominancia comportamental y ecoldgica.

Interacciones Perdidas Dominancia
Ganadas C.bla S.inv C.qua L hum P.obs P.sub P.cav P.tri D.tho Total Comportamental Ecoldgica
C. blandus * - - - 3 - - 1 - 4 1 (0,79) 0,73 0,35
S. invicta - * 5(1) 4 18 (4) 1 1 4 10 2) 43(7) 0,78 (0,74) 0,85 0,57
C. quadriformis - 5(1) * 5 9 - - 1 1 21 0,62 (0,66) 0,68 037
L. humile - 1 1 * 4 - 1 - - 7 0,41 (0,52) 0,74 0,37
P. obscurithorax 0 5 7 0 * 4 1 1 - 18 0,33 (0,47) 0,51 0,28
P. subarmata - 0 - - 1 * - 1 - 2 0,25 (0,28) 0,54 0,18
P. cavifrons - 0 - 1 0 - * - - 1 0,25 (0,37) 0,50 0,14
P. triconstricta 0 0 0 - 1 1 - * - 2 0,20 (0,33) 0,36 0,09
D. thoracicus - 1(1) 0 - - - - - * 1 0,08 (0,34) 0,14 0,17

Total 0 12 (2) 13 10 36 6 3 8 11 99

El cuerpo de la matriz muestra el resultado de las interacciones competitivas: filas = interacciones ganadas; columnas = interacciones perdidas.
Los niimeros entre paréntesis indican las interacciones que ocurrieron en presencia de foridos. En negrita se indican las celdas con la mayoria de
las interacciones ganadas. Los guiones indican que no hubo interaccion. La dominancia comportamental fue ajustada (paréntesis) por el método
de Colley (Colley 2002). La dominancia ecolégica fue calculada para cada especie, en la primera columna usando su presencia en cebos,
mientras que en la segunda su presencia en trampas de caida.
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CAPITULO 7

CONCLUSIONES

En este trabajo se estudiaron la distribucion y abundancia de la hormiga colorada Solenopsis
invica y sus interacciones ecoldgicas con hormigas competidoras y moscas parasitoides en
diferentes escalas espaciales y temporales y en hébitats naturales y modificados. Los resultados
obtenidos permitieron ampliar los conocimientos sobre la relacidn entre las especies de este
ensamble en el extremo sur de su distribucién natural en Sudamérica. Hasta el momento, la
mayoria de los estudios se han concentrado en dreas agricolas, banquinas de rutas y zonas
urbanas en su regién de introduccién en los Estados Unidos, donde S. invicta es uno de los
insectos sociales mejor estudiados.

A continuacién se integran los principales resultados y discusiones mencionadas en los
capitulos precedentes, se extraen algunas conclusiones y se analiza la implicancia de los
resultados obtenidos en la conservacion de la diversidad de especies y el control de hormigas

invasoras.

Distribucion de S. invicta y su interacciéon con moscas parasitoides

La hormiga colorada S. invicta se distribuyé a través de diversos habitats y climas, estando
presente al sur hasta la localidad de Mercedes (33° 41° S), en San Luis, al oeste hasta el Parque
Nacional Calilegua (64° 52° O) en Jujuy, donde fue hallada hasta los 1.100 m de altitud, y al
norte siguiendo la cuenca del Rio de la Plata a través de Paraguay, Brasil y Uruguay.
Sorpresivamente, S. invicta no fue encontrada en Bolivia, probablemente debido a que las zonas
de baja altitud donde podria haberse encontrado corresponden a la cuenca Amazoénica en donde S.
invicta nunca fue registrada. Se desconocen los factores que limitan su distribucién en la region
Amazonica, sin embargo, la composicion selvatica de esta region, ambiente no asociado a S.
invicta, podria explicar, al menos en parte, su ausencia.

Diez especies de foridos estuvieron asociadas a S. invicta en su area nativa, coexistiendo

nueve de ellas en un solo sitio. Este alto nimero de especies simpatricas se explica por los
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distintos patrones de actividad diarios y anuales y por las preferencias por distintos tamafios de
obreras de S. invicta.

El clima fue determinante para la presencia y abundancia de la mayoria de las especies,
con excepcidn de P. litoralis y P. nocens, especies genéticamente muy similares que parecieron
haber escapado a las restricciones ambientales. Esto podria explicar su dominancia numérica
local (71-79% del total de hembras capturadas). Sin embargo, su actividad diurna restringida y su
menor abundancia a escala regional (47%) y biogeografica (29%), sugieren que el clima y tal vez
otros factores, como su preferencia por S. invicta, puedan limitar su distribucién y abundancia.
Pseudacteon obtusus (grande) mostré la distribucion mds austral y occidental (en Chile) y fue
registrada a la mayor altitud (2.280 m), lo que sugiere una fuerte tolerancia a situaciones de estrés
ambiental. Este es el primer registro de una especie de Pseudacteon atacando hormigas coloradas
en Chile. P. curvatus fue la especie mas abundante y una de las mds ampliamente distribuidas. Su
dominancia numérica regional y biogeografica podria ser el resultado de su habilidad competitiva
superior, al menos sobre dos de las especies que explotan el mismo nicho ecolégico, la forma
grande de P. obtusus y P. tricuspis. Pseudacteon cultellatus fue encontrada por primera vez
atacando a S. invicta. Una especie de mosca nueva para la ciencia, P. calderensis, fue descubierta
atacando a la hormiga colorada S. inferrupta en el noroeste de Argentina. Esta especie fue
también descripta en este trabajo.

En general, la tasa de parasitismo natural de las nueve especies agrupadas, registrada por
primera vez en este trabajo, fue muy baja (0,24%); aunque el porcentaje alcanzé al 2,81% de las
colonias, su efecto directo sobre la mortalidad de S. invicta parece poco significativo. Sin
embargo, los féridos afectaron la capacidad de forrajeo de S. invicta, aunque no lo suficiente
como para afectar su jerarquia de dominancia, probablemente debido a que las moscas fueron
poco abundantes y estuvieron presentes sélo en el 20% de sus interacciones con otras especies de

hormigas.

Interacciones entre S. invicta y sus principales competidoras

Solenopsis invicta fue espacial (64-82%) y numéricamente (23-27%) dominante en todos los
ensambles en su drea nativa de Sudamérica. Sin embargo, no mostré la mayor biomasa, como

ocurre en las regiones donde fue introducida. Su mayor abundancia numérica no excluyé a otras
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especies, en especial a sus compafieras del grupo funcional Myrmicinae generalizado, que
representaron el 60% de las 8-10 especies de hormigas mas comunes en la mayoria de ensambles
en Argentina. Por ser ecoldgicamente similares, las especies de este grupo interactuaron
frecuentemente con S. invicta, pero ésta gand el 78% de las interacciones agonisticas
principalmente con su mds frecuente competidor, P. obscurithorax. Sin embargo, a pesar de que
la mayoria exhibié buenas habilidades competitivas para descubrir y/o dominar recursos, S.
invicta dominé ecoldgicamente a sus principales competidoras usando al menos cuatro
mecanismos: (1) alto nimero de individuos, (2) sistema de reclutamiento muy desarrollado, (3)
comportamiento agresivo y (4) actividad de forrajeo continua.

A pesar de ser abundante, S. invicta no fue un buen descubridor de recursos (en especial
en los meses frios), lo que facilitd la coexistencia de un mayor niimero de especies de hormigas
en la comunidad. Ante una eventual escasez de recursos en el ambiente, la dominancia de S.
invicta deberia disminuir, debido a su baja habilidad para descubrirlos. En este escenario, las
mejores descubridoras consumirian rdpidamente los recursos antes de que S. invicta pudiese
encontrarlos.

Solenopsis invicta fue espacial y numéricamente dominante en los hdbitats mds ricos y
con una mayor complejidad de la vegetacién; sin embargo se desempefid mejor como

descubridora y dominadora en habitats mas simples y pobres en especies.

Implicancias en la conservacion y control de hormigas invasoras

Este trabajo de tesis constituyé uno de los primeros estudios exhaustivos sobre los patrones de
diversidad y funcionamiento de ensambles de hormigas en una extensa drea del noreste argentino.
Los resultados obtenidos permiten afirmar que la situacién en Argentina contrasta fuertemente
con lo observado en Norte América, donde el principal impacto ecolégico de las especies
invasivas es la pérdida significativa de diversidad de hormigas. En Argentina, los ensambles
dominados por S. invicta fueron diversos e incluyeron otras especies ecoldgicamente dominantes
o co-dominantes. Es evidente que la competencia es mds intensa en América del Sur que en Norte
América y podria explicar en parte la menor densidad de S. invicta en Sudamérica. Las
diferencias inter-hemisféricas en diversidad de especies y presencia y abundancia de S. invicta

sugieren que el fuerte ambiente competitivo en los ensambles de hormigas en Argentina seria
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efectivamente el factor mds importante (seguido por los enemigos naturales) que limita el éxito
de S. invicta. Aunque el impacto de la mortalidad causada por los féridos es muy bajo, su
presencia redujo significativamente su capacidad de forrajeo.

Consecuentemente, la introduccién, cria masiva y liberacion de un gran ndmero de
especies de moscas parasitoides desde Sudamérica parece ser la mejor opcidon de control
biolégico a implementarse de manera integrada con otros métodos de control como ser el
quimico (cebos téxicos) para intentar disminuir la habilidad competitiva de S. invicta y asi
reducir su abundancia en los Estados Unidos. Las especies elegidas para la introducciéon deberian
provenir de la regiéon de origen de las poblaciones invasoras en los Estados Unidos, o de regiones
cercanas. En Corrientes coexistieron 9 especies de foridos, cinco de los cuales tuvieron una
amplia distribucién geografica; esto garantizaria una distribucion exitosa luego de su
introduccion y establecimiento en diferentes climas y eco-regiones de los Estados Unidos. Otras
dos especies crepusculares no establecidas aun (P. litoralis y P. nocens) se presentan como
excelentes candidatos para controlar a las obreras de mayor tamafio de S. invicta ya que fueron
numéricamente dominantes en su rango de distribucion. La especie asociada por primera vez a S.
invicta en este trabajo (P. cultellatus) parece ser excelente candidata para controlar a las obreras
mds pequefias al medio dia, cuando la diversidad de moscas es mds alta y la competencia entre
las distintas especies mayor.

Esta tesis aport6 informacion bésica sobre algunos aspectos esenciales de la distribucion,
biologia y ecologia de S. invicta, sus hormigas competidoras y parasitoides en América del Sur.
El conocimiento de la relacion plaga-enemigo natural-ambiente en su area nativa es de suma
utilidad para proyectos de control biolégico y en particular, para el avance del programa de
control biolégico de S. invicta actualmente en curso en los Estados Unidos. Existen todavia varias
especies de foridos parasitoides que podrian ser exportados. La informacién obtenida podria
utilizarse también para disefiar e implementar programas similares de control en otras regiones

del planeta invadidas por S. invicta.

Lic. Luis A. Calcaterra Ing. Agr. Juan A. Briano

Autor Director
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