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Resumen

La dispersion de especies invasoras se ha incrementado en los Ultimos 200 afios, tanto en frecuencia
como en magnitud geografica, en gran medida por accién del hombre. No solo de manera directa a
través del transporte y comercio, sino también, indirectamente por efecto del calentamiento global.
En particular, la pequefa hormiga de fuego, Wasmannia auropunctata ha expandido su rango de
distribucién en los ultimos 130 afios por fuera del drea nativa de distribucidn neotropical (desde
Guatemala hasta el norte de Argentina), hacia regiones tropicales y subtropicales de otros
continentes. Durante los ultimos 60 afios, ha logrado expandir su distribucién, incluso hacia regiones
templadas aledafias a su rango nativo, como es el caso de la provincia de Buenos Aires - Argentina,
region donde se la considera invasora y actualmente es su limite austral de distribucién. En esta
region experimenta climas mucho mas secos y frios que en su distribucién nativa, ademads interactua
con otras especies de hormigas invasoras de interés. A pesar de representar un problema a nivel
econdmico, sanitario, y principalmente ecoldgico, poco se sabe acerca de su comportamiento y
rangos de tolerancia en los territorios invadidos. En este trabajo se estudian algunos factores
bidticos y abidticos, junto con caracteristicas fisioldgicas y genéticas de las poblaciones, que podrian
limitar la expansion de W. auropunctata hacia regiones mds australes. Para estudiar como la
temperatura y la humedad afectan el limite austral de distribucién de esta especie, se colectaron 15
colonias ubicadas a lo largo de un gradiente latitudinal de temperaturas y un gradiente longitudinal
de precipitaciones. Solo 14 de ellas se secuenciaron para el gen Citocromo Oxidasa subunidad |
(COl), obteniendo cuatro haplotipos nuevos (H54, H55, H56 y H57) pertenecientes a haplogrupos ya
definidos (BIV, BV y BVI) dentro del clado B, el Unico presente en Argentina. Mediante el estudio de
sus termotolerancias se observd que las colonias que soportan temperaturas mas altas durante el
mes mas cdlido del afio son las que alcanzan una mayor temperatura critica maxima (TCmax).
Ademas las que soportan temperaturas mds bajas durante el mes mas frio del afio son las que
presentan un menor tiempo de recuperacion al coma inducido por frio (CCRT). A su vez, se observé
como procesos de endurecimiento y aclimatacién aumentan la termotolerancia de dichas colonias.
Este aumento se vio reflejado también a nivel poblacional, para los distintos haplotipos vy
haplogrupos. Por otro lado, el estudio de la tasa de pérdida de agua y la permeabilidad cuticular,
como indicadores de tolerancia a la desecacidn, reveld que las colonias que toleran climas mas secos
no son las que pierden menos agua y las menos permeables. No obstante, la tasa de pérdida de agua
total y cuticular fue mayor a mayores temperaturas, tanto para las distintas colonias como a nivel
poblacional entre los distintos haplotipos y haplogrupos. Para estudiar como un factor bidtico como
la competencia interespecifica afecta el limite de distribuciéon austral de W. auropunctata, se

estudiaron las habilidades competitivas de esta especie en un ensamble de hormigas ubicado en
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C.A.B.A. - Argentina. W. auropunctata logra una alta abundancia local medida como dominancia
espacial y numérica. Sin embargo, esta abundancia local no le alcanza para descubrir primero un
gran numero de fuentes de alimento, las cuales llega a dominar en mayor o menor medida debido a
su alta capacidad de reclutamiento. Finalmente se estudié como la temperatura puede afectar la
jerarquia de dominancia entre W. auropunctata y otras tres especies invasoras simpdatricas
(Linepithema humile, Solenopsis invicta y Nylanderia fulva) en su limite austral de distribucidn. Para
ello primero se calculé el indice de dominancia en confrontaciones pareadas de 10 vs 10 obreras
entre estas especies a distintas temperaturas y luego se cuantific6 el comportamiento en
confrontaciones pareadas de 1 vs 1 obrera de cada especie. W. auropunctata presentd un alto indice
de dominancia independientemente de la temperatura ensayada, adoptando una estrategia
generalista frente a cualquiera de las otras tres especies. En base a los resultados obtenidos, se
postula que las bajas temperaturas son uno de los principales limitantes para la expansién de W.
auropunctata hacia distribuciones mas australes. Esta barrera ambiental podria ser superada
eventualmente aumentando su tolerancia al frio por plasticidad. Por otra parte, al destacarse
principalmente por su habilidad de reclutamiento y no tanto por el descubrimiento y dominancia de
las fuentes de alimento, la competencia interespecifica podria representar otra barrera para esta
especie al invadir territorios mas australes. No obstante, esta especie presenta una dominancia
comportamental que no difiere o incluso es superior a la de otros grandes competidores, como lo
son otras especies de hormigas invasoras simpatricas que ya invadieron territorios mas australes.
Cabe destacar que la expansion de esta especie hacia distribuciones mas australes deberia a su vez
verse afectada por las actividades antrdpicas, ya sea directamente mediante el trasporte de colonias
y las ciudades que actian como islas de calor y fuente permanente de agua, como indirectamente
mediante el aumento de la temperatura por el calentamiento global. Es entonces menester
proporcionar la atencién y los recursos necesarios para monitorear, y asi prevenir futuras invasiones

por parte de esta especie, la cual podria causar dafos a nivel ecoldgico, sanitario y econémico.



Biotic and abiotic factors limiting the southern distribution
of the little fire ant, Wasmannia auropunctata

Abstract

The dispersion of invasive species has been on the rise over the past 200 years, both in frequency
and geographical magnitude, due to human actions. This has occurred not only directly through
transport and commerce, but also indirectly through the effect of global warming. One of such
invasive species, the little fire ant Wasmannia auropunctata, has expanded its distribution range in
the last 130 years outside its native neotropical distribution area, towards tropical and subtropical
regions of other continents. In the past 60 years, it has even managed to expand its distribution to
neighboring temperate regions of its native range, such as Buenos Aires - Argentina, where it is
considered an invasive species, and it is currently its southernmost distribution limit. Despite
representing an economic, sanitary, and mainly ecological problem, little is known about its behavior
and tolerance ranges in the invaded territory. To investigate this, we conducted a study to examine
the abiotic, i.e., temperature and humidity, and biotic factors, i.e., interspecific competition,
together with physiological and genetic traits of the populations that could limit the southern
distribution of W. auropunctata. We collected 15 colonies along a latitudinal gradient of
temperatures, and a longitudinal gradient of precipitations to investigate how temperature and
humidity affect the southern distribution limits. Four new haplotypes (H54, H55, H56, and H57)
belonging to previously defined haplogroups (BIV, BV, and BVI) within the clade B, the only one
present in Argentina, were obtained from 14 colonies that were sequenced for the Cytochrome
oxidase subunit | (COl) gene. In addition, the thermotolerance of the colonies was studied, and it
was observed that the colonies that withstand higher temperatures during the warmest month of
the year are the ones that reach a higher maximum critical temperature (CTmax). Similarly, colonies
that endure lower temperatures during the coldest month of the year have a shorter chill coma
recovery time (CCRT). Also, it was observed that hardening and acclimation processes increase the
thermotolerance of these colonies. On the other hand, the study of cuticular permeability as an
indicator of desiccation tolerance demonstrated that colonies that tolerate drier climates do not
exhibit the lowest permeability. Nonetheless, total and cuticular water loss rate (WLR) was higher at
higher temperatures, both for different colonies and populations across different haplotypes and
haplogroups. The competitive abilities of W. auropunctata were studied in an ant assemblage
located in Buenos Aires - Argentina, to investigate how a biotic factor such as interspecific

competition affects the southern distribution limits of this species. The results showed that W.
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auropunctata achieves a high abundance that helps it reach good spatial and numerical dominance.
However, these characteristics are not enough to discover food sources first, which it manages to
dominate to a greater or lesser extent due to its high recruitment capacity. Finally, the study
investigated how temperature can affect the dominance hierarchy between W. auropunctata and
three other sympatric invasive species (Linepithema humile, Solenopsis invicta, and Nylanderia fulva)
at its southern distribution limit. The dominance index was calculated in confrontations of 10 vs. 10
workers across these species at different temperatures, and their behaviors in confrontations
between 1 vs. 1 worker of different species were quantified. W. auropunctata showed a high
dominance index regardless of the temperature tested, adopting a generalist strategy against any of
the other three ant species. Based on the results obtained, it is postulated that for W. auropunctata,
low temperatures are one of the main limiting factor to reaching more southern distributions. This
limitation could eventually be overcome by developing plasticity in its cold tolerance. As it stands
out mainly for its recruitment ability and not so much for the discovery and dominance of food
sources, interspecific competition could represent another barrier for this species when invading
more southern territories. However, this species displays a behavioral dominance that is not
different or even superior to that of other major competitors, such as other sympatric invasive ants
that have already invaded more southern territories. It should be noted that the impact of humans
on the expansion of this species, whether directly through the transport of colonies or indirectly
through climate change, is a highly determining factor. It is therefore necessary to provide the
necessary attention and resources to this issue in order to control and prevent future invasions by

this species, which could cause immense damage at ecological, sanitary, and economic levels.
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Introduccion general
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Area de distribucién de las especies

A lo largo de todo el planeta se observa que las distintas especies de organismos se distribuyen de
forma acotada, es decir que no todas las especies habitan los mismos sitios. El nicho ecolégico,
reine una sumatoria de tolerancias y requerimientos que conforman un hipervolumen n-
dimensional con limites marcados donde cada especie puede vivir, crecer y reproducirse
(Hutchinson, 1957). Esta nocidn que le permite a una especie mantener una poblacion viable, si se
dan ciertas combinaciones de recursos y condiciones, no tiene en cuenta la presencia de predadores
y competidores. Es entonces cuando se habla de nicho fundamental, concepto que describe las
potencialidades generales de una especie para subsistir. Mientras que por otro lado se define nicho
realizado como el concepto que describe el espectro mas limitado de condiciones y recursos que le
permiten a una especie subsistir, incluso en presencia de competidores y depredadores. Este Ultimo
siempre es mas reducido que el primero, ya que tiene en cuenta la interaccién con otras especies

(Begon & Townsend, 2020).

Debido a este requerimiento de condiciones y recursos, que junto con los competidores vy
predadores definen el nicho realizado, se espera que las especies se distribuyan diferencialmente a
lo largo del planeta. Es asi que ciertas dreas como los trépicos presentan mayor diversidad y riqueza
que los polos (Wallace, 1878). Fendmeno que se ha observado en distintos taxones como érdenes,
familias, géneros y especies (Chown et al., 2002; Emerson & Kolm, 2005; Taylor & Gaines, 1999).
Incluso se han estudiado patrones de distribucidon en gradientes latitudinales en grupos de especies
terrestres y se ha comprobado que los trépicos poseen una mayor riqueza y diversidad debido a que
las areas de distribucién de las especies es mas acotada (Rapoport, 2013). El estudio de estos
patrones a distintos niveles taxondmicos desembocé en el establecimiento de una generalizacién
gue culmina en la postulacion de la llamada “Regla de Rapoport”. La misma establece que el rango
geografico de las especies es funcion de la latitud (o altitud); es decir, a medida que la latitud (o
altitud) desciende, se observa una disminucidon en la amplitud del rango geografico (Gaston &
Chown, 1999; Stevens, 1989). Se conocen por lo menos cinco grandes hipdtesis que tratan de
explicar esta regla: hipdtesis de la extincidon diferencial, hipdtesis de competencia, hipdtesis de
variacion en la superficie terrestre, hipdtesis de limites biogeograficos e hipdtesis de variabilidad
climatica. La primera propone que las especies a mayor latitud sufrieron extinciones provocadas por
glaciaciones y cambio climatico (Brown, 1995). Esta hipdtesis es muy similar a otra llamada
“hipdtesis de tiempo evolutivo”, que postula que la baja riqueza de algunas regiones es
consecuencia de un periodo de tiempo disponible insuficiente para que las especies colonicen o
recolonicen, luego de un trastorno ecoldgico anterior (glaciaciones, sequia, cambio climatico, etc.).

De ser verdadera, esta hipdtesis implica que el tiempo transcurrido en los trépicos luego del dltimo
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trastorno ecolégico fue mucho mayor que a mayores latitudes y permitié la amplia especiacién
observada actualmente (Gaston & Blackburn, 2000). La segunda hipétesis sugiere que las especies
ubicadas en mayores latitudes tienen dreas de distribucion mayores debido a la menor competencia
gue resulta de una menor riqueza (Pianka, 1989; Stevens, 1996; Stevens & Enquist, 1998). Estas dos
hipdtesis no explican por si mismas la mayor riqueza de los trépicos con respecto a latitudes
mayores (Blackburn & Gaston, 1996a; Blackburn & Gaston, 1996b; Lyons & Willig, 1997; Rohde et al.,
1993; Roy et al., 1994; Ruggiero, 1994). La tercera hipdtesis expresa que una mayor area de terreno
a mayores latitudes (mayor espacio), da como resultado mayores rangos de distribucién (Gaston &
Blackburn, 2000). Esta hipdtesis presenta el problema de que los analisis que ajustan la variacion en
la superficie terrestre de los sitios analizados todavia revelan una variacidn latitudinal en los
tamafios de los rangos (Blackburn & Gaston, 1996a; Pagel et al., 1991; Rapoport, 2013). La cuarta
hipdtesis propone que las areas de distribucion de las especies estan limitadas por la extensién de
las provincias biogeograficas, siendo que es mas facil expandir su distribucién dentro que fuera de
ellas (Roy et al., 1994). Esta hipdtesis plantea la dificultad de establecer qué factores determinan los
limites de cada provincia biogeografica (Gaston & Blackburn, 2000). De hecho, si se pudiera
demostrar que los limites biogeograficos de las provincias biogeograficas son areas en las que los
cambios en las condiciones ambientales limitan la distribucidn de las especies, se podria tomar esta
hipdtesis como una modificacién a la ultima y mas consensuada de las hipdtesis propuestas, la
hipdtesis de variabilidad climatica. Esta hipdtesis establece que las diferencias en la amplitud del
rango geografico y la riqueza de las especies se deben al rango de tolerancia a las condiciones
climaticas que presenta cada una de ellas. De esta manera, las especies que habitan mayores
latitudes poseen rangos mucho mds amplios porque soportan condiciones climaticas mas variables,
qgue las que habitan menores latitudes (Stevens, 1989). Esto se debe a que poseen tolerancias

fisiolégicas mas amplias que aquellas que habitan menores latitudes (Addo-Bediako et al., 2000).

El rango de distribucidn de las especies no solo estd dado por el rango de tolerancias que poseen,
sino también por las interacciones que mantienen con otras especies de su mismo entorno (Davis et
al., 1998; Gaston, 2003; Hochberg & Ives, 1999; Quinn et al., 1997). Este tema ha sido estudiado por
MacArthur (1984), que sugiere que las especies pertenecientes al Hemisferio Norte limitan su
distribucién sur debido a factores bidticos como depredacidon, competencia y parasitismo (entre
otras), mientras que por otro lado limitan su distribucién norte debido a factores abidticos como la
temperatura y la humedad (entre otros). Incluso esta idea llegd a ser aplicada para todo el rango de
latitudes, sosteniendo que hay una relacién costo-beneficio entre la influencia de factores bidticos

en latitudes menores y factores abidticos en latitudes mayores (Brown, 1999). De esta manera estos
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factores se combinan para producir los limites de los rangos de distribucion de las especies (Case &

Taper, 2000).

Influencia de los factores abiéticos en el area de distribucidn de las especies

Uno de los factores abidticos mds importantes que limita la distribucion geografica de las especies es
la temperatura, ya que afecta varios procesos como: interacciones moleculares y cinéticas
bioquimicas (Somero, 1995), morfologia (Arrighi et al., 2013), procesos fisioldgicos,
comportamentales y ecoldgicos (Huey & Berrigan, 2001), hasta en un nivel superior como son los
procesos evolutivos (Clarke, 2003). En el caso de los insectos, la influencia de la temperatura es
incluso mayor, ya que son organismos ectotermos que poseen una alta conductancia. Es decir, por
un lado su temperatura corporal en mayor medida depende de medios externos (radiacion,
conveccién, conduccién y evaporacién), ya que producen un bajo calor metabdlico y por otro lado al
tener una alta relacion superficie/volumen son altamente susceptibles a la pérdida de calor

(Chapman, 1998).

Asi como la temperatura, otro factor abidtico importante que limita la distribucion geografica de las
especies es la humedad. El balance de agua en los animales es vital, ya que sus cuerpos estan
mayormente constituidos por agua, y la mayoria de los procesos metabdlicos que ocurren dentro de
los mismos se producen en un medio liquido. Incluso el volumen de agua esta involucrado en el
balance osmorregulatorio de cada organismo (Hickman et al., 2001). En insectos terrestres esto se
vuelve un problema ya que, como fue mencionado con anterioridad, su relacidn superficie/volumen
es muy alta por lo que tienden a perder mucha agua no solo por respiracion y excrecién, sino

también por su cuticula (Harrison et al., 2012).

Debido a la importancia de la temperatura y la humedad como factores abidticos que afectan a los
insectos, estos desarrollaron estrategias para paliar sus efectos: cambiar sus niveles de actividad
segln la temperatura y humedad ambiente, eleccién de micro-hdbitats, contraccion y relajacidn de
musculos para entrar en calor, condensar y beber la humedad del medio ambiente, etc. Incluso a
nivel fisioldgico existen mecanismos de plasticidad fenotipica que permiten modificar las tolerancias
frente a cambios en la temperatura y la humedad ambiente (Gray, 2013; Hahn & Denlinger, 2011;
Harrison et al., 2012; Williams et al., 2012; Coulin et al., 2019; Belliard et al., 2019). De esta manera,
y en concordancia con la hipétesis de variabilidad climatica, las especies que habitan o se desplazan
hacia latitudes mayores, donde la variacidn diaria y estacional de temperatura y humedad es mayor,

pueden desarrollar por plasticidad fisiolégica mayores tolerancias a climas mas hostiles.
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Influencia de los factores bidticos en el area de distribucion de las especies

Como fue mencionado anteriormente los factores bidticos, como la competencia, depredacion y
parasitismo, pueden limitar la abundancia y distribuciéon de las especies (Brown & Heske, 1990;
Brown & Munger, 1985; Heske et al., 1994). Eso ocurre ya que se produce un solapamiento en el uso
de los recursos, interfiriendo en la reproduccion, crecimiento y supervivencia de cada especie. Aun
asi, los efectos de las variables bidticas generalmente se encuentran por debajo de los niveles
establecidos por las variables abidticas (Gaston & Blackburn, 2000). De esta manera seria esperable
que las especies que habitan a mayores latitudes se distribuyan libremente debido a sus amplias
tolerancias, hasta verse limitadas por interacciones bidticas. Esto podria ser asi, ya que es mas facil
adaptarse a un estrés producido por una variable abidtica que a un estrés provocado por la
interaccion con otras especies (Brown, 1995). Este tipo de interaccidn con otras especies es llamado

competencia interespecifica y es de principal interés para este trabajo de tesis doctoral.

Invasiones biolégicas

Las especies invasoras expanden su territorio mds alla de su distribucién natural, por accién del
hombre, hacia zonas en las que no se encontraban presentes, logrando alcanzar una mayor
abundancia que en las poblaciones del habitat original (Lee, 2002). Generalmente ocurren con la
llegada de una semilla o hembra fecundada de una especie a una zona completamente nueva, una
vez ahi se reproduce y dispersa perdurando en el tiempo (Ricciardi, 2007). La dispersidon de las
especies se ha dado naturalmente a lo largo de la historia, como por ejemplo, con el movimiento de
las placas tectdnicas (Vermeij, 1991), los ciclos glaciares e incluso a corta escala de tiempo con los
cambios de los factores bidticos y abidticos (Lodge, 1993). No obstante, en los ultimos 200 afios este
proceso de dispersién se ha incrementado significativamente por la accidon del hombre, aumentando
la magnitud geogréfica, la frecuencia y el nimero de especies involucradas a causa del trasporte y
comercio (Deyrup et al., 2000; Lodge, 1993; Ricciardi, 2007; Suarez et al., 2005). A su vez, estas
dispersiones mediadas por el hombre o invasiones bioldgicas también ocurren por la construccion de
grandes obras de infraestructura que permiten el intercambio entre lugares que antes estaban
aislados por barreras naturales. Son ejemplos de este caso, el canal de Suez construido en 1869 y el
canal de Panama construido en 1914 (Vermeij, 1991). Incluso el hombre influye indirectamente en el
aumento de las invasiones mediante la modificacion de la temperatura y los ambientes del planeta,
como consecuencia del calentamiento global y la antropizacién. Esto provoca que muchas especies
expandan sus territorios desde su area natural de distribucién y otras los reduzcan (Lodge, 1993;

Perry et al., 2005; Thomas & Lennon, 1999).
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La introduccion de especies exdticas invasoras representa un gran problema, ya que no solo produce
una reduccidon de la biodiversidad, sino también la homogenizacion de la biota mediante el
desplazamiento y a veces la extincion de algunas especies nativas a nivel mundial (Clavero & Garcia-
Berthou, 2005; Kupferberg, 1997; Lodge, 1993; Sax & Gaines, 2008; Vitousek et al., 1997). Estos
cambios, a veces se traducen en alteraciones en los predadores, competidores y hasta del habitat, lo
gue puede provocar una modificacién en la estructura tréfica de las comunidades e incluso inducen
perturbaciones que afectan los ecosistemas (Lodge, 1993; Vitousek et al., 1996). El éxito de las
especies invasoras es comuinmente explicado por la hipdtesis de liberacién de enemigos naturales
(Keane & Crawley, 2002), la cual postula que una vez establecidas fuera de su rango nativo, las
especies invasoras estan libres de la regulacion que ejercen sus enemigos naturales (especies
competidoras, depredadores, parasitos y/o patdgenos). Esto se traduce en un aumento en sus
abundancias y la expansién de sus rangos de distribucion en las areas invadidas. No obstante, el
dafo producido por las especies invasoras no se reduce solo al ecosistema, sino que también tienen
un diverso y complejo costo econdmico para la sociedad. Estos incluyen dafos y pérdidas, como a
infraestructuras, capital humano o produccién de cultivos (Paini et al., 2016). Estos dafios pueden
ser directos, por ejemplo impactando en la salud humana a través de la transmisién de
enfermedades (Bradshaw et al., 2016) o indirecto, como por ejemplo el dafio producido por la
degradacion ambiental (Walsh et al., 2016). Por otro lado, se generan gastos para evitar o reducir el
impacto de las invasiones a través de la prevencién, el control o la erradicacién de las especies
invasoras (Alvarez & Solis, 2018; Hoffmann & Broadhurst, 2016; Woodford et al., 2016). En base a
esta problematica, se cred una base de datos llamada “InvaCost” que compila costos econdmicos
documentados de las especies exdticas invasoras a nivel global (Diagne et al., 2020). Este catalogo
actualizable proporciona grandes oportunidades para evaluar exhaustivamente y entender el

impacto econdmico y sanitario de las invasiones a diferentes escalas.

Por lo general, las especies invasoras poseen un conjunto de caracteristicas comunes que las hacen
muy eficientes a la hora de conquistar nuevos territorios. Entre ellas se pueden mencionar: tamafo
pequefio, una alta tasa de reproduccidn, elevada fecundidad, ciclo de vida corto, reproduccion
asexual, tasa de dispersion alta, gran plasticidad fenotipica, rango nativo amplio, alta diversidad
genética, y especialmente comensalismo con el hombre (Lodge, 1993). Esta uUltima caracteristica
cobra una mayor importancia, ya que muchas especies son exitosas al invadir nuevos territorios
debido a su alta predisposicidon a ser transportadas por humanos, soportando dicho proceso asi

como también la posterior introduccidn, establecimiento y dispersién (Suarez & Tsutsui, 2008).
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Hormigas invasoras

En general las hormigas tienen un rol importante en los ecosistemas terrestres ya que cumplen una
gran diversidad de funciones. Actlian como predadoras, carroferas, herbivoras, detritivoras vy
granivoras (Hoélldobler & Wilson, 1990). A su vez presentan una gran variedad de asociaciones con
plantas y otros insectos (Beattie, 1985; Holldobler & Wilson, 1990; Huxley & Cutler, 1991). Incluso
sirven como importantes agentes de renovacidn del suelo y distribucidon de nutrientes (Folgarait,
1998; Hélldobler & Wilson, 1990; MacMahon et al., 2000). Debido a esta amplia gama de roles que
desempefian en los ecosistemas, algunas de ellas suponen una grave amenaza para la biodiversidad
cuando se tornan invasoras, asi como para los intereses humanos como la agricultura y la salud
publica (Holway et al., 2002a; O’Dowd et al., 2003; Williams, 2021). De las aproximadamente 14 mil
especies de hormigas descriptas, solo un subconjunto pequefio de menos de 150 especies, fueron
introducidas en nuevos entornos por el hombre (McGlynn, 1999). Estas especies son conocidas
como hormigas vagabundas o “tramp ants”, debido a que conviven con humanos, lo que facilita su
dispersion (Holldobler & Wilson, 1990; Passera, 2021). En general permanecen confinadas a
ambientes antropizados, pero algunas de estas especies logran colonizar también ambientes
naturales. Diecinueve de estas especies estan catalogadas como especies invasoras o altamente
problematicas por la Unién Internacional por la Conservacion de la Naturaleza (IUCN) (SSC Invasive
Species Specialist Group, 2012), incluso cinco de ellas se encuentran en la lista de la IUCN como “100
de las peores especies invasoras del mundo” (Lowe et al., 2000). Las especies invasoras de hormigas
poseen la capacidad de penetrar en ecosistemas naturales, provocando una reduccion de la
diversidad de hormigas nativas, lo que afecta tanto directa como indirectamente a otros organismos.
Al ser especies competidoras muy dominantes y altamente agresivas, por lo general desplazan a
muchas especies tanto por competencia por explotacion, como por interferencia (Carpintero &
Reyes-Lépez, 2008; Holway, 1999; Rowles & O’Dowd, 2007). Otros grupos taxondmicos afectados
incluyen artrépodos (cangrejos, arafias e insectos), aves, reptiles, anfibios, mamiferos y plantas
(Holway et al., 2002a; Lach & Hooper-Bui, 2010; Rabitsch, 2011; Wittman, 2014). Diferentes estudios
apuntan a las hormigas invasoras como una de las causas que inciden en el descenso de la fauna de
vertebrados e invertebrados nativos, disminucidon de dispersion de semillas (lo cual impacta en la
estructura de la vegetacién nativa), pérdida en la productividad agropecuaria, ya sea por consumo
de cultivos o por el aumento asociado de fitéfagos e interferencia en las interacciones mutualistas
de otras especies de hormigas con plantas y otros artrépodos (Holway et al., 2002a). Como si esto no
fuera suficiente, una vez establecidas han probado ser muy dificiles de controlar y virtualmente

imposible de erradicar (Holway et al., 2002a).
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Las hormigas invasoras poseen ademds una serie de caracteristicas que les permiten conquistar
nuevos territorios rapidamente. Una de las mas importantes es su tendencia a formar poblaciones
con una organizacion social supercolonial (varias colonias grandes) o unicolonial (una sola colonia
muy grande). Este tipo de “supercolonias” son altamente expansivas, poseen multiples reinas
(poliginicas) y no presentan barreras comportamentales entre las obreras de los distintos nidos
(polidomia) que conforman la supercolonia. Los nidos son mudados frecuentemente, lo que puede
generar nidos con obreras y larvas pero carentes de reinas e interconectados entre si (Debout et al.,
2007). Los nuevos nidos o colonias suelen formarse por gemacién, es decir que alguna de las reinas
inseminadas abandona la colonia original con un grupo de obreras y forma un nuevo nido o colonia
en las cercanias (Heinze et al., 2006). Debido a estas caracteristicas logran aumentar rapidamente su
abundancia y consecuentemente dominar habitats completos (Holway et al., 2002a). Muchas de
estas especies muestran ademds bajos o casi nulos niveles de agresion intraespecifica, lo que
potencia ain mas sus habilidades de colonizacion y dominancia (Haines & Haines, 1978; Morel et al.,
1990; Vander Meer et al., 2019). Como fue mencionado anteriormente, poseen una dieta omnivora,
lo que las hace altamente adaptables: carrofian animales muertos, depredan pequefios
invertebrados y cosechan exudados ricos en carbohidratos a partir de plantas (como nectarios

extraflorales) u otros insectos (Holldobler & Wilson, 1990).

Entre las hormigas invasoras que actualmente ocasionan mas problemas, se encuentran: la hormiga
invasora de jardin Lasius neglectus, la hormiga cabezona Pheidole megacephala, la hormiga roja
comun Myrmica rubra, la hormiga loca amarilla Anoplolepis gracilipes, la hormiga loca de cuernos
largos Paratrechina longicornis, la hormiga loca rojiza Nylanderia fulva, la hormiga de fuego
Solenopsis invicta, la hormiga argentina Linepithema humile, y la pequeia hormiga de fuego
Wasmannia auropunctata. Estas Ultimas cuatro especies invasoras conviven en simpatria a lo largo
de gran parte de la Cuenca del Plata en Argentina y son de gran interés, ya que en la actualidad
siguen expandiendo su rango de distribucion tanto en otras regiones del mundo, como en regiones

proximas a su area nativa de distribucién (Calcaterra et al., 2016; Chifflet et al., 2018).

Hormigas invasoras nativas de la Cuenca del Plata

La hormiga loca rojiza N. fulva es una especie nativa de Sudamérica, que se distribuye desde la parte
central de Brasil (Mato Groso y Bahia) y Bolivia hasta la parte central de Argentina (Buenos Aires),
incluyendo Uruguay y Paraguay (Gotzek et al., 2012; Kumar et al., 2015; Williams & Lucky, 2020). Sin
embargo, ha sido introducida por la accién del hombre en: las Antillas Menores, Colombia, Costa

Rica, Cuba, Ecuador, Haiti, Jamaica, México, Panama, Puerto Rico y Republica Dominicana (Gotzek et
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al.,, 2012; Trager, 1984; Wang et al.,, 2016; Wetterer & Keularts, 2008; Williams & Lucky, 2020).
Incluso ha llegado a territorios muy al norte de su distribucién nativa como Estados Unidos, donde
recientemente se ha extendido a lo largo de Alabama, Florida, Misisipi, Georgia, Luisiana y Texas
(Eyer et al., 2018; Klotz et al., 1995; MacGown & Layton, 2010; Meyers & Gold, 2008; Trager, 1984;
Wang et al., 2016). También se encontraron colonias en Europa tanto en Islas Canarias, como en
Francia y Bélgica (Blatrix et al., 2018; Williams et al., 2022). Sus colonias son monomérficas con
obreras de 2 a 2,3 milimetros de longitud y poliginicas con reinas que pueden variar de cinco a
cientos, siendo que a mayor cantidad de estas, mayor es la capacidad reproductiva (Arcila et al.,
2002; Eyer et al., 2018; McDonald, 2012). Sus nidos pueden ser permanentes o transitorios y suelen
estar construidos entre la hojarasca, troncos en proceso de descomposicion, debajo de macetas e
incluso en conductos eléctricos subterraneos. Estos ultimos son los mas comunes de observar en
procesos de colonizacidn de nuevos territorios invadidos y son trasladados casi diariamente (Zenner-
Polania, 2019). En las zonas invadidas, gracias a su baja agresidén entre nidos, suelen adoptar una
estructura de supercolonia con la que abarcan grandes distancias (LeBrun et al., 2013; LeBrun et al.,
2014). Esta especie representa un gran problema econdmico por los dafios producidos
indirectamente a cultivos debido a su asociacion con hemipteros de los cuales consumen sus
exudados como fuente de carbohidratos (Sharma et al., 2013; Zenner-Polania, 2019). A su vez
también causan dafios en la zona urbana donde sus habitos de forrajeo y nidificacion en
construcciones producen cortocircuitos en sistemas eléctricos (Meyers & Gold, 2008). Por otro lado
también producen un gran dafio ecoldgico al reducir la diversidad de artrépodos y principalmente
del ensamble de hormigas nativas debido a su alta dominancia y habilidades competitivas (LeBrun et

al., 2013).

La hormiga argentina L. humile es una hormiga nativa del area de la Cuenca del Rio de la Plata, que
incluye a Brasil, Paraguay, Uruguay y Argentina (su limite austral estd documentado en Rawson,
Chubut) (Wild, 2004). Posteriormente expandieron su territorio por accion del hombre a paises
cercanos como: Chile, Colombia, Peri y Ecuador (Wetterer et al., 2009). Debido al transporte
comercial entre Argentina y Portugal y su similitud climatica, esta especie fue introducida via este
pais a la zona Mediterranea, especialmente por la isla de Madeira (Wetterer & Wetterer, 2006;
Wetterer et al., 2006). A su vez fue detectada en una gran cantidad de paises a lo largo de toda
Europa abarcando desde Portugal hasta Polonia y desde Grecia hasta Noruega (Wetterer et al.,
2009). Luego comenzd a expandirse hacia el norte de Africa a paises como: Argelia, Marruecos y
Tunez (Frisque, 1935; Wetterer et al.,, 2006; Wetterer et al., 2009). Alcanzando el centro-sur de
Africa en regiones como: Sudafrica, Lesoto, Namibia, Camertn y Zimbabue (Wetterer et al., 2009).

También fue introducida en una buena parte de Estados Unidos, siendo el primer lugar en ser
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reportada Nueva Orleans, Luisiana (Titus, 1905; Wetterer et al., 2009). Incluso hay registros que
confirman su invasién en México y Bermudas (Wetterer & Wetterer, 2004; Wild, 2004). Finalmente
ha alcanzado recientemente los continentes de Asia y Oceania llegando a paises como: Japdn,
Yemen, Emiratos Arabes Unidos, Corea del Norte, Vietnam, Australia, Nueva Zelanda, Indonesia,
Filipinas y Malasia (Wetterer et al., 2009). Las colonias de L. humile son poliginicas y monomorficas,
con obreras de entre 2,2 y 2,6 milimetros de longitud (Wild, 2004). Suelen anidar directamente en la
tierra por debajo de la hojarasca o madera en descomposicidn, incluso en grietas en el material de
los hogares. Mudan estos nidos regularmente a la vez que producen nuevos por gemaciéon lo que
hace que puedan conquistar nuevos terrenos rapidamente (Sanders et al., 2001). Su dieta omnivora
y su gran habilidad de reclutamiento las hace altamente competitivas ya que demandan una gran
cantidad de una amplia variedad de recursos. Por esta razén su impacto en el ensamble de hormigas
nativas es inmenso, reduciendo su diversidad y produciendo desplazamientos (Carpintero & Reyes-
Lépez, 2008) e incluso a veces causandoles bajas de forma directa (Zee & Holway, 2006). Su impacto
no solo se reduce al ensamble de hormigas nativas sino que también se propaga a otras
comunidades de artrépodos (Holway, 1998; Human & Gordon, 1996; Human & Gordon, 1997;
Suarez et al., 1998), las interacciones de hormigas con vertebrados (Suarez et al.,, 2000) y las
relaciones entre hormigas y plantas (Blancafort & Gémez, 2005; Bond & Slingsby, 1984; Gomez &
Oliveras, 2003; Visser, 1996). A su vez se han documentado impactos a nivel de infraestructuras por
sus habitos de nidificacién y forrajeo (Chang & Ota, 2019) y en cultivos y plantaciones debido a su

fuerte interaccion mutualista con hemipteros (Ness & Bronstein, 2004; Vega, 2001).

La hormiga de fuego S. invicta es una hormiga nativa de paises ubicados en el centro y norte de
Sudameérica: Ecuador, Brasil, Bolivia, Peru, Paraguay, Uruguay y Argentina; su limite de distribucion
austral es Bahia Anegada, Buenos Aires (Bezdéckova et al., 2015; Canepuccia et al., 2016; Puig &
Alvear, 2015; Tschinkel, 2013). Esta hormiga ha expandido su territorio hasta Estados unidos donde
actualmente se la encuentra por lo menos en 13 estados del sur del pais y desde donde ha alcanzado
Puerto Rico y México (Callcott, 2002; Rosas-Mejia et al., 2021). También desde el mismo pais se
presume que alcanzo Jamaica, las islas ubicadas en las Antillas Menores y las Bahamas (Davis Jr et
al.,, 2001; Wetterer, 2013a; Wetterer & Davis Jr, 2010). A su vez también fue exportada desde
Estados Unidos a China, Taiwan, Macao, Hong Kong, Australia y Nueva Zelanda (Ascunce et al., 2011;
Chen et al., 2005; Leong et al., 2017; Wetterer, 2013a; Zhang et al., 2007). Incluso se han reportado
casos de invasidn por esta hormiga en distintas localidades de Japén (Murakami, 2018). Esta especie
se caracteriza por poseer colonias polimérficas con obreras que varian su tamafio desde 3 a 6
milimetros. Construyen tuneles subterraneos de los cuales usan el sustrato excavado para construir

un monticulo por encima del nivel del suelo el cual participa en la termorregulaciéon del nido
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(Tschinkel, 2013). Estos nidos son mas frecuentes en lugares soleados y que fueron perturbados por
actividades como la agricultura, la tala o construcciones (Brown et al.,, 1980; Porter & Savignano,
1990). La cantidad de reinas por colonia puede variar, ya que estas pueden ser monoginicas o
poliginicas, alcanzando estas uUltimas una densidad de nidos 2 o 3 veces superior (Macom & Porter,
1996), siendo la forma mas abundante en los territorios invadidos, ya que se reproducen por
gemacion, conquistando rapidamente nuevas areas (DeHeer, 2002; Porter et al., 1988). De esta
manera afectan a una gran variedad de especies de distintos grupos taxonémicos. De los cuales los
adultos solo se ven afectados por su picadura que produce una fuerte irritacién o por la baja
disponibilidad de alimento en caso de ser insectivoros, debido a la gran voracidad de S. invicta al
depredar otras especies de insectos (Allen et al., 2004; Wojcik et al., 2001). Por otro lado,
practicamente cualquier invertebrado que no pueda defenderse a si mismo o escapar es depredado
debido a su gran capacidad de reclutamiento y agresividad (Wojcik et al., 2001). Particularmente las
especies de hormigas nativas se ven afectadas, ya que son desplazadas de su territorio o reducen su
abundancia, debido a que S. invicta es una especies altamente competitiva que posee un
comportamiento agresivo de forrajeo, alta capacidad reproductiva y dieta omnivora (Allen et al.,
2004; Morris & Steigman, 1993; Porter & Savignano, 1990; Tschinkel, 2013). Este ultimo punto cobra
una mayor importancia en cuanto a los campos de cultivos, los que se ven gravemente perjudicados
debido a que esta hormiga no solo se alimenta de los exudados de plantas y hemipteros
(mutualismo que favorece la presencia de ambos), sino que también ataca plantulas y semillas en
germinacion. Incluso la presencia de monticulos construidos por esta especie dificulta la futura
cosecha de estos cultivos (Adams, 2019; Allen et al.,, 2004; Davidson & Stone, 1989; Lofgren &
Adams, 2019; Taber, 2000; Vinson, 1997). Finalmente a nivel sanitario se sabe que el veneno de S.
invicta es un alcaloide que puede causar reacciones alérgicas severas que pueden resultar en

infecciones, sepsis, shock anafilactico y hasta la muerte (Adams, 2019; Prahlow & Barnard, 1998).

Modelo de estudio

La pequefia hormiga de fuego, W. auropunctata, es una hormiga nativa del Neotrdpico que se
distribuye desde Meéxico hasta el norte de Argentina, estando presente en todos los paises,
exceptuando a Chile. Dentro de esta inmensa area geografica, se diferenciaron mediante estudios de
ADN mitocondrial dos clados genéticos (A y B). El primero se distribuye desde México por todo
Centroamérica hasta el sur de Bolivia, Brasil y Paraguay, mientras que el segundo comparte esta
misma distribucién, pero extendiéndose hasta el centro de Argentina y Uruguay (Mikheyev &

Mueller, 2007, Chifflet et al. 2018). No obstante no esta del todo claro si realmente esta especie es

21



nativa de toda esta gran regién neotropical, ya que no se sabe a ciencia cierta cudl era su rango
nativo antes de la influencia de las actividades humanas (Wetterer & Porter, 2003). En los ultimos
130 afios ha expandido su distribucion por fuera del drea nativa de distribucidon neotropical hacia
regiones tropicales y subtropicales de otros continentes, y durante los ultimos 60 afios ha logrado
expandir su distribucién incluso hacia regiones templadas del mundo (e.g. Israel y Espafia) o
aledanas a su distribucidn nativa, como Buenos Aires, donde se encuentra actualmente su limite sur
de distribucion (Chifflet et al., 2016; Chifflet et al., 2018; Cuezzo et al., 2015). Dentro de los
territorios invadidos se pueden mencionar: Estados Unidos, Canadd, practicamente todas las islas
del Caribe y las Antillas Menores, Bermuda, Galdpagos, Islas Cocos, Reino Unido, Paises Bajos,
Espafia, Italia, Sierra Leona, Republica Centroafricana, Cameruin, Gabdn, Israel, Taiwan, China, Papua
Nueva Guinea, Australia, Islas Marianas, Islas Salomdn, Vanuatu, Nueva Caledonia, Nueva Zelanda,
Tuvalu, Islas de la Sociedad, Tahiti, Wallis y Futuna e Islas Santa Cruz (Boer & Vierbergen, 2008;
Bousseyroux et al., 2018; Chen et al., 2022; Espadaler et al., 2018; Jucker et al., 2008; Lee et al.,
2020; Raymundo & Miller, 2012; Vonshak et al., 2010; Ward et al., 2006; Wetterer, 2013b; Wetterer
& Porter, 2003). La mayoria de estas invasiones tienen como participes a las colonias del clado A, sin
embargo algunas de ellas (este africano, Nueva Caledonia, Tahiti e Israel) corresponden a colonias
del clado B (Mikheyev & Mueller, 2007; Rey et al., 2012). W. auropunctata posee colonias
monombérficas con obreras de color cobre/dorado de aproximadamente 1,5 milimetros de largo (Fig.

1), las cuales son de movimiento lento (Longino & Fernandez, 2007).

Figura 1. La pequeiia hormiga de fuego W. auropunctata. Foto de una tipica obrera (izquierda) y de una reina
de W. auropunctata dentro del nido rodeada de obreras, pupas y larvas (derecha). Fotos capturadas por

Alexander Wild (www.alexanderwild.com).
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Los nidos no son subterrdneos, sino que son superficiales y con una amplia variedad de cavidades.
Normalmente se ubican debajo de piedras, debajo o dentro de madera en descomposicidn vy
hojarasca (Wetterer & Porter, 2003). Dichos nidos pueden ser monoginicos o poliginicos, siendo el
primero comunmente encontrado en colonias que reproducen sexualmente dentro de su rango
nativo, mientras que el segundo es comuUnmente encontrado en poblaciones que reproducen
clonalmente tanto en su rango nativo, como en los territorios invadidos. Estos mismos son
transportados con facilidad de un lugar a otro y se reproducen por gemacién, lo que facilita su facil
expansion y por lo tanto rapida colonizacidn de nuevos territorios (Wetterer & Porter, 2003).
Ademas poseen caracteristicas de organizacién social unicolonial, es decir que los individuos de
distintas colonias presentan una casi nula agresion entre ellos formando una supercolonia con una
altisima densidad poblacional y altamente competitiva con individuos de otras especies (Wetterer &
Porter, 2003). El tipo de reproduccion de esta especie puede depender del contexto: la clasica
reproduccion haplodiplonte de los himendpteros en la cual las obreras y reinas se producen por
reproduccion sexual y los machos por partenogénesis arrendtoca o reproduccion clonal en la que las
reinas y los machos se producen por clonacién y las obreras por reproduccion sexual (Foucaud et al.,
2007; Fournier et al., 2005). Las colonias que se reproducen clonalmente son mas grandes y tienen
mas reinas, por lo que presentan una mayor tasa de crecimiento poblacional (Foucaud et al., 2009;
Sakai et al., 2001; Vorburger et al., 2003). Otro habito de esta especie que le confiere grandes
ventajas a la hora de invadir un nuevo territorio es su tipo de dieta omnivora, la cual puede ir desde
la depredacion de artrépodos hasta el consumo de exudados de nectarios florales o secreciones de
hemipteros (Wetterer & Porter, 2003). Esta ultima caracteristica la convierte en un grave problema
econdmico en los cultivos, ya que su presencia favorece la de insectos succionadores de savia que no
solo disminuyen la produccién de los cultivos sino que son vectores de enfermedades para los
mismos (De Souza et al.,, 1998; Fasi et al., 2009). Incluso representan un problema para los
trabajadores y animales en dichos cultivos, ya que su picadura es muy dolorosa, pudiendo infringir
irritaciones e incluso infecciones (Rosselli & Wetterer, 2017). También es importante destacar su
marcada agresidn a individuos de otras especies de hormigas, la cual le permite dominar facilmente
un territorio (Branddo & Paiva, 2021; Delsinne et al., 2001; Le Breton et al., 2003; Way & Bolton,
1997). Es por todas estas caracteristicas que W. auropunctata supera ampliamente al ensamble de
hormigas nativo produciendo no solo un impacto negativo en su abundancia y diversidad por
competencia y depredacion, sino también en la fauna de artréopodos y vertebrados nativa de los
territorios invadidos (Berman et al., 2013; Bertelsmeier et al., 2016; Clark et al., 1982; Jourdan et al.,
2001; Le Breton et al., 2003; Lubin, 1984; Roque Albelo & Causton, 1999; Vonshak et al., 2010;
Walker, 2006; Walsh et al., 2004; Wetterer, 1999).
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Como fue establecido anteriormente, W. auropunctata representa un grave problema econdémico,
sanitario y principalmente ecoldgico en los territorios invadidos en otros continentes. Gracias a la
actividad humana directa mediante el trasporte e indirecta mediante el calentamiento global, estos
territorios son cada vez mas amplios y numerosos. Aun asi, poco se sabe sobre su comportamiento y
rangos de tolerancia en su area nativa de distribucidon y en especial en su limite austral, que
actualmente se encuentra en la Ciudad Autdnoma de Buenos Aires (C.A.B.A.) - Argentina (regién
donde es considerada invasora). En esta region experimenta climas mas templados que presentan
una mayor variabilidad, tanto de temperatura, como de humedad. Ademas coexiste con otras tres
especies de hormigas invasoras de interés mundial: S. invicta, L. humile y N. fulva. Conocer cuales
son los factores abidticos y bidticos que limitan su distribucidn, permitird predecir cuales son los

lugares mas susceptibles a ser invadidos en el futuro en un escenario de calentamiento global.
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Objetivos e hipdtesis

El objetivo general de esta tesis es estudiar como algunos factores bidticos y abidticos limitan
actualmente la distribucidn austral de la pequeia hormiga de fuego W. auropunctata. Por un lado,
se estudiara como se ven afectadas sus tolerancias fisioldgicas por factores abidticos como la
temperatura y la humedad. Por el otro, se investigard como factores bidticos como la competencia
interespecifica por explotacién e interferencia, con otras especies de hormigas con las que coexiste
en un ensamble de hormigas en C.A.B.A., afectan su dominancia. Adema3s, se evaluara si la jerarquia
de dominancia entre W. auropunctata y otras tres especies de hormigas invasoras observadas en el
campo, cambia a distintas temperaturas ambiente en experimentos de laboratorio. De este objetivo

se deprenden las siguientes hipdtesis:

1) Dentro de un gradiente latitudinal de temperaturas, las colonias de W. auropunctata que
soportan climas mas calidos poseen una mayor tolerancia a temperaturas altas, mientras

gue las que soportan climas mas frios poseen un mayor tolerancia a temperaturas bajas.

2) Dentro de un gradiente longitudinal de precipitaciones, las colonias de W. auropunctata que

soportan climas mas secos poseen una mayor tolerancia a la desecacién.
3) W. auropunctata es una buena competidora gracias a que logra escapar al compromiso
entre descubrir y dominar fuentes de alimento en el ensamble de hormigas con el que

coexiste en su limite sur de distribucion.

4) Cambios en la temperatura producen modificaciones en la jerarquia de dominancia entre W.

auropunctata y otras tres especies invasoras simpatricas: N. fulva, L. humile y S. invicta.
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CAPITULO Il

Efecto de la temperatura como limitante de
la distribucion de Wasmannia auropunctata
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Introduccion

La temperatura es uno de los principales factores abiéticos para la supervivencia de un organismo,
ya que afecta practicamente todos sus procesos fisioldgicos (Angilletta Jr & Angilletta, 2009; Chown
et al., 2004; Stevens, 1989; Terblanche et al., 2007). En insectos esto se vuelve alin mas importante
ya que, como fue mencionado en el capitulo anterior, son ectotermos poiquilotermos y poseen una
alta relacién superficie/volumen. Por lo tanto su temperatura corporal esta altamente influenciada
por la temperatura ambiente, lo que los hace altamente susceptibles a los cambios de temperatura
(Chapman, 1998). No obstante los insectos no son receptores pasivos de las variaciones en la
temperatura, sino que despliegan una variedad de cambios comportamentales y fisiologicos para
mantener la homeostasis (Chown et al., 2004). El repertorio de cambios comportamentales
comprende: eleccién de micro-habitats, construccién de estructuras para maximizar o minimizar la
pérdida de calor, variacion en el nivel de actividad y agregacion, entre otros (Chown et al., 2004). Por
otro lado, los cambios fisiolégicos comprenden procesos como: variaciones en la tasa metabdlica,
enfriamiento evaporativo y sintesis de proteinas de choque térmico, de crioprotectantes y de
agentes nucleadores de hielo (Chapman, 1998; Chown et al.,, 2004; Edney, 2012; Lahondére &
Lazzari, 2012; Prange, 1996). Estas caracteristicas comportamentales y fisioldgicas propias de cada
especie determinan el rango de tolerancias térmicas en el cual un insecto puede mantenerse activo,
determinando asi su nicho fisioldgico (Chown et al., 2004; Spicer & Gaston, 2009). Este rango esta
delimitado por un extremo inferior o temperatura critica minima (TCmin), a partir del cual el
desempefio aumenta hasta llegar a su valor maximo o temperatura éptima (T,t), para luego decaer
hasta alcanzar su limite superior o temperatura critica maxima (TCmax, ver fig. 2) (Huey et al., 2012).
Los insectos no pueden responder mas alla de estas temperaturas (TCmin y TCmax) y por lo tanto se
vuelven vulnerables a la depredacién o son victimas de las temperaturas letales (Byrne et al., 2004).
Tanto la TCmin como la TCmax son dos medidas estandar de termotolerancias en insectos, pero no
son las Unicas. El tiempo de recuperaciéon al coma producido por el frio (en inglés “chill coma
recovery time” o CCRT) es otra variable comunmente utilizada para medir los limites inferiores de
tolerancia térmica (Gibert & Huey, 2001; Hoffmann et al., 2002; Kostal et al., 2004). Asi como la
TCmin representa la pérdida del control locomotor, el CCRT representa el tiempo de recuperacion a

partir de ese estado.

El rango de desempeio de una especie comprendido por sus limites de termotolerancia puede ser
afectado por la historia térmica del individuo, que fue moldeada por las condiciones ambientales
previas a su evaluacion, la variacion estacional en el clima y/o las variaciones diarias en la

temperatura (Chown & Terblanche, 2006; Hoffmann et al.,, 2003). De esta manera, las especies
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pueden modificar estos rangos frente a cambios en la temperatura ambiente mediante mecanismos
de plasticidad fenotipica (Belliard et al., 2019; Gray, 2013; Hahn & Denlinger, 2011; Williams et al.,
2012). Este mecanismo de plasticidad se manifiesta luego de un tiempo prolongado de aclimatacion
a temperaturas mas bajas o mas altas, mientras que los cambios producidos en un corto plazo se
dan mediante endurecimiento (en inglés “hardening”). Esto ultimo también resulta efectivo para
lograr un aumento o corrimiento en las termotolerancias (Hoffmann & Hewa-Kapuge, 2000; Huey et

al., 1999; Scott et al., 1997).

1

Desempefio

TCmin TCmax

Temperatura

Figura 2. Curva de desempefio para insectos ectotermos. Curva que ilustra el desempefio en funcion de la
temperatura, el rango de tolerancias térmicas esta delimitado por la TCmin y TCmax. El desempefio maximo se

alcanza en la Ty Grafico modificado de Colinet y colaboradores (2015).

Como fue comentado en el capitulo anterior, la hipdtesis de variabilidad climatica (Gaston, 2003)
postula que la variabilidad climatica que experimentan los animales terrestres aumenta con la
latitud. De esta forma, los individuos de poblaciones que habitan en latitudes mayores requieren un
rango de tolerancia fisioldgica mas amplio. Este rango mas amplio de tolerancias fisioldgicas le
permite a una especie tener una distribucidn mas extensa. Dado que el rango de tolerancia de un
organismo estd relacionado con su plasticidad fenotipica, la hipdtesis de variabilidad climatica
implica que esta Ultima aumenta con la latitud (Chown et al., 2004). Esto es especialmente cierto
cuando se trata de las tolerancias a bajas temperaturas que se dan en climas frios a mayores
latitudes. El aumento de la tolerancia a bajas temperaturas en especies extratropicales depende

basicamente de la disminucidn de la TCmin con el aumento de la latitud, debido a la rdpida
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disminucién de las temperaturas minimas en ambientes mas australes. Por el contrario, la variacién
en las temperaturas ambiente maximas pareceria ser relativamente independiente de la latitud,
haciendo a la TCmax geograficamente invariante (Gaston, 2003). Este patrén asimétrico pareceria
ser una tendencia general (Addo-Bediako et al., 2000; Aradjo et al., 2013; Clusella-Trullas et al.,
2011; Huey et al., 2009) y se considera una regla en ectotermos terrestres (Gaston, 2003). En su
trabajo, Addo-Bediako y colaboradores (2000), encontraron diferencias pronunciadas en el grado de
variabilidad de los limites térmicos. La variacidn latitudinal en las temperaturas letales superiores
(temperatura mds alta a la cual un organismo muere), aunque son significativas son mucho menos
pronunciadas que la variacion en las temperaturas letales inferiores (temperatura mas baja a la cual
un organismo muere). Esto da lugar a un incremento general en el rango de tolerancias con la
latitud. Mientras que la variacién en las temperaturas letales superiores parecerian ser similares a lo
largo del globo, la variacidon en las temperaturas letales inferiores es mucho mas pronunciada a

mayores latitudes (Addo-Bediako et al., 2000).

En el proceso de invasion, la temperatura constituye una segunda barrera, luego de la barrera
geografica, al determinar las posibilidades de que una especie introducida pueda sobrevivir y
reproducirse en el nuevo territorio (Colautti & Maclsaac, 2004; Hellmann et al., 2008). La barrera de
la temperatura puede ser sorteada por la especie invasora de dos maneras. La primera sostiene que
las adaptaciones fisioldgicas ocurren en sitios invadidos intermedios llamados “cabeza de puente”,
donde las presiones de seleccién son similares a las del territorio finalmente invadido (Lombaert et
al., 2010). Por otro lado, la segunda establece que las adaptaciones ocurren dentro del rango nativo
de la especie, antes de su dispersidn a nuevas regiones. Esta situacidon se da en un escenario
descripto como “adaptacion invasiva antropogénicamente inducida” (AlAl), que estd caracterizada
por la alteracién del habitat por humanos, los cuales permiten el establecimiento de propagulos de
poblaciones previamente adaptadas. Dicho proceso posiblemente ocurra debido a que la
antropizacion homogeneiza ciertos factores bidticos y abidticos en los sitios invadidos, volviéndolos
similares a los observados en la distribucidon nativa (Bossdorf et al., 2008; Foucaud et al., 2009;
Hufbauer et al., 2012). Este fendmeno fue observado en W. auropunctata, donde se vio que
poblaciones presentes en los margenes australes de su territorio nativo (Zarate, Buenos Aires),
sufrieron adaptaciones fisiolégicas a climas mas frios, que le permitieron invadir y establecerse con

éxito en varias regiones antropizadas de Israel (Rey et al., 2012).

Es entonces que surge el interrogante acerca de si W. auropunctata extendid su area de distribucion
hacia territorios mas australes que su distribucién nativa como consecuencia de un proceso de

adaptacion a temperaturas mas frias, es decir si aumentd su tolerancia térmica. A partir de ello, se
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propone la siguiente hipdtesis. Dentro de un gradiente latitudinal de temperaturas, las colonias de
W. auropunctata que soportan climas mas cdlidos poseen una mayor tolerancia a temperaturas
altas, mientras que las que soportan climas mas frios poseen un mayor tolerancia a temperaturas
bajas. En consecuencia, se espera que las colonias ubicadas en sitios que soportan temperaturas
maximas mas altas durante el afio, alcancen mayores TCmax que las que experimentan menores
temperaturas maximas. En contraposicién, se espera que las colonias ubicadas en sitios que
soportan temperaturas minimas mas bajas durante el afo, alcancen menores TCmin y CCRT que las

gue experimentan mayores temperaturas minimas.
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Materiales y Métodos

Recoleccidn y mantenimiento de las colonias

Se recolectaron colonias de W. auropunctata dentro de un gradiente latitudinal que abarcé desde
Carahunco (Jujuy) hasta C.A.B.A. (Buenos Aires) y dentro de un gradiente longitudinal que abarcé
desde Carahunco (Jujuy) hasta Assis Chateaubriand (Parana, Brasil). En total se recolectaron 15
colonias diferentes, trece provenientes de cinco provincias argentinas y dos provenientes de paises
limitrofes (Paraguay y Brasil) (Fig. 3): Carahunco - Jujuy - Argentina (-24,308671; -65,084222), El
Carmen - Jujuy - Argentina (-24,37472; -65,25431), Assis Chateaubriand - Parana - Brasil (-24,345; -
53,530), Caacupé - Cordillera - Paraguay (-25,386869; -57,136139), Candelaria - Misiones - Argentina
(-27,4727129; -55,7416449), Gobernador Virasoro - Corrientes - Argentina (-28,0533613;
56,0154941), Romang - Santa Fe - Argentina (-29,4998608; -59,7426529), Cayasta - Santa Fe -
Argentina (-31,2010953; -60,1577103), Barrancas - Santa Fe - Argentina (-32,2704503; -60,9743521),
Ramallo - Buenos Aires - Argentina (-33,367328; -60,394031), Don Torcuato - Buenos Aires -
Argentina (-34,50278; -58,65030), Ciudad Universitaria (Limonero) - C.A.B.A. — Argentina (-
34,539510; -58,445069), Ciudad Universitaria (Transportes) - C.A.B.A. - Argentina (-34,542830; -
58,440747), Ciudad Universitaria (Industrias) - C.A.B.A. - Argentina (-34,543206; -58,437923) y
Agronomia - C.A.B.A. - Argentina (-34,591596; -58,486448).

Cada colonia, formada por un gran nimero de obreras y por lo menos una reina, junto con una
porcién importante del sustrato donde se hallaron, fue colocada en contenedores plasticos con las
paredes recubiertas con Fludn para evitar escapes. Los contenedores poseian tapas con una malla
metdlica para permitir una buena aireacién. Las colonias se mantuvieron dentro de una cdmara de
cria a una temperatura de 25 + 0,5°C con un ciclo luz:oscuridad de 12:12 hs. Para ciertos
experimentos, se conservé el mismo régimen luminico, pero se usé una temperatura de 15 +0,5°C o
un ciclo fluctuante (explicado mas adelante). La alimentacion consistid en porciones de pechuga de
pollo y cucarachas dos veces por semana. Ademas, cada recipiente contenia un tubo de ensayo con
agua y otro con una solucidn de agua y azlcar, los cuales eran reemplazados continuamente, ambos

tubos fueron tapados con algodones para garantizar el libre acceso al recurso.

Se utilizaron todas las colonias, excepto las provenientes de Agronomia (C.A.B.A.) y Caacupé
(Paraguay), para analizar las TCmax, TCmin y CCRT. Las mismas no fueron utilizadas ya que al
momento de realizar las mediciones no poseian el nimero suficiente de obreras para mantener la
viabilidad de la colonia. No obstante, se incluyé la colonia de Agronomia (C.A.B.A.) en los analisis de

haplogrupos y haplotipos.
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Figura 3. Distribucion geografica de las colonias de W. auropunctata usadas en los experimentos de
tolerancias. Las colonias fueron colectadas a lo largo de un gradiente latitudinal y longitudinal. Cada letra
indica la referencia usada para cada colonia: Carahunco (C), El Carmen (EC), Assis Chateaubriand (B), Caacupé
(P), Candelaria (CA), Gobernador Virasoro (G), Romang (R), Cayasta (CY), Barrancas (BA), Ramallo (RA), Don
Torcuato (DT), Ciudad Universitaria - Limonero (L), Ciudad Universitaria - Industrias (l), Ciudad Universitaria -

Transportes (T), Agronomia (A).

Temperaturas criticas (TC)

Estos ensayos se realizaron en una placa Peltier conectada a un controlador de temperatura (SSI,
PELT-5), configurado para realizar una rampa de temperatura ascendente, en el caso de la
temperatura critica maxima (TCmax) o descendente, en el caso de la temperatura critica minima
(TCmin) (Fig. 4). Las rampas comienzan desde los 25°C (temperatura de cria) y ascienden o

descienden a una tasa constante de 0,25°C/min.

Para obtener la temperatura critica, cada hormiga es colocada en la placa Peltier y es cubierta con
una placa de Petri, con las paredes internas recubiertas con Fludn para garantizar que en todo
momento la hormiga se encuentre en contacto con la superficie de la misma. La temperatura a la
gue la hormiga pierde su control motor (se queda inmdvil completamente, comienza con espasmos,
se voltea, etc.) es considerada la temperatura critica maxima si la rampa es ascendente o minima, si
es descendente. Tanto para obtener la TCmax media, como para la TCmin media, se usaron 30

obreras de cada colonia colectada en cada sitio.

32



Tanto para las mediciones de TCmax, como para las de TCmin, se utilizaron colonias aclimatadas
durante dos semanas a 25°C (temperatura de cria). Por otro lado, también se midieron las TCmin en

las mismas colonias aclimatadas a 15°C durante 2 semanas.

Solo tres colonias (Don Torcuato, Limonero y El Carmen), las cuales presentaban una cantidad
suficiente de obreras para realizar estos ensayos, fueron aclimatadas durante dos semanas usando
un ciclo fluctuante de temperaturas que consistié en: 10hs a 35°C con luz, a continuacion 2hs a 25°C
también con luz, luego 10hs a 15°C en oscuridad y finalmente 2hs a 25°C también en oscuridad. Este
ciclo fue configurado en funcién de que las colonias experimenten la mayor cantidad de horas las
temperaturas extremas (15 y 35°C), pasando de una a la otra en ciclos cortos con una temperatura
intermedia (25°C). Las mediciones de TC para las colonias sometidas al ciclo fluctuante se realizaron
durante el dia y la noche. Ademas, se calcularon los rangos de tolerancia para cada colonia, que

consisten en la diferencia entre las TCmax y TCmin de distintas obreras de una misma colonia.

Tanto las temperaturas de aclimatacién extremas del ciclo fluctuante (15 y 35°C) como la
temperatura de aclimatacién para la TCmin (15°C), fueron elegidas segln la maxima plasticidad en

las termotolerancias mostrada por W. auropunctata en el trabajo de Coulin y colaboradores (2019).

Por otro lado, se realizaron ensayos de endurecimiento o “hardening” que consistieron en exponer a
una temperatura de 37°C durante una hora, previo a la medicién de su TCmax, a obreras de una sola
colonia (Limonero) que se criaron a 25°C. Debido al corto tiempo de exposicion se optd por usar 2°C
mas de lo utilizado por Coulin y colaboradores (2019) en aclimataciones mas largas en ensayos de

TCmax, de manera de garantizar la respuesta.

PELTS 0
o @
| | ] .

Figura 4. Dispositivo usado para calcular temperaturas criticas y CCRT. Este dispositivo consiste en un
controlador de temperatura, configurado para realizar una rampa de temperatura ascendente (TCmax),
descendente (TCmin) o fijar una temperatura constante (CCRT), conectado a una placa Peltier donde se coloca

la placa de Petri con cada hormiga.
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"Chill coma recovery time" (CCRT)

Para estos ensayos cada hormiga fue sometida a un coma inducido por frio de 0°C durante 3 horas.
Para ello, se sumergieron dichas hormigas en tubos dentro de una cuba que contenia hielo y agua,
asi como un termdémetro para controlar que la temperatura se mantenga constante. Una vez
transcurrido el tiempo establecido, cada una de las obreras fue colocada en una placa Peltier debajo
de una placa de Petri recubierta con Fluén, de manera de garantizar el contacto permanente del
insecto con la placa (Fig. 4). Esta misma estaba configurada para mantener constante una
temperatura de 25 % 0,2°C mediante un controlador de temperatura (SSI, PELT-5). El tiempo que
cada hormiga tardd en incorporarse fue tomado como el CCRT. Se usaron 30 obreras por cada
colonia colectada en cada sitio y aclimatacién. Se utilizaron las mismas colonias aclimatadas a 25°C
(temperatura de cria) y a 15°C (temperatura de aclimatacién a bajas temperaturas durante 2
semanas). Nuevamente la temperatura de aclimatacién de 15°C fue elegida en base a la maxima
plasticidad en las termotolerancias alcanzadas por W. auropunctata en el trabajo de Coulin y

colaboradores (2019).

Biovariables

Tanto para el analisis de las TC como para el de CCRT se utilizé informacién climatica disponible en la
base de datos WorldClim (Fick & Hijmans, 2017). La misma compila datos climaticos globales
histéricos (1970-2000) a distintos niveles de resolucidon. Especificamente, se utilizaron las
biovariables 5y 6, las cuales representan datos promediados de la temperatura maxima del mes mas
calido y la temperatura minima del mes mas frio, respectivamente. Estas dos biovariables se
extrajeron para cada uno de los sitios en los que fueron colectadas las colonias con una resolucién

de aproximadamente 1 km?, mediante la utilizacién del programa QGIS.

Determinacion de haplotipos y haplogrupos

Se realizd la extraccion de ADN gendmico de una obrera de cada una de las 14 colonias analizadas
utilizando el kit Qiagen DNeasy Blood and Tissue Kit (Qiagen, Inc., Valencia, CA, USA). De dicho
extracto, se amplificd un fragmento de 628 pares de bases pertenecientes al gen mitocondrial
Citocromo Oxidasa | (COl) mediante una PCR (Polymerase Chain Reaction) utilizando los primers
LCO y HCO (Folmer et al., 1994). Cada reaccion de PCR contuvo 1 ul de ADN, 0,9 ul MgCl2 3mM
(Invitrogen), 1,5 pl de buffer de PCR 1x, 0,06 ul de Taq polimerasa (1 unidad; Invitrogen), 1,2 pl de

cada dNTP (Promega), 0,3 ul de cada primer y agua Milli-Q® hasta completar un volumen final de 15
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ul. Los ciclos de PCR comprendieron los siguientes pasos: (1) un ciclo de desnaturalizacién por 3 min
a 95°C; (2) 35 ciclos de a) desnaturalizacion por un minuto a 94°C, b) annealing por 1 min a 48°C vy c)
extension por 1 min a 74°C; (3) un ciclo de extensidn por 10 min a 74°C. Los productos obtenidos por
PCR fueron revelados con gel de agarosa al 1% con Gel Red (Biotium, Hayward, CA, EEUU), luego
purificados con el kit Bioneer (GenBiotech) y finalmente secuenciados en la Unidad de Secuenciacion
y Genotipificado de la FCEN-UBA (secuenciador automatico 3130-XL; Applied Biosystems) o en
Macrogen. Una vez obtenidas las secuencias del gen COIl para cada colonia se alinearon y editaron

utilizando ClustalW (Thompson et al., 1994) mediante el programa Bioedit v.7.2.3..

Se identificaron los distintos haplotipos de las colonias utilizadas en los experimentos en relacién a
los haplotipos ya conocidos para la region obtenidos por Chifflet y colaboradores (2016 y 2018)
utilizando el programa DNAsp v.5.0 (Librado & Rozas, 2009). Se infirieron sus relaciones filogenéticas
bajo un criterio de Maxima Parsimonia (MP) y usando como criterio probabilistico un Andlisis
Bayesiano (AB). El primero se realizd mediante el programa TNT v.1.1 (Goloboff et al., 2008),
calculando el soporte de cada nodo por medio de remuestreo (bootstrap) realizando 1000 réplicas,
mientras que el segundo se efectud con el programa BEAST v.1.6.2 (Drummond & Rambaut, 2007;
Heled & Drummond, 2009), que permite estimar el arbol filogenético mas probable y los tiempos de
divergencia de cada nodo. Para determinar los haplotipos encontrados en las 14 colonias analizadas,
se construyd una red de haplotipos utilizando el programa TCS v.1.21 (Crandall et al., 2000) con una
confianza del 95%. Esta red se construye a partir del arbol mds parsimonioso y no posee raiz; los
haplotipos se conectan con ramas cuyo largo es proporcional al nUmero de mutaciones que los
diferencian. Los haplotipos mas antiguos se ubican hacia el interior de la red, mientras que los que

surgieron mas recientemente se ubican hacia los extremos de la red.

Analisis estadistico

Para el andlisis de las temperaturas criticas se utilizaron regresiones lineales usando como variable
dependiente a las TCmax o TCmin, y como variables independientes a la latitud o las biovariables 5 y
6. Por otro lado, se utilizé un ANOVA para comparar las medias de las TCmin de las distintas colonias
sometidas a las distintas aclimataciones. Se tomé a la temperatura de aclimatacién como factor fijo.

El método de Tukey se usé para realizar los contrastes a posteriori.

Para comparar las medias de las TCmax y TCmin en los distintos ciclos de cria y su rango de
tolerancia se utilizd un ANOVA, estableciendo al ciclo de cria y a las colonias como factor fijo. El

método de Tukey se uso para realizar los contrastes a posteriori.
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Se utiliz6 un ANOVA para analizar las medias de las TCmax de los ensayos de endurecimiento,
tomando a la pre-exposicién como factor fijo. El método de Tukey se usd para realizar los contrastes

a posteriori.

Se realizaron regresiones lineales para analizar el CCRT, usando como variable dependiente a la CCRT

y como variables independientes a la latitud o la biovariable 6.

Se realizaron ANOVAS para comparar las medias de las distintas medidas de tolerancia agrupadas
segun el haplotipo y haplogrupo. Para la TCmax se usé haplotipo o haplogrupo como factor fijo, y se
anido a la colonia en los mismos. Lo mismo se hizo con la TCmin y el CCRT, solo que ademas se utilizé

la temperatura como factor fijo. El método de Tukey se usé para realizar los contrastes a posteriori.

Para todos los analisis estadisticos realizados en este capitulo se utilizé el programa estadistico

InfoStat (Di Rienzo, 2009).
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Resultados

Temperaturas criticas

Como primer paso se quiso explorar si habia una relacién entre los valores obtenidos de TCmax de
las 13 colonias utilizadas y su ubicacidn latitudinal segun el sitio donde fueron colectadas. Los
resultados obtenidos indican que no hay una relacién lineal entre dichos valores (T = -0,65; p =

0,5139; R* = 0,01; Fig. 5).

Luego se procedié a estudiar si las que experimentaban mayores temperaturas durante el afio eran
las que mayores TCmax alcanzaban. Para ello se planted una regresién lineal entre las TCmax y la

biovariable 5, cuyo analisis resultd ser significativo (F, 3g9 = 2,34; p = 0,0198; R*=0,01; Fig. 6).
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Figura 5. TCmax en funcion de la latitud. Regresion lineal entre la temperatura critica maxima y la latitud para
13 colonias de W. auropunctata: Carahunco - Jujuy (C), EI Carmen - Jujuy (EC), Assis Chateaubriand - Parana -
Brasil (B), Candelaria - Misiones - (CA), Gobernador Virasoro - Corrientes (G), Romang - Santa Fe (R), Cayasta -
Santa Fe (CY), Barrancas - Santa Fe (BA), Ramallo - Buenos Aires (RA), Don Torcuato - Buenos Aires (DT), Ciudad
Universitaria (Limonero) - C.A.B.A. (L), Ciudad Universitaria (Transportes) - C.A.B.A. (T) y Ciudad Universitaria
(Industrias) - C.A.B.A. (I).
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Figura 6. TCmax en funcion de la biovariable 5. Regresidn lineal entre la temperatura critica maxima y el
promedio de la temperatura maxima del mes mas cdlido para 13 colonias de W. auropunctata: Carahunco -
Jujuy (C), ElI Carmen - Jujuy (EC), Assis Chateaubriand - Parana - Brasil (B), Candelaria - Misiones - (CA),
Gobernador Virasoro - Corrientes (G), Romang - Santa Fe (R), Cayasta - Santa Fe (CY), Barrancas - Santa Fe (BA),
Ramallo - Buenos Aires (RA), Don Torcuato - Buenos Aires (DT), Ciudad Universitaria (Limonero) - C.A.B.A. (L),

Ciudad Universitaria (Transportes) - C.A.B.A. (T) y Ciudad Universitaria (Industrias) - C.A.B.A. (l).

Posteriormente se realizd el mismo procedimiento, pero para la TCmin. En este caso, se comprobd
una relacién lineal de la TCmin con la latitud tanto para la aclimatacién a 25°C (T = -9,83; p < 0,0001;

R® = 0,02; Fig. 7), como para la aclimatacién a 15°C (T = 2,40; p = 0,0168; R* = 0,01; Fig. 7).

Al estudiar cdmo variaba la TCmin en funcidn del promedio de las temperaturas minimas del mes
mas frio, no se observd una relacion lineal significativa para la aclimatacién de 25°C (T=1,63; p =

0,1034; R*>=0,01; Fig. 8), pero si para la aclimatacion a 15°C (T=-3,96; p < 0,0001; R’ =0,04; Fig. 8).

Cabe destacar que las regresiones utilizadas para analizar la TCmax y TCmin en funcién de las
distintas biovariables y coordenadas, explican muy poco de la variabilidad observada. Esto se ve

reflejado en el bajo R> obtenido en cada uno de los analisis.

El andlisis de la TCmin revel6 diferencias significativas para las temperaturas de aclimatacion (F; 753
= 2019,10; p < 0,0001). Las colonias que fueron aclimatadas a 15°C alcanzaron una TCmin media

significativamente menor que las que fueron aclimatadas a 25°C.
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Figura 7. TCmin en funcion de la latitud. Regresion lineal entre la temperatura critica minima y la latitud para
13 colonias de W. auropunctata: Carahunco - Jujuy (C), EI Carmen - Jujuy (EC), Assis Chateaubriand - Parana -
Brasil (B), Candelaria - Misiones - (CA), Gobernador Virasoro - Corrientes (G), Romang - Santa Fe (R), Cayasta -
Santa Fe (CY), Barrancas - Santa Fe (BA), Ramallo - Buenos Aires (RA), Don Torcuato - Buenos Aires (DT), Ciudad
Universitaria (Limonero) - C.A.B.A. (L), Ciudad Universitaria (Transportes) - C.A.B.A. (T) y Ciudad Universitaria
(Industrias) - C.A.B.A. (l). Las dos aclimataciones para las distintas colonias se muestran en azul (25°C) y celeste

(15°C).
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Figura 8. TCmin en funcién de la biovariable 6. Regresion lineal entre la temperatura critica minima y el
promedio de la temperatura minima del mes mas frio para 13 colonias de W. auropunctata: Carahunco - Jujuy
(C), El Carmen - Jujuy (EC), Assis Chateaubriand - Parana - Brasil (B), Candelaria - Misiones - (CA), Gobernador
Virasoro - Corrientes (G), Romang - Santa Fe (R), Cayasta - Santa Fe (CY), Barrancas - Santa Fe (BA), Ramallo -
Buenos Aires (RA), Don Torcuato - Buenos Aires (DT), Ciudad Universitaria (Limonero) - C.A.B.A. (L), Ciudad
Universitaria (Transportes) - C.A.B.A. (T) y Ciudad Universitaria (Industrias) - C.A.B.A. (I). Las dos aclimataciones

para las distintas colonias se muestran en azul (25°C) y celeste (15°C).
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Se observaron diferencias significativas en la TCmax (Fs; 265 = 43,94; p < 0,0001; Fig. 9A) y la TCmin
(F(s; 263y = 50,14; p < 0,0001; Fig. 9B) de las colonias sometidas a un ciclo fluctuante, al compararlas
con sus respectivas TCmax y TCmin obtenidos al someterlas a un ciclo constante. Para las tres
colonias, la TCmax fue significativamente mayor (p < 0,05, contrastes a posteriori) para las
mediciones realizadas durante el ciclo fluctuante tanto de dia (Don Torcuato 45,70 + 0,09°C, El
Carmen 45,73 £ 0,09°C y Ciudad Universitaria Limonero 45,80 + 0,18°C), como de noche (Don
Torcuato 45,98 + 0,09°C, El Carmen 45,51 + 0,08°C y Ciudad Universitaria Limonero 46,01 + 0,18°C),
que para las mediciones realizadas durante el ciclo constante (Don Torcuato 44,47 + 0,09°C, El
Carmen 44,14 + 0,08°C y Ciudad Universitaria Limonero 43,86 + 0,18°C). Lo mismo ocurrié al analizar
la TCmin, las tres colonias alcanzaron un valor significativamente mayor al ser sometidas a un ciclo
fluctuante tanto de dia (Don Torcuato 7,57 + 0,10°C, El Carmen 8,36 + 0,08°C y Ciudad Universitaria
Limonero 8,01 + 0,09°C), como de noche (Don Torcuato 7,92 *+ 0,10°C, El Carmen 8,53 + 0,08°C y
Ciudad Universitaria Limonero 8,05 = 0,10°C), que al ser sometidas a un ciclo constante (Don
Torcuato 6,87 + 0,10°C, El Carmen 7,32 + 0,08°C y Ciudad Universitaria Limonero 6,64 + 0,09°C) (p <

0,05, contrastes a posteriori).
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Figura 9. Temperaturas criticas en ciclos constantes y fluctuantes. TCmax (en rojo; A) y TCmin (en azul; B) en
funcidn del ciclo de cria, constante a 25°C y fluctuante (dia a 35°C y noche a 15°C) para tres colonias colectadas
en: Don Torcuato, Buenos Aires (rallado oblicuo); El Carmen, Jujuy (rallado vertical); Ciudad Universitaria
Limonero, C.A.B.A. (vacio). Se muestran las medias junto con sus errores estandar. Letras distintas indican
diferencias significativas (p < 0,05, contrastes a posteriori). Se acompanfan los graficos con esquemas de los

ciclos utilizados para el experimento. N=30 obreras para cada colonia en cada tratamiento.
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Para estudiar si las diferencias obtenidas en las TC usando distintos ciclos de temperaturas se debe a
un aumento del rango de tolerancia o solo un corrimiento de la misma, se calculé el rango de
tolerancia, es decir las temperaturas en las que las hormigas pueden estar activas. Se observaron
diferencias significativas entre los distintos ciclos (F, 23) = 8,24; p = 0,0003; Fig. 10). Las colonias
mantenidas en un ciclo constante alcanzaron un rango significativamente menor (37,21 + 0,10°C)
que las colonias mantenidas en un ciclo fluctuante (p < 0,05, contrastes a posteriori), tanto para las
mediciones realizadas durante la noche (37,66 + 0,10°C), como las mediciones realizadas durante el

dia (37,76 £ 0,10°C;).
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Figura 10. Rango de tolerancia en ciclos constantes y fluctuantes. Rango de tolerancia en funcién de los
distintos ciclos de cria utilizados para medir las TCmax y TCmin (constante a 25°C y fluctuante llegando a 35°C
de dia y 15°C de noche). Se muestran las medias junto con sus errores estandar. Letras distintas indican

diferencias significativas (p < 0,05, contrastes a posteriori). N=30 obreras para cada tratamiento.

Los ensayos de endurecimiento arrojaron diferencias significativas en cuanto a la TCmax para la
colonia del Limonero (F; sg) = 15,35; p = 0,0002; Fig. 11). Las hormigas que sufren el proceso de
endurecimiento de 1 hr a 37°C alcanzan una TCmax significativamente mayor (45,12 + 0,12°C); que
las que no pasaron por dicho proceso y siempre fueron mantenidas a 25°C (44,46 + 0,12°C; p < 0,05,

contrastes a posteriori).
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Figura 11. Endurecimiento. Temperatura critica maxima en funcion de la pre-exposicion, con o sin tratamiento
de endurecimiento (1hr a 37°C previo al ensayo). Se muestran las medias junto con sus errores estandar.

Letras distintas indican diferencias significativas. N=30 obreras para cada tratamiento

"Chill coma recovery time"

El analisis de la regresiéon lineal entre el CCRT y la latitud resultd no significativo tanto para la
aclimatacioén a 25°C (T = -0,53; p < 0,5946; R’ =0,01; Fig. 12), como para la aclimatacién a 15°C (T =
1,06; p < 0,2915; R* = 0,01; Fig. 12).

Para conocer si las colonias que experimentan temperaturas mas bajas durante el afio son las que se
recuperan del coma inducido por frio mas rapido se utilizé la biovariable 6, la cual representa un
promedio de las temperaturas mas bajas del mes mas frio. La regresidn lineal entre dichas variables
resultd significativa para la aclimatacién a 25°C (T = 4,08; p < 0,0001; R* = 0,05; Fig. 13) y no
significativa para la aclimatacién a 15°C (T =-1,68; p < 0,0952; R* = 0,01; Fig. 13).

Nuevamente cabe destacar que los modelos utilizados para analizar el CCRT en funcién de las
distintas biovariables y coordenadas, explican muy poco de la variabilidad observada. Esto se ve

reflejado en el bajo R? obtenido en cada una de las regresiones.
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Figura 12. CCRT en funcién de la latitud. Regresion lineal entre el "chill coma recovery time" y la latitud para
diez colonias mantenidas a 25°C y seis a 15°C de W. auropunctata: Carahunco - Jujuy (C), El Carmen - Jujuy
(EC), Assis Chateaubriand - Parana - Brasil (B), Gobernador Virasoro - Corrientes (G), Romang - Santa Fe (R),
Cayasta - Santa Fe (CY), Barrancas - Santa Fe (BA), Don Torcuato - Buenos Aires (DT), Ciudad Universitaria
(Limonero) - C.A.B.A. (L) y Ciudad Universitaria (Industrias) - C.A.B.A. (I). Las dos aclimataciones para las

distintas colonias se muestran en azul (25°C) y celeste (15°C).
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Figura 13. CCRT en funcion de la biovariable 6. Regresion lineal entre el “chill coma recovery time" vy el
promedio de la temperatura minima del mes mas frio para diez colonias mantenidas a 25°C y seis a 15°C de W.
auropunctata: Carahunco - Jujuy (C), El Carmen - Jujuy (EC), Assis Chateaubriand - Parana - Brasil (B),
Gobernador Virasoro - Corrientes (G), Romang - Santa Fe (R), Cayasta - Santa Fe (CY), Barrancas - Santa Fe (BA),
Don Torcuato - Buenos Aires (DT), Ciudad Universitaria (Limonero) - C.A.B.A. (L) y Ciudad Universitaria
(Industrias) - C.A.B.A. (l). Las dos aclimataciones para las distintas colonias se muestran en azul (25°C) y celeste

(15°C).
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Tolerancias térmicas de los diferentes haplotipos y haplogrupos

Las secuencias del gen COIl obtenidas de cada una de las 14 colonias usadas en los ensayos fueron
alineadas junto a las secuencias disponibles obtenidas previamente en el trabajo de Chifflet y
colaboradores (2016), para de este modo obtener el arbol filogenético mas parsimonioso (Fig. 14)
del cual se obtuvieron los haplotipos y haplogrupos definidos en ese estudio (Fig. 15). Cuatro de las
14 secuencias correspondieron a cuatro nuevos haplotipos (H54, H55, H56 y H57). Las colonias de
Limonero, Transportes, Industrias, Agronomia, Don Torcuato, Ramallo (todas de Buenos Aires) y El
Carmen (Jujuy) pertenecen al haplotipo 1 (H1). La colonia de Barrancas (Santa Fe) pertenece al
haplotipo 54 (H54) y posee solo una mutacidon de diferencia con el H1. La colonia de Candelaria
(Misiones) pertenece al haplotipo 22 (H22) y la de Cayasta (Santa Fe) al haplotipo 53 (H53). Estas
diez colonias se encuentran dentro del mismo haplogrupo B-IV. Por otro lado, las colonias de
Gobernador Virasoro (Corrientes) y Romang (Santa Fe) pertenecen a los haplotipos 55 (H55) y 56
(H56), respectivamente. La primera tiene solo una mutacién de diferencia y la segunda dos
mutaciones con respecto al H5. La colonia de Carahunco (Jujuy) pertenece al haplotipo 12 (H12), que
junto a los dos haplotipos anteriores se sitian en el haplogrupo B-VI. Finalmente, la colonia de Assis
Chateaubriand proveniente de Brasil pertenece al haplotipo 57 (H57), que se encuentra dentro del

haplogrupo B-V, teniendo solo una mutacién de diferencia con el H6.

Los datos obtenidos de haplotipos y haplogrupos se analizaron con ANOVAs para detectar
diferencias significativas entre los mismos. Los resultados obtenidos se encuentran resumidos en la
Tabla 1, siendo que la mayoria de ellos fueron no significativos. Tanto para la TCmin, como para el
CCRT se observaron diferencias significativas para las distintas aclimataciones realizadas en los
distintos haplotipos y haplogrupos, siendo que ambas variables son significativamente menores
cuando estos son aclimatados a 15°C (Tabla 1). Solo se observaron diferencias significativas en el
CCRT entre haplotipos en las colonias aclimatadas a 25°C (F, 294 = 38,12; p = 0,0063; Fig. 16). Los
haplotipos H54 (286,15 + 34,11 seg.), H12 (337,77 + 36,63 seg.) y H1 (353,12 + 18,65 seg.)
presentaron un menor CCRT que los haplotipos H56 (702,83 + 37,26 seg.) y H53 (850,16 * 36,04
seg.), a su vez los primeros tres no difirieron significativamente entre si. Los haplotipos H55 (442,53
+ 34,41 seg.) y H57 (461,63 + 36,63 seg.) no difieren significativamente entre si y presentaron un
CCRT significativamente menor que el haplotipo H53. Finalmente, los haplotipos H56 y H53 no

difirieron significativamente entre si.
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Figura 14. Arbol de sinapomorfias. Relaciones filogenéticas entre poblaciones pertenecientes al clado B de W.
encuentra enraizado junto con la especie filogenéticamente mas cercana Wasmannia rochai. Cada numero

indica una mutacién puntual en una base nitrogenada del gen COI que define entre dos grupos hermanos. Se
muestra en la figura los haplotipos obtenidos en este estudio que se agrupan en haplogrupos ya definidos en
el trabajo realizado por Chifflet y colaboradores (2016). Los asteriscos representan haplotipos nuevos

auropunctata, secuenciadas para el gen mitocondrial Citocromo Oxidasa subunidad | (COIl). El arbol se

encontrados en este estudio.
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Figura 15. Red de haplotipos y haplogrupos. Haplotipos y haplogrupos para el gen mitocondrial Citocromo
Oxidasa subunidad | (COIl) obtenido de poblaciones de W. auropunctata pertenecientes al clado B. En la red se
puede observar a qué haplotipo/haplogrupo corresponde cada una de las 14 colonias estudiadas en este
trabajo: Ciudad Universitaria (Limonero/L) - C.A.B.A., Ciudad Universitaria (Industrias/l) - C.A.B.A., Ciudad
Universitaria (Transportes/T) - C.A.B.A., Agronomia (A) - C.A.B.A., Ramallo (RA) - Bueno Aires, Don Torcuato
(DT) - Buenos Aires, El Carmen (EC) - Jujuy, Cayasta (CY) - Santa Fe, Barrancas (BA) - Santa Fe, Candelaria (CA) -
Misiones, Assis Chateaubriand (B) - Parand - Brasil, Romang (R) - Santa Fe, Gobernador Virasoro (G) -
Corrientes, Carahunco (C) - Jujuy. Los circulos grises representan los distintos haplotipos y su tamario
representa la frecuencia con la que se los encontré en un trabajo previo (Chifflet et al. 2016). Los cuadros de

colores representan a los haplogrupos. Grafico modificado de Chifflet y colaboradores (2016).
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Tabla 1. Comparacion de las variables de tolerancia térmica de los distintos haplotipos y haplogrupos. El

estadistico que se muestra es el F de Fisher junto con los grados de libertad de la variable explicativa y del

error estandar, también se muestra el p-valor.

Haplotipo Haplogrupo
Variables Estadistico Grados de Estadistico Grados de
p-valor p-valor
(F) libertad (F) libertad
TCmax 25°C 0,79 7,378 0,6276 0,46 2;378 0,6467
25°C 2,38 7,380 0,178 1,76 2;380 0,2221
TCmin 15°C 5,94 7,373 0,0537 0,72 2;373 0,5091
Entre temperaturas 14,25 1,758 <0,0001 1614,51 1,763 <0,0001
25°C 38,12 6,294 0,0063 0,12 2;294 0,9057
CCRT 15°C 1,64 2;200 0,3307 1,64 2;200 0,3307
Entre temperaturas 58,24 1,497 <0,0001 58,24 1,497 <0,0001
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Figura 16. CCRT de los distintos haplotipos de W. auropunctata. CCRT para los distintos haplotipos obtenidos

a partir del gen mitocondrial Citocromo Oxidasa subunidad | para colonias aclimatadas a 25°C. La colonia de

Barrancas (Santa Fe) pertenece al H54, la colonia de Carahunco (Jujuy) pertenece al H12, las colonias de

Buenos Aires y la de El Carmen (Jujuy) pertenecen al H1, la colonia de Gobernador Virasoro (Corrientes) al H55,

la colonia de Brasil pertenece al H57, la colonia de Romang (Santa Fe) pertenece al H56 y la colonia de Cayasta

(Santa Fe) pertenece al H53. Se muestran las medias junto con sus errores estandar, letras distintas indican

diferencias significativas (p < 0,05, contrastes a posteriori). N=30 obreras para cada haplotipo.
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Discusion

Temperaturas criticas

A lo largo de este capitulo se ha podido estudiar cdmo un factor abidtico, como la temperatura,
afecta la tolerancia térmica de distintas colonias de W. auropunctata localizadas en un gradiente
latitudinal de temperatura. No solo mediante la medicién de las temperaturas criticas y el CCRT a
nivel de especie, sino también a un nivel poblacional analizando las mismas variables entre los
diferentes haplotipos y haplogrupos al que pertenecen las diferentes colonias de W. auropunctata
utilizadas en este trabajo. Cuatro de los cuales fueron haplotipos nuevos (H54, H55, H56 y H57),
pertenecientes a haplogrupos ya definidos (BIV, BV y BVI) dentro del clado B, el Unico presente en
Argentina. Este es el Unico clado que se extiende hasta climas templados, ya que el clado A estd

restringido a climas tropicales y subtropicales (Chifflet et al., 2016).

Al medir la TCmax, se pudo observar que para las distintas colonias de W. auropunctata no existe
una variacion lineal con la latitud, es decir que la tolerancia a temperaturas altas no dependié de la
latitud en la que se encontraba cada colonia. Esto concuerda en mayor medida con los estudios
realizados agrupando taxones (muchos de ellos insectos), donde se ve que la tolerancia a
temperaturas altas en ectotermos terrestres varia escasamente con la latitud (Addo-Bediako et al.,
2000; Araujo et al., 2013; Sunday et al., 2014). Incluso resultados similares se han encontrado entre
distintas especies de triatominos distribuidos a los largo de América, donde se vio que la TCmax no

varia linealmente con la latitud (de la Vega & Schilman, 2018).

Si bien no se encontrd una relacidn entre la tolerancia a las altas temperaturas y la latitud, las
colonias de W. auropunctata que provienen de lugares que presentan temperaturas mds altas
durante el mes mas calido alcanzaron valores de TCmax mas altos. Estos resultados reflejan que
podria existir una adaptacién en la tolerancia para soportar temperaturas altas que varia entre
colonias, seglin qué tan cdlidas sean las temperaturas que soportan. Sin embargo, dicha adaptacién
no pareceria estar basada en diferencias genéticas para el gen medido, ya que el andlisis de las
colonias clasificadas en funcidon de sus haplotipos y haplogrupos (COl), no presenté diferencias
significativas en sus TCmax. Estos resultados concuerdan en gran medida con trabajos realizados en
otras especies, colonias y/o poblaciones de hormigas, respecto a las tolerancias a temperaturas
altas. Se ha observado este mismo patrdn para un gradiente latitudinal donde especies que soportan
climas mas cdlidos logran valores de TCmax mas altos (Arnan & Bliithgen, 2015; Diamond & Chick,
2018; Garcia-Robledo et al., 2018). Por otro lado, se observé que distintas especies de hormigas en
gradientes altitudinales presentan valores de TCmax cada vez mds bajos al aumentar la altitud,

donde las temperaturas son mas frias (Baudier et al., 2018; Chick et al., 2020). Especificamente, se
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observé este mismo patrén en las especies Aphaenogaster picea, Aphaenogaster rudis y Solenopsis
invicta en un gradiente altitudinal, donde ademas se vio que la especie que proviene de lugares mas
calidos (S. invicta), presenta valores de TCmax mas altos en el gradiente altitudinal, mientras que la
especie que proviene de lugares mas frios (A. picea) alcanza valores mas bajos (Lytle et al., 2020;
Warren & Chick, 2013). A una escala regional estos patrones se repiten siendo que para distintas
zonas de una reserva o distintas laderas de una montafia las especies que estan expuestas a climas
mas secos y calidos presentan valores de TCmax mas altos (Baudier & O’Donnell, 2020; Wiescher et
al., 2012). Incluso estas variaciones se dan a nivel de estratos de una comunidad, donde las especies
de hormigas que estan expuestas a mayor radiacién solar por habitar el dosel alcanzan valores de
TCmax mas altos que las que habitan a nivel del suelo o son subterraneas (Bujan et al., 2020a;
Kaspari et al.,, 2015). También puede observarse esto mismo en una escala temporal, ya sea
estacionalmente durante el ano, donde distintas especies de hormigas presentan un TCmax mas alta
durante el verano que durante el invierno (Bujan et al., 2020b; Coulin et al., 2019), o durante un
mismo dia donde las especies u obreras de una misma colonia diurnas presentan una TCmax mas
alta que las nocturnas (Esch et al., 2017; Garcia-Robledo et al., 2018; Garcia-Robledo et al., 2020;
Jayatilaka et al.,, 2011). Finalmente estd el caso de antropizacion donde las distintas colonias o
especies que habitan zonas con mayor grado de perturbacidn presentan una TCmax m3s alta, debido
a las temperaturas mayores que experimentan con respecto a zonas menos perturbadas o rurales
(Boyle et al., 2021; Diamond et al., 2017; Diamond et al., 2018). A grandes rasgos se puede observar
gue independientemente de la escala, las distintas especies o colonias de hormigas definen su
tolerancia térmica superior en base las temperaturas mas cdlidas que experimentan. Sin embargo, el
hecho de que las distintas colonias/poblaciones de W. auropunctata estudiadas no presentaron
diferencias significativas en su TCmax cuando se considerd su haplotipo y haplogrupo mitocondrial
(COl), parece indicar que, al menos para este gen, el desarrollo de su termotolerancia no se debe a
un proceso de adaptacién genética que opere sobre su temperatura critica maxima. No obstante,
podria haber algin efecto de base genética sobre el tiempo de recuperacidon de los distintos

haplotipos, luego de haber experimentado altas temperaturas.

En el caso de la TCmin, observamos una relacion lineal negativa con la latitud para las colonias de W.
auropunctata aclimatadas a 25°C (temperatura de cria). Es decir, que las colonias ubicadas a
mayores latitudes tuvieron TCmin mas bajas. Estos resultados parecen ser un patrén que se repite
entre las distintas especies de insectos, donde a medida que aumenta la latitud aumenta la
tolerancia a bajas temperaturas, especificamente disminuye la TCmin (Addo-Bediako et al., 2000;
Araujo et al., 2013; Clusella-Trullas et al., 2011; Sunday et al., 2014). Sorpresivamente este patrdn se

invierte, aunque con una pendiente casi nula, y es significativamente menor en colonias aclimatadas
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a 15°C, con respecto a las colonias aclimatadas a 25°C. Sin embargo, la disminucidn de los valores de
TCmin observados a 15°C, se debe principalmente a la plasticidad térmica que presenta esta especie,
la cual le permite reducir sus TCmin al experimentar temperaturas mas frias (Coulin et al., 2019).
Esta plasticidad se observa incluso cuando consideramos los haplotipos y haplogrupos de las
colonias, ya que la TCmin disminuye también al ser aclimatadas a 15°C. Otro fendmeno que se
observa es que a medida que aumenta la latitud, disminuye drasticamente la diferencia entre las
TCmin obtenidas a las dos temperaturas de aclimatacion. Esta caracteristica esta relacionada con el
limite de dicha plasticidad, es decir que las colonias que desarrollan su tolerancia lo hacen a
expensas de perder capacidad de aclimatacién. Dicho fendmeno se ha observado al estudiar las
tolerancias térmicas en otros invertebrados ectotermos como triatominos y cangrejos de porcelana

(Belliard et al., 2019; Stillman, 2003).

En colonias de W. auropunctata aclimatadas a 25°C, la TCmin no varia linealmente con las

temperaturas mas bajas de los meses mas frios, mientras que, para las colonias aclimatadas a 15°C,

la relacidn resulta ser significativamente negativa. Aun asi, los resultados no son los esperados y no
son los que se observan en la bibliografia disponible al respecto, ya que se postula que las especies o
colonias que soportan mas frio durante el afio, son las que alcanzan valores de TCmin mas bajos. Por
ejemplo, en trabajos donde se estudio la TCmin en gradientes altitudinales, se ve que las especies a
mayor altura son las que alcanzan los valores mas bajos (Baudier et al., 2018; Bishop et al., 2017,
Chick et al., 2020). Este patron también se da a nivel latitudinal entre comunidades de hormigas, en
donde las que soportan climas mas frios, son las que alcanzan TCmin mas bajas (Bujan et al., 2020a;
Diamond & Chick, 2018). Lo mismo ocurre con las especies A. picea, A. rudis y S. invicta, que logran
valores de TCmin que se intercalan de acuerdo a la latitud en la que habitan (A. picea TCmin menor
que A. rudis, ya que vive a mayores latitudes) o en el caso de S. invicta y Brachyponera chinensis, las
cuales presentan una mayor TCmin que A. picea y A. rudis, ya que son invasoras que provienen de
latitudes menores (Lytle et al., 2020; Warren & Chick, 2013; Warren et al., 2020). A nivel de estratos,
se ve que las distintas especies de una comunidad de hormigas presentan distintos TCmin. Las
especies subterraneas logran valores mas bajos que las especies que habitan por sobre el nivel del
suelo (Baudier et al., 2018). Estos patrones se repiten a nivel temporal, como fue observado en W.
auropunctata, cuyas colonias colectadas en invierno alcanzaron un valor de TCmin mas bajo que las
colonias que fueron colectadas en verano (Coulin et al., 2019). También a nivel temporal, se observa
que las especies nocturnas logran valores inferiores de TCmin que las especies diurnas que soportan
mayores temperaturas (Garcia-Robledo et al., 2020; Jayatilaka et al., 2011). Finalmente, este patron
se repite con la antropizacion, donde colonias de Temnothorax curvispinosus presentan una TCmin

mas baja en zonas rurales que en zonas urbanas aledaias, las cuales son mas célidas (Diamond et al.,
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2017; Diamond et al., 2018). Para todas estas escalas descriptas puede observarse que las colonias o
poblaciones de especies de hormigas aumentan su tolerancia al frio, cuando las temperaturas
ambientes de los lugares a donde habitan disminuyen. Estos patrones no coinciden con los que se
observaron en este trabajo para ninguna de las temperaturas usadas, pero si coinciden con los
patrones de aclimatacién obtenidos. Podria ser que al aumentar el nimero de colonias dentro del
gradiente latitudinal e incluso dentro de cada sitio de colecta (mas de una colonia por sitio), ayude a
reducir la variabilidad de los datos observados, de manera de obtener una relacién que concuerde
con los otros trabajos aqui citados. En cuanto a la aclimatacién a 15°C, la relacidn lineal, si bien tiene
una pendiente poco marcada, es completamente contraria a la esperada. Nuevamente podria
deberse al fenémeno descripto anteriormente en el cual las colonias que soportan mas frio durante
el afo, pierden capacidad de aclimatacién a costa del desarrollo de sus termotolerancias (Belliard et

al., 2019; Stillman, 2003).

Al estudiar la TCmax y TCmin de las distintas colonias se utilizaron modelos que explicaron muy poco
la variabilidad observada. Esto se debe mayormente a la gran variabilidad que se observa para las
variables de termotolerancia dentro de cada colonia. No obstante, esto podria corregirse al obtener
mas colonias dentro de cada punto de colecta e incluso extendiendo el gradiente latitudinal de
temperaturas, de manera de reducir dicha variabilidad y obtener colonias que soporten

temperaturas mas disimiles.

Para probar como se expresa la plasticidad en la termotolerancia de W. auropunctata, es decir si
ambos extremos de la termotolerancia podian incrementarse simultdneamente, o si existe un
corrimiento de los limites de termotolerancia, se realizaron ensayos con colonias de W.
auropunctata sometidas a un ciclo fluctuante. Estos ensayos revelaron que desarrollan una mayor
tolerancia a temperaturas mas altas a costa de sacrificar su tolerancia a temperaturas bajas. Es decir,
qgue su TCmax y su TCmin son significativamente mayores que para colonias sometidas a un ciclo
constante, tanto en las mediciones realizadas de dia, como en las realizadas de noche, las cuales no
difieren significativamente entre si. Sin embargo, también se observa un mayor rango de
termotolerancia, siendo significativamente mayor para el ciclo fluctuante en ambas mediciones (dia
y noche), que para el ciclo constante. Es decir que dicho rango es mas amplio y esta ligeramente
corrido hacia temperaturas mds altas. Estos resultados obtenidos en ciclos fluctuantes son los
primeros obtenidos para esta especie y para hormigas en general. Por lo tanto, se recurrid a
comparar los resultados obtenidos con otros taxones, en su mayoria dipteros y lepidépteros. En
general, se observa que al someter distintos dipteros a ciclos fluctuantes con una variaciéon de 5°C o

mas, el rango de tolerancia térmica aumenta, especialmente porque aumenta la tolerancia a
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temperaturas mas altas y en muchos casos con una pérdida de tolerancia a temperaturas bajas
(Bozinovic et al., 2011; Colinet et al., 2015; Mutamiswa et al., 2020; Terblanche et al., 2010). Incluso
se ha visto este mismo fenédmeno para el lepidéptero Lycaena tityrus, cuando se lo somete a un ciclo
de temperaturas fluctuantes (Fischer et al.,, 2011). Esta asimetria en el aumento de las
termotolerancias inferiores y superiores podria representar un compromiso entre las mismas. Esto
puede verse claramente en una curva de desempefio en funcién de la temperatura, donde hay una
clara asimetria entre ambos lados de la misma (Fig. 2). Pequefios aumentos en la temperatura son
mucho mas perjudiciales que pequefas disminuciones, ya que la curva decrece con mayor pendiente
a temperaturas altas que a temperaturas bajas, llegando a los limites de TCmax con mucha mads
facilidad que a los limites de la TCmin (Colinet et al., 2015). Entonces, frente a un ciclo de
temperatura fluctuante con bastante amplitud, como el realizado en este trabajo, se producen
cambios fisioldgicos asimétricos que se traducen en el aumento de la TCmax a costa de la pérdida de
tolerancia a temperaturas mas bajas. Este compromiso entre las tolerancias térmicas podria deberse
al dafio inmediato irreparable que podrian causar las temperaturas altas con respecto al dafio

retardado y menos letal que producen las temperaturas bajas.

Por otro lado, para probar si la plasticidad de una colonia podria expresarse rdapidamente a corto
plazo, se sometidé a una de las colonias de W. auropunctata a un proceso de endurecimiento. Se
comprobé que manteniendo a las hormigas durante una hora a 37°C previo a medir su TCmax, la
misma aumento significativamente con respecto a los valores de la misma colonia sin pre-exponer
(solo mantenida a 25°C). Esto demuestra que la plasticidad observada para las termotolerancias a
temperaturas altas no solo se da durante procesos a mediano o largo plazo, como los de
aclimatacién, sino también en procesos de corto plazo, como los de endurecimiento. Poco se conoce
acerca de este fendmeno en insectos, siendo pocos los trabajos que miden termotolerancias en
procesos de endurecimiento. En algunos drosofilidos y el heteréptero Nysius groenlandicus, se ha
observado que la TCmax y en otros casos el tiempo de noqueo por calor aumentan
significativamente luego de un proceso de endurecimiento por calor (Kalra et al., 2017; S@grensen et
al., 2019; van Heerwaarden et al., 2016). En hormigas, los estudios de endurecimiento por calor son
escasos y por lo general miden supervivencia pero no termotolerancias, encontrando como en el
caso de hormigas del genero Cataglyphis que dicho tratamiento aumenta la supervivencia a
temperaturas altas (Perez et al., 2021). El incremento en la tolerancia a temperaturas altas luego de
un proceso de endurecimiento podria deberse principalmente a la sintesis de proteinas del tipo HSP
(del inglés “heat shock protein®), las cuales se sintetizan frente a una situacion de estrés. Mediante
las mismas los insectos evitan la desnaturalizacién de otras proteinas, que se da en estos casos a

causa de las temperaturas elevadas a las cuales son sometidos (Gonzalez-Tokman et al., 2020; Zhao
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& Jones, 2012). De esta manera, W. auropunctata podria aumentar su TCmax, aumentando la
tolerancia a temperaturas altas y asi protegerse a corto plazo de un aumento drastico en la

temperatura.

"Chill coma recovery time"

El CCRT resulté no variar linealmente con la latitud para las distintas colonias de W. auropunctata a
ninguna de las temperaturas de aclimatacion. Este resultado no es el esperado, ya que como fue
dicho anteriormente, las tolerancias a temperaturas bajas suelen aumentar con la latitud (Addo-
Bediako et al., 2000; Aradjo et al., 2013; Clusella-Trullas et al., 2011; Sunday et al.,, 2014). Los
trabajos que han medido el CCRT en un gradiente geografico en insectos, encontraron que el CCRT
es menor a latitudes mayores (Hallas et al., 2002; Poikela et al., 2021; Sisodia & Singh, 2010; Wiberg
et al., 2021). Esto también fue observado en un trabajo realizado en dos hormigas del genero
Myrmica, donde una de ellas, Myrmica rubra, muestra el mismo patrén (Maysov, 2014). Las
diferencias observadas entre este trabajo y otros podria deberse a las mayores altitudes de dos de
las colonias colectadas ubicadas en Jujuy (El Carmen y Carahunco). De este modo, su CCRT podria ser

menor al soportar climas mas frios de altura que colonias a la misma latitud, pero a altitud mas baja.

Por otro lado, al comparar el CCRT de las distintas colonias en base a las temperaturas mas frias que
soportan durante el mes mas frio del afio, se detectd una relacién lineal positiva para la aclimatacién
a 25°C pero invariable para la aclimatacidn a 15°C. Las colonias que estdan sometidas a climas mas
frios, son las que se recuperan antes del coma, cuando son aclimatadas a 25°C. Esto es razonable ya
gue al adaptarse a dichos climas su tolerancia al frio es mucho mds alta. No obstante, no todas las
colonias disminuyen su CCRT al aclimatarlas a 15°C, demostrando nuevamente que existen limites en
la plasticidad que pueden desarrollar al someterse a climas tan frios sin perder capacidad de
aclimatacion (Belliard et al., 2019; Stillman, 2003). La mayoria de los trabajos que midieron CCRT en
hormigas concuerdan con los resultados aqui obtenidos, observando menores CCRT en climas con
menores temperaturas: ya sea por estar a mayores latitudes (Martin-Roy et al., 2021), mayores
altitudes (Tonione et al., 2020), zonas con menor promedio de temperatura anual (Nguyen et al.,,
2019), zonas con menor cobertura vegetal (Maysov & Kipyatkov, 2011) o incluso en obreras que
salen del nido en comparacién a las que se quedan en el mismo (ModIlmeier et al., 2012). Ademas,
en algunos de estos trabajos se puede observar el fendmeno de plasticidad en el CCRT con
aclimataciones a menores temperaturas. Siendo que las hormigas se recuperan antes del coma
producido por frio aclimatandolas a menores temperaturas, como en el presente trabajo (Maysov,

2014; ModImeier et al., 2012; Tonione et al., 2020).
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Nuevamente al estudiar el CCRT de las distintas colonias se utilizaron modelos que explicaron muy
poco la variabilidad observada. Esto se debe mayormente a la gran variabilidad que se observa para
esta variable de termotolerancia dentro de cada colonia. No obstante, esto podria corregirse al
obtener mas colonias dentro de cada punto de colecta e incluso extendiendo el gradiente latitudinal
de temperaturas, de manera de reducir dicha variabilidad y obtener colonias que soporten

temperaturas mas disimiles.

Cabe remarcar que al analizar las distintas colonias de W. auropunctata considerando sus haplotipos
y haplogrupos, la aclimatacion a 15°C desencadeno un menor CCRT, en concordancia con los
trabajos previos citados. Por otro lado, la aclimatacién a 25°C resulté en diferencias significativas
entre haplotipos, siendo que los pertenecientes a Jujuy (H12 y H1), Buenos Aires (H1) y el mas
austral de Santa Fe (H54), no difirieron significativamente en su CCRT, pero son menores al de los
haplotipos mas boreales de Santa Fe (H56 y H53). Esto indica que lo observado a nivel de especie
tiene un correlato a un nivel genético, ya que las poblaciones de haplotipos que soportan climas mas

frios durante el afio son las que alcanzan menores CCRT.
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Conclusion

A lo largo de este capitulo se pudo observar que las colonias de W. auropunctata que soportan
temperaturas mas altas y mas bajas durante el aiflo presentan una mayor tolerancia térmica. A su
vez también se observo el compromiso en el aumento/disminucion de las TC entre colonias, cuando
experimentan ambos extremos térmicos. Los cambios en la termotolerancia observados a nivel de
especie tienen un correlato parcial a nivel genético, en el caso de la tolerancia a temperaturas bajas.
Estos resultados reflejan la plasticidad que posee esta especie para extender su termotolerancia
frente a climas adversos. En base a esta evidencia, la hipdtesis propuesta para este capitulo no se
rechaza. Es decir, que dentro de un gradiente latitudinal de temperaturas, las colonias de W.
auropunctata que soportan climas mas calidos poseen una mayor tolerancia a temperaturas altas,
mientras que las que soportan climas mas frios poseen un mayor tolerancia a temperaturas bajas.
Por lo tanto, la temperatura, especificamente las bajas temperaturas, parecerian ser un factor

limitante en la expansion austral de W. auropunctata.
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Introduccion

La humedad es uno de los factores mas importantes que afecta la vida de los insectos en la
naturaleza, principalmente por el estrés que puede ejercer su ausencia. Como fue mencionado en el
capitulo I, uno de los principales problemas de los insectos ante el riesgo a la desecacidn es su alta
relacion superficie/volumen, la cual los hace mas susceptibles a la deshidratacién (Edney, 2012). Esto
cobra una mayor importancia en insectos terrestres, los cuales son mds propensos a la pérdida de
agua. Los mismos estan compuestos por un porcentaje de agua que varia entre 40 y 90% de su masa
viva o fresca (Edney, 2012; Hadley, 1994). Este valor varia entre especies, estadios, individuos e
incluso en el tiempo para un mismo individuo (Wharton, 1985). A su vez este valor es de gran
importancia en el balance de agua de un insecto, el cual estd definido por la diferencia entre la
cantidad de agua ganada y perdida (Wharton, 1985). Es entonces que la resistencia a la desecacién
en un insecto va a depender de la cantidad de agua que sea capaz de perder sin tener efectos

adversos y la tasa a la cual se pierde dicha agua (Chown et al., 2004; Edney, 2012; Hadley, 1994).

Las vias de ingreso de agua se dan mediante: ingestidn, absorcién del vapor de agua y recuperacion
del agua metabdlica (Hadley, 1994). En cambio, las vias de egreso se dan mediante: pérdida por
cuticula, respiracién, defecacion y secrecion (Hadley, 1994; Wharton, 1985). Muchos insectos, sobre
todo aquellos que habitan climas secos, muestran adaptaciones para reducir este egreso al minimo,
como son: el desarrollo de morfologias corporales que reducen la relacion superficie/volumen,
modificaciones comportamentales que evitan la exposicion, regulaciéon de la actividad de los
espiraculos en la respiracidon, composicidn de lipidos cuticulares especializada, permeabilidad
cuticular reducida y tolerancias fisioldgicas desarrolladas en respuesta a climas mas secos (Arlian &
Veselica, 1979; Hadley, 1994). En particular, la permeabilidad cuticular es una de las caracteristicas
altamente relacionada con la tolerancia a la desecacién, ya que los insectos pierden agua
pasivamente a través de la cuticula. En consecuencia, aquellos insectos que habitan climas mas
aridos, para disminuir su tasa de pérdida de agua, deberian tener una menor permeabilidad cuticular
gue insectos del mismo tamafio que habitan climas mas humedos (Zachariassen, 1996). En trabajos
gue consideran la relacidn entre la tasa de liberacion de agua y los factores ambientales, se vio que
la tasa de pérdida de agua estd relacionada positivamente con la precipitacion y por ende
negativamente con la aridez ambiental (Addo-Bediako et al., 2001). También se ha observado en
moscas de la especie Drosophila melanogaster que existe una correlacion positiva entre la
resistencia a la desecacion y la disminucién de la humedad con la latitud y la altitud (Parkash et al.,
2008). Escasos son los trabajos que estudian estos fendmenos en especies de hormigas. Sin

embargo, en ellos se han llegado a conclusiones similares. Las hormigas muestran una
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permeabilidad cuticular mucho menor en ambientes xéricos que en ambientes mésicos (e.g., Lighton

& Feener, 1989; Schilman et al., 2005).

Poco se sabe sobre cémo un factor abidtico como la humedad afecta la distribucién de las especies
de hormigas invasoras, las cuales representan un grave problema ecolégico y econdmico a nivel
mundial. Este es el caso de W. auropunctata, de la que se conoce muy poco sobre su tolerancia a la
desecacion a nivel de especie o si esta tolerancia presenta variacién entre distintas poblaciones (o
genotipos) a lo largo de un gradiente longitudinal de precipitaciones. La capacidad de tolerar
ambientes mas secos podria ser clave en su reciente expansion hacia regiones mas aridas. En base a
esto, se establece la siguiente hipdtesis. Dentro de un gradiente longitudinal de precipitaciones, las
colonias de W. auropunctata que soportan climas mds secos poseen una mayor tolerancia a la
desecacion. Bajo dicha hipdtesis se espera que las colonias que estén sometidas a climas mas secos,
es decir menores precipitaciones, muestren una menor tasa de pérdida de agua y permeabilidad

cuticular, que las que estan sometidas a climas mas humedos, con mayores precipitaciones.
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Materiales y métodos

Recoleccidn y mantenimiento de las colonias

Las colonias utilizadas en los ensayos realizados para medir la tolerancia a la desecacion en este
capitulo fueron recolectadas a lo largo de un gradiente creciente de precipitaciones (Oeste-Este).
Estas fueron obtenidas de los sitios marcados en la Figura 3 del Capitulo I, y mantenidas de la misma
manera que se describio en ese capitulo. Las colonias usadas fueron las siguientes: Assis
Chateaubriand - Paranad - Brasil (B), Caacupé - Cordillera - Paraguay (P), Don Torcuato - Buenos Aires
(DT), Ciudad Universitaria (Limonero) - C.A.B.A. (L) y Ciudad Universitaria (Industrias) - C.A.B.A. (1),
Ciudad Universitaria (Transportes) - C.A.B.A. (T), Agronomia - C.A.B.A. (A), Carahunco - Jujuy (C), El

Carmen - Jujuy (EC).

Tasa de pérdida de agua

La tasa de pérdida de agua se midié utilizando un respirdmetro de flujo abierto de alta resolucién
TR-2 Sable System International (SSI, Las Vegas, Nevada, EEUU). Dicho dispositivo permite medir la
produccién de CO, y vapor de agua simultdneamente de un grupo de hormigas en tiempo real a

distintas temperaturas, en este caso, a 15, 25 y 35°C (Fig. 17).

Camara de temperatura

—> ss4 Dled”ta C' . N
Ascarita amara respirométrica
" 5 = | & RH-300 —{ LI-COR —>
PELT5
ExpeData \ 1C.2000

E U2 |-

Figura 17. Respirometro de flujo abierto. La figura muestra un esquema del dispositivo usado para medir tasa

de pérdida de agua y calcular la permeabilidad cuticular de las hormigas. El flujo de aire, mostrado con flechas
negras circula desde la bomba (S54) hasta el detector de CO, (LI-COR), pasando por la cdmara respirométrica y
el detector de vapor de agua (RH-300). Todas las conexiones eléctricas entre los dispositivos, como la del
termémetro (TC-2000), el controlador de temperatura (PELT5) y el conversor analdgico digital (Ul-2), se

muestran con flechas celestes.
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El equipo estd compuesto por una bomba (SS4, Sable Systems International (SSI); Nevada, EEUU),
que impulsa aire con un flujo constante y controlado de 80 ml/min hacia un recipiente que contiene
Diedrita (malla 8, con indicador; Sigma-Aldrich, Missouri, EEUU) y Ascarita (malla 20-30; Thomas
Scientific, New Jersey, EEUU), cuya funcién es absorber la humedad y el CO, respectivamente.
Luego, el flujo de aire pasa por perclorato magnésico, Mg(ClO,), (Sigma-Aldrich, Missouri, EEUU), el
cual remueve aun mas el agua, llegando posteriormente a una cdmara respirométrica de vidrio
cilindrica donde se coloca al o los insectos. Esta cdmara cuenta con dos tapas de aluminio en sus
extremos aseguradas con anillos de tipo O-Ring para lograr un ambiente hermético. Posteriormente
el flujo llega al analizador de vapor de agua (rango de densidad de vapor de agua 0 a 10 pg/ml,
resolucién 0,0001 pg/ml; Sable System International (SSI) RH-300, Nevada, EEUU). Finalmente,
previo circular nuevamente por Mg(ClO,),, la corriente de aire llega a un analizador infrarrojo de
dioxido CO, (LI-6251, resolucidn 0,1 p.p.m. CO,; Li-Cor, Nebraska, EEUU). Durante todo el recorrido
el flujo de aire circula por una serie de tubos de baja permeabilidad Bev-A-Line, que minimizan el

error asociado a la absorbancia de H,0 y CO,.

La camara respirométrica se encuentra dentro de una camara de temperatura (PTC-1; SSI) con un
controlador de temperatura (PELT-5; SSI) que fue fijado en las tres temperaturas usadas: 15, 25 vy
35°C. Ademads, posee un espiral de cobre de aproximadamente 6,5 m de longitud por el cual circula
el aire antes de entrar a la cdmara respirométrica, de modo de equilibrar la temperatura del aire que
ingresa con la de la cdmara de temperatura. Finalmente, la temperatura se midié dentro de la
camara respirométrica mediante una termocupla (tipo T) unida a un termdémetro electrénico TC-
2000 (resolucién 0,01°C, precisidn 0,2°C; SSI). Las salidas analdgicas de la bomba, el termémetro y
los analizadores de H,0 y CO, se conectaron a una computadora por medio de un conversor A/D
(UI-2, 16 bits, precisiéon 0,05 %; SSI). Todos estos datos se visualizaron y almacenaron mediante el

programa de adquisicidon de datos ExpeData.

Dado que la sensibilidad del dispositivo no permite hacer un registro para una uUnica hormiga de W.
auropunctata por su tamafio reducido, se realizaron varios ensayos para establecer el nimero de
obreras necesarias para obtener datos distinguibles. Se concluyd que el valor dptimo para cada
registro fueran 10 obreras. Para cada uno de ellos, primero se realiza un registro con la cdmara
respirométrica vacia (linea de base), luego se detiene el registro para introducir las hormigas y se
espera unos minutos a que en el dispositivo circule el aire que entrd al abrir la cdmara. A
continuacioén, se reanuda el registro y se realiza aproximadamente durante 60 min, para finalmente
retirar a las hormigas y realizar nuevamente una linea de base con la cdmara vacia. Con la ayuda del

programa ExpeData a cada registro se le realizé una regresién lineal entre ambas lineas de base, la
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cual se le resta a los valores obtenidos durante el registro punto a punto. Finalmente con el mismo
programa se transforman los valores de emisién de CO, de p.p.m. a ul/h seguin la féormula tomada de
Lighton (2018). Se realizaron cinco ensayos de 10 obreras cada uno para cada colonia, a cada

temperatura.

Antes de realizar los registros, los analizadores de CO, y H,0 fueron calibrados. Para el analizador de
CO, se utilizé nitrégeno gaseoso para definir el cero, y una concentracidn patréon de CO, de 97 £ 5
p.p.m. (Grupo Linde Gas S.A., Buenos Aires, Argentina). Para calibrar el analizador de vapor de agua
también se utilizé nitrégeno gaseoso para definir el cero y luego aire saturado de humedad (el aire
se burbujea en una botella de 1 litro de agua bi-destilada) a una temperatura conocida (medida por
una termocupla sumergida en el agua de la botella y conectada al termdmetro digital TC-2000) de
aproximadamente 5°C por debajo de la temperatura ambiente para evitar que el agua se condense
dentro del analizador. El analizador de vapor de agua (RH-300) se coloca en modo “dewpoint” y se
ajusta para que coincida la temperatura del medidor de vapor de agua con el termdmetro digital, es

decir, la lectura del TC-2000 y el RH-300 coinciden.

A partir de los registros obtenidos de pérdida de agua, con ayuda del respirémetro de flujo abierto,
se calculé la tasa de pérdida de agua (TPA) total y por cuticula. La primera se obtuvo directamente
de la medicidn cruda del dispositivo, dividiéndola por la superficie calculada de las obreras de esta
especie (S), como se describe en la siguiente seccion, y por la cantidad de obreras usadas por ensayo
(10). La segunda se obtuvo realizando el mismo calculo, pero partiendo de la pérdida de agua por

cuticula (PAC), calculada con el método de correlacién como se describe en la siguiente seccion.

Permeabilidad cuticular

Para calcular la permeabilidad cuticular (PC), primero es necesario estimar la tasa de pérdida de
agua a través de la cuticula. Existen dos metodologias para discernir la tasa de pérdida de agua a
través de la cuticula en registros de intercambio gaseoso continuo, por ejemplo cuando se registran
grupos de insectos como es en este caso. Estas dos metodologias son: el cambio de aire normal a O,
puro o "hyperoxic switch" (Lighton et al., 2004) y el método de correlacién entre la tasa de pérdida
de agua y la tasa de produccién de CO, (Gibbs & Johnson, 2004), la cual fue utilizada en este trabajo.
Es decir, primero se realizd una relacion lineal de la emisidn de vapor de agua en funcion de la
emision de CO,, con esta Ultima se hizo una extrapolacién a cero para obtener la pérdida de agua
por cuticula (PAC), ya que en dicho valor los espirdculos se encontrarian completamente cerrados

(Gibbs & Johnson, 2004). Luego la superficie (S) de cada hormiga se calculd segun la formula usada
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en Lighton y Feener (1989) y Schilman y colaboradores (2005), donde se toma a cada hormiga como
un conjunto de figuras geométricas y se calcula su area en funcién de la masa (m,): la cabeza y el
térax como un sélido rectangular, las patas y el peciolo como cilindros y el abdomen como un
esferoide prolato. Con los datos de la pérdida de agua a través de la cuticula para cada hormiga (el
valor total se divide por las 10 obreras usadas en el ensayo) y la superficie calculada para cada
hormiga, se obtiene la pérdida de agua por superficie (PAS). Por ultimo se calcula la presién de vapor
(PV) dentro de la camara respirométrica, usando la temperatura de la misma (T), basado en la
formula utilizada en Lighton y Feener (1989) y Schilman y colaboradores (2005). Con el valor del
agua perdida por superficie y el valor de presién de vapor transformado a Torr, se calcula la

permeabilidad cuticular (PC).

PAC/10 PCZE

S = 0,103 .m, %%’ PAS = — —

PV =512 + (73.662.T) — (0,72645 .T?) + (0,079616 .T?)

Por otro lado, para realizar las correspondientes regresiones lineales se calculd un déficit de presion
de vapor maximo del mes mads seco (DPV). Este valor se obtiene restandole la presién de vapor real
(PVR) a la presién de vapor saturada (PVS) con la formula usada en de la Vega y Schilman (2018). El
primer valor se obtiene usando la biovariable con el mismo nombre del sitio WorldClim con una
resolucién de 30 segundos, para cada uno de los sitios donde se colectaron las colonias. Este valor se
obtiene en kPa y se transformd a Torr. El segundo valor se obtiene de la formula en Mitchell y
colaboradores (2004), que usa la temperatura maxima del mes mas célido (biovariable 5) para
obtener la presion de vapor cuando el aire estd saturado de agua. Para obtener el valor de DPV del
mes mas seco, se calculd el mismo en todos los meses y se utilizd el que presento el valor mas alto

para cada colonia.

PVS = 0,6107 . ¢(17:38. bio5/239 + bio5) DPV = PVS — PVR
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Analisis estadistico

Para analizar la tasa de perdida de agua total, por cuticula y la permeabilidad cuticular, se realizaron
regresiones lineales usando como variable dependiente al DPV y como variables independientes a la
longitud o el promedio del déficit de vapor maximo del mes mds seco. Por otro lado, para comparar
las medias de la tasa de perdida de agua total y por cuticula a distintas temperaturas, se utilizdé un
ANOVA. La temperatura se tomdé como factor fijo, utilizando el método de Tukey para realizar los

contrastes a posteriori.

Para analizar si hay diferencias en la permeabilidad cuticular entre los distintos haplotipos y
haplogrupos mitocondriales (COl) de W. auropunctata, se realizd un ANOVA. Se utilizé haplotipo o
haplogrupo como factor fijo y se anidd a la colonia en ellos, usando a la temperatura como factor

fijo. El método de Tukey se uso para realizar los contrastes a posteriori.

Para todos los analisis estadisticos realizados en esta seccidon se utilizé el programa estadistico

InfoStat (Di Rienzo, 2009).
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Resultados

Tasa de pérdida de agua y permeabilidad cuticular

A una temperatura de 15°C, no hubo una relacidn lineal entre la TPA total y la longitud (T=0,35; p =
0,7302; R* = 0,04; Fig. 18A), ni entre la TPA cuticular y la longitud (T = 0,40; p = 0,6889; R*=0,01; Fig.
18B). Tampoco se encontré una relacion lineal entre la permeabilidad cuticular y la longitud a la
misma temperatura (T = 0,72; p = 0,4735; R? = 0,01; Fig. 18C). Por otro lado, a una temperatura de
25°C, hubo una relacion lineal entre la TPA total y la longitud (T = 2,32; p = 0, 0255; R?=0,12; Fig.
18A), pero no entre la TPA cuticular y la longitud (T=1,47; p = 0,1484; R%=0,05; Fig. 18B), ni entre la
permeabilidad cuticular y la longitud (T = 1,34; p = 0,1877,; R*=0,02; Fig. 18C). Finalmente a 35°C, las
tres variables presentaron una relacion lineal significativa con la longitud: TPA total (T = 4,16; p =
0,0002; R* = 0,30; Fig. 18A), TPA cutilar (T = 3,34; p = 0,0018; R* = 0,21; Fig. 18B) y permeabilidad
cuticular (T =3,41; p = 0,0015; R* = 0,22; Fig. 18C). Sin embargo, el modelo explica muy poco de la

variacion de algunas de las regresiones, reflejado en valores bajos de R%.
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Figura 18. Tasa de pérdida de agua y permeabilidad cuticular en funcion de la longitud. Regresidn lineal para
la TPA total (A), la TPA cuticular (B) y la permeabilidad cuticular (C), en funcién de la longitud medidas a tres
temperaturas (15°C = celeste, 25°C = amarillo y 35°C = rojo) para nueve colonias de W. auropunctata: Assis
Chateaubriand - Parana - Brasil (B), Caacupé - Cordillera - Paraguay (P), Don Torcuato - Buenos Aires (DT),
Ciudad Universitaria (Limonero) - C.A.B.A. (L) y Ciudad Universitaria (Industrias) - C.A.B.A. (l), Ciudad

Universitaria (Transportes) - C.A.B.A. (T), Agronomia - C.A.B.A. (A), Carahunco - Jujuy (C), El Carmen - Jujuy (EC).
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A 15°C, tanto la TPA total (T = 4,04; p = 0,0004; R*=0,37; Fig. 19A), como la TPA cuticular (T=4,01; p
= 0,0004; R? = 0,36; Fig. 19B) y la permeabilidad cuticular (T = 4,42; p < 0,0001; R* = 0,32; Fig. 19C)
presentaron una relacion lineal significativa con el DPV maximo del mes mas seco. Por otro lado, a
25°C, la TPA total presentd una relacion lineal significativa con el DPV maximo del mes mas seco (T=
2,10; p = 0,0425; R’ =0,10; Fig. 19A). Sin embargo, la TPA cuticular (T = 2,00; p = 0,0527; R? = 0,09;
Fig. 19B) y la permeabilidad cuticular (T = 1,98; p = 0,0545; R? = 0,09; Fig. 19C), no estuvieron
relacionadas linealmente con el DPV maximo del mes mas seco. Finalmente, a 35°C, tanto la TPA
total (T=1,36; p = 0,1819; R?=0,04; Fig. 19A), como la TPA cuticular (T=1,00; p = 0,3253; R?=0,02;
Fig. 19B) y la permeabilidad cuticular (T = 0,89; p = 0,3788; R* = 0,02; Fig. 19C), no presentaron una
relacion lineal significativa con el DPV maximo del mes mas seco. Sin embargo, el modelo explica

muy poco de la variacidn de algunas de las regresiones, reflejado en valores bajos de R”.
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Figura 19. Tasa de pérdida de agua y permeabilidad cuticular en funcién del promedio del déficit de presion
de vapor maximo del mes mas seco. Regresiéon lineal para la TPA total (A), la TPA cuticular (B) y la
permeabilidad cuticular (C), en funcién del DPV maximo del mes mas seco medida a tres temperaturas (15°C =
celeste, 25°C = amarillo y 35°C = rojo) para nueve colonias de W. auropunctata: Assis Chateaubriand - Parana -
Brasil (B), Caacupé - Cordillera - Paraguay (P), Don Torcuato - Buenos Aires (DT), Ciudad Universitaria
(Limonero) - C.A.B.A. (L) y Ciudad Universitaria (Industrias) - C.A.B.A. (1), Ciudad Universitaria (Transportes) -
C.A.B.A. (T), Agronomia - C.A.B.A. (A), Carahunco - Jujuy (C), El Carmen - Jujuy (EC).
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El analisis de las TPA totales (F,; g7 = 395,89; p < 0,0001) y cuticulares (F,; g7y = 190,28; p < 0,0001)
mostré diferencias significativas para todas las colonias en cuanto a la temperatura utilizada, siendo
gue a mayor temperatura, mayor es la tasa de pérdida de agua total y cuticular (p < 0,05, contrastes

a posteriori).

Tasa de pérdida de agua y permeabilidad cuticular entre haplotipos y haplogrupos

Con los datos obtenidos de haplotipos y haplogrupos (excluyendo a la colonia obtenida de Paraguay
la cual no pudo ser secuenciada), se corrieron ANOVAs para detectar diferencias significativas entre

las tres variables medidas en los ensayos de tolerancia a la desecacién (Tabla 2).

Tanto para la TPA total, como TPA cuticular, solo se encontraron diferencias significativas al someter
a las hormigas a una temperatura de 35°C, siendo el haplotipo H12, perteneciente al haplogrupo BVI
(Carahunco - Jujuy), el que presenta una tasa de pérdida de agua total y cuticular significativamente
mayor al resto, que no difieren significativamente entre si (p < 0,05, contrastes a posteriori). Por otro
lado, las mismas dos variables mostraron diferencias significativas para las temperaturas utilizadas,
mostrando que a medida que la temperatura aumenta la TPA total y cuticular es significativamente

mas alta (p < 0,05, contrastes a posteriori).

El analisis de la permeabilidad cuticular no reveld interacciones entre la temperatura y los
haplotipos/haplogrupos por lo cual se analizaron los efectos principales. El haplotipo H12
perteneciente al haplogrupo B-VI (Carahunco - Jujuy) es el que presenta una permeabilidad cuticular
significativamente mayor al resto, que no difiere significativamente entre si (p < 0,05, contrastes a
posteriori). A su vez, no se detectaron diferencias significativas entre las temperaturas utilizadas

para medir la permeabilidad cuticular.
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Tabla 2. Comparacién de las variables de tolerancia a la desecacién de los distintos haplotipos/haplogrupos
usando ANOVAs. El estadistico que se muestra es el F de Fisher junto con los grados de libertad de la variable

explicativa y del error estandar, también se muestra el p-valor.

Haplotipo/Haplogrupo
Variables Estadistico
Grados de libertad | p-valor
(F)
15°C 0,78 2;25 0,4674
25°C 1,30 2;36 0,2846
TPA total
35°C 9,99 2;37 0,0003
Entre temperaturas 121,62 2;75 <0,0001
15°C 0,83 2;25 0,4472
25°C 1,43 2;36 0,2537
TPA cuticular

35°C 12,69 2;37 <0,0001
Entre temperaturas 108,37 2,75 <0,0001

Entre
6,76 2;104 0,0017

PC Haplotipos/Haplogrupos

Entre temperaturas 1,93 2;104 0,1496
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Discusion

Tasa de pérdida de agua y permeabilidad cuticular

Se logré estudiar con éxito distintas variables que estdn relacionadas con la tolerancia a Ia
desecacion en distintas poblaciones de W. auropunctata, ubicadas a lo largo de un gradiente de
precipitaciones longitudinal. Este es uno de los pocos trabajos que estudia la tolerancia a la
desecacion entre poblaciones de una especie de hormiga en una amplia region geografica que
incluye un gradiente de precipitaciones longitudinal. La mayoria de los estudios en hormigas
comparan la tolerancia a la desecacién entre distintas especies (variacion interespecifica), donde las

diferencias son mucho mas evidentes.

Contrariamente a lo esperado, la TPA total se incrementé linealmente con el incremento de la
longitud cuando las colonias fueron expuestas a 25 y 35°C, mientras que la TPA cuticular y la
permeabilidad cuticular incrementaron linealmente con el incremento de la longitud solo a 35°C.
Dado que a mayores longitudes, los climas son mas secos, la prediccion es que las colonias deberian
evitar la pérdida de agua, es decir que su cuticula deberia ser menos permeable a mayores
longitudes. En nuestro caso, pasd exactamente lo inverso, especialmente a la mayor temperatura
ensayada (35°C), cuando en teoria la pérdida de agua se aceleraria por efecto del incremento del
calor. Esta inesperada mayor pérdida de agua en ambientes mas secos, que seria perjudicial para la
colonia, parece no operar a la temperatura mas baja y la intermedia (15 y 25°C), ya que todas las
variables (a excepcién de la TPA total a 25°C) resultaron no variar linealmente con la longitud a estas
dos temperaturas. Esto concuerda parcialmente con estudios realizados en moscas del género
Drosophila, donde se demostré que la longitud no es una buena variable para explicar las diferencias

encontradas en las tolerancias a la desecacién (Horvath et al., 2022; Rajpurohit et al., 2013).

El déficit de presion de vapor maximo del mes mds seco (DPV), ilustra qué tan seco puede ser el
clima que soporta cada colonia en cada lugar. A valores mas altos, mas seco es el clima. Al usar esta
variable uno puede independizarse de la longitud en la que fue obtenida cada colonia. Se encontré
una relacidn lineal positiva entre el DPV maximo del mes mads seco y la TPA total a 15y 25°C, y con la
TPA cuticular y la permeabilidad cuticular a 15°C. Esto significa que las colonias que estan en climas
mas secos son las que tienen una cuticula mas permeable por la que pierden una mayor cantidad de
agua. Estos resultados, al igual que al relacionar la tolerancia a la desecacién con la longitud, fueron
contrarios a lo esperado. Dichos resultados no son congruentes con trabajos donde se muestra que
distintas especies de hormigas adaptadas a climas xéricos muestran una TPA y una permeabilidad
cuticular menor que especies adaptadas a climas mésicos, posiblemente a causa de una adaptacion

orientada a reducir la cantidad de agua perdida (e.g., Lighton & Feener, 1989; Schilman et al., 2005;
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Schilman et al., 2007). Incluso se observd que entre estratos de un mismo ambiente, las especies de
hormigas que habitan ambientes mas secos, como el dosel, muestran una resistencia a la desecacion
mayor que las especies que habitan sobre ambientes mas humedos como el sotobosque (Bujan et

al., 2016).

Al igual que lo ocurrido en el capitulo Il, los modelos utilizados para estudiar la tolerancia a la
desecacion en esta especie explicaron muy poco la variabilidad observada. Esto se debe
mayormente a la gran variabilidad que se observa para estas variables de tolerancia dentro de cada
colonia. Esto podria corregirse al obtener mas colonias dentro de cada punto de colecta e incluso
extendiendo el gradiente longitudinal de precipitaciones, de manera de reducir dicha variabilidad y

obtener colonias que soporten distintos niveles de aridez.

Disminuir la TPA y la permeabilidad cuticular para perder menos agua no es la Unica manera de
tolerar climas mds secos, ya que hay una amplia variedad de estrategias que las especies podrian
desplegar para lograrlo. Entre ellas, se podrian mencionar las estrategias comportamentales que
podria desplegar W. auropunctata, como refugiarse dentro de su nido, un ambiente mas humedo,
en los meses u horas del dia cuando el ambiente externo es mas seco. Otro escenario posible podria
ser incluso que esta especie esté adaptada a climas mas secos y de esta manera sea capaz de perder
una mayor cantidad de agua que otras especies, sin sufrir sintomas de deshidratacién. De hecho, W.
auropunctata posee un valor de permeabilidad cuticular tres veces mds bajo que otras especies de
hormigas invasoras de climas mésicos e incluso de especies nativas de climas xéricos (Tabla 3). Dada
su mayor tolerancia no necesitaria ajustar su permeabilidad para tolerar los climas secos de los sitios
de colecta, y por eso su permeabilidad no varia en el gradiente de precipitaciones medido. Esta
mayor tolerancia a la desecacion podria haberle ayudado a conquistar zonas mucho mas secas y

aridas, como es el caso de Israel en el Medio Oriente (Vonshak et al., 2010).
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Tabla 3. Comparacion de las distintas permeabilidades cuticulares. Valores de permeabilidad cuticular para

hormigas nativas de ambientes mésicos y xéricos.

Especie PC (ug/h.cm®.Torr) | Ambiente Trabajo
W. auropunctata 6,24 Mésico Datos tesis
S. invicta 25,93 -31,96 Mésico (Appel et al., 1991)
L. humile 25,64 Mésico (Schilman et al., 2005)
P. rugosus 11,56 Xérico (Lighton & Feener, 1989)
Crematogaster californica 14,32 Xérico
Veromessor pergandei 17,00 Xérico
Forelius mccooki 19,14 Xérico (Schilman et al., 2005)
Solenopsis xyloni 21,48 Xérico
Dorymyrmex insanus 22,10 Xérico

Tasa de pérdida de agua y permeabilidad cuticular entre haplotipos y haplogrupos

Se encontraron diferencias significativas entre las poblaciones de W. auropunctata para ambas tasas
de pérdida de agua solo a 35°C. El haplotipo H12 pertenecientes al haplogrupo B-VI presentd una
TPA total y cuticular significativamente mas alta que los otros haplotipos/haplogrupos. Este mismo
patrén se observd para la permeabilidad cuticular. Este resultado también es contrario a lo
esperado, ya que este haplotipo/haplogrupo pertenece a la colonia de Carahunco, Jujuy, la cual
experimenta uno de los climas mas secos durante el afo. Pareceria ser, como se vio en la seccion
anterior, que la pérdida de agua total o cuticular, junto a la permeabilidad cuticular, no reflejan qué

tan secos son los climas que soportan las distintas poblaciones.

Por otro lado, no hay que dejar de mencionar, que para todas las colonias/poblaciones (incluso
cuando consideramos sus haplotipos y haplogrupos), la TPA total y cuticular fue significativamente
mayor a medida que aumentd la temperatura ambiente. Un patrén que concuerda con estudios
previos realizados en hormigas del género Pogonomyrmex, donde al aumentar la temperatura, la
TPA fue mayor (Lighton & Feener, 1989; Quinlan & Lighton, 1999). Incluso se han visto resultados
similares en otras especies de insectos, como escarabajos estercoleros (Terblanche et al., 2010) y
vinchucas (Rolandi et al., 2014). Este fendmeno se explica por el hecho de que a temperaturas
mayores, si la humedad relativa es constante (cercana a 0% en nuestras mediciones), el déficit de
presion de vapor de agua aumenta significativamente, por lo que la pérdida de agua a través de la

cuticula es mayor. Ademas, la tasa metabdlica aumenta a temperaturas altas, provocando la
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apertura por periodos prolongados de los espiraculos para un mayor intercambio gaseoso (Contreras

& Bradley, 2010), lo que resulta en un aumento en la pérdida de agua.
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Conclusion

En base a los resultados obtenidos y el andlisis que se desprende de ellos, no se puede rechazar la
hipdtesis propuesta. Es decir, que existen diferentes tolerancias a la desecacidon entre distintas
colonias de W. auropunctata ubicadas en una clina longitudinal de precipitaciones. No obstante, solo
se observaron diferencias para el DPV entre las colonias/poblaciones en todas las variables a bajas
temperaturas (15°C) y en una sola variable a la temperatura intermedia (25°C). Sin embargo, los
resultados obtenidos en esos casos fueron contrarios a los esperados. Es decir que las colonias que
soportan climas mas secos no fueron las que tuvieron una TPA y una permeabilidad cuticular menor.
El hecho de que la especie perdid en todas las situaciones mucho menos agua que otras especies de
clima xéricos, podria indicar que esta variacién entre colonias no afecta su supervivencia en el rango
estudiado. Por lo cual, la variacidon observada podria deberse a otros factores microambientales
(microhabitat). Los resultados obtenidos de este modo sugieren que la humedad no seria ser un
factor abidtico limitante en la dispersidon de W. auropunctata, por lo menos para las dos variables
medidas en este capitulo (TPA y PC). No obstante, la tolerancia a la desecacién podria estar definida
por otras variables como el contenido de agua disponible o cambios comportamentales que
favorezcan la conservacién de agua. Estudios adicionales son necesarios para profundizar sobre la

tolerancia a la desecacidn en esta especie.
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CAPITULO IV

Habilidades competitivas de
Wasmannia auropunctata dentro de un
ensamble de hormigas ubicado en su
limite austral de distribucion

)

ENLISTATE!!
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Introduccion

Como se observd en los capitulos anteriores, ciertos factores abidticos, como la temperatura, son
importantes para W. auropunctata a la hora de colonizar, establecerse con éxito y expandirse en
nuevos territorios. No obstante, como fue mencionado en la introduccién general, existen también
factores bidticos relacionados con la interaccidon con otras especies, que limitan estos procesos.
Entre ellos se pueden mencionar relaciones de depredacion, parasitismo, comensalismo o
mutualismo. Sin embargo, un tipo de interaccién especifica puntual ha cobrado mayor relevancia
que las demas, la competencia (Holldobler & Wilson, 1990). En este tipo de interaccién, los distintos
individuos de una misma especie o de distintas especies luchan por un recurso, especialmente
cuando este es limitante, como puede ser: alimento, territorio, pareja, etc. (Begon & Townsend,

2020).

Dentro de una comunidad de hormigas, la competencia toma un papel preponderante, si los
recursos son limitantes. La competencia entre especies de hormigas tiene un rol importante en
cuanto a la distribucién espacial, la abundancia y el comportamiento que despliegan los
contrincantes, muchas veces empleando comportamientos agresivos que incluyen el uso de sus
mandibulas y venenos o repelentes quimicos que usan para establecer territorios exclusivos
(Andersen & Patel, 1994; Andersen et al., 1991; Holldobler & Wilson, 1990). Estas comunidades han
sido organizadas en jerarquias de dominancia basadas mayormente en diferencias en la habilidad
para recolectar alimentos y defenderlos agresivamente. Las jerarquias son relativamente
consistentes y robustas dentro y a lo largo de las regiones biogeograficas. Del amplio repertorio de
comportamientos, los de evitacién y agresidn son los principales para formar estas jerarquias de
dominancia. Las especies con menor dominancia comportamental huyen o son expulsadas
rapidamente al encontrarse con especies comportamentalmente dominantes (Cerda et al., 1997,

Morrison, 1996; Vepsaldinen & Pisarski, 1982).

Comunmente se usan dos clasificaciones jerdrquicas que ordenan a las distintas especies de una
comunidad de hormigas, segin qué tan dominantes son. La primera se enfoca en su
comportamiento de forrajeo y las divide en tres categorias (Wilson, 1971): extirpadoras,

oportunistas e insinuadoras.

e  Extirpadoras: especies dominantes que defienden agresivamente la fuente de alimento

gue explotan.
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e Oportunistas: especies que descubren las fuentes de alimento y las explotan

rapidamente antes de que otras arriben.

e Insinuadoras: especies que logran robar pequeiias partes de las fuentes de alimento de

las especies extirpadoras y oportunistas sin ser detectadas.

La segunda provee una clasificacion ecolégica basada en su agresividad e impacto sobre otras
especies y las ordena nuevamente en tres categorias (Arnan et al.,, 2011; Majer et al., 1994,
Savolainen et al., 1989; Vepsaldinen & Pisarski, 1982): dominantes o territoriales, subdominantes o

halladoras y subordinadas o sumisas.

e Dominantes: especies altamente agresivas y que predominan numéricamente, tienen
patrones de distribucién mutuamente excluyentes y ocupan territorios grandes y

continuos.

e Subdominantes: especies no territoriales, pero agresivas cuando defienden o tratan de

tomar una fuente de alimento, suelen alcanzar densidades moderadas en ausencia de

las dominantes.

e Subordinadas: especies con colonias pequefias y sistemas de reclutamientos simples o
no existentes, suelen evitar el contacto fisico con obreras de otras colonias u otras

especies excepto cuando su propio nido es atacado.

A grandes rasgos se puede observar que ambos tipos de clasificacion dividen a las especies de
hormigas de una comunidad, segin su comportamiento a la hora de competir con otras especies.
Por un lado, encontramos a las que realizan un tipo de competencia por interferencia (extirpadoras,
dominantes y subdominantes) y, por otro lado, las que realizan un tipo de competencia por
explotacién (oportunistas, insinuadoras y subordinadas). Es decir, que se podria hablar de que hay
especies de hormigas dentro de un ensamble que son mejores dominando un recurso (competencia
por interferencia) y otras que son mejores descubriendo un recurso (competencia por explotacidon).
Las especies son ecolégicamente dominantes cuando se encuentran en una gran proporcion de
fuentes de alimento, los monopolizan y ademas se ven representadas en ellos en una mayor
proporcién que la que uno esperaria por su abundancia en la zona (Cerda et al., 2013). A su vez una

especie es una buena descubridora, si se presenta y descubre primero mas fuentes de alimento que
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lo que se esperaria en base a su abundancia (Calcaterra et al., 2016). Esta diferenciacion entre las
especies, en la manera de encarar una fuente de alimento, permite la convivencia de distintas
especies en una comunidad de hormigas, ya que existe un compromiso (“trade-off”) entre ser buena
descubriendo un recurso y ser buena dominandolo. Las especies comportamentalmente dominantes
mantienen alejadas agresivamente a las subordinadas de la fuente de alimento, mientras que las
especies subordinadas llegan antes a la fuente de alimento y la explotan rapidamente para evitar la
confrontacién (Davidson, 1998; Fellers, 1987; Lebrun & Feener Jr, 2007). Sin embargo, en algunos
casos pueden darse ambas caracteristicas en una misma especie, como es el caso de algunas

especies invasoras (Calcaterra et al., 2008; Calcaterra et al., 2016).

Las hormigas invasoras, por lo general, son competidoras dominantes altamente agresivas que
desplazan a muchas de las especies nativas en las regiones invadidas tanto por explotacion, como
por interferencia (Holway 1999; Rowles & O’Dowd 2007; Carpintero & Reyes-Lopez 2008). Es por
ello que se piensa que este tipo de hormigas elude el compromiso entre estas dos estrategias, ya
gue son excelentes en ambas (Human & Gordon 1996; Holway, 1998; Holway, 1999). Esta capacidad
de eludir el compromiso entre descubrir y dominar una fuente de alimento (Fellers 1987; Lebrun &
Feener 2007; Parr & Gibb 2012; Cerda et al. 2013), puede conferirles ventajas por sobre las hormigas

gue se destacan en solo una de ellas.

La pequefia hormiga de fuego, W. auropunctata, parece eludir el compromiso entre competencia
por explotacién y competencia por interferencia en algunas regiones en donde ha sido introducida.
Esta hormiga desplaza a otras especies nativas exhibiendo un comportamiento extremadamente
agresivo, que incluye la depredacion de otras hormigas (Clark et al., 1982; Delsinne et al., 2001; Le
Breton et al., 2003; Vonshak et al., 2010; Wetterer & Porter, 2003). Sin embargo, muy poco se
conoce aun sobre su desempefio competitivo en ensambles dentro del territorio invadido
(Calcaterra et al., 2008; Calcaterra et al., 2016; Feener et al., 2008; LeBrun et al., 2007), donde sus

habilidades competitivas no son del todo claras.

Es por ello que el objetivo de este capitulo es estudiar las habilidades competitivas de W.
auropunctata en el norte de la provincia de Buenos Aires, Argentina, el limite austral de su
distribucién actual conocida (region donde se la considera invasora), donde la especie habita en
simpatria con otras especies invasoras. En base a esto se propone como hipdtesis que W.
auropunctata es una buena competidora gracias a que logra escapar al compromiso entre descubrir
y dominar fuentes de alimento en el ensamble de hormigas con el que coexiste en su limite sur de
distribucién. Bajo dicha hipdtesis esperamos que esta especie sea una de las mejores tanto

descubriendo, como dominando las fuentes de alimento (e.g. cebos).
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Materiales y Métodos

Con el objetivo de evaluar las habilidades competitivas de W. auropunctata en relacion a las otras
especies de hormigas con las que convive en simpatria en el limite sur de su distribucién, se realizé
un estudio de campo utilizando una combinacion de trampas de caida y cebos atrayentes durante
los meses de marzo y abril de 2021 en el predio de la Ciudad Universitaria (C.A.B.A.). Cabe destacar
que este estudio tuvo muchas limitaciones para su ejecucion debido a las fuertes restricciones
impuestas por las autoridades durante este periodo por la pandemia de Covid-19 en Argentina, lo

gue no permitid extender el estudio a otros ambientes del predio.

Muestreo usando trampas de caida

Se colocaron un total de 90 trampas de caida (“pitfall traps”) a fines de marzo del 2021 en transectas
distribuidas a lo largo de cinco zonas con distinto grado de modificacion (nivel de perturbacién),
delimitadas principalmente por calles y caminos con diferentes caracteristicas ambientales y de
vegetacion. Las trampas de caida estdn compuestas de tubos Falcon® de 50ml enterrados a nivel del
suelo y rellenados hasta la mitad con una solucién de agua y unas gotas de detergente. Las trampas
fueron colocadas al menos a 10 m de distancia entre ellas. Las cinco zonas muestreadas fueron: (1)
zona de entrada a la reserva, al noroeste del pabellén 3 (Reserva, trampas 1 al 26, Fig. 20); (2)
alrededores de la playa de estacionamiento, proximo a los cimientos del pabellon 4
(Estacionamiento, trampas 27 al 40, Fig. 20); (3) area del bioterio ubicado al oeste del IFIBYNE
(Bioterio, trampas 41 a 52, Fig. 21); (4) alrededor del pabellén de industrias (Industrias, trampas 53 a
71, Fig. 22); (5) inmediaciones de la entrada al campo experimental, al sur del pabellén 1 (Campo
experimental, trampas 72 a 90, Fig. 23). Las trampas estuvieron activas durante 48 hs, con la
excepcion de dos que fueron extraviadas. Luego de retirar las trampas, su contenido fue vaciado en
placas de Petri, desde donde todos los representantes de la familia Formicidae fueron separados y
colocados dentro de tubos Eppendorf rotulados. Luego se separd y contabilizdé el nimero de
individuos de cada morfoespecie, y con la ayuda de una lupa binocular y claves taxondmicas, se

identifico a cada una hasta género o especie de ser posible.

En base a los datos obtenidos en el muestreo realizado con las “pitfalls”, se calculd la incidencia,
como la cantidad de trampas en las que cada especie aparecid, sobre el total de las mismas. La
frecuencia se calculé como la cantidad de individuos de una especie o morfoespecie de hormiga
capturada, sobre el total de individuos capturados de todas las especies o morfoespecies. Tanto la

incidencia como la frecuencia fueron calculadas de la misma manera que en el trabajo de Calcaterra
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y colaboradores (2016). También se calculé la predominancia en “pitfalls” como el porcentaje de

trampas en las que cada especie presenta un mayor nimero de hormigas (Sold, 2015).

Muestreo usando cebos atrayentes

Para estudiar las relaciones de dominancia dentro del ensamble de hormigas, se realizd6 un muestreo
con cebos, utilizando las mismas transectas trazadas en las distintas zonas del predio a principios de
abril del 2021: reserva, estacionamiento, bioterio, industrias y campo experimental (Fig. 19-22). En
total, se colocaron 90 cebos que se correspondieron a las 90 trampas de caida colocadas durante el
relevamiento previo, de ser posible en el mismo lugar. Cada cebo estaba formado por una lamina de
plastico duro cuadrada de 25 cm?, en la cual se colocé media cucharada de pasta de mani (Bon-o-
Bon). Una vez colocados al menos a 10 m uno de otro, se controlaron cada 15 min durante 90 min
anotando tanto las especies o morfoespecies presentes, como la cantidad de obreras de cada una,
excepto en la primera medicién dentro de los primeros 15 minutos, en la cual solo se anoté la
presencia de la especies/morfoespecie que descubrid el cebo. Para tener un criterio acerca de qué

especie domind cada cebo, se utilizaron los siguientes parametros (Calcaterra et al., 2008):

1) Una especie domina el cebo si se encuentran presentes al menos 5 obreras durante 30
minutos seguidos (dos periodos de observacion seguidos) y en ese periodo hay en el cebo

menos de 3 obreras de otra especie.

2) Una especie intenta usurpar el cebo, si por lo menos 3 obreras se encuentran presentes en

el cebo durante mas de 30 minutos seguidos (dos periodos de observacion).

3) Ocurre un recambio de especies en el cebo, si la especie usurpadora desplaza a la que
estaba dominandolo, y lo retiene durante al menos 30 minutos seguidos, con al menos 5
obreras presentes. La especie que exitosamente usurpd el cebo, se convierte en la

dominante.

Con los distintos datos obtenidos de los ensayos realizados con trampas y cebos, se calcularon
distintos indices que reflejan las capacidades de descubrimiento, reclutamiento y dominancia que
tiene cada especie. Se calculd la incidencia, como la cantidad de cebos en la que cada especie
aparecid sobre el total de los mismos (I.). Con el porcentaje de cebos que una especie descubrid
primero (C) y su incidencia en “pitfalls” (I,) se calculé el descubrimiento de alimento (DA) para cada

especie. Por otro lado, se confecciond un modelo nulo en el cual todas las especies son igualmente
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buenas descubridoras dividiendo la sumatoria de C,, y la I, de todas las especies registradas en los
cebos y multiplicando dicho valor por |, de cada especie. Al restarle este modelo nulo a la incidencia
en cebos de cada especie (I.), se obtiene el descubrimiento residual (DR), que da una nocidn de
cuanto se aleja cada especie del valor esperado de descubrimiento de cebos debido a su abundancia
(debido a esto el indice puede adquirir valores negativos). Tomando solo los cebos donde se declaré
a una especie como dominante, se calculd el promedio de obreras reclutadas por especie al final del
ensayo (minuto 90), y se dividié dicho valor por la I, de manera de obtener un valor tedrico de
reclutamiento masivo (RM) independiente de la abundancia. Finalmente se calcularon tres indices
de dominancia diferentes: espacial (DE), numérica (DN) y ecoldgica (DEC). La primera equivale a la I,
la segunda equivale a la frecuencia en “pitfalls” y la ultima es la division entre la cantidad de cebos
dominados (Cy) vy la I,. Este ultimo valor refleja la capacidad de una especie de dominar un recurso,

independientemente de su abundancia en el ambiente.

DA = Cp /I, DR = I.— (XCpr/%1p) -1y DEC = C4/I,

3, &
» v Eacultad de
¥ sﬁmqu:l&clura Disefio y.

-

>toria Delgado{CNEL &

Figura 20. Muestreo realizado en la reserva y el estacionamiento. Imagen satelital con la ubicacién de las
transectas dispuestas en las zonas de la reserva (amarillo) y el estacionamiento (rojo), ambas al noroeste del

pabellén 3.
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Figura 21. Muestreo realizado en el bioterio. Imagen satelital con la ubicacidn de la transecta realizada en la

zona del bioterio (verde).

Figura 22. Muestreo realizado en industrias. Imagen satelital con la ubicacidn de la transecta realizada en la

zona del pabelldn de industrias (azul).
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Figura 23. Muestreo realizado en el campo experimental. Imagen satelital con la ubicacion de la transecta

realizada en la zona de la entrada del campo experimental (naranja).

Andlisis estadistico

Se estimo el nimero de especies esperadas (riqueza esperada) a través del promedio de tres indices
de riqueza: Chao-1, iChao-1 y ACE. Ademids, se estimd la diversidad con los indices de Simpson y
Shannon-Wiener y la equitatividad con el indice de Shannon. A su vez, se compard el promedio de
especies capturadas por “pitfall” en cada zona mediante un ANOVA, utilizando las zonas como factor

fijo. Las comparaciones a posteriori se realizaron con el método de Tukey.

Se usd un analisis escalado multidimensional no-métrico (EMD) usando el indice de Jaccard como
indice de similitud, para analizar similitudes o diferencias en la composicién de especies de
hormigas entre las distintas zonas muestreadas con “pitfalls”. Posteriormente para comparar
estadisticamente si habia diferencias en la composicion de especies de hormigas entre las distintas

zonas, se utilizé un analisis de similitudes de a pares (ANOSIM).

Para comparar las proporciones de cebos descubiertos y dominados por las distintas especies, se
utilizé un modelo lineal generalizado mixto (GLMM) con distribucién Bernoulli. En dicho analisis se
asignd el valor de “0” a cada cebo para cada especie, si la misma no lo descubrié/domind y de “1” si
lo descubrié/domind. Se traté a la variable especie como fija, mientras que la variable cebo fue

tratada como aleatoria. Las comparaciones a posteriori se realizaron con el método de Tukey.

Para estudiar la relacidn entre las habilidades relativas de cada especie para descubrir y dominar los

cebos, se realizd un andlisis de correlacion entre el nUmero de cebos descubiertos y dominados por
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cada especie, utilizando el coeficiente de Spearman como indicador de la correlacién de estas dos

variables.

Para analizar la cantidad de obreras reclutadas en funcion del tiempo, se utiliz6 un modelo lineal
generalizado mixto (GLMM) con distribucién binomial negativa. Solamente fueron tomados para el
analisis los cebos en los cuales hubo solo una especie durante los 90 minutos. La variable especie fue
tomada como factor fijo, mientras que el cebo fue tomado como factor aleatorio. Las comparaciones

a posteriori se realizaron con el método de Tukey.

Para todos los analisis estadisticos se utilizé el software InfoStat (Di Rienzo et al., 2019) y R version

3.6.3 (R Development Core Team, 2021).
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Resultados

Muestreo usando trampas de caida

El relevamiento de las cinco zonas de estudio con trampas de caida dejé un total de 6690 hormigas
colectadas (Tabla 4): 1866 en la reserva, 590 en el estacionamiento, 367 en el bioterio, 1192 en
industrias y 2675 en el campo experimental. Se colecté un total de 28 especies pertenecientes a 18
géneros, siendo Pheidole el género con el mayor nimero de especies (5). Las especies vy
morfoespecies halladas y clasificadas fueron: Wasmannia auropunctata, Pogonomyrmex naegeli,
Dorymyrmex steigeri, Dorymyrmex brunneus, Pheidole cordiceps, Pheidole triconstricta, Pheidole
bergi, Pheidole aberrans, Pheidole flavens, Acromyrmex lundii, Linepithema humile, Cyphomyrmex
rimosus, Brachymyrmex cordemoyi, Brachymyrmex 2, Solenopsis invicta, Solenopsis clytemnestra,
Solenopsis wasmanni, Gnamptogenys triangularis, Nylanderia fulva, Nylanderia steinheili,
Hypoponera opaciceps, Hypoponera opacior, Camponotus punctulatus, Crematogaster sp.,

Pseudomyrmex termitarius, Strumigenys louisianae, Typhlomyrmex pillosus, Neivamyrmex sp.

Tabla 4. Relevamiento con trampas “pitfall”. Nimero de hormigas capturadas de cada especie y su incidencia
(%) en las trampas para las cinco zonas muestreadas del predio de Ciudad Universitaria (nUmero de muestras):

reserva (24), estacionamiento (15), bioterio (12), industrias (19) y campo experimental (18).

Numero de hormigas capturadas / % incidencia en "pitfalls "

Especie Reserva Estacionamiento Bioterio Industrias Campo experimental Total

n=24 n=15 n=12 n=19 n=18 n=88
W. auropunctata 432 70,83 435 100,00 4 33,33 21 42,11 0 0,00 892 50,00
P. naegeli 128 62,50 12 26,67 24 33,33 7 26,32 3 5,56 174 32,95
D. steigeri 23 25,00 0 0,00 2 13,33 0 0,00 5 20,00 30 12,50
D. brunneus 0 0,00 0 0,00 1 8,33 0 0,00 0 0,00 1 1,14
P. cordiceps 210 62,50 53 40,00 79 75,00 17 31,58 114 66,67 473 54,55
P. triconstricta 31 20,83 48 13,33 77 66,67 178 89,47 46 27,78 380 42,05
P. bergi 5 8,33 0 0,00 7 8,33 0 0,00 0 0,00 12 3,41
P. aberrans 6 8,33 0 0,00 12 13,33 3 5,26 2 5,26 23 6,82
P. flavens 0 0,00 0 0,00 0 0,00 8 15,79 6 15,79 14 6,82
A. lundii 872 50,00 17 40,00 17 33,33 54 75,00 18 22,22 978 39,77
L. humile 83 37,50 3 6,67 94 75,00 747 100,00 0 0,00 927 43,18
C. rimosus 7 20,83 2 13,33 1 8,33 0 0,00 40 61,11 50 21,59
B. cordemoyi 7 25,00 2 13,33 1 8,33 55 42,11 6 22,22 71 25,00
Brachymyrmex 2 6 8,33 1 6,67 5 16,67 49 42,11 34 33,33 95 22,73
S. invicta 24 4,17 0 0,00 0 0,00 0 0,00 98 61,11 122 13,64
S. clytemnestra 24 33,33 7 20,00 32 50,00 34 63,16 139 88,89 236 51,14
S. wasmanni 4 8,33 0 0,00 5 16,67 4 15,79 94 33,33 107 14,77
G. triangularis 1 4,17 1 6,67 0 0,00 1 5,26 0 0,00 3 3,41
N. fulva 0 0,00 2 13,33 1 8,33 0 0,00 2051 94,44 2054 22,73
N. steinheili 2 8,33 3 20,00 0 0,00 10 15,79 12 22,22 27 13,64
H. opaciceps 1 4,17 0 0,00 3 8,33 0 0,00 2 11,11 6 4,55
H. opacior 0 0,00 0 0,00 0 0,00 3 5,26 0 0,00 3 1,14
C. punctulatus 0 0,00 1 6,67 0 0,00 0 0,00 0 0,00 1 1,14
Crematogaster sp. 0 0,00 1 6,67 0 0,00 0 0,00 1 5,56 2 2,27
P. termitarius 0 0,00 1 6,67 0 0,00 0 0,00 0 0,00 1 1,14
S. louisianae 0 0,00 1 6,67 2 16,67 0 0,00 2 11,11 5 5,68
T. pillosus 0 0,00 0 0,00 0 0,00 1 5,26 0 0,00 1 1,14
Neivamyrmex sp. 0 0,00 0 0,00 0 0,00 0 0,00 2 5,56 2 1,14

Total 1866 590 367 1192 2675 6690
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A nivel global, las especies que tuvieron mayor incidencia en las trampas de caida fueron: P.
cordiceps (54,55%), S. clytemnestra (51,14%) y W. auropunctata (50%) (Fig. 24A). Las mas frecuentes
fueron: N. fulva (30,70%), A. lundii (14,62%), L. humile (13,86%) y W. auropunctata (13,33%) (Fig.
24B). W. auropunctata presentd una mayor incidencia en la zona de la reserva (70,83%) vy el
estacionamiento (100%), P. cordiceps (75%) y L. humile (75%) en el bioterio, L. humile (100%) en
industrias y N. fulva (94,44%) en el campo experimental (Tabla 4).
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Figura 24. Abundancia de especies muestreadas. Incidencia (A) y frecuencia (B) de cada especie o
morfoespecie de hormiga colectada con trampas de caida (“pitfall”) en el predio de Ciudad Universitaria: W.
auropunctata (W), P. naegeli (P,), D. steigeri (D,), D. brunneus (D,), P. cordiceps (P;), P. triconstricta (P,), P.
bergi (Ps), P. aberrans (P,), P. flavens (Ps), A. lundii (A), L. humile (L), C. rimosus (C,), B. cordemoyi (B,),
Brachymyrmex 2 (B,), S. invicta (S,), S. clytemnestra (S,), S. wasmanni (Ss), G. triangularis (G), N. fulva (N4), N.
steinheili (N,), H. opaciceps (H1), H. opacior (H,), C. punctulatus (C,), Crematogaster sp. (C), P. termitarius (Ps),

S. louisianae (S,), T. pillosus (T), Neivamyrmex sp. (N).
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La riqueza esperada en cada zona fue: 19,19 para la reserva, 23,53 para el estacionamiento, 21,25
para el bioterio, 17,40 para industrias y 19,17 para el campo experimental (Tabla 5). La riqueza
esperada agrupando las cinco zonas fue de 31,46 especies. De esta manera se observd un porcentaje
de captura superior al 72% en todas las zonas y del 89% para las cinco zonas juntas (Tabla 5). Por
otro lado, al comparar la cantidad de especies capturadas por trampa entre las distintas zonas (Tabla
5), se observé que tanto en industrias (5,58 + 0,43 especies), como en el campo experimental (6,11 +
0,44 especies) se capturaron un numero significativamente mayor de especies que en el
estacionamiento (3,47 + 0,48 especies). Las zonas de la reserva (4,63 + 0,38 especies) y el bioterio
(5,08 + 0,54 especies) presentaron valores intermedios (F 4, 33y = 4,87; p < 0,0014; p < 0,05, contrastes
a posteriori). Finalmente, se utilizaron tres indices de diversidad (Simpson (1-D), Shannon-Wiener (H)
y equitatividad (J)) para comparar qué tan diversas son las distintas zonas y qué tan igualmente
representadas estan las distintas especies en las mismas (Tabla 5). La zona del bioterio resulto ser la
mas diversa (1-D = 0,83; H = 2,08), mientras que la del campo experimental la menos diversa (1-D =
0,40; H = 1,05), la diversidad total para todo el predio fue mayor que para cada zona por separado
(1-D =0,84; H = 2,16). La equitatividad alcanzé su mayor valor en el bioterio (J = 0,72), mientras que
el menor valor se obtuvo en el campo experimental (J = 0,36), adquiriendo un valor marginalmente

equitativo para el total del predio (J = 0,65).

Tabla 5. Indicadores de diversidad de las especies muestreadas. Cantidad de especies observadas, esperadas
e indices de diversidad para las especies capturadas mediante trampas “pitfalls” en las cinco zonas del predio

de Ciudad Universitaria.

Zona muestreada Total
Reserva Estacionamiento Bioterio Industrias | Campo Experimental

Spp. observadas 18 17 18 16 19 28
Spp. esperadas 19,09 23,53 21,25 17,40 19,17 31,46

% Spp. esperadas capturadas 94,27 72,25 84,71 91,97 99,10 89

Promedio de spp. por pitfall |4,63+0,38 (AB)| 3,47+0,48(A) |5,08+0,54 (AB)|5,58+0,43(B) 6,11 10,44 (B) 4,89+0,23

Simpson_1-D 0,71 0,44 0,83 0,58 0,40 0,84
Shannon_H 1,62 1,07 2,08 1,40 1,05 2,16
Equitatividad_J 0,56 0,38 0,72 0,50 0,36 0,65

La composicidn de hormigas difirid significativamente entre varias de las zonas muestreadas con
“pitfalls” (ANOSIM, R=0,45; p<0,0001; Fig. 25). La reserva se diferencid significativamente de las
zonas de industrias (p < 0,001) y el campo experimental (p < 0,0001). Por su lado, la zona del
estacionamiento difirid significativamente del bioterio, industrias y el campo experimental (p <

0,001). La zona del bioterio difirid significativamente con respecto a industrias (p = 0,04) y al campo
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experimental (p < 0,001). Finalmente, la zona de industrias difirié significativamente del campo
experimental (p < 0,001). No se observaron diferencias en la composicidn de especies entre la

reserva y el estacionamiento (p = 0,57), ni entre la reserva y el bioterio (p = 0,28).
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Figura 25. Composicion de especies muestreadas con “pitfalls”. Anilisis escalado multidimensional no-
métrico (EMD) en las cinco zonas muestreadas con “pitfalls” en el predio de Ciudad Universitaria. Cada nube
representa a una zona diferente: en rojo la reserva, en naranja el estacionamiento, en azul el bioterio, en

violeta industrias y en verde el campo experimental (R2 =0,45; Stress = 0,3).

El analisis de la predominancia en “pitfalls” arrojé que la especie que sumd mayor cantidad de
trampas con el mayor nimero de hormigas fue W. auropunctata con el 21,60%, seguida por N. fulva
(19,32%), L. humile (18,18%), P. cordiceps (17,05%), P. triconstricta (11,36%), A. lundii (5,68%), P.
naegeli (3,41%), B. cordemoyi (1,14%), Brachymyrmex 2 (1,14%) y D. steigeri (1,14%) (Fig. 26).
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Figura 26. Predominancia en “pitfalls”. Porcentaje de trampas con la mayor cantidad de individuos por
especie durante el relevamiento realizado con “pitfalls” en el predio de Ciudad Universitaria: W. auropunctata
(W), N. fulva (N4), L. humile (L), P. cordiceps (P1), P. triconstricta (P,), A. lundii (A), P. naegeli (P,), B. cordemoyi
(B4), Brachymyrmex 2 (B,) y D. steigeri (D).

Muestreo usando cebos atrayentes

P. cordiceps fue la especie con la mayor incidencia en los cebos (43,33%), seguida de L. humile
(34,44%), N. fulva (22,22%), A. lundii (21,11%), S. clytemnestra (21,11%), W. auropunctata (20,00%),
B. cordemoyi (17,78%), S. invicta (8,89%) y P. triconstricta (7,78%) (Fig. 27).
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Figura 27. Incidencia en cebos. Porcentaje de cebos en los que las especies de hormigas estuvieron presentes
en el muestreo realizado en el predio de Ciudad Universitaria. P. cordiceps (P,), L. humile (L), N. fulva (N,), A.

lundii (A), S. clytemnestra (S,), W. auropunctata (W), B. cordemoyi (B,), S. invicta (S,), P. triconstricta (P,).

87



El analisis de los cebos reveld diferencias en la dindmica de colonizacién de los mismos (Tabla 6). Las
especies mas descubridoras fueron N. fulva (0,64) y P. cordiceps (0,45), mientras que las peores
descubridoras fueron P. triconstricta (0,03) y S. clytemnestra (0,02). A su vez, las especies que
descubrieron mds cebos de los esperados por su abundancia fueron P. cordiceps (8,88) y N. fulva
(7,53). En contraste, las que descubrieron menos cebos de los esperados por su abundancia fueron
P. triconstricta (-9,11) y S. clytemnestra (-11,30). En cuanto al reclutamiento masivo de obreras en
los cebos dominados, L. humile fue la especie que mas obreras recluté al final del ensayo, con un
promedio de 232,29 obreras por cebo, mientras que B. cordemoyi y S. invicta no reclutaron ninguna
obrera al final del ensayo. Las especies que poseen una mayor dominancia espacial fueron P.
cordiceps (54,55%) y S. clytemnestra (51,14%), mientras que N. fulva (22,73%) y S. invicta (13,64%)
presentaron el menor valor. En cuanto a la dominancia numérica, las especies que alcanzaron un
mayor valor fueron N. fulva (30,70%) y A. lundii (14,62%), mientras que S. invicta (1,82%) y B.
cordemoyi (1,06%) alcanzaron los valores mas bajos. Finalmente, N. fulva (0,39) y L. humile (0,33)
fueron las especies con la mayor dominancia ecoldgica, mientras que B. cordemoyi (0,00) y S. invicta

(0,00) las menos dominantes.

Tabla 6. Dinamica de colonizacion de los cebos. Habilidades de descubrimiento, reclutamiento y dominancia
en los cebos colocados en las cinco zonas del predio de Ciudad Universitaria, en funcidon de su presencia y
abundancia en los pitfalls, para las nueve especies de hormigas mds relevantes, de acuerdo a seis indices:
descubrimiento de alimento (DA) y descubrimiento residual (DR); reclutamiento masivo (RM); dominancia
espacial (DE), dominancia numérica (DN) y dominancia ecoldgica (DEC). Cada valor esta acompafiado entre

paréntesis por el orden relativo (jerarquia) que obtuvo esa especie.

Descubrimiento Dominancia
Especie RM
DA DR DE DN DEC
P. cordiceps 0,45 (2) 8,88 (1) 94,29 (6) 54,55 (1) 7,07 (5) 0,29 (3)
L. humile 0,33 (5) 2,61 (3) 232,29 (1) 43,18(4) 13,86 (3) 0,33 (2)
N. fulva 0,64 (1) 7,53 (2) 151,25 (4) | 22,73 (8) 30,70 (1) 0,39(1)
A. lundii 0,28 (6) 0,43 (6) 30,80 (7) 39,77 (6) 14,62 (2) 0,11 (5)
W. auropunctata | 0,20 (7) -2,75(7) 190,84 (2) 48,86 (3) 13,33 (4) 0,27 (4)
B. cordemoyi 0,36 (4) 1,99 (4) 0 (8) 25,00 (7) 1,06 (9) 0,00 (8)
S. invicta 0,41 (3) 1,72 (5) 0 (8) 13,64 (9) 1,82 (8) 0,00 (8)
S. clytemnestra 0,02 (9) -11,3 (9) 149,93 (5) 51,14 (2) 3,53 (7) 0,07 (6)
P. triconstricta 0,03 (8) -9,11 (8) 185,51 (3) 42,05 (5) 5,68 (6) 0,05 (7)
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Los datos recolectados a partir de los cebos permitieron detectar diferencias significativas en cuanto
a la habilidad de descubrir fuentes de alimentos (X% = 38,93; p<0,001). P. cordiceps (0,31 + 0,05)
descubrio significativamente mas cebos que P. triconstricta (0,02 + 0,02), S. invicta (0,06 + 0,02) y S.
clytemnestra (0,03 = 0,02). Las demas especies presentaron valores intermedios que no difirieron
significativamente del resto (contrastes a posteriori, p < 0,05). Por otro lado, solo se observaron
diferencias marginalmente significativas en la hablidad para dominar los cebos entre las nueve
especies que fueron atraidas (X% = 15,52; p = 0,0498). No obstante, los constrastes a posteriori no

detectaron diferencias significativas entre las especies (p>0,05; Fig. 28).

0’6_ M Descubrimiento en cebos —0’6
M Dominancia en cebos
M Incidencia en pitfalls

0,5 0,5
(72} U
g )
_ L ©
9 0,4 B 0,4 o
c 0,
() N
c 03 0,3 S
0 o
o AB | ABy AB =
o 0,2- AB AB '0,2 T,
) =
5 )
e 0,1 & L0,1 @

A
A
0,0- -0,0

Figura 28. Cebos descubiertos y dominados. Proporcion de cebos descubiertos (en rojo) y dominados (en azul)
por las distintas especies para el muestreo realizado con cebos en las cinco zonas del predio de Ciudad
Universitaria: P. triconstricta (P,), S. clytemnestra (S,), S. invicta (S;), W. auropunctata (W), A. lundii (A), L.
humile (L), N. fulva (N,), B. cordemoyi (B,), P. cordiceps (P,). Se grafican las proporciones con sus respectivos
errores estdndar. Ademas, se acompaia a modo de comparacion la incidencia de cada especie en “pitfalls” (en

verde). Letras diferentes indican diferencias significativas (p < 0,05).

Se analizdé el comportamiento de reclutamiento de las hormigas en los cebos, solo tomando en
cuenta aquellos en los cuales no hubo interacciones con otras especies durante los 90 min. De esta
manera el analisis fue hecho solo con cuatro especies. Se encontraron diferencias en los patrones de
reclutamiento de las diferentes especies de hormigas (X% = 12,40; p = 0,0061; Fig. 29), sin embrago
solo L. humile recluté significativamente mas obreras en los cebos que N. fulva durante los 90

minutos (constrastes a posteriori, p < 0,05).
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Figura 29. Reclutamiento de obreras en cebos. Cantidad de obreras de cuatro especies de hormigas
reclutadas en los cebos a lo largo de los 90 minutos que durd el ensayo: L. humile (n=5, negro), W.
auropunctata (n=9, amarillo), P. cordiceps (n=6, rojo) y N. fulva (n=3, marrdn). Se grafican las medias en los
seis periodos de observacidon con sus respectivos errores estandar. Letras diferentes indican diferencias

significativas (p < 0,05).

Finalmente, se observé una relacion positiva entre el nimero de cebos descubiertos y dominados (r,
= 0,89; p = 0,0135; Fig. 30). A. lundii, P. cordiceps, y N. fulva fueron mejores descubriendo que
dominando los cebos, mientras que W. auropunctata fue mejor dominando que descubriendo los
cebos. S. clytemnestra y P. triconstricta poseen un muy bajo desempefio para ambas variables.
Finalmente, L. humile presenta valores similares para ambas variables, mientras que B. cordemoyi y

S. invicta fueron excluidas del analisis debido a que no dominaron ningun cebo.
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Figura 30. Habilidades relativas para descubrir y dominar cebos. Correlacion entre las habilidades para
descubrir y dominar cebos colocados en el predio de Ciudad Universitaria para las siete especies mas atraidas:

P. triconstricta (P,), S. clytemnestra (S,), W. auropunctata (W), A. lundii (A), L. humile (L), N. fulva (N;), P.

cordiceps (P,).
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Discusion

Muestreo usando trampas de caida

Se logré estudiar con éxito las habilidades competitivas de W. auropunctata en el predio de Ciudad
Universitaria, el cual se encuentra en su limite austral de distribucidn. Se registraron 28 especies de
hormigas en las cinco zonas muestreadas, lo que representa el 89% de todas las especies esperadas
para el predio; mas del 70% de las especies esperadas en cada una de las cinco zonas. Por otro lado,
la equitatividad total y de cada zona muestra que algunas especies estdan mas representadas que
otras, lo que podria dar algin indicio de superioridad en abundancia o dominancia por parte de

alguna de las especies.

W. auropunctata fue la tercera especie con mas incidencia en trampas de caida (50%), la cuarta mas
frecuente en las mismas (13,33%) y la sexta especie con mds incidencia en los cebos (20%), siendo
una de las mas abundantes tanto en la zona de la reserva, como en la del estacionamiento. Un
muestreo previo realizado en el mismo predio con trampas de caida en el afio 2015, revelé que W.
auropunctata era la especie de hormiga mas frecuente (23%) y la novena con mas incidencia en
trampas de caida (entre el 40 y 45%)(Sola, 2015). Si bien se puede observar que en este estudio su
presencia en “pitfalls” es mayor, su frecuencia fue un 10% menor. Esta diferencia podria atribuirse al
aumento en la abundancia de otras especies, como ser la de N. fulva, la cual aumenté drdsticamente
del 1% registrado por Sold (2015) al 30,70% registrado en este estudio. El mismo patréon fue
observado en los EE.UU., donde N. fulva incrementd considerablemente su abundancia. Esto le
habria permitido ser dominante en varios ecosistemas, desplazando a las hormigas nativas e incluso
a otras hormigas invasoras introducidas previamente, como S. invicta (LeBrun et al., 2013; LeBrun et
al., 2014; Meyers & Gold, 2008). En nuestro trabajo, este incremento drastico en la abundancia por
parte de N. fulva, podria ser parcialmente explicado por las perturbaciones que generd la
construccion de dos grandes edificios en el predio de Ciudad Universitaria, el 0 + infinito y el IFIBYNE,
qgue pueden haber influido sustancialmente en la abundancia y diversidad de especies de hormigas.
Por otro lado, W. auropunctata presentd la mayor predominancia en trampas de caida (21,60%),
valor similar al obtenido por Sold en 2015 (18%). Este valor esta principalmente atribuido a su
presencia en dos zonas contiguas (reserva y el estacionamiento), donde fue muy abundante. Esta
mayor abundancia podria ser explicada por variables ambientales, ya que son los dos sitios mas
soleados, con mayor porcentaje de arbustos, menor perturbacién y una buena cantidad de hojarasca
en el suelo. En dos estudios realizados en reservas en Brasil y Argentina, esta especie se asocio con
matorrales, un ambiente que presenta un gran porcentaje de arbustos y hojarasca, asi como buena

calidad de luz (Brand3o et al., 2011; Calcaterra et al., 2010). Todos estos resultados muestran que W.
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auropunctata alcanza una gran presencia en el predio de Ciudad Universitaria, siendo una de las

especies de hormiga mas abundantes.

La abundancia de W. auropunctata varié mucho en otros estudios realizados en Argentina. En dos
zonas boscosas del noroeste de Corrientes presentd una baja frecuencia (0,30%) e incidencia (4%),
mientras que en el Parque Nacional Ciervo de los Pantanos, Buenos Aires, presentd una baja
frecuencia (1,38%), pero alta incidencia (25%) (Calcaterra et al., 2008; Calcaterra et al, 2016). Por el
contrario, su frecuencia e incidencia en “pitfalls” fue mucho mayor en un estudio realizado en
Loreto, Santiago del Estero, fuera de su principal area de ocurrencia, con un 14% y 54,5%,
respectivamente; mientras que su incidencia en cebos fue del 29,5% (Chifflet, 2016). En muestreos
realizados con “pitfalls” en ambientes naturales en zonas invadidas por esta especie (Gabdn, Nueva
Caledonia y Galapagos) o en terrenos rurales y aldeas (Camerun), W. auropunctata presentd una alta
abundancia de entre 24,5 y 95% (Le Breton et al., 2003; Mbenoun Masse et al., 2017; Ndoutoume-
Ndong & Mikissa, 2007; Roque Albelo et al., 2000). Estos resultados sugieren que W. auropunctata
es mas abundante en areas marginales, como ser el limite sur de distribucién donde se encuentra
nuestro sitio de estudio, o dreas fuera de su principal drea de distribucién nativa, la Cuenca del Plata,
como ser Santiago del Estero u otros paises, posiblemente a causa de un ambiente competitivo

distinto.

Muestreo usando cebos atrayentes

Si bien W. auropunctata presentd una alta abundancia en algunos sectores del predio de Ciudad
Universitaria, para conocer como se relaciona con el resto de las especies de la comunidad de
hormigas a la hora de competir por un recurso alimenticio fue necesario estudiar sus habilidades
competitivas por explotacion e interferencia mediante indices de descubrimiento, reclutamiento y

dominancia.

Aunque W. auropunctata no difirid significativamente en el nimero de cebos descubiertos con la
especie que alcanzé el maximo valor (P. cordiceps), su habilidad para descubrirlos fue menor de lo
esperado por su abundancia. Por lo tanto, su abundancia en el predio y puntualmente en las dos
zonas donde estuvo mas presente, no es suficiente para lograr una buena explotacion de las fuentes
de alimento. Estos resultados difieren parcialmente con otros estudios de campo, donde el nimero
de cebos descubiertos fue el esperado de acuerdo a su abundancia (Chifflet, 2016), mientras que
concuerda con estudios realizados en laboratorio, donde fue la especie que mas demord en

encontrar las fuente de alimento (Vonshak et al., 2010; Vonshak et al., 2012). Esto podria deberse a
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que W. auropunctata es una especie que se desplaza lentamente con respecto a las otras especies
presentes en este ensamble, a esta caracteristica se suma su pequefio tamano que hace que le
cueste mds arribar a los cebos. Otros trabajos en cambio postulan que la competencia por
explotacidén es una de las principales fortalezas de W. auropunctata (Achury et al., 2008; Le Breton et
al.,, 2003; Le Breton et al., 2005). Sin embargo, a pesar de la discrepancia en la bibliografia, este
estudio difiere del resto en muestrear una zona altamente urbanizada, en la que ademas coexiste
con otras especies de hormigas invasoras, como L. humile, S. invicta y N. fulva. Ademas, hay que
tener en cuenta que Buenos Aires esta en el extremo sur de su distribucidn actual, por lo cual las
bajas temperaturas durante algunas épocas del afio podrian jugar un rol importante afectando las
habilidades competitivas del ensamble de hormigas, en especial de las otras especies de hormigas

invasoras con las que coexiste localmente.

Si bien W. auropunctata no es la especie que encuentra primero los cebos, si es una de las que mas
recluta una vez que lo hace, llegando a alcanzar en los cebos dominados un promedio de 190,84
hormigas por cebo hacia el final del ensayo (minuto 90). Incluso no difiere significativamente en la
curva de reclutamiento durante los 90 minutos de L. humile, que es la especie que alcanzé el valor
maximo de obreras reclutadas en cebos en los que no interactudé con otras especies. Esto es
consistente con los resultados obtenidos en la mayoria de los trabajos que usan cebos en un
ensamble de hormigas, donde esta especie se encuentra presente (Achury et al., 2008; Clark et al.,
1982; Le Breton et al., 2005; Meier, 2021; Tennant, 2021; Vonshak et al., 2010). Esta gran capacidad
de reclutamiento en masa podria ser explicada por su capacidad de formar supercolonias con
muchos nidos interconectados préximos entre si, ademads de que suelen forrajear en sitios cercanos

a sus nidos, lo que le permite concentrar una gran cantidad de obreras rdpidamente.

Sabiendo que W. auropunctata recluta una alta cantidad de obreras en los cebos es necesario
analizar si esta caracteristica es suficiente para dominarlos. En primer lugar, su dominancia espacial
es elevada ya que es la tercera especie mas incidente en las “pitfalls”, sin embargo su dominancia
numérica es intermedia, ya que es la cuarta especie mas frecuente en “pitfalls”, como fue
mencionado anteriormente. No obstante, al calcular la dominancia ecoldgica, la cual es
independiente de su abundancia, es la cuarta especie mas dominante. Este valor intermedio indica
gue no es ni la mejor ni la peor a la hora de monopolizar las fuentes de alimento. Por lo general, se
clasifica a W. auropunctata como una especie extirpadora, es decir que logra desplazar a las demds
de las fuentes de alimento. Numerosos son los trabajos realizados en el rango introducido donde la
presidon competitiva parece ser distinta, en los cuales esta hormiga no solo desplaza a otras, sino que

domina los cebos (Clark et al., 1982; Delsinne et al., 2007; Le Breton et al.,, 2005; Meier, 2021;
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Tennant, 2021; Vonshak et al., 2010). El hecho de que en el presente estudio no se haya encontrado
una dominancia tan marcada deberia ser en gran medida explicado por el hecho de que en el predio
de Ciudad Universitaria convive con otras hormigas que son buenas competidoras, como ser P.
cordiceps, N. fulva y L. humile, que monopolizaron sus propios territorios. Es probable que, si bien
W. auropunctata puede reclutar una gran cantidad de obreras, no siempre llega a hacerlo antes de
ser desplazada por una de estas especies, o al encontrarlas en el cebo no llega a ser suficientemente
agresiva como para desplazarlas. Se debe tener en cuenta que dos de estas tres especies son
invasivas y si bien estdn dentro de su rango nativo, comparten las mismas caracteristicas que le

ayudan a W. auropunctata a colonizar rapidamente una zona.

94



Conclusion

Si tomamos en cuenta todos los indices usados para caracterizar las relaciones competitivas en el
ensamble de hormigas estudiado, podriamos decir que, W. auropunctata es una especie con un bajo
desempefiio a la hora de descubrir fuentes de alimento, a pesar de lograr una alta abundancia en
zonas de alimentacidn cercanas a su nido. Esta caracteristica le ayuda a lograr una buena
dominancia espacial y numérica, en algunos ambientes mas favorables en su limite sur de
distribucién, como ser lugares soleados, con mayor porcentaje de arbustos, buena cantidad de
hojarasca y poca antropizacién. No obstante, su alta capacidad para reclutar un gran numero de
obreras, le ayuda a dominar las fuentes de alimento en mayor o menor medida. En esta region,
parece ser mejor dominando que descubriendo recursos alimenticios. En base a esto, se concluye
que W. auropunctata no es una buena competidora, ya que no escapa al compromiso entre
descubrir y dominar fuentes de alimento en su limite sur de distribucién. Es decir, no es una buena
descubridora y dominadora de fuentes de alimento. De esta manera, queda rechazada la hipdtesis
propuesta en este capitulo. Se podria decir que la competencia interespecifica es un factor clave que
limita su abundancia en su area de distribucién nativa. El diferente ambiente competitivo en su
rango introducido le permite aumentar su abundancia, la cual le permite una mayor capacidad de
reclutamiento en los nuevos territorios invadidos, pero no le es suficiente para alcanzar un buen
desempefio al descubrir y dominar fuentes de alimento, en ambientes antrépicos. En base a todo
esto, la competencia interespecifica pareceria limitar la distribucidn austral de W. auropunctata. No
obstante, seria importante conocer cémo las habilidades competitivas son influenciadas por factores

abidticos, como la temperatura, en especial en dicho limite de distribucion.
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CAPITULO V

Efecto de la temperatura sobre la jerarquia de
dominancia entre Wasmannia auropunctata y
otras tres especies de hormigas invasoras
simpadtricas en su limite austral de distribucion
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Introduccion

En los capitulos anteriores se analizd como factores abidticos, como la temperatura y la humedad, o
bidticos, como la competencia interespecifica, pueden limitar la distribucion de W. auropunctata. En
el presente capitulo, se analizard el efecto combinado de dos aspectos de estos factores, la

temperatura y la competencia interespecifica por interferencia.

Como se ha mencionado en el capitulo anterior, las distintas especies de hormigas conviven en un
ensamble, el cual esta organizado jerdrquicamente en base a su dominancia competitiva, entre otros
factores, donde las especies dominantes superan a las subordinadas (Fellers, 1987; Savolainen &
Vepsaldinen, 1989). Las especies comportamentalmente dominantes excluyen a sus potenciales
competidores de sus territorios y de esta manera reducen el éxito de forrajeo de las especies
subordinadas (Andersen & Patel, 1994; Perfecto, 1994; Savolainen, 1990; Savolainen, 1991;
Vepsalainen & Savolainen, 1990). De esta manera, las especies que mediante sucesivos ataques,
combates y persecuciones monopolizan un recurso, desencadenando un comportamiento evasivo

en sus rivales, se las denomina como comportamentalmente dominantes (Morse, 1974).

No obstante, estas jerarquias no son fijas, ya que no estdn solamente gobernadas por las habilidades
competitivas comportamentales de las especies. Cuando se encuentran presentes fluctuaciones de
temperatura en el ambiente, tanto estacionales como diarias, las distintas tolerancias térmicas
juegan también un rol importante pudiendo afectar la jerarquia de dominancia. Las especies
dominantes de los ensambles suelen presentar menor amplitud en su tolerancia térmica, que las
especies subordinadas, y esta caracteristica es la que modifica las jerarquias de dominancia dentro
del ensamble. Las especies subordinadas pueden permanecer forrajeando por mas tiempo, ya que
toleran temperaturas minimas y maximas mayores, lo que les permite permanecer en los sitios de
forrajeo en las horas climaticamente mas desfavorables, a pesar de no contar con grandes
habilidades para el combate (Heatwole & Muir, 1989; Vepsalainen & Savolainen, 1990; Cerda et al.,
1997). De esta manera, las especies subordinadas reducen la probabilidad de cruzarse con las
especies dominantes forrajeando en un tiempo restringido, donde las condiciones climdticas son
mas adversas. Numerosos estudios muestran que la actividad de forrajeo en hormigas estd
relacionada a la temperatura a nivel del suelo (Andersen, 1992; Marsh, 1988; Porter & Tschinkel,
1987; Roeder et al., 2022; Wehner et al., 1992). Incluso las altas temperaturas pueden llegar a
afectar el reclutamiento de algunas especies debido a la evaporacion de las feromonas de camino
(Van Oudenhove et al., 2012). Se puede observar entonces que, asi como existe un compromiso en
las especies que conforman un ensamble de hormigas entre la habilidad para descubrir un recurso y

la habilidad para dominarlo, existe otro entre ser comportamentalmente dominante o tener un
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amplio rango de tolerancia térmica (Bestelmeyer, 2000). Son justamente este tipo de compromisos

los que permiten la coexistencia de un gran nimero de especies dentro del ensamble.

En los ultimos afios se realizaron numerosos estudios utilizando modelos de distribucién de especies,
los cuales indican que muchas especies de hormigas invasoras todavia no alcanzaron a cubrir toda su
area de distribucidn geografica potencial (Bertelsmeier et al., 2013a; Bertelsmeier et al., 2013b;
Fitzpatrick et al., 2007; Roura-Pascual et al., 2009). No solo eso, sino que las distribuciones
potenciales de las especies invasoras se solaparian en un porcentaje bastante alto (Bertelsmeier et
al., 2015a). Conociendo este escenario, y teniendo en cuenta que W. auropunctata ya se encuentra
coexistiendo localmente con otras tres especies de hormigas invasoras de importancia mundial (S.
invicta, L. humile y N. fulva) en su limite austral de distribucion en C.A.B.A. (Argentina), es de sumo
interés estudiar cdmo la temperatura ambiente puede estar afectando las relaciones de dominancia
entre estas especies. Esto es especialmente importante para predecir el resultado de sus
interacciones competitivas de acuerdo a las temperaturas que se dan naturalmente a lo largo del dia
y en las distintas estaciones del afo y también para predecir qué pasaria si W. auropunctata
extiende su distribucion hacia regiones mas australes en un futuro cercano. En dichas regiones las
temperaturas son menores y en la actualidad solo S. invicta y L. humile estdn presentes. Ademas,
como serian las jerarquias de dominancia si estas cuatro especies coexistieran en regiones australes
al rango de distribucién actual de W. auropunctata o en otras regiones del mundo a donde podrian

ser introducidas.

Por lo tanto, la hipdtesis de este capitulo es que cambios en la temperatura producen
modificaciones en la jerarquia de dominancia entre W. auropunctata y otras tres especies invasoras
simpatricas: N. fulva, L. humile y S. invicta. En base a la informacion obtenida para W. auropunctata
en el capitulo Il acerca de sus tolerancias térmicas y en el capitulo IV sobre su dominancia ecoldgica
en el ensambles de hormigas en su limite austral de distribucién, sumado al conocimiento de la
distribucién actual de las cuatro especies, se espera que W. auropunctata tenga una menor

dominancia comportamental a temperaturas bajas que a temperaturas mds altas.
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Materiales y Métodos

Recoleccidn y mantenimiento de las colonias

Se recolectaron dos colonias de las siguientes cuatro especies: W. auropunctata, L. humile, N. fulva y
S. invicta. Todas fueron recogidas dentro de las inmediaciones del complejo de Ciudad Universitaria
en C.A.B.A,, con la excepcién de una colonia de N. fulva que fue obtenida en las inmediaciones de la
Fundacion para el Estudio de Especies Invasivas (FUEDEI), en Hurlingham, provincia de Buenos Aires.
Cada una de ellas se colocé en un contenedor de pldastico, junto con una porcidn importante del
sustrato donde fueron descubiertas, con las paredes recubiertas con Fludn, para evitar escapes.
Ademas, los contenedores poseian agujeros en su tapa para obtener una buena aireacion. Los
contenedores estaban ademds cubiertos con tules para evitar posibles escapes de las castas aladas.
Las colonias se mantuvieron dentro de una camara de cria a una temperatura de 25 + 0,5°C, con un
ciclo luminico de 12:12 hs, luz:oscuridad. La alimentacidn consistié en porciones de pechuga de pollo
y cucarachas dos veces por semana. Ademas, cada recipiente contenia agua y solucién azucarada ad

libitum.

Temperaturas criticas (TC)

Se determind el rango de tolerancias térmicas de las cuatro especies de hormigas con el fin de
conocer el rango de temperaturas en el cual todas ellas estan activas. En base a este rango, se
establecieron tres temperaturas ambiente (minima, media y maxima) a las cuales se realizaron los
ensayos de dominancia para calcular los diferentes indices. Para ello se midié la temperatura critica
minima y maxima de todas las especies, como fue descripto en el capitulo Il. En total, se usaron 30

obreras de cada especie para medir la TCmax y otras 30 obreras diferentes para medir la TCmin.

indice de Dominancia

Se realizaron confrontaciones en grupos pareados de 10 vs 10 obreras entre las cuatro especies de
hormigas invasoras en placas de Petri de 5,5 cm de didmetro, con sus paredes recubiertas con Fluén
para evitar escapes. Las confrontaciones se llevaron a cabo dentro de una cdmara de temperatura
(PTC-1; SSI) configurada a las tres temperaturas que abarcan todo el rango de actividad de las cuatro
especies, con un controlador de temperatura (SSI, PELT-5). Previo al inicio de la confrontacidn, se
colocaron las 10 obreras de cada especie bajo dos tubos dentro de la placa de Petri para realizar una
aclimatacién de 5 minutos. Luego se levantaron los tubos para dar inicio a la confrontacion por un

lapso de 30 minutos. Finalizado ese periodo de tiempo, se contabilizd la cantidad de obreras vivas
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(V), heridas (H) y muertas (M) de cada especie. Con esos datos, y en combinacion con las formulas
planteadas en Bertelsmeier y colaboradores (2015b), se confeccionaron tres indices diferentes:
indice de supervivencia (IS), indice de muertes provocadas (IM) e indice de dominancia (ID). Por cada
par de especies (seis combinaciones en total), se realizaron cinco confrontaciones a cada
temperatura para cada colonia, eso significa que cada especie participé en 30 confrontaciones en

total teniendo en cuenta ambas colonias (N), en cada una de las temperaturas usadas.

IS = (V + 0,5H)/N
IM = (M + 0,5H)/N

ID = (IS + IM)/2

Como control, para comprobar que las temperaturas utilizadas per se no provocan ninguna
mortalidad, se introdujeron cuatro grupos de diez hormigas de una misma especie en la cdmara a
cada una de las temperaturas seleccionadas durante 40 minutos. Este procedimiento se repitidé para

cada una de las especies utilizadas.

Cuantificacion del comportamiento

Con el fin de estudiar las interacciones competitivas entre obreras individuales de diferentes
especies y cuantificar los comportamientos que ocurren durante esas interacciones, se realizaron
confrontaciones pareadas de 1 vs 1 obrera. Las confrontaciones se llevaron a cabo en placas de Petri
de 2,5 cm de diametro, con sus paredes cubiertas con Fluén para evitar escapes. Dos obreras de
diferentes especies fueron colocadas dentro de una cdmara de temperatura (PTC-1; SSI) calibrada a
25 + 0,2°C (temperatura de cria) mediante un controlador de temperatura (PELT-5; SSI). En una
primera instancia de aclimataciéon, como en el ensayo anterior, fueron separadas bajo un tubo de
plastico durante 2 minutos, para luego ser liberadas para dar inicio a la confrontacién que se
mantuvo por un lapso de 5 minutos. Cada confrontacidn fue grabada mediante una camara digital
que se colocd dentro de la cdmara de temperatura de manera de poder analizar los videos obtenidos
(Fig. 31). En cada video, los siguientes comportamientos fueron cuantificados (Tabla 7): mandibuleo,
mordida, recibir una mordida, flexién del gaster, aguijoneo (solo para S. invicta y W. auropunctata
gue poseen aguijon), rocio (solo para N. fulva), anteneo, indiferencia, fingir la muerte y escape. Cabe

aclarar que si bien L. humile secreta una sustancia irritante sobre sus oponentes, no lo hace en
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forma de rocio, sino que la topica flexionando el gaster. Por lo tanto, este comportamiento queda
comprendido dentro de la variable “flexién del gaster”, teniendo en cuenta que dicha secrecién no
es muy abundante y ha probado tener poco efecto en otras hormigas (Welzel et al., 2018). Por otro
lado, se cuantificd en cada confrontacion, el nimero de combates (cada vez que peleaban dentro de
una confrontacién), la duracién de cada uno de ellos, quién realizé el primer contacto y la especie
ganadora. En este ensayo se utilizaron cinco obreras para cada par de confrontaciones para cada

colonia.

Tabla 7. Despliegues de comportamiento. Se muestran los 10 comportamientos desplegados por las cuatro
especies de hormigas (W. auropunctata, S. invicta, L. humile y N. fulva) al confrontar, de a pares, 1 vs 1 obreras

en las arenas de combate, junto con la descripcion de cada comportamiento.

Comportamiento Explicacion
Una obrera queda inmévil y abre sus mandibulas en direccién al
Mandibuleo
oponente
Una obrera cierra sus mandibulas sobre cualquier parte del cuerpo de
Mordida
su oponente
Recibir una mordida Una obrera recibe una mordida de su oponente

Una obrera queda inmévil e inclina su gaster en direccién de su
Flexion del gaster

oponente
Aguijoneo Una obrera intenta alcanzar con su aguijén a su oponente
Rocio Una obrera intenta rociar a su rival con acido

Una obrera palpa cualquier parte del cuerpo de su oponente con sus
Anteneo
antenas

Indiferencia Una obrera no muestra ningun tipo de despliegue frente a su oponente

Una obrera se voltea sobre su dorso o lateral y contrae sus
Fingir la muerte
extremidades quedandose totalmente inmdvil

Una obrera contacta con su oponente y huye cambiando rotundamente
Escape
su direccion
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Figura 31. Dispositivo empleado en las confrontaciones 1 vs 1. Este dispositivo consta de una camara de
temperatura (PTC-1; SSI) en la cual se colocé la arena donde ocurrieron las confrontaciones. La camara de
temperatura estd conectada a un controlador de temperatura que fue configurado para mantener una
temperatura constante de 25 + 0,2°C. A su vez, la cdmara que fue usada para grabar las confrontaciones se fijo

a un soporte que ingresa al recinto donde se colocd la arena por un orificio sellado.

Analisis estadistico

Se utilizé un ANOVA para comparar las medias de las temperaturas criticas, tanto para la TCmax,

como para la TCmin, usando la especie como factor fijo.

Se utilizé un ANOVA para comparar las medias de los indices de supervivencia, muertes provocadas
y dominancia. En este caso, se tomé a la temperatura y la especie como factor fijo, mientras que la

colonia se tomé como factor aleatorio.

Tanto para analizar los primeros contactos, como para las confrontaciones ganadas, se utilizé un
modelo lineal generalizado (GLM) con distribucion binomial. Se asigné el valor de 1 a las hormigas
qgue realizaban el primer contacto y a las que ganaban las confrontaciones, mientras que se les
asigno el valor de 0 a las hormigas que no ganaban la confrontacidn o cuando la misma no se

resolvia y cuando las hormigas no realizaban el primer contacto.

Para analizar los distintos comportamientos utilizados durante las confrontaciones en Ia
cuantificacion del comportamiento, se utilizd un analisis de componentes principales (ACP)
utilizando matrices de varianza-covarianza. Para dicho analisis se usaron como variables los 10

comportamientos que se indican en la Tabla 7, mas el primer contacto, el nimero de combates y la
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duracion de los combates. Con estos datos, se confeccionaron ejes tedricos, cuya importancia
biolégica se determiné mediante correlaciones de Spearman de cada variable con cada uno de los
ejes del ACP. Al observar un cambio en los comportamientos mayormente dados en el componente
principal 2 (CP2), se procedid a realizar analisis univariados, con las variables que correlacionaron
significativamente con dicho componente. Se analizé con un modelo lineal generalizado (GLM) con
distribucién binomial a la variable indiferencia, mientras que las variables anteneo, mandibuleo,
escape y flexion del gdaster, se analizaron también con un modelo lineal generalizado (GLM), pero

con distribucién Poisson. Para ambos casos la variable especie se tratdé como fija.

En todos los casos que se encontraron diferencias significativas, se realizd la prueba de Tukey para
los contrastes a posteriori. Para todos los andlisis estadisticos, se utilizd se utilizaron InfoStat (Di

Rienzo et al., 2019) y R versidn 3.6.3 (R Development Core Team (2021)).
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Resultados

Temperaturas criticas

Tanto la TCmin (F3;116) = 870,24; p<0,0001), como la TCmax (F3;11¢) = 198,78; p<0,0001), mostraron
diferencias significativas para las cuatro especies (Fig. 32). L. humile alcanzé la TCmin
significativamente mds baja (3,18°C), seguida por S. invicta (3,71°C), N. fulva (6,38°C) y finalmente
W. auropunctata que presentd la TCmin significativamente mds alta (8,50°C) (contrastes a posteriori,
p<0,05). Por otro lado, S. invicta alcanzé la TCmax significativamente mas alta (47,40°C), seguida por
W. auropunctata (45,45°C) y finalmente por L. humile (45,04°C) y N. fulva (44,78°C), que no difirieron

significativamente entre si (contrastes a posteriori, p<0,05).
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Figura 32. Temperaturas criticas. Temperaturas criticas minimas (en azul) y temperaturas criticas maximas
(rojo) de las cuatro especies de hormigas invasoras simpatricas (W. auropunctata, N. fulva, L. humile y S.
invicta) y sus respectivos rangos de tolerancias térmicas (AT = TCmax - TCmin). Todas las temperaturas criticas
estan expresadas como su media * EE. Se usaron 30 obreras de cada especie para cada temperatura critica.
Letras minusculas representan diferencias significativas para la TCmin (p<0,05) y letras mayusculas

representan diferencias significativas para la TCmax (p < 0,05, contrastes a posteriori).
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Las cuatro especies presentaron un amplio rango de tolerancia térmica, especialmente S. invicta (AT
43,69°C) y L. humile (AT 41,86°C). Es entonces que las temperaturas extremas para realizar las
mediciones de dominancia fueron elegidas en base a la mayor de las TCmin (W. auropunctata =
8,50°C) y la menor de las TCmax (N. fulva = 44,78°C), con la intencion de abarcar todo el rango de
temperaturas en donde las cuatro especies de hormigas estdn activas. A su vez, se eligid la
temperatura de 25°C, equidistante entre la minima y mdxima seleccionadas, por ser ademas la
temperatura a la cual todas las colonias son mantenidas dptimamente en el laboratorio. De este
modo, las tres temperaturas seleccionadas para realizar las mediciones de dominancias fueron 10,

25y 40°C.

indice de Dominancia

Lo primero a mencionar es que ninguna de las tres temperaturas usadas para calcular los indices (10,
25, 40°C) provocaron mortalidad por si mismas en los ensayos realizados como control en ninguna
de las cuatro especies utilizadas (100% de supervivencia). Por lo tanto, las muertes observadas
fueron el resultado de las confrontaciones entre las distintas especies dentro de la arena de

combate.

El indice de supervivencia reveld diferencias significativas entre las distintas especies de hormigas
(F(23;336) = 6,38; p<0,0001). Como las colonias no aportaban variabilidad al modelo (F 4, 335 = 0,65; p =
0,4214), los datos de ambas colonias fueron agrupados (Fig. 33). Se encontraron diferencias
significativas entre especies a 10°C (Fs; 116) = 6,22; p = 0,0006; Fig. 33A). S. invicta (0,87 + 0,04) y W.
auropunctata (0,89 + 0,04) no difirieron significativamente entre si y presentaron un indice
significativamente mayor que N. fulva (0,68 + 0,04) y L. humile (0,71 £ 0,04), las cuales tampoco
difirieron entre si (contrastes a posteriori, p<0,05). También se encontraron diferencias significativas
a 25°C (Fa; 11 = 10,62; p < 0,0001; Fig. 33B). L. humile (0,60 + 0,04) presenté un indice de
supervivencia significativamente menor que las otras tres especies N. fulva (0,78 + 0,04), S. invicta
(0,79 £ 0,04) y W. auropunctata (0,91 + 0,04), las cuales no difirieron significativamente entre si
(contrastes a posteriori, p<0,05). Finalmente también se detectaron diferencias significativas entre
especies a 40°C (F3; 11¢) = 23,55; p < 0,0001; Fig. 33C). N. fulva (0,40 *+ 0,05) presentd un indice de
supervivencia significativamente menor que S. invicta (0,66 + 0,05) y L. humile (0,72 + 0,05), las
cuales no difieren entre si. A su vez estas dos especies difirieron significativamente de W.
auropunctata (0,96 *+ 0,05), que presentd el mayor de los indices de supervivencia (contrastes a

posteriori, p<0,05).
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Figura 33. indice de supervivencia. indice de supervivencia calculado a tres temperaturas ambientes (10°C en
azul (A), 25°C en amarillo (B) y 40°C en rojo (C)) para las cuatro especies de hormigas invasoras simpatricas: N.
fulva, L. humile, S. invicta y W. auropunctata. Todos los indices estan expresados como su media * EE. Distintas

letras representan diferencias significativas (p < 0,05, contrastes a posteriori).

El indice de muertes provocadas reveld diferencias significativas entre las especies (F(,3;335 = 6,56;
p<0,0001). Debido a que las colonias no aportaron variabilidad al modelo (F 3, 336 = 0,04; p = 0,8386),
se los datos de las dos colonias fueron agrupados (Fig. 34). Se detectaron diferencias significativas
entre especies a 10°C (F3, 116y = 16,71; p < 0,0001; Fig. 34A). W. auropunctata presentd el indice
significativamente menor de muertes provocadas (0,08 + 0,04), seguida de S. invicta (0,25 + 0,04)
gue presenta un indice significativamente mayor, pero significativamente menor al de L. humile
(0,43 + 0,04). Finalmente, N. fulva (0,11 = 0,04) presentéd un valor intermedio que no difirié
significativamente de W. auropunctata, ni de S. invicta (contrastes a posteriori, p<0,05). No se

encontraron diferencias significativas para ninguna de las especies a 25°C (F 3, 11¢) = 2,56; p = 0,0586;
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Fig. 34B). Finalmente, este indice reveld diferencias significativas entre especies a 40°C (F3; 11¢) =
5,80; p = 0,0010; Fig. 34C). N. fulva (0,15 + 0,06) presentd el indice de muertes provocadas
significativamente menor y L. humile (0,48 % 0,06) el indice significativamente mayor. W.
auropunctata (0,32 + 0,06) y S. invicta (0,33 + 0,06) presentaron valores intermedios similares que
no difirieron significativamente entre si y tampoco con las otras dos especies (contrastes a

posteriori, p<0,05).
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Figura 34. indice de muertes provocadas. indice de muertes provocadas calculado a tres temperaturas
distintas (10°C en azul (A), 25°C en amarillo (B) y 40°C en rojo (C)) para cuatro especies de hormigas invasoras
simpatricas: N. fulva, L. humile, S. invicta y W. auropunctata. Todos los indices estan expresados como su

media * EE. Distintas letras representan diferencias significativas (p < 0,05, contrastes a posteriori).

El indice de dominancia revel6 diferencias significativas entre las especies (F(3.336 = 8,15; p<0,0001).
Dado que las colonias nuevamente no aportaron variabilidad al modelo (F(y; 336 = 0,62; p = 0,4322),
los datos fueron agrupados (Fig. 35). Se encontraron diferencias significativas entre especies a 10°C

(F(s; 116) = 10,00; p < 0,0001; Fig. 35A). N. fulva presenté un indice de dominancia significativamente
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menor (0,40 + 0,03) al de S. invicta (0,56 + 0,03) y L. humile (0,57 + 0,03), mientras que W.
auropunctata (0,48 + 0,03) mostrd un indice intermedio que no difirié significativamente del resto
de las especies (contrastes a posteriori, p<0,05). También se detectaron diferencias significativas
entre especies a 25°C (F(3, 11¢) = 7,60; p < 0,0001; Fig. 35B). L. humile (0,41 + 0,03) y N. fulva (0,45 *
0,03) presentaron un indice significativamente menor al de S. invicta (0,58 + 0,03). Por otro lado, W.
auropunctata (0,50 £ 0,03) presentd un indice intermedio que no difirié significativamente del de las
otras especies (contrastes a posteriori, p<0,05). Finalmente, también se encontraron diferencias
significativas entre especies a 40°C (F, 116) = 23,38; p < 0,0001; Fig. 35C). N. fulva (0,27 *+ 0,03)
presentd un indice significativamente menor al de S. invicta (0,49 £ 0,03) y W. auropunctata (0,64 +
0,03), S. invicta presentd un indice significativamente menor al de W. auropunctata. Por otro lado, L.
humile (0,60 + 0,03) presentd un indice significativamente mayor a N. fulva e intermedio entre S.

invicta y W. auropunctata (contrastes a posteriori, p<0,05).
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Figura 35. indice de dominancia. indice de dominancia calculado a tres temperaturas distintas (10°C en azul
(A), 25°C en amarillo (B) y 40°C en rojo (C)) para cuatro especies de hormigas invasoras simpatricas: N. fulva, L.
humile, S. invicta y W. auropunctata. Todos los indices estan expresados como su media + EE. Distintas letras

representan diferencias significativas (p < 0,05, contrastes a posteriori).
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Cuantificacidon del comportamiento

El nimero de confrontaciones ganadas por cada especie difirid significativamente (Xz(g; 114) = 15,48;
p<0,05; Fig. 36A). S. invicta (0,50 + 0,09) y N. fulva (0,41 + 0,09) ganaron significativamente mas
confrontaciones que L. humile (0,10 + 0,09), mientras que por otro lado W. auropunctata (0,37 +
0,09) presentd un valor intermedio, que no difiridé significativamente del resto de las especies

(contrastes a posteriori, p<0,05).

En cuanto a los primeros contactos durante las confrontaciones, el analisis mostrd diferencias
significativas entre especies (Xz(g; 114y = 20,18; p<0,05; Fig. 36B). N. fulva (0,81 + 0,08) realiz6
significativamente mas primeros contactos que S. invicta (0,39 + 0,08) y W. auropunctata (0,30 +
0,08). L. humile (0,51 £ 0,08) presento valores intermedios, que no difirieron significativamente de

las demas especies (contrastes a posteriori, p<0,05).

Confrontaciones ganadas

Figura 36. Confrontaciones 1 vs 1 resultados globales. Cantidad de confrontaciones ganadas (A) y 1¥ contacto
(B) en confrontaciones 1 vs 1 obreras para las cuatro especies de hormigas invasoras simpatricas: N. fulva, L.
humile, S. invicta y W. auropunctata. Ambos valores estan expresados como su media * EE. Distintas letras

representan diferencias significativas (p < 0,05, contrastes a posteriori).

Observando el andlisis de componentes principales para las confrontaciones en las cuales S. invicta
participa, lo primero a destacar es que sus dos primeros componentes explican el 59,60% de la
variabilidad (Fig. 37). De estos dos, la mayor diferencia de despliegues comportamentales entre
especies se da en el CP2 que correlaciond significativamente con cinco comportamientos: anteneo
(0,65), mandibuleo (0,73), escape (0,38), flexion del gaster (0,70) e indiferencia (-0,72). No obstante,

solo dos de ellos presentaron diferencias significativas en el analisis univariado (Fig. 38): anteneo
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(X2 26) = 29,12; p < 0,001; Fig. 38A) y mandibuleo (X’ 26 = 47,46; p < 0,001; Fig. 38B). S. invicta

realizé significativamente mds anteneos y mandibuleos frente a L. humile y N. fulva, que frente a W.

auropunctata.
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Figura 37. Confrontaciones 1 vs 1 entre S. invicta y el resto de las especies. Analisis de componentes

principales para los enfrentamientos de S. invicta 1 vs 1 contra tres especies de hormigas invasoras

simpatricas: N. fulva, L. humile y W. auropunctata. Se muestran los primeros dos componentes los cuales

explican en total el 59,60% de la variacidn, asociando los comportamientos observados con las especies

confrontadas. Las elipses representan el intervalo de confianza del 68%.
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Figura 38. Despliegue comportamental de S. invicta en confrontaciones 1 vs 1. Analisis univariados para los

comportamientos de anteneo (A) y mandibuleo (B) que realiza S. invicta en confrontaciones 1 vs 1 con tres

especies de hormigas invasoras simpatricas: N. fulva, L. humile y W. auropunctata. Ambos valores estan

expresados como su mediana + EE, letras distintas representan diferencias significativas (p < 0,05, contrastes a

posteriori)
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En el mismo andlisis aplicado a las confrontaciones en las cuales L. humile participa, se puede
observar que los dos primeros componentes principales explican el 53,80% de la variabilidad (Fig.
39). El CP2 es el que muestra mayor diferencia de despliegues comportamentales entre especies,
con cuatro comportamientos que correlacionan significativamente con dicho componente: anteneo
(0,77), escape (0,61), flexion del gaster (0,44) e indiferencia (-0,69). Solo tres de ellos presentaron
diferencias significativas en el andlisis univariado (Fig. 40): anteneo (Xz(z,- 27) = 5,96; p = 0,049; Fig.
40A), escape (xz(z; 27 = 45,95; p < 0,001; Fig. 40B) y flexion del gaster ()(2(2; 27 = 22,19; p < 0,001; Fig.
40C). L. humile realizd significativamente mas anteneos y flexiones del gaster frente a N. fulva que
frente a W. auropunctata. Por otro lado, L. humile escapd significativamente mas frente a S. invicta

gue frente a N. fulva, y a su vez escapo significativamente mds frente a esta ultima que frente a W.

auropunctata.
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Figura 39. Confrontaciones 1 vs 1 entre L. humile y el resto de las especies. Analisis de componentes
principales para los enfrentamientos de L. humile 1 vs 1 contra tres especies de hormigas invasoras
simpatricas: N. fulva, S. invicta y W. auropunctata. Se muestran los primeros dos componentes los cuales
explican en total el 53,80% de la variacién, asociando los comportamientos observados con las especies

confrontadas. Las elipses representan el intervalo de confianza del 68%.
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Figura 40. Despliegue comportamental de L. humile en confrontaciones 1 vs 1. Analisis univariados para los
comportamientos de anteneo (A), escape (B) y flexion del gaster (C) que realiza L. humile en confrontaciones
1vs1 con tres especies de hormigas invasoras simpatricas: N. fulva, S. invicta y W. auropunctata. Los valores
estan expresados como su mediana * EE, letras distintas representan diferencias significativas (p < 0,05,

contrastes a posteriori).

Al analizar las peleas en las cuales N. fulva participa, se puede observar que sus dos primeros
componentes principales explican el 57,80% de la variabilidad (Fig. 41). Nuevamente el CP2 muestra
un mayor despliegue comportamental, con cuatro de los cuales correlaciond significativamente:
anteneo (-0,53), mandibuleo (-0,38), escape (-0,64) e indiferencia (0,81). Aunque solo tres de ellos
mostraron diferencias significativas para el analisis univariado (Fig. 42): anteneo (xz(z; 26 =22,80; p <
0,001; Fig. 42A), mandibuleo ()(2(2; 26 = 26,39; p < 0,001; Fig. 42B) y escape (xz(z; 26 = 69,58; p < 0,001;
Fig. 42C). N. fulva antened y escapo significativamente mas frente a S. invicta que frente al resto de
las especies, a su vez mandibuled significativamente mds frente a S. invicta y L. humile, que frente a

W. auropunctata.
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Figura 41. Confrontaciones 1 vs 1 entre N. fulva y el resto de las especies. Andlisis de componentes
principales para los enfrentamientos de N. fulva 1 vs 1 contra tres especies de hormigas invasoras simpatricas:
L. humile, S. invicta y W. auropunctata. Se muestran los primeros dos componentes los cuales explican en total
el 57,80% de la variacidn, asociando los comportamientos observados con las especies confrontadas. Las

elipses representan el intervalo de confianza del 68%.
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Figura 42. Despliegue comportamental de N. fulva en confrontaciones 1 vs 1. Analisis univariados para los
comportamientos de anteneo (A), mandibuleo (B) y escape (C) que realiza N. fulva en confrontaciones 1 vs 1
con tres especies de hormigas invasoras simpatricas: L. humile, S. invicta y W. auropunctata. Los valores estan
expresados como su mediana * EE, letras distintas representan diferencias significativas (p < 0,05, contrastes a

posteriori).
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Finalmente, se observa que los dos primeros componentes principales de W. auropunctata
explicaron el 45,30% de la variabilidad (Fig. 43). Sin embargo, en ninguno de los dos componentes se

observé un despliegue diferencial de comportamientos frente a las otras especies.
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Figura 43. Despliegue comportamental de W. auropunctata en confrontaciones 1 vs 1. Andlisis de
componentes principales para los enfrentamientos de W. auropunctata 1 vs 1 contra tres especies de
hormigas invasoras simpatricas: L. humile, S. invicta y N. fulva. Se muestran los primeros dos componentes los
cuales explican en total el 45,30% de la variacidn, asociando los comportamientos observados con las especies

confrontadas. Las elipses representan el intervalo de confianza del 68%.
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L3 [ 4
Discusion
En este capitulo, se logré estudiar con éxito en laboratorio la jerarquia de dominancia
comportamental de W. auropunctata y otras tres especies de hormigas invasoras con las que

coexiste en su limite austral de distribucidn, a tres temperaturas que representan la variacion de la

temperatura ambiente que son capaces de tolerar a lo largo del dia y el ano.

Temperaturas criticas

W. auropunctata fue la especie que desplegd el menor rango de tolerancia térmica (AT 36,95°C),
alcanzando una temperatura critica minima significativamente mayor (8,50°C) que las otras tres
especies estudiadas, pero con una temperatura critica maxima significativamente mayor (45,45°C)
que la de N. fulva y L. humile, pero significativamente menor a la de S. invicta. En cuanto a las TCmin,
los resultados obtenidos reflejan un poco la distribucidon geografica actual de cada una de las
especies. L. humile y S. invicta son las especies que alcanzan distribuciones mas australes, lo cual se
corresponde con el hecho de que posean TCmin menores. Es decir, una mayor tolerancia a las
temperaturas ambientes mas bajas que se experimentan hacia el sur del pais. Por otro lado, estas
dos especies ademas tienen obreras de mayor tamafio que las del resto de las especies estudiadas,
lo cual les permite caminar a una mayor distancia del suelo y esto podria ayudarlas a soportar las
bajas temperatura del mismo, como fue observado en distintas especies de hormigas para suelos a
alta temperatura (Andersen, 1992; Marsh, 1988; Porter & Tschinkel, 1987; Wehner et al., 1992). En
cuanto a las TCmax, si bien todas tienen una distribucion que incluye la regién tropical, las
tolerancias a temperaturas altas no correlacionan bien con la latitud (Addo-Bediako et al., 2000;
Aradjo et al.,, 2013; Sunday et al.,, 2014). S. invicta logra la TCmax significativamente mayor
posiblemente porque es la especie que habita ambientes mas abiertos y por ende que recibe una
mayor radiacion solar. Su mayor tamafio también le conferiria una mayor tolerancia a las altas
temperaturas y consecuentemente también a la desecacion por su menor relacion
superficie/volumen. No obstante, el tamafio no explica los resultados observados en el resto de las
especies, ya que W. auropunctata es la especie de menor tamafio y no alcanza la menor TCmakx.
Podria decirse que, para estas cuatro especies de hormigas, las altas temperaturas no son una
limitante para su distribuciéon. El hecho de que posean una TCmax por encima de las temperaturas
medias de los meses mas calidos, podria deberse a que posibilita el forrajeo en momentos del dia

donde el sustrato a pleno sol alcanza temperaturas extremas (Kaspari et al., 2015).

Los resultados obtenidos de las temperaturas criticas para las cuatro especies, a pesar de las
diferencias metodoldgicas y poblaciones de cada especie usadas en los ensayos, coinciden en mayor

o en menor medida con trabajos previos (Tabla 8). Para S. invicta y N. fulva, las diferencias
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observadas para ambas temperaturas criticas son menores a 1°C, incluso teniendo en cuenta que la
tasa de variacidn de la rampa en el presente trabajo puede proyectarse dentro de las usadas en el
estudio de Bentley y colaboradores (2016). Sin embargo, las diferencias son mayores con otros
trabajos en el caso de L. humile y W. auropunctata. En general las metodologias varian en cuanto a
las temperaturas a la que fueron mantenidas las colonias (temperatura de cria), la temperatura
inicial de la rampa y a la tasa de variacidn de la rampa. Estas caracteristicas modifican los resultados
obtenidos, ya sea por plasticidad en las tolerancias o por la cantidad de tiempo que las hormigas
experimentan las temperaturas de la rampa. Este ultimo efecto podria producir el endurecimiento a
corto plazo, que les permite a las hormigas alcanzar temperaturas criticas mas extremas (Chown et

al., 2009).

Tabla 8. Tolerancias térmicas para cuatro especies de hormigas invasoras. Metodologia usada en otros
trabajos previos para medir tolerancias térmicas en cuatro especies de hormigas invasoras simpatricas en el
limite sur de distribucion de W. auropunctata. Se muestra: la temperatura a la cual se criaron las colonias, la

temperatura inicial de la rampa, la tasa de variacién de la rampa y la temperatura critica maxima y minima.

Tcria| Torampa Tasarampa | TCmax | TCmin
Especie Trabajo _
(°C) (°C) (°C/min) (°C) (°C)
Wendt & Verble-
22 28 1 46,46 -
Pearson, 2016
0,06 41,85 4,48
S. invicta

Bentley et al., 2016 | 27 26 0,12 43,50 3,99

1 50,61 3,71

Datos tesis 25 25 0,25 47,40 3,71

Jumbam et al., 2008 25 25 0,05 =40,00 | =0,4
L. humile Chown et al., 2009 25 25 0,25 =45,00 | =0,00
Datos tesis 25 25 0,25 45,05 3,18

0,06 38,01 7,13

Bentley et al., 2016 27 26 0,12 39,95 7,49

N. fulva

1 45,88 6,98

Datos tesis 25 25 0,25 44,78 6,38

30 (TCmax)
Coulin et al., 2019 25 0,25 41,62 7,73
W. auropunctata 25 (TCmin)

Datos tesis 25 25 0,25 45,45 8,50
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indice de Dominancia

Una vez establecido el rango de temperaturas a los cuales estudiar las distintas dominancias, se
procedio a realizar los combates de 10 vs 10 obreras entre especies. W. auropunctata fue la especie
mds dominante a 40°C, sin embargo, no difirid significativamente de las otras especies que
alcanzaron su mayor valor de dominancia tanto a 10°C, como a 25°C. Se podria pensar que esta
especie evade el compromiso entre su habilidad para dominar comportamentalmente y tolerar
temperaturas extremas, ya que es comportamentalmente dominante independientemente de la
temperatura a la que ocurren las confrontaciones. Al observar los otros dos indices se puede notar
gue su dominancia comportamental se debe en gran medida a su gran capacidad para sobrevivir las
confrontaciones, sin importar a qué temperaturas se llevan a cabo. No ocurre lo mismo con la
cantidad de muertes que provoca, ya que W. auropunctata alcanza solo valores bajos o intermedios
en las distintas temperaturas. Estos resultados de supervivencia concuerdan con varios estudios en
los que se observa que W. auropunctata tiene una gran capacidad para sobrevivir a las interacciones
agresivas cuando se encuentra formando grupos de obreras contra otras especies invasoras
(Bertelsmeier et al., 2015b; Kirschenbaum & Grace, 2008; Le Breton et al., 2007). Es posible que al
poseer un tamano mucho mds pequeiio que sus rivales, W. auropunctata logre escapar de las
agresiones recibidas. Uno de los acontecimientos mds observados fue que las otras especies no
podian manipularlas con sus mandibulas, hasta el punto de no poder cerrarlas por completo sobre
ellas debido a su pequefio tamafio. Por otro lado, las discrepancias observadas en la capacidad para
provocar muertes entre los estudios citados y este trabajo podrian radicar en el empleo de distintas
especies con diferentes capacidades de combate. En cuanto a la dominancia obtenida en este
estudio, coincide a grandes rasgos con la observada por Bertelsmeier y colaboradores (2015b),
donde W. auropunctata alcanza un valor significativamente mas alto que el resto las especies. En
dicho trabajo, también se usoé a la especie L. humile en las confrontaciones, presentando indices muy
similares a los observados en esta tesis al enfrentar a W. auropunctata. No obstante, no se aclara en
ningln momento a qué temperaturas ocurren las confrontaciones o si fueron controladas a lo largo

del ensayo.

En el caso de L. humile, se puede observar que alcanza sus mayores indices de dominancia en los dos
extremos de temperatura usados, y el menor a 25°C. Su alta dominancia se debe principalmente a
las muertes que provocd a 10 y 40°C, ya que no es una especie que se haya destacado por sobrevivir
las confrontaciones. Evidentemente su mayor tolerancia a bajas y altas temperaturas le permite
tener un mejor desempefio competitivo que las otras especies (excepto S. invicta), en las
confrontaciones que se dan en las horas del dia en que las temperaturas son extremas. Este es un

claro ejemplo del compromiso entre dominancia comportamental y tolerancias térmicas, en el cual
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especies con una mayor tolerancia térmica, logran monopolizar recursos en momentos donde las
condiciones ambientales no son las éptimas para el resto de las especies, las cuales tienen un menor
desarrollo de dichas tolerancias. Otros trabajos hallaron resultados similares en cuanto a su mayor
habilidad para provocar muertes que para sobrevivir combates contra otras especies de hormigas
invasoras (Bertelsmeier et al., 2015b; Kirschenbaum & Grace, 2008). En el caso de Lasius neglectus y
Pachycondyla chinensis, la primera domina comportamentalmente a L. humile, mientras que la
segunda es desplazada cuando confronta con esta (Rice & Silverman, 2013; Trigos-Peral et al., 2021).
Incluso en el estudio realizado por Bertelsmeier y colaboradores (2015b) logra una dominancia
intermedia, como la observada en este trabajo, en confrontaciones contra otras hormigas invasoras
como: Anoplolepis gracilipes, L. neglectus, Myrmica rubra, Paratrechina longicornis, Pheidole
megacephala y W. auropunctata. Si bien L. humile suele ser una especie dominante en su rango
invasivo, pareceria ser que las otras hormigas invasoras con las que coexiste en su distribucion nativa
representan un ambiente mucho mds competitivo en el que le es mas costoso imponerse, al menos
en las horas de mayor actividad en las comunidades de hormigas. De hecho en trabajos donde se la
confronta con S. invicta, se observa que esta Ultima presenta una dominancia comportamental
similar o levemente superior (Calcaterra et al., 2008; Kabashima et al., 2007; LeBrun et al., 2007). En
el caso del presente estudio esto se asemeja, ya que en las confrontaciones a 10 y 40°C, sus indices
de dominancia no difieren significativamente, y a 25°C el indice de dominancia de S. invicta es

significativamente superior.

En el caso de S. invicta, se puede observar que su indice de dominancia es de los significativamente
mas altos a 10 y 25°C, mientras que solo es superada por W. auropunctata a 40°C, la cual tiene una
distribucién mucho mds amplia en la regién tropical donde las temperaturas son mas altas. Esta
dominancia es lograda principalmente por su capacidad de sobrevivir a las confrontaciones la cual es
solo superada por W. auropunctata a 40°C y por su gran capacidad de provocar muertes en sus
rivales que solo es superada por L. humile a 10°C. Podria decirse que al igual que W. auropunctata
evita el compromiso entre dominancia comportamental y tolerancias térmicas, ya que domina
independientemente de la temperatura a la que ocurren las confrontaciones. El indice de
dominancia de S. invicta es consistente con el observado en otros trabajos de campo en los que se
midié la dominancia comportamental en cebos, donde solo es superada por una o dos especies no
invasoras menos comunes de un tamafio mucho mayor (Calcaterra et al., 2008; Feener Jr et al.,,
2008; LeBrun et al., 2007; Morrison et al., 2000). S. invicta domina comportamentalmente a N. fulva
tanto en cebos (Feener Jr et al., 2008), como en combates individuales (Horn, 2010). Esto concuerda
con los resultados obtenidos en nuestro trabajo, donde en todas las temperaturas la dominancia de

S. invicta siempre es mayor que la de N. fulva.
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Los indices de dominancia obtenidos para N. fulva, la posicionan como la especie con la dominancia
comportamental mas baja en cualquiera de las temperaturas en las cuales se realizaron las
confrontaciones. Estos valores se deben principalmente a que tiene un muy pobre desempefio a la
hora de provocar muertes a sus rivales y solo presenta un indice de supervivencia alto en
confrontaciones a 25°C. Este escenario es absolutamente contrario al de W. auropunctata y S.
invicta, es decir que N. fulva no logra ser comportamentalmente dominante a ninguna temperatura.
Incluso tampoco logra, como es el caso de L. humile, un compromiso entre esa dominancia y sus
tolerancias térmicas. Muy poco se sabe acerca de la dominancia comportamental de N. fulva. En uno
de los pocos trabajos donde se evalud su desempefio comportamental se observé que alcanza uno
de los peores valores en comparacidn con otras especies nativas, incluida S. invicta (Feener Jr et al.,

2008), lo que concuerda con lo observado en este trabajo.

Cuantificacion del comportamiento

Luego de las confrontaciones 10 vs 10 obreras se realizaron confrontaciones 1 vs 1 a 25°C para ver
en detalle y cuantificar los comportamientos desplegados por las distintas especies en las
confrontaciones. Si bien el nimero de combates y su duracién dentro de cada confrontacidon no
difirié significativamente, se observd que S. invicta y N. fulva ganan significativamente mads
confrontaciones que L. humile. Este resultado cambia un poco el panorama de lo observado en las
confrontaciones 10 vs 10 a 25°C. Lo primero a tener en cuenta es que en estos ensayos las distintas
especies no pueden depender del reclutamiento y esto se ve muy bien reflejado en L. humile, la cual
solo puede defenderse con sus mandibulas y topicando sustancias irritantes en muy baja cantidad. El
aguijoneo y el rocio no fue significativo para ninguna especie en particular por lo cual estos
mecanismos de ataque/defensa son usados indistintamente contra la especie adversaria y es la
razon por la cual S. invicta y N. fulva logran una cantidad de victorias significativamente mayor. Por
otro lado, W. auropunctata es una hormiga mucho mas pequefia que sus adversarias por lo que
puede pasar desapercibida, lo que evita que otras hormigas de mayor tamaio la dafen. Gracias a
esta cualidad logra un valor que no difiere significativamente del resto. Los resultados obtenidos son
muy dificiles de contrastar debido a la escasa bibliografia que hay de enfrentamientos individuales
en hormigas. No obstante Bertelsmeier y colaboradores (2015b) analizaron la supervivencia de
varias especies invasoras en este tipo de confrontaciones, encontrando que W. auropunctata
sobrevive aproximadamente en un 88% contra otras especies invasoras, incluida L. humile, contra la
cual sobrevive en un 97%. Esta Ultima sobrevive aproximadamente en un 51% de sus

confrontaciones, pero solo sobrevive en un 4% contra W. auropunctata. Si bien las variables medidas
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no son las mismas, se puede observar que los resultados obtenidos no difieren demasiado. A pesar
de que ambas especies no difieren significativamente en la cantidad de confrontaciones ganadas, W.

auropunctata alcanza un valor bastante mas alto que L. humile, ya que sobrevive mas.

N. fulva realizé significativamente mas primeros contactos en las confrontaciones que S. invicta y W.
auropunctata, caracteristica que podria atribuirse a su gran velocidad para desplazarse. Al ser
liberada en la arena al inicio de las confrontaciones suele trasladarse a lo largo de la misma a gran
velocidad, dando varias vueltas en la misma en pocos segundos. Esto hace que termine siempre
encontrando a su rival rapidamente. El caso es completamente inverso para W. auropunctata, la
cual se traslada lentamente y no reacciona de manera instantanea. Es por ello que alcanza el minimo
valor para esta variable. Nuevamente se hace evidente la capacidad de esta especie para pasar
desapercibida en los combates, logrando una alta supervivencia. En el trabajo de Bertelsmeier y
colaboradores (2015b), se analizé una variable similar (hormiga iniciadora del ataque) entre siete
especies de hormigas invasoras entre las cuales se encontraban L. humile y W. auropunctata, las
cuales alcanzaron el segundo y tercer puesto respectivamente. Si bien en nuestro trabajo L. humile
no difirid significativamente de W. auropunctata en cuanto a sus primeros contactos, el valor

alcanzado por L. humile fue superior.

De la cantidad de comportamientos medidos en las confrontaciones 1 vs 1, solo unos pocos fueron
significativamente mayores hacia alguna de las especies. W. auropunctata es el caso mas llamativo,
ya que no realiza en una mayor proporcién ninguno de los comportamientos cuantificados hacia
ninguna de las otras especies. Esto quiere decir que a la hora de combatir contra cualquiera de ellas
adopta la misma estrategia. En otros trabajos donde se la confronta individualmente (1 vs 1) con
otras hormigas invasoras, se la ha asociado a comportamientos como fingir la muerte (Bertelsmeier
et al.,, 2015b) o indiferencia y exploracion mutua (Kirschenbaum & Grace, 2008). Incluso en este
ultimo trabajo, se la clasifico como la especie que mas comportamientos desplegd del tipo “sin
respuesta”. Estos comportamientos podrian cuadrar en los resultados del presente trabajo, es decir
que W. auropunctata no adopta una estrategia agresiva frente a ninguna de las especies durante las

confrontaciones, sino que trata de pasar desapercibida.

L. humile presentd tres comportamientos diferenciales al enfrentar a las otras tres especies:
anteneo, flexién del gaster y escape. Esta especie antened y flexiond el gaster significativamente
mas al enfrentar a N. fulva que al enfrentar W. auropunctata. Es decir, estos comportamientos de
exploracién y advertencia se dieron en mayor frecuencia frente a especies con la cuales puede
confrontar, a diferencia de S. invicta la cual pareceria superarla. Esto se evidencia al observar que L.

humile escapa significativamente mas al enfrentar a S. invicta que a N. fulva y a su vez
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significativamente mas a esta ultima que a W. auropunctata. Este resultado indica que podria
evaluar el potencial peligro de sus rivales, siendo la mas riesgosa de enfrentar S. invicta y la menos
riesgosa W. auropunctata, adoptando un comportamiento sumiso para preservar su integridad. Este
comportamiento coincide a grandes rasgos con los valores obtenidos de confrontaciones ganadas,
ya que a pesar de no diferir significativamente, el valor alcanzado por S. invicta es mayor que el
alcanzado por N. fulva, lo que podria indicar una mayor agresividad o capacidad de combate, y por lo
tanto representar un mayor peligro. En el trabajo de Bertelsmeier y colaboradores (2015b), se la
clasificé bajo los comportamientos de morder y ser mordida en el mismo tipo de confrontaciones
con otras hormigas invasoras, mientras que para Kirschenbaum y Grace (2008) el comportamiento
significativamente superior, en el mismo tipo de confrontaciones contra hormigas invasoras, fue
investigacion mutua y mandibuleo. Estos trabajos, si bien no realizan una caracterizacion focal del
comportamiento frente a cada especie contrincante, abarcan la totalidad de tipos de
comportamiento diferenciales observados en nuestro trabajo: agresivos (flexidén del gaster), neutros

(anteneo) y sumisos (escape).

S. invicta por su lado realizé solo dos comportamientos de manera diferencial en las confrontaciones
contra las tres especies. Puntualmente realizd significativamente mas anteneos y mandibuleos
frente a L. humile y N. fulva que frente a W. auropunctata. Esta conducta puede encontrar su
explicacion en un tema mencionado anteriormente, que radica en la capacidad de W. auropunctata
para pasar desapercibida durante los combates, a menos que no le quede otra opcidn, caracteristica
gue se ve reflejada sobre todo en su gran capacidad supervivencia en las confrontaciones 10 vs 10.
Dichos comportamientos diferenciales coinciden en mayor medida con lo observado por Rao y
Vinson (2009), donde los comportamientos mayormente realizados por S. invicta en confrontaciones
contra otras hormigas invasoras fueron aguijoneo e intentos de morder al contrincante. Este ultimo
estd caracterizado en el trabajo bajo una descripcidon muy similar a la que en este trabajo se traté
como mandibuleo. Vale la pena recalcar nuevamente que la metodologia difiere en que sus andlisis

del comportamiento no son focales para cada especie.

Finalmente, tres comportamientos sobresalieron en las confrontaciones de N. fulva con las otras tres
especies: anteneo, mandibuleo y escape. Esta es la primera vez que se caracterizan
comportamientos en confrontaciones 1 vs 1 para esta especie. N. fulva antenea y escapa
significativamente mas frente a S. invicta, que frente al resto de las especies. El comportamiento de
anteneo es un comportamiento de inspeccidn neutro, mientras que el de escape es un
comportamiento sumiso. Ambos denotan la capacidad que tiene N. fulva de percibir como un rival

superior a S. invicta, a pesar de que no difieren significativamente en la cantidad de confrontaciones
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ganadas. Por otro lado, N. fulva mandibulea menos frente a W. auropunctata que frente a las otras
especies. Nuevamente este comportamiento puede encontrar su explicacién en su capacidad para
pasar desapercibida en las confrontaciones, como fue explicado anteriormente. Lamentablemente,
los trabajos en los que esta especie es confrontada son escasos, por lo que es dificil lograr algln tipo

de comparacion.

Numerosos estudios han postulado que dentro de un ensamble de hormigas se produce una
segregacion en los patrones de actividad de forrajeo en funcién a la temperatura ambiente. Por lo
general, las hormigas dominantes aumentan su actividad en horas del dia donde las temperaturas
son moderadas, mientras que las subordinadas lo hacen cuando las temperaturas son mas adversas
(Bestelmeyer, 2000; Cerda et al., 1997; Cerda et al., 1998; Lessard et al., 2009; Roeder et al., 2018;
Stuble et al., 2013). Esta dindmica permite la convivencia de las distintas especies mediante un
compromiso entre las dominancias y las tolerancias térmicas. Si bien estos estudios postulan que la
temperatura podria ser un factor importante que regula la jerarquia de la comunidad, al ser trabajos
realizados a campo, no controlan las variables del ambiente, por lo que el compromiso (“trade-off")
entre dominancia y tolerancias térmicas no ha sido comprobado como una relacién causal, sino que
resulta ser una correlacidn. El presente estudio puso a prueba por primera vez la relacion causal del
compromiso entre la dominancia y las tolerancias térmicas, realizando ensayos de laboratorio
usando un amplio rango de temperaturas controladas que representan las condiciones que se dan
naturalmente a lo largo del dia y del afio. Este rango de temperaturas incluye el amplio espectro del
rango de actividad de las especies de hormigas invasoras estudiadas. Por estos motivos el
compromiso entre dominancia y tolerancias térmicas observado en L. humile y al que escaparon S.
invicta y W. auropunctata cobra una mayor trascendencia en este estudio. Por otro lado, también
gueda evidenciado que existen jerarquias entre especies invasoras que normalmente son

consideradas individualmente dominantes en los ensambles de hormigas nativas.
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Conclusion

En base a los resultados obtenidos se puede establecer que W. auropunctata es una especie
invasora que, en su limite austral de distribucién, presenta un alto indice de dominancia a distintas
temperaturas ambiente en confrontaciones 10 vs 10 obreras contra otras tres especies de hormigas
también invasoras: S. invicta, L. humile y N. fulva. Los altos indices observados para esta especie son
principalmente el resultado de sobrevivir a dichas confrontaciones, posiblemente por su capacidad
de pasar desapercibida debido a su lenta movilidad y pequefio tamafio, mas que a su
comportamiento agresivo. En cuanto a la caracterizacién de su comportamiento durante las
confrontaciones de 1 vs 1 obrera, se observd que no utilizé de manera diferencial ningun
comportamiento, sea cual fuera su oponente. Teniendo en cuenta estos resultados se concluye que
los cambios en la temperatura no producen modificaciones en la jerarquia de dominancia entre W.
auropunctata y las otras tres especies invasoras simpatricas: N. fulva, L. humile y S. invicta. Por lo

tanto, la hipdtesis propuesta para este capitulo queda rechazada.
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CAPITULO Vi

Conclusiones generales




Alo largo de este trabajo se ha estudiado cdmo algunos factores bidticos y abidticos afectan el limite
austral de distribucién de la pequena hormiga de fuego Wasmannia auropunctata. Por un lado, se
investigd como dos variables climaticas, como la temperatura y la humedad, afectan su rango de
tolerancia a lo largo de un gradiente latitudinal de temperatura y longitudinal de precipitaciones,
respectivamente. Por el otro, se evalué como la competencia interespecifica afecta su despefio para
descubrir y dominar una fuente de alimento en un ensamble de hormigas ubicado en su limite
austral de distribucién. Incluso cémo la combinacidon de dos de estos factores, la temperatura y la
competencia interespecifica por interferencia, pueden modular la jerarquia de dominancia
comportamental entre esta especie y otras tres especies de hormigas invasoras del ensamble
estudiado con las que coexiste localmente: la hormiga argentina, Linepithema humile, la hormiga de

fuego, Solenopsis invicta y la hormiga loca, Nylanderia fulva.

En el capitulo Il se pudo estudiar cémo la temperatura ambiente modela las tolerancias térmicas de
distintas colonias de W. auropunctata a lo largo de un gradiente latitudinal de temperaturas. La
tolerancia a las temperaturas mas altas, medidas como TCmax, se relaciond positivamente con el
promedio de la temperatura maxima del mes mas célido del afio que soportaron las colonias de cada
lugar. De este modo, las colonias que estuvieron expuestas a las mayores temperaturas en verano
son las que tuvieron valores mas altos de TCmax. A su vez, la tolerancia a las temperaturas altas
aumento cuando las colonias sufrieron un proceso previo de endurecimiento al ser expuestas por un
corto periodo de tiempo a temperaturas altas. No ocurrid lo mismo con las tolerancias al frio
medidas como TCmin, las cuales no se relacionaron con el promedio de la temperatura minima del
mes mas frio para las distintas colonias aclimatadas a 25°C y se relacionaron negativamente,

contrariamente a lo esperado, al aclimatarlas a 15°C.

Por otro lado, la tolerancia a temperaturas bajas, medidas como el tiempo de recuperacién luego de
un coma inducido por el frio o CCRT (del inglés "chill coma recovery time"), se vio afectada por el
promedio de la temperatura minima del mes mas frio del afio que soportaron las colonias de cada
lugar. Es decir, que las colonias que estuvieron expuestas a las menores temperaturas en invierno
son las que se recuperaron mas rapido de un coma producido por el frio, cuando fueron aclimatadas
a 25°C. Este fendmeno tiene un correlato a nivel poblacional, ya que las colonias de las variantes
genéticas (haplotipos del gen mitocondrial COI) que fueron las que soportaron climas mas frios

durante el afio fueron las que se recuperaron antes del coma cuando fueron aclimatadas a 25°C.

A su vez, se detectd un efecto de la aclimatacion en las tolerancias al frio, medidas como TCmin y
CCRT, las cuales aumentan (disminuyen las TCmin y los CCRT) al reducir la temperatura de

aclimatacién. Este aumento en la capacidad de tolerar temperaturas mas bajas se vio reflejado a
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nivel poblacional, ya que todos los haplogrupos y haplotipos disminuyeron su TCmin y CCRT al
disminuir las temperaturas de aclimatacidon. Adema3s, se vio que este aumento de la tolerancia al frio
y al calor no es aditivo, ya que, al someter las colonias a ciclos fluctuantes de temperaturas bajas y
altas de cria, tanto la TCmax como la TCmin alcanzaron valores mas altos, lo que se traduce en un

aumento y corrimiento del rango de tolerancias unos grados hacia temperaturas mas altas.

El analisis de los resultados de este capitulo evidencia que W. auropunctata posee una clara
plasticidad en su tolerancia térmica, pudiendo desarrollarse en climas mas frios como los que se dan
en su limite austral de distribucion en Argentina. Este fendmeno hace que la temperatura sea un
factor limitante en la distribucién, ya que para habitar climas cada vez mas cdlidos o mas frios debe
desarrollar plasticamente sus termotolerancias. Es entonces que su actual limite austral de
distribucién (C.A.B.A. - Argentina) no parece representar una barrera frente a una futura expansion,
ya que las colonias presentes en esa regidn tienen la capacidad de tolerar temperaturas aun mas
bajas. Ademas, a medida que avance la frontera agricola, que el tamaio de las ciudades que actdan
como islas de calor incremente, aumente el comercio y el turismo, se espera que W. auropunctata
siga extendiendo su distribucién hacia regiones mas australes de Argentina. Esto debido a que dichas
condiciones favorecen su adaptacidn a climas mas frios, sobre todo si se piensa en un escenario de
cambio climatico en donde la temperatura global promedio aumentaria de 2 a 3°C en los préximos
60-100 afios (IPCC, 2007; Jaworski & Hilszczanski, 2013). En dicho escenario las especies de hormigas
con alto rango de tolerancia térmica, las que habitan climas templados y las que pueden evitar
comportamentalmente las altas temperaturas, se podrian ver favorecidas (Parr & Bishop, 2022).
Suponiendo que dicho escenario se cumpla, esto impulsaria a que ciertas colonias/genotipos de W.
auropunctata, las cuales cumplen con muchas de las caracteristicas anteriormente mencionadas,
tengan una mayor posibilidad de alcanzar distribuciones mas australes que las ya mencionadas por

plasticidad.

En el capitulo Ill se pudo estudiar la tolerancia a la desecacién de distintas colonias a lo largo de un
gradiente longitudinal de precipitaciones a tres temperaturas ambiente distintas (15, 25 y 35°C). La
tasa de pérdida de agua (TPA) y la permeabilidad cuticular medidas a 15°C en las distintas colonias
de W. auropunctata variaron con el déficit de presién de vapor (DPV) maximo del mes mas seco del
lugar donde fue colectada cada colonia. Sin embargo, contrariamente a lo que esperdbamos, las
colonias que soportaron climas mas secos fueron las que mayor TPA y permeabilidad cuticular
presentaron a dicha temperatura. Estos resultados pueden ser atribuidos a que los sitios de colecta
de las colonias no representan un gradiente longitudinal de precipitaciones tan marcado, diferencias

comportamentales entre colonias que pueden depender de las caracteristicas del ambiente para
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soportar la desecacion e incluso a una mayor tolerancia a la pérdida de agua, en relacidn a otras

especies de hormigas de ambientes xéricos, que le permita evitar sufrir sintomas de deshidratacion.

Por otro lado, se observé que a medida que la temperatura ambiente aumenta todas las colonias
pierden una mayor cantidad de agua total y por cuticula, patréon también observado a nivel
poblacional para los diferentes haplotipos y haplogrupos. Este fenédmeno se debe principalmente a
un aumento en el déficit de presidn de vapor provocado por el aumento de la temperatura. Ademas,
ocurre un aumento de la tasa metabdlica que induce la apertura por periodos prolongados de los

espiraculos, lo cual desemboca en una mayor pérdida de agua.

Los resultados obtenidos en este capitulo revelan que las poblaciones estudiadas de esta especie no
muestran diferentes tolerancias a la desecacion a temperaturas medias y altas, pero si a
temperaturas bajas, siendo que en este ultimo caso que dichas tolerancias son menores en climas
mas secos. Estos resultados muestran que, a diferencia de lo que sucede con otra hormiga invasora
L. humile (Holway et al., 2002b; Schilman et al., 2015; Schilman et al., 2017), la humedad podria no
ser un factor que limita la distribucion de W. auropunctata. Esto se debe a que las colonias que
experimentan climas mas secos no reducen la cantidad de agua perdida o son menos permeables,
con respecto a las que experimentan climas mds humedos. A este hecho se le suma que incluso hay
colonias que soportan climas mucho mas secos que los observados en su limite de distribucidn
austral. Esto iria en concordancia con el escenario de cambio climdtico, donde las temperaturas
aumentarian en el préximo siglo. La escasez de agua aumentaria en los climas templados debido a
una mayor evaporacion de agua, dando como consecuencia suelos mds secos a causa de un menor
tiempo de retencidon de la nieve, alta saturacidn de la capa superficial del suelo al final del invierno y
un drenaje acelerado de aguas superficiales (Chmura et al., 2010; Sadowski, 1996). Como resultado
los climas en general se volverian mas secos, lo que no supondria un problema para que esta especie

mantenga o amplie su distribucion.

No se puede dejar de mencionar que las regresiones usadas para analizar algunos de los datos de
tolerancias térmicas y a la desecacion (en el capitulo Il y Ill), logran explicar poca de la variabilidad
observada (bajo R?). Una causa posible para explicar esto es la cantidad insuficiente de colonias
colectadas por sitio y dentro del gradiente. Al sumar colonias de ambientes mas extremos dentro del

gradiente e incluso aumentar la extension del mismo, estos valores quizas podrian llegar a mejorar.

A lo largo del capitulo IV se estudiaron las habilidades competitivas de W. auropunctata en un
ensamble de hormigas ubicado en su limite austral de distribucion (C.A.B.A. - Argentina).

Particularmente se tratd de determinar si esta especie, que es considerada invasora en esa region,
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es una de las hormigas mas dominantes del ensamble, y de ser asi, si lo logra escapando al
compromiso entre descubrir y dominar una fuente de alimento, una caracteristica que
aparentemente suele darse en hormigas invasoras. Se realizé un muestreo que incluyd distintas
zonas del predio de Ciudad Universitaria, en las que se registrd en su conjunto 28 especies de
hormigas, el 89% de todas las especies esperadas para el predio. W. auropunctata fue la tercera
especie con mas incidencia y la cuarta mas frecuente en trampas de caida, mientras que fue la sexta
especie con mds incidencia en los cebos. Ademas, presentd una excelente predominancia en las
trampas de caida, siendo la que mas obreras acumuld por trampa. De esta manera, logra ser
relativamente abundante, lo que la lleva a alcanzar en general una relativamente buena dominancia
espacial y numérica local. No obstante, esta abundancia no le alcanzé para descubrir primero las
fuentes de alimento, lo que es respaldado por el hecho de que descubre menos cebos de lo
esperado por su abundancia, segun el modelo nulo. Sin embargo, una vez descubiertos, es una de las
especies que logra el mayor niumero de obreras reclutadas en promedio hacia el final del muestreo
(90 min), valor que le permite alcanzar una dominancia ecoldgica intermedia, lo cual indica que no

es ni la mejor ni la peor monopolizando las fuentes de alimento.

Al analizar los resultados obtenidos en este capitulo se puede observar que W. auropunctata
demostré poseer ciertas habilidades competitivas en un ensamble de hormigas ubicado en el
extremo austral de su distribucién. No obstante, a pesar de ser considerada una hormiga invasora en
esta region, no cumple con los requisitos para escapar del compromiso entre descubrir y dominar las
fuentes de alimento. W. auropunctata fue mucho mejor dominando que descubriendo fuentes de
alimentos. Esto se debe tanto a que no posee las habilidades necesarias para ser una buena
descubridora, como también al hecho de que coexiste con otras especies que si lo son, como P.
cordiceps o N. fulva. A su vez, podria no necesitarlo ya que las otras especies de hormigas no
explotan de manera eficiente todas las fuentes de alimento disponibles, proporcionando nichos
vacantes que W. auropunctata aprovecha (Le Breton et al., 2005). Teniendo en cuenta todo lo
anteriormente mencionado, es evidente que la competencia interespecifica es uno de los factores
que limitan la distribucion de W. auropunctata. Su potencial expansidén del area de distribucién
dependerd de las capacidades de descubrimiento, reclutamiento y dominancia que tengan las demas
especies de hormigas con las que interactle en los ensambles de hormigas de dichas distribuciones.
Sobre todo teniendo en cuenta que se seguird encontrando con otras especies de hormigas
invasoras nativas de la Cuenca del Plata, como es el caso de S. invicta y L. humile que también se

distribuyen al sur de la actual drea de distribucion de W. auropunctata.
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En el capitulo V se estudiéd cdmo la combinacién de un factor abiético como la temperatura, y un
factor bidtico, como la competencia interespecifica por interferencia, afectan la jerarquia de
dominancia de W. auropunctata al enfrentar otras tres especies de hormigas invasoras: S. invicta, L.
humile y N. fulva. De las cuatro especies, W. auropunctata fue la que menor rango de temperaturas
tolerd, teniendo una TCmin significativamente mas alta que el resto de las especies y una TCmax
significativamente mayor que L. humile y N. fulva, pero significativamente menor que S. invicta. El
estudio de estas tolerancias permitié definir las temperaturas a las cuales realizar las
confrontaciones entre las distintas especies invasoras de 10 vs 10 obreras. El indice de dominancia
de W. auropunctata no difirié significativamente de los mas altos a 10 y 25°C y fue
significativamente mayor a 40°C. Estos resultados demostraron que esta especie es
comportamentalmente dominante independientemente de la temperatura ambiente. Este resultado
se alcanza principalmente por la capacidad de esta especie para sobrevivir en las confrontaciones,
posiblemente gracias a su pequefio tamano, que le ayuda a pasar desapercibida o librarse facilmente
de sus atacantes. En confrontaciones de obreras 1 vs 1, se observd que W. auropunctata no
despliega de manera diferencial ningin comportamiento hacia las otras tres especies invasoras, lo
gue concuerda con su capacidad para pasar desapercibida, adoptando conductas como “evasién” o

“fingir la muerte” frente a cualquier adversario para evitar los combates.

Los resultados obtenidos en este capitulo son ideales para ilustrar la combinacidon de dos de los
factores mas relevantes que limitan la distribucion de W. auropunctata, la temperatura y la
competencia interespecifica. Sobre todo, contrastando sus habilidades a distintas temperaturas
ambiente con otras tres de las especies mas exitosas de hormigas invasoras, con las que coexiste en
su distribucién nativa. Si bien W. auropunctata fue la especie con la mayor TCmin, su dominancia
comportamental a 10°C no difirié del de las especies que poseen una mayor tolerancia al frio. De
esta manera, el principal problema en una futura expansion de territorio hacia distribuciones mas
australes, serian las bajas temperaturas mds que la competencia interespecifica por interferencia
con otras especies invasoras. Teniendo en cuenta los distintos escenarios de cambio climatico,
donde las temperaturas ambiente aumentarian globalmente (IPCC, 2007; Jaworski & Hilszczanski,
2013) y sabiendo que la dominancia de W. auropunctata es mayor en temperaturas altas, se
esperarian resultados similares a los observados en este trabajo en distribuciones australes cercanas

a su actual limite de distribucion.

A lo largo de este trabajo se pudo observar como los factores biéticos y abidticos tienen un efecto
concreto sobre la tolerancia térmica, la tolerancia a la desecacion y la dominancia ecoldgica de W.

auropunctata. En base a los resultados obtenidos se postula que, las bajas temperaturas son una de
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las principales barreras para alcanzar distribuciones mas australes. Esta barrera podria ser superada
eventualmente al modificar sus termotolerancias mediante plasticidad, caracteristica que ya
demostré poseer. En la medida en la que alcance nuevos territorios dependera de las habilidades
competitivas en su interaccién con otras especies de hormigas, para poder lograr una buena
dominancia ecoldgica y/o comportamental, ya que no se destaca por sus habilidades para descubrir
fuentes de alimento. No obstante, su capacidad para sobrevivir las confrontaciones y reclutar
obreras podria ser un factor importante para establecerse con éxito en los nuevos territorios
invadidos. Finalmente, cabe destacar que el impacto de los humanos en la expansidon de esta
especie, ya sea directamente mediante el trasporte de colonias, avance de la frontera agricola y las
urbanizaciones, o indirectamente mediante el cambio climatico, es un factor altamente
determinante para el trasporte y posterior establecimiento de esta especie. Es entonces menester
proporcionar la atencidon y recursos necesarios a este asunto de manera de prevenir futuras
invasiones por parte de esta especie, la cual podria causar serios dafios a nivel ecoldgico, sanitario y

econdmico.
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