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RESUMEN 

Las interacciones bióticas entre especies exóticas y nativas son importantes para 

explicar la invasión de especies. Estas interacciones pueden modular mecanismos de 

invasión de especies como la resistencia biótica o la facilitación-mutualismo. Las 

hormigas ordeñadoras de pulgones son excelentes modelos para examinar si los efectos 

indirectos de la biota nativa afectan la invasión de plantas. Por un lado, las hormigas 

pueden afectar negativamente la adecuación de las plantas al incrementar la abundancia 

y daño de los pulgones. Por otro lado, las hormigas pueden afectar positivamente la 

adecuación de las plantas al expulsar a los herbívoros no-pulgón de las mismas. Para 

comprobar si las hormigas pueden afectar indirectamente a la invasión de plantas, 

examiné un ensamble de hormigas ordeñadoras sobre el cardo exótico Carduus 

thoermeri. Esta planta es atacada por pulgones y el curculiónido Rhinocyllus conicus, 

que es un agente de control biológico de cardos. En experimentos de laboratorio, 

caractericé la agresividad de las hormigas contra los depredadores de pulgones y R. 

conicus. En experimentos a campo, evalué si las hormigas defienden a los pulgones de 

sus depredadores e influyen en el crecimiento poblacional de los pulgones sobre las 

plantas. Mediante análisis de vías, examiné efectos indirectos de las hormigas sobre la 

adecuación de C. thoermeri. Consideré dos hipótesis sobre los efectos indirectos de las 

hormigas: la hipótesis de “Resistencia biótica indirecta”, la cual predice un descenso de 

la adecuación de C. thoermeri al incrementar la abundancia y daño de los pulgones y la 

hipótesis de “Facilitación biótica indirecta”, la cual predice un incremento de la 

adecuación de C. thoermeri al expulsar a R. conicus. Finalmente, realicé un análisis 

poblacional donde evalué si las hormigas y R. conicus afectan las tasas de crecimiento 

poblacional de C. thoermeri. Encontré tres especies de hormigas ordeñadoras sobre C. 

thoermeri: Dorymyrmex tener, Camponotus distinguendus y D. richteri. Las especies 
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difirieron en su agresividad frente a los depredadores de pulgones y R. conicus; siendo 

D. tener la especie más agresiva. Dorymyrmex tener fue además la especie más 

frecuente y abundante sobre C. thoermeri. La hormiga D. tener expulsó exitosamente a 

los depredadores de pulgones de las plantas y afectó positivamente el crecimiento 

poblacional de los pulgones. Además, D. tener afectó indirecta y negativamente la 

reproducción de C. thoermeri por la vía de los pulgones (apoyando la hipótesis de 

“Resistencia biótica indirecta”). Sin embargo, D. tener no afectó indirectamente la 

reproducción de C. thoermeri por la vía de R. conicus (descartando la hipótesis de 

“Facilitación biótica indirecta”). A pesar que D. tener afectó negativamente la 

reproducción de C. thoermeri, esta especie no afectó el crecimiento poblacional de C. 

thoermeri. El controlador biológico R. conicus sí tuvo un efecto negativo sobre el 

crecimiento poblacional de C. thoermeri. Colectivamente, mis resultados evidencian 

que (1) la agresividad de las hormigas ordeñadoras es una característica clave para las 

poblaciones de pulgones sobre C. thoermeri, (2) solo las hormigas más agresivas 

afectan indirectamente la adecuación de C. thoermeri, y (3) las hormigas ordeñadoras 

no afectan la dinámica poblacional de C. thoermeri. Mi tesis destaca la importancia que 

tienen las interacciones bióticas indirectas y los estudios poblacionales en la 

comprensión de la invasión de especies. 

 

PALABRAS CLAVE: Crecimiento poblacional, Facilitación, Hormigas ordeñadoras, 

Plantas invasoras, Pulgones, Resistencia biótica  
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ABSTRACT 

Biotic interactions between exotic and native species are important to explain species 

invasion. They can modulate invasion mechanisms such as the biotic resistance or 

facilitation-mutualism. Aphid-tending ants that visit exotic plants looking for aphids are 

excellent models for examining indirect effects on plant invasion. On the one hand, 

aphid-tending ants can negatively affect plant fitness by increasing aphid infestation and 

sap-feeding damage. On the other hand, aphid-tending ants can positively affect plant 

fitness by expelling non-aphid herbivores from plants. To test whether ants can 

indirectly affect plant invasion, I examined an aphid-tending ant assemblage on the 

exotic thistle Carduus thoermeri. Thistles are attacked by aphids and the weevil 

Rhinocyllus conicus, which is a biological control agent. First, in laboratory 

experiments, I characterized the aggressiveness of aphid-tending ant species in 

confrontations with aphid predators and R. conicus. In the field, I examined whether 

ants effectively defend aphids from their predators and influence aphid population 

growth on C. thoermeri. With pathway analyses, I examined whether aphid-tending ants 

indirectly affect C. thoermeri fitness. I considered two hypotheses regarding ants’ 

indirect effects: (1) a decrease in C. thoermeri fitness through an increase in aphid 

abundance and damage ("Indirect biotic resistance" hypothesis) and (2) an increase in 

C. thoermeri fitness through the removal of R. conicus ("Indirect biotic facilitation" 

hypothesis). Finally, I evaluated whether aphid-tending ants and R. conicus affect C. 

thoermeri population growth rates. I found three species of aphid-tending ants within C. 

thoermeri patches: Dorymyrmex tener, Camponotus distinguendus, and D. richteri. Ant 

species differed in their aggressiveness towards aphid predators and R. conicus; being 

D. tener the most aggressive species in the ant assemblage. Dorymyrmex tener was also 

more frequent and abundant on C. thoermeri than the other ant species. Dorymyrmex 
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tener effectively expelled aphid predators from the plants and positively affected aphid 

population growth. Concerning ants’ indirect effects, I found that D. tener affects C. 

thoermeri reproduction through aphid abundance (support for the "Indirect biotic 

resistance" hypothesis). However, D. tener did not affect C. thoermeri reproduction 

through an effect on R. conicus (rejecting the "Indirect biotic facilitation" hypothesis). 

At the population level, ants did not affect C. thoermeri population growth. However, R. 

conicus negatively affected C. thoermeri population growth. My results show that (1) 

aphid-tending ant aggressiveness is related to aphid defense and aphid population 

growth, (2) only aggressive ant species indirectly affect C. thoermeri fitness through the 

aphid pathway, and (3) aphid-tending ants do not impact C. thoermeri population 

dynamics. My thesis highlights the importance of indirect biotic interactions and 

population studies in understanding species invasion. 

 

KEYWORDS: Aphids, Aphid-tending ants, Biotic resistance, Facilitation, Invasive plants, 

Population growth
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ESTRUCTURA DE LA TESIS 

En el primer capítulo presento el marco teórico general, objetivos, y el sistema 

de estudio de la tesis. En el segundo, tercer, y cuarto capítulo presento los resultados 

de la tesis en formato de publicación científica: título, resumen (español e inglés), 

introducción, materiales y métodos, resultados y figuras, discusión, conclusión, 

referencias, y apéndice.  

El segundo, tercer, y cuarto capítulo están relacionados de tal manera que su 

avance implica un mayor nivel de complejidad en el sistema de estudio (Fig. 1). Al 

segundo capítulo lo enfoqué en las interacciones entre hormigas y pulgones. Allí 

caracterizo el ensamble de hormigas ordeñadoras y examino si las hormigas afectan la 

abundancia de los pulgones al protegerlos de sus depredadores (Fig. 1a). Al tercer 

capítulo lo enfoqué en la adecuación de la planta exótica. Allí analizo si las hormigas 

ordeñadoras afectan indirectamente la adecuación del cardo C. thoermeri. Examino por 

un lado la disminución de la adecuación del cardo al aumentar la abundancia de los 

pulgones y el consiguiente incremento del daño por succión de savia, y por otro lado, el 

aumento de la adecuación del cardo a través de la expulsión de herbívoros distintos al 

pulgón (Fig. 1b). Al cuarto capítulo lo enfoqué en la dinámica de la población de la 

planta exótica. Allí examino si las hormigas ordeñadoras de pulgones a través de sus 

efectos indirectos impactan sobre parámetros demográficos del cardo C. thoermeri y 

analizo si las hormigas ordeñadoras afectan la invasión del cardo (Fig. 1c).  

En el quinto capítulo resumo e integro los hallazgos y destaco su contribución a 

la teoría desarrollada en el primer capítulo.  
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FIG. 1 Estructura de la tesis. a) En el segundo capítulo (óvalo rojo) me enfoqué en las 

hormigas ordeñadoras y los pulgones. Allí caracterizo el ensamble de hormigas 

ordeñadoras (Dorymyrmex temer, Camponotus distinguendus, y D. richteri) y examino 

si las hormigas afectan la adecuación del pulgón Brachycaudus cardui al defenderlo de 

sus enemigos naturales (mariquitas y larvas de sírfido). b) En el tercer capítulo (óvalo 

verde) me enfoqué en la adecuación de la planta exótica. Allí analizo si la interacción de 

las hormigas con los pulgones y otros herbívoros afectan indirectamente la adecuación 

del cardo Carduus thoermeri. Examino dos efectos indirectos de las hormigas. Rama 

superior: disminución de la adecuación del cardo a través del beneficio al pulgón 

Brachycaudus cardui y el consiguiente incremento del daño por succión de savia. Rama 

inferior: aumento de la adecuación del cardo a través de la expulsión del herbívoro 

masticador Rhinocyllus conicus. c) En el cuarto capítulo (óvalo azul) me enfoqué en la 

población de la planta exótica. Allí examino si las hormigas ordeñadoras impactan en 

las tasas de crecimiento poblacional del cardo (𝜆, lambda) y analizo si las hormigas 

ordeñadoras afectan la invasión del cardo.
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INVASIÓN DE ESPECIES: IMPACTOS Y MECANISMOS 

Las especies invasoras son una de las principales amenazas para la biodiversidad y el 

funcionamiento de los ecosistemas naturales (Ehrenfeld 2010; McGeoch et al. 2010). El 

aumento de la abundancia de especies invasoras afecta las propiedades de los hábitats al 

provocar la pérdida de especies nativas, la disrupción de interacciones bióticas, el 

cambio de los regímenes de perturbación, y la modificación de procesos ecosistémicos 

(Mack & D'Antonio 1998; Yurkonis et al. 2005; Stinson et al. 2006; Traveset & 

Richardson 2006; Liao et al. 2008; Ehrenfeld 2010; McCary et al. 2016). Las 

actividades antropogénicas y creciente globalización han acelerado significativamente 

la invasión de especies y sus impactos deletéreos sobre la naturaleza (Hulme 2009). Por 

consiguiente, comprender los mecanismos que afectan la invasión de especies es una 

tarea central y acuciante entre ecólogos. 

Múltiples hipótesis y mecanismos han sido propuestos para explicar el éxito o 

fracaso de las especies exóticas (Catford et al. 2009). La existencia de nichos vacíos, la 

ausencia de resistencia biótica, una elevada presión de propágulos, el escape de los 

enemigos naturales, la presencia de mutualismos, la facilitación de la biota nativa, y la 

plasticidad fenotípica, pueden potenciar el establecimiento y propagación de especies 

exóticas (Richardson et al. 2000; Davis & Pelsor 2001; Keane & Crawley 2002; 

Kennedy et al. 2002; Levine et al. 2004; Lockwood et al. 2005; Richards et al. 2006). 

La hipótesis del ‘colapso invasivo’ (invasional meltdown) afirma que las interacciones 

de facilitación entre las especies invasoras inician una retroalimentación positiva a nivel 

de población que intensifica los impactos y promueve nuevas invasiones (Simberloff & 

Von Holle 1999). Además, se ha avanzado significativamente en la creación de marcos 

conceptuales que engloban los anteriores mecanismos que determinan la invasión de 

especies (Catford et al. 2009). Para examinar los mecanismos de invasión suelen usarse 
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componentes de adecuación individual de las especies exóticas, como la reproducción, 

supervivencia, y/o crecimiento (e.g., Gelbard & Harrison 2005; Going et al. 2009; 

Cripps et al. 2010; Correia et al. 2016; Conti et al. 2018), mientras que el nivel 

demográfico o dinámica poblacional no es frecuentemente considerado. Integrar la 

escala individual (i.e., componentes de adecuación) y comunitaria (e.g., interacciones 

bióticas) con la escala demográfica es clave en dichos estudios, ya que el proceso de 

invasión es el resultado de una combinación de procesos ecológicos que operan a 

distintas escalas (Ramula et al. 2008; Burns et al. 2013; Jelbert et al. 2019). 

Los estudios demográficos son importantes porque proporcionan un marco 

integrador para examinar efectos conjuntos a nivel de la población de la especie 

invasora (Mitchell et al. 2006; Falcón et al. 2017). Si la adecuación de una especie 

exótica se explica por un aumento en la disponibilidad de recursos, entonces es 

importante identificar y manejar el agente que potencia ese aumento. Por ejemplo, el 

establecimiento y reproducción del cardo invasor Carduus thoermeri en Argentina esta 

facilitado por basureros enriquecidos en nutrientes de los nidos de la hormiga cortadora 

de hojas Acromyrmex lobicornis (Farji-Brener & Ghermandi 2004, 2008). Un posible 

manejo de C. thoermeri es evitar que sus semillas lleguen a los basureros de hormigas o 

bien controlar la cantidad de basureros en las zonas donde C. thoermeri prospera, como 

los bordes de las carreteras (Farji-Brener & Ghermandi 2008). Si, en cambio, el 

mecanismo que afecta el éxito de una especie exótica es la resistencia biótica (Elton 

1958), entonces es importante proteger y aumentar la abundancia de las especies que 

confieren dicha resistencia. Por ejemplo, el cardo invasor C. thoermeri es atacado por 

pulgones que disminuyen su reproducción (Chalcoff et al. 2019). La tasa de crecimiento 

poblacional es un excelente estimador del grado y capacidad de invasión de una especie 

(Ramula et al. 2008) y, por tanto, un parámetro importante para determinar mecanismos 
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de invasión (e.g., resistencia biótica e ‘colapso invasivo’ en Falcón et al. 2017). Por 

todas estas razones, incluir múltiples enfoques en el estudio de la invasión de especies 

nos aportará una aproximación más integral al ciclo vital completo de la especie exótica 

y a entender mejor los mecanismos que promueven su establecimiento y expansión. 

Esta información será clave para evitar o mitigar el impacto de las especies exóticas en 

áreas naturales (Gelbard & Harrison 2005). 

 

EFECTOS BIÓTICOS INDIRECTOS: IMPORTANCIA EN LAS INVASIONES 

Los efectos bióticos indirectos son claves para los sistemas naturales ya que afectan la 

dinámica de poblaciones, comunidades y ecosistemas (Moran et al. 1996; Moksnes et 

al. 2008; Weidenhamer & Callaway 2010). Por definición, los efectos bióticos 

indirectos ocurren cuando el impacto de una especie sobre una segunda requiere la 

presencia de una tercera especie (Wootton 1994). Hay dos mecanismos básicos de 

efectos bióticos indirectos. El primero ocurre cuando una especie propaga 

indirectamente su efecto a través de una serie de efectos directos. Si el efecto se propaga 

en más de dos niveles tróficos se lo denomina cascada trófica. Las cascadas tróficas se 

clasifican en cascadas ‘hacia arriba’ o ‘hacia abajo’. Las cascadas ‘hacia arriba’ se 

desencadenan en niveles tróficos inferiores (e.g., productores primarios) y sus efectos se 

propagan hacia los niveles tróficos superiores (e.g., depredadores). Por ejemplo, los 

basureros de los nidos de hormigas cortadoras de hojas actúan como ‘islas de fertilidad’ 

aumentando el crecimiento de las plantas, la abundancia de pulgones que las infestan, y 

la abundancia de hormigas ordeñadoras de pulgones (Lescano & Farji-Brener 2011; 

Lescano et al. 2012). De manera contraria, las cascadas ‘hacia abajo’ se desencadenan 

en los niveles tróficos superiores (e.g., depredadores) y se propagan hacia los niveles 

tróficos inferiores (e.g., productores primarios). Por ejemplo, las hormigas que visitan al 
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nogal americano (Carya sp.) en búsqueda de la melaza de pulgones, disminuyen la 

herbivoría de otros insectos, y esto beneficia el crecimiento de las plantas (Clark et al. 

2019). El segundo mecanismo ocurre cuando una especie modifica la interacción entre 

otras dos especies (‘interacción entre interacciones’). Por ejemplo, el consumo de las 

plantas por parte de herbívoros puede modificar caracteres de las plantas que son claves 

para la polinización, como el tamaño de las flores y la cantidad de néctar de las flores 

(Mothershead & Marquis 2000; Rusman et al. 2019; Devegili & Chalcoff 2020); así, la 

interacción herbívoro-planta puede afectar indirectamente a la interacción planta-

polinizador. Pese a la gran relevancia ecológica de los efectos bióticos indirectos en las 

comunidades nativas, éstos han recibido relativamente poca atención para explicar las 

invasiones biológicas (White et al. 2006; Ricciardi et al. 2013). 

La dificultad en predecir el éxito e impacto de las especies exóticas puede 

deberse a que usualmente nos enfocamos sobre una única explicación al fenómeno de 

invasión (e.g., un simple conjunto de rasgos de las especies o considerar interacciones 

de a pares en sistemas multi-específicos). Los mecanismos de invasión e impacto tal vez 

sean mucho más sutiles y complejos de lo que pensamos (Mack 1996; Lavorel et al. 

1999); podrían ocurrir interacciones entre múltiples especies y múltiples características 

del nuevo sistema (Schierenbeck et al. 1994; Richardson et al. 2000). En este escenario, 

los efectos bióticos indirectos podrían ser clave para entender el éxito de invasión y para 

comprender los impactos de las invasoras sobre las comunidades nativas (Mitchell et al. 

2006). Mecanismos como la competencia aparente, facilitación indirecta, competencia 

por explotación (en inglés, explotative competition), y cascadas tróficas, incluyen 

efectos bióticos indirectos que pueden ser importantes para la invasión de especies 

(White et al. 2006). 
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La hipótesis de la resistencia biótica afirma que el fracaso en el establecimiento 

y dispersión de las especies exóticas se debe a la fuerte resistencia de las especies 

nativas de la comunidad (Elton 1958). Esta hipótesis se basa en interacciones bióticas 

perjudiciales para las especies exóticas, por ejemplo, herbívoros nativos que atacan a las 

plantas exóticas y disminuyen su capacidad de invasión (Maron & Vilà 2001; Fig. 1.1a). 

Si bien la resistencia biótica se basa en interacciones de a pares, otras especies de la 

comunidad también pueden influir en la resistencia biótica de manera indirecta (Fig. 

1.1b). En esta tesis me centraré en hormigas ordeñadoras, sus efectos indirectos sobre 

las plantas, y exploraré si estas interacciones indirectas pueden afectar la invasión de 

plantas exóticas. 

 

Fig. 1.1 Posible papel de los efectos bióticos indirectos en la invasión de especies. a) 

Mecanismo de Resistencia biótica (Elton 1958) en el cual un herbívoro nativo resiste la 

invasión de una planta exótica. b) Dos posibles efectos indirectos moduladores del 
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mecanismo de Resistencia biótica. En el primer caso, el depredador de primer orden 

facilita indirectamente la invasión de la planta exótica al reducir la abundancia del 

herbívoro nativo. En el segundo caso, el depredador de segundo orden resiste 

indirectamente la invasión de la planta exótica al reducir la abundancia del depredador 

de primer orden e incrementar indirectamente la abundancia del herbívoro nativo 

HORMIGAS ORDEÑADORAS: UN MODELO IDEAL 

Las hormigas (Hymenoptera: Formicidae) son uno de los insectos más dominantes en la 

tierra, tanto numérica como ecológicamente (Beattie 1985; Hölldobler & Wilson 1990; 

Beattie & Hughes 2002; Lach et al. 2010). Están involucradas en funciones 

ecosistémicas claves como la dispersión o depredación de semillas (MacMahon et al. 

2000; Van Oudtshoorn & Van Rooyen 2013), depredación de animales (Kaspari & 

O’Donnell 2003), protección de plantas u otros insectos (Rico-Gray & Oliveira 2007; 

Trager et al. 2010; Zhang et al. 2012), control de la producción primaria (Costa et al. 

2008), y polinización (Beattie 2006; De Vega et al. 2014; Ibarra-Isassi & Oliveira 

2018). Algunas especies de hormigas son ingenieras de ecosistemas. Por ejemplo, las 

hormigas cortadoras de hojas pueden alterar la estructura y el microclima de bosques 

(Farji-Brener & Illes 2000, Corrêa et al. 2010; Meyer et al. 2011). Las hormigas además 

establecen mutualismos con hemípteros y por medio de estas interacciones pueden 

desencadenar grandes impactos a nivel de paisaje (Styrsky & Eubanks 2007; Clark et al. 

2019). 

El mutualismo hormiga-hemíptero es una interacción clave en las comunidades 

terrestres (Styrsky & Eubanks 2007; Zhang et al. 2012; Clark et al. 2019). Los 

pulgones, membrácidos, y cochinillas son los principales hemípteros ordeñados por las 

hormigas sobre las plantas. Los pulgones son herbívoros que se alimentan del floema de 

las plantas y al hacerlo excretan gotas de melaza, que es una sustancia muy rica en 

carbohidratos (Auclair 1963; Stadler & Dixon 2005). Los carbohidratos son importantes 

para el mantenimiento y desarrollo de las colonias de hormigas ya que proporcionan 

energía para todas las actividades, tanto dentro como fuera del nido (Grover et al. 2007; 
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Dussutour & Simpson 2008). Las hormigas ordeñadoras obtienen carbohidratos de las 

gotas de melaza de los pulgones y a cambio, los pulgones reciben de las hormigas una 

serie de servicios como protección, limpieza, y/o transporte (Ho & Khoo 1997; Nielsen 

et al. 2010; Durak et al. 2016). La presencia de hormigas usualmente aumenta la 

supervivencia y tasa de crecimiento individual de los pulgones (Flatt & Weisser 2000), 

y las hormigas obtienen una fuente permanente y accesible de alimento a un muy bajo 

costo (Buckley 1987; Styrsky & Eubanks 2007; Durak et al. 2016). Sin embargo, las 

hormigas también pueden ser perjudiciales para los pulgones (Stadler & Dixon 1998; 

Yao 2014). Las hormigas depredan pulgones cuando hay fuentes alternativas de 

carbohidratos o cuando escasean proteínas en su dieta (Sakata 1994; Offenberg 2001). 

Además, las hormigas ordeñadoras a veces sobre-exigen a los pulgones para que 

excreten melaza (Takeda et al. 1982), lo cual puede estresarlos y alterar negativamente 

su fisiología (Stadler & Dixon 1998; Yao et al. 2000). La interacción hormiga-pulgón 

es importante desde un punto de vista práctico, como por ejemplo en el manejo de 

agroecosistemas. Los pulgones son plaga de varios tipos de cultivos (Van Emden & 

Harrington 2007) y, en asociación con las hormigas, pueden causar pérdidas 

considerables en el rendimiento de los cultivos (Wu et al. 2014; Levan & Holway 2015; 

Canedo-Júnior et al. 2017). Paralelamente, la interacción hormiga-pulgón es importante 

desde un punto de vista teórico. Las hormigas ordeñadoras y los pulgones son modelos 

claves para entender el funcionamiento de los mutualismos y la estructuración de las 

comunidades de plantas y animales (Bronstein 2015; Clark et al. 2019). 

Las hormigas ordeñadoras de pulgones pueden desencadenar efectos indirectos 

con impactos sobre la adecuación de las plantas (Styrsky & Eubanks 2007). Estos 

efectos indirectos se pueden sintetizar en tres vías. Primero, las hormigas ordeñadoras 

pueden disminuir indirectamente la adecuación de las plantas al aumentar la abundancia 
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de pulgones (Ortega-Ramos et al. 2020; Fig. 1.2a). El aumento de la abundancia de 

pulgones incrementa su daño por succión de savia, lo que puede afectar negativamente 

la producción de frutos y semillas de la planta hospedera (Renault et al. 2005; Canedo-

Júnior et al. 2017). Segundo, las hormigas ordeñadoras pueden afectar negativa e 

indirectamente la adecuación de las plantas al disuadir a los polinizadores, lo que 

disminuye la polinización cruzada, y reduce la producción de semillas (LeVan & 

Holway 2015; Ibarra-Isassi & Oliveira 2018; Fig. 1.2b). Sin embargo, también se ha 

visto que las hormigas ordeñadoras benefician la reproducción de las plantas al disuadir 

solo a los polinizadores menos efectivos, reducir el parasitismo de las flores, o actuar 

ellas mismas como agentes de polinización (Schürch et al. 2000; Bleil et al. 2011; 

Gonzálvez et al. 2013). Tercero, las hormigas incrementan indirectamente la adecuación 

de las plantas al protegerlas de los herbívoros no-pulgón (Fig. 1.2c). Por ejemplo, al 

patrullar las plantas con pulgones, las hormigas ordeñadoras pueden reducir la 

abundancia de otros herbívoros, como los masticadores de hojas (Rosumek et al. 2009; 

Styrsky & Eubanks 2010; Trager et al. 2010; Zhang et al. 2012). En caso de que estos 

efectos indirectos ocurran simultáneamente, el efecto neto de las hormigas ordeñadoras 

sobre la adecuación de la planta resultará del balance de los efectos indirectos negativos 

y positivos (Messina 1981; Styrsky & Eubanks 2007). 
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FIG. 1.2 Efectos indirectos de las hormigas ordeñadoras de pulgones en la adecuación de 

las plantas. Las hormigas ordeñadoras pueden a) causar efectos indirectos negativos en 

la adecuación de las plantas por medio de la protección de los pulgones frente a sus 

depredadores naturales; b) causar efectos indirectos negativos en la adecuación de las 

plantas al disuadir a los polinizadores y evitar la polinización cruzada; y c) causar 

efectos indirectos positivos en la adecuación de las plantas al expulsar herbívoros 

distintos a los pulgones como los masticadores de hojas. Los efectos indirectos de las 

hormigas ordeñadoras pueden ocurrir en simultáneo, por lo tanto, el efecto neto en la 

adecuación de las plantas resultará del balance de efectos indirectos negativos y 

positivos. Estos efectos indirectos también pueden ocurrir en sistemas con hormigas 

ordeñadoras y otros hemípteros, como los membrácidos o cochinillas 

 

Para determinar el efecto neto de las hormigas ordeñadoras sobre la adecuación 

de las plantas es importante conocer las características del mutualismo hormiga-pulgón 

y determinar qué características de las hormigas podrían modular sus efectos indirectos 

sobre las plantas. La interacción mutualista hormiga-pulgón es de tipo facultativa, lo 

que indica que ambas partes pueden sobrevivir prescindiendo de la otra (Styrsky & 
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Eubanks 2010; Yao 2014; para algunas interacciones obligadas ver Durak et al. 2016). 

Además, la interacción hormiga-pulgón es generalizada, lo que indica que una especie 

de hormiga puede ordeñar varias especies de pulgón, y una especie de pulgón puede ser 

atendida por varias especies de hormigas (e.g., Lescano & Farji-Brener 2011; LeVan et 

al. 2018). Estas dos características de la relación hormiga-pulgón nos indican que no 

todas las especies de hormigas estarán necesariamente presentes durante todo el ciclo de 

vida de las plantas y que posiblemente encontremos más de una especie de hormiga 

ordeñando pulgones (e.g., Novgorodova 2005; Mooney & Mandal 2010; LeVan et al. 

2018). Esto es clave, ya que la calidad (estimada por la agresividad) y la cantidad de la 

defensa (estimada por la abundancia) que proveen las hormigas a pulgones y plantas 

puede variar según la especie de hormiga (Ness et al. 2006; Clark & Singer 2018). Por 

lo tanto, el efecto neto de las hormigas ordeñadoras sobre las plantas huésped 

posiblemente dependa de la especie de hormiga que ordeñe a los pulgones. Así, si las 

plantas están ocupadas en su mayor tiempo por especies de hormiga dominantes y 

agresivas, entonces, es esperable que los pulgones recibirían una mejor defensa contra 

sus enemigos naturales (e.g., Clark & Singer 2018). La mayor defensa podría aumentar 

el grado de infestación de los pulgones sobre la planta y la succión de savia, lo que es 

negativo para la adecuación de la planta. Sin embargo, las hormigas de especies más 

agresivas también podrían expulsar a otros herbívoros no-pulgón de las plantas y esto, 

al ser positivo para la adecuación de la planta, podría contrarrestar el efecto negativo de 

los pulgones. A su vez, en escenarios en el que varias especies de hormigas visitan a 

una misma planta, podría ocurrir interferencia o complementación de los servicios de 

defensa de las especies de hormiga, y esto también podría ser importante a la hora de 

definir el efecto neto de las hormigas sobre la adecuación de las plantas (e.g., Palmer et 

al. 2010; Bruna et al. 2014). Entonces, para determinar si las hormigas ordeñadoras 
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favorecen o reducen la adecuación de las plantas es clave identificar a todas las 

hormigas del ensamble, analizar su nivel de agresividad y dominancia, y caracterizar 

qué efectos indirectos podrían desencadenar las hormigas sobre la planta huésped. 

Por lo mencionado anteriormente, si la planta que alberga la interacción 

hormiga-pulgón es una especie exótica, las hormigas podrían modular su proceso de 

invasión a través de sus múltiples efectos indirectos sobre la planta (Fig. 1.2). En 

consecuencia, dependiendo del ensamble de hormigas que visitan a la planta exótica y 

de su efecto neto sobre la adecuación de dicha planta, su presencia podría favorecer o 

limitar el proceso de invasión. 

     

OBJETIVOS 

Como objetivo general me propongo examinar si la invasión de una planta exótica 

infestada de pulgones, se ve favorecida o perjudicada por la presencia de hormigas 

nativas ordeñadoras de pulgones. Me planteo a su vez tres objetivos particulares 

enfocados en 1) las hormigas ordeñadoras y pulgones, 2) la adecuación de la planta 

exótica, y 3) la población de la planta exótica. En el primer objetivo particular me 

propongo determinar si la agresividad y abundancia de las hormigas ordeñadoras 

afectan la abundancia de los pulgones. En el segundo objetivo particular me propongo 

examinar si las hormigas afectan indirectamente la adecuación de la planta exótica al 

incrementar la abundancia de pulgones y expulsar a los herbívoros no-pulgón. En el 

tercer objetivo particular me propongo determinar si las hormigas tienen efecto sobre la 

dinámica poblacional de la planta exótica, y con ello pretendo entender si las hormigas 

pueden influir sobre el proceso de invasión de la planta. Las hipótesis y predicciones las 

detallaré en los capítulos estipulados para cada objetivo particular (ver ESTRUCTURA DE 

LA TESIS). 
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SISTEMA DE ESTUDIO 

Sitio de estudio 

El estudio lo realicé en el noroeste de la Patagonia (Argentina), en tres áreas semi-

urbanizadas que presentan plantas herbáceas y arbustivas nativas de la estepa 

patagónica (e.g., Mulinum spinosum, Pappostipa speciosa, Oenothera odorata, 

Quinchamalium chilense, Anemone multifida, Discaria articulata, Acaena caespitosa, 

Senecio filaginoides, y Phacelia secunda) y plantas exóticas (e.g., Carduus thoermeri, 

Rosa eglanteria, Pinus sp., Bromus tectorum, Erodium cicutarium, y Cytisus 

scoparius). Estas áreas de estudio se encuentran al Este del casco urbano de la ciudad de 

San Carlos de Bariloche (41.14º S; 71.30º O). El clima de la región es seco y frío, con 

una temperatura media anual de 8 ºC y una precipitación media anual de 600 mm que 

ocurre mayormente durante el invierno (Dimitri 1962). 

 

Planta invasora 

Para comprender si las hormigas ordeñadoras afectan la invasión de las plantas exóticas 

infestadas de pulgones, usé como modelo a la especie exótica Carduus thoermeri 

Weinm (n.v. cardo pendiente, Asteraceae; Fig. 1.3a, b). Esta planta es de origen 

euroasiático y altamente invasora (Doing et al. 1969; Shea et al. 2005). Reduce la 

productividad de los sistemas agrícola-ganaderos, lo que genera grandes pérdidas 

económicas (Desrochers et al. 1988). En Argentina, está documentada su presencia 

desde 1920 (Holm et al. 1979). En 1963 se la declaró plaga de la agricultura por medio 

del Decreto-Ley Nº 6704/63. En el NO de la Patagonia, esta planta es muy abundante en 

zonas disturbadas de la ciudad y estepa, como áreas en construcción (e.g., Fig. 1.3a) y 

bordes de rutas (Farji-Brener & Ghermandi 2008).  
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Carduus thoermeri es una planta monocárpica con un ciclo de vida bienal. Las 

plántulas emergen a principios de la primavera y forman una roseta que crece durante 

un año. La roseta luego forma de uno a varios tallos que sustentan las inflorescencias 

(Shea et al. 2005). La reproducción de C. thoermeri es solo sexual, ya sea por 

autopolinización o polinización cruzada (Warwick & Thompson 1989; Jessep 1990). En 

el NO de la Patagonia, el polen y néctar es consumido por polinizadores locales 

(Morales & Aizen 2002); C. thoermeri es visitado principalmente por el abejorro 

exótico Bombus terrestris (observación personal). La visita de B. terrestris no 

incrementa la producción de semillas, sugiriendo que C. thoermeri se reproduce 

eficazmente por autopolinización (Chalcoff et al. 2019). Este último dato es importante, 

porque descarta un posible efecto indirecto de las hormigas ordeñadoras sobre C. 

thoermeri por medio de la disuasión de polinizadores (ver Fig. 1.2b). Las semillas de C. 

thoermeri tienen una estructura especializada (pappus) que les facilita ser dispersadas 

por el viento. Las semillas pueden germinar directamente o pasar a formar parte de un 

banco de semillas que puede durar ~10 años (Shea & Kelly 1998). 

 

Pulgones  

En el NO de la Patagonia, Carduus thoermeri es atacado por el pulgón Brachycaudus 

cardui (L.) (n.v., pulgón del cardo; Aphididae: Macrosiphini; Fig. 1.3f). Brachycaudus 

cardui es pequeño (1.9 a 2.3 mm de largo) y de color verde intenso. Se lo encuentra en 

tallos y hojas de plantas de la familia Asteraceae en el hemisferio norte (Europa, Asia, 

África del Norte y América del Norte; Blackman & Eastop 2006). Se desconoce cómo 

fue introducido en la Argentina. Además del NO de la Patagonia, también se lo ha 

reportado en la zona central de Argentina atacando a cardos de la especie Cynara 

cardunculus (Delfino & Buffá 1996) y en San Juan atacando a árboles frutales del 
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género Prunus (Marini et al. 2015). Su presencia en C. thoermeri disminuye la 

producción de semillas (Chalcoff et al. 2019). Además, excreta melaza que es atractiva 

para las hormigas, por lo que es activamente atendido por hormigas ordeñadoras. La 

melaza es un líquido pegajoso rico en azúcares y excretado por los pulgones al 

alimentarse de la savia de las plantas. Algunas especies de pulgones, como B. cardui, 

establecen relaciones mutualistas con las hormigas, y otras especies de pulgones no 

interactúan con las hormigas. 

Carduus thoermeri también es atacado por pulgones de la especie Uroleucon 

aeneum y Capitophorus sp. Estas dos especies no son atendidas por hormigas 

(observación personal). De aquí en adelante cuando mencione a los pulgones de C. 

thoermeri me estaré refiriendo exclusivamente a B. cardui ya que es la especie atendida 

por hormigas. 

 

Hormigas ordeñadoras 

Carduus thoermeri es visitado por varias especies de hormigas ordeñadoras (Lescano & 

Farji-Brener 2011). En mis áreas de estudio, encontré tres especies de hormigas 

atendiendo a B. cardui sobre C. thoermeri: Dorymyrmer tener (Mayr 1868) 

(Dolichoderinae; Fig. 1.3c), Camponotus distinguendus (Spinola 1851) (Formicinae; 

Fig. 1.3d), y D. richteri (Forel 1911) (Dolichoderinae; Fig. 1.3e). Estas tres especies 

anidan en el suelo y/o debajo de las piedras, pero nunca en los cardos. Por lo general, 

una especie de hormiga monopoliza a las plantas de C. thoermeri infestadas de pulgones 

(Lescano & Farji-Brener 2011; Lescano et al. 2014).  

El género Dorymyrmex comprende especies que son numéricamente dominantes 

en la estepa patagónica (Farji-Brener et al. 2002; Sackmann & Farji-Brener 2006). En 

particular, la especie D. tener (Fig. 1.3c) es la más abundante en el NO de la estepa 
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Patagónica; D. tener es muy abundante en sitios disturbados, como áreas que fueron 

incendiadas, baldíos, y bordes de rutas (Farji-Brener et al. 2002). Como en estos sitios 

también prospera el cardo C. thoermeri, entonces es muy común encontrar nidos de D. 

tener dentro de los parches de cardos. Dorymyrmex richteri (Fig. 1.3e) es la segunda 

especie del género más abundante en el NO de la Patagonia (Farji-Brener et al. 2002). 

La especie C. distinguendus se encuentra principalmente en matorrales Patagónicos, 

donde se alimenta de insectos sobre árboles o arbustos (Farji-Brener et al. 2002), pero 

también es común encontrarla en la estepa Patagónica sobre los cardos ordeñando al 

pulgón B. cardui (Fig. 1.3d). 

  

Enemigos de pulgones 

En el NO de la Patagonia, los enemigos naturales de B. cardui son principalmente 

mariquitas de las especies Hippodamia variegata (Goeze 1777; Fig. 1.3g), Cycloneda 

germainii (Fig. 1.3h), Eriopis sp. (Fig. 1.3i), y Harmonia axyridis (Pallas 1772; Fig. 

1.3j), y larvas de sírfido (Fig. 1.3k). Estos enemigos naturales del pulgón B. cardui los 

identifiqué en el desarrollo de la presente tesis. 
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FIG. 1.3 Sistema de estudio. Parche de Carduus thoermeri con individuos en fase a) 

reproductiva y b) vegetativa. Hormigas ordeñadoras de pulgones nativas: c) 

Dorymyrmex tener, d) Camponotus distinguendus, y e) D. richteri. Pulgones: f) 

Brachycaudus cardui. Depredadores de pulgones: g) Hippodamia variegata, h) 

Cycloneda germainii, i) Eriopis sp., j) Harmonia axyridis y k) larvas de sírfidos. Barra 

de escala: 2 mm. Créditos de las fotos: AM Devegili 

 

 

Controlador biológico de cardos 

Rhinocyllus conicus (Coleoptera: Curculionidae) es un curculiónido nativo de Europa y 

Asia occidental reconocido por su uso como controlador biológico de especies invasoras 
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del género Carduus (Boldt & Kok 1982). Este curculiónido fue introducido en Canadá y 

Estados Unidos en la década de 1970, donde tuvo un éxito moderado en el control de la 

expansión de cardos exóticos (Kok et al. 1984; Louda 2000). Años luego de su 

introducción, se generó una gran polémica en torno a su uso como controlador biológico 

por sus efectos no deseados sobre cardos nativos (Louda 2000; Louda et al. 2003; Rand 

& Louda 2004). En Norteamérica, los ataques no selectivos de R. conicus incluyen 

especies nativas amenazadas y en peligro de extinción (Louda et al. 2005; Park & 

Thompson 2021).   

El Instituto Nacional de Tecnología agropecuaria (INTA) lo introdujo en 

distintos puntos de Argentina en la década de 1980 para controlar a los cardos Carduus 

thoermeri y Carduus acanthoides (Enrique de Briano et al. 2013). Los adultos de R. 

conicus colonizan a individuos reproductivos de C. thoermeri donde se aparean y ponen 

cartuchos con huevos sobre las inflorescencias (Fig. 1.4a, b). Los huevos eclosionan 

liberando larvas que penetran la inflorescencia; dentro de la inflorescencia las larvas se 

alimentan del tejido del capítulo (Zwölfer & Harris 1984; Fig. 1.4c). El adulto de R. 

conicus también se alimenta de la parte vegetativa del cardo pero dicho daño no es un 

gran peligro para la planta huésped. Por otro lado, la larva puede ocasionar un gran daño 

a los cardos al consumir directamente el tejido circundante a las semillas (Sheppard et 

al. 1994). Las fases de larva y pupa se desarrollan todas dentro del capítulo. Luego de la 

pupación, los adultos emergen justo en el momento de la senescencia del cardo (Fig. 

1.4d). Los adultos de R. conicus pueden encontrarse tanto en cardos sin pulgones como 

en cardos infestados de pulgones. Las hormigas ordeñadoras visitan cardos durante el 

tiempo en que los adultos de R. conicus se alimentan, se aparean, y ovipositan sobre los 

cardos (observación personal). Las hormigas ordeñadoras no atacan ni dañan los 

cartuchos de huevos de R. conicus; asimismo, las hormigas son incapaces de entrar a las 
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inflorescencias del cardo por lo que no afectan a las larvas de R. conicus, que pupan y 

completan su desarrollo dentro de la inflorescencia (observaciones personales). 

 
FIG. 1.4 Ciclo de vida de Rhinocyllus conicus sobre el cardo Carduus thoermeri en el 

noroeste de la Patagonia. a) En la primavera adultos de R. conicus suben a los cardos 

luego de hibernar en la vegetación circundante. b) A mediados de la primavera los 

adultos de R. conicus copulan sobre los cardos. c) Hacia el final de la primavera las 

hembras de R. conicus oviponen sobre las brácteas de las inflorescencias del cardo. Los 

huevos están dentro de cartuchos (ver triángulos celestes). Las larvas (ver triángulos 

amarillos) salen de los huevos y penetran en las inflorescencias de los cardos. Allí se 

alimentan del tejido del capítulo y luego comienzan a pupar. d) Hacia el final del verano 

los nuevos adultos abandonan las inflorescencias de los cardos. Esta etapa coincide con 

la senescencia del cardo. Las hormigas ordeñadoras pueden interactuar con los adultos 

de R. conicus durante a), b), y c). En c) las hormigas ordeñadoras no dañan los 

cartuchos de huevos de R. conicus. Las hormigas ordeñadoras son incapaces de penetrar 

en las inflorescencias de cardo, por lo tanto, no afectan a las larvas y pupas de R. 

conicus ni afectan la emergencia de nuevos adultos de las inflorescencias (c y d). 

Créditos de las fotos: AM Devegili 
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RESUMEN 

En las interacciones mutualistas las especies intercambian servicios que varían en su 

calidad y cantidad. En la interacción entre hormigas y pulgones, usualmente varias 

especies de hormigas defienden a los pulgones a cambio de melaza. Las especies de 

hormigas varían en su agresividad y abundancia, y esto puede hacer que la defensa que 

éstas proveen a los pulgones varíe en calidad y cantidad. Estudié especies de hormigas 

ordeñadoras asociadas a una especie de pulgón. Para ello, muestreé plantas (Carduus 

thoermeri) con pulgones (Brachycaudus cardui) atendidos por hormigas ordeñadoras 

(Dorymyrmex tener, Camponotus distinguendus, o D. richteri). Estimé la abundancia de 

hormigas sobre las plantas, determiné la agresividad de las especies de hormiga, y 

estimé el crecimiento de la población de pulgones en plantas patrulladas por cada una 

de las especies de hormigas. En las plantas con la hormiga más agresiva, determiné la 

probabilidad de que las hormigas expulsen a los depredadores de pulgones y comprobé 

si la exclusión de hormigas afecta a la abundancia de los pulgones y sus depredadores. 

La especie D. tener fue la hormiga ordeñadora más abundante y frecuente sobre las 

plantas. Dorymyrmex tener fue además la más agresiva contra los depredadores de 

pulgones. Las poblaciones de pulgones crecieron más rápido en las plantas con D. tener 

en comparación con las plantas sin hormigas o plantas con C. distinguendus o D. 

richteri. Dorymyrmex tener expulsó eficazmente a los depredadores de pulgones de las 

plantas. Cuando excluí a D. tener, la densidad de los pulgones disminuyó, mientras que 

la abundancia de depredadores de pulgones aumentó. Mis resultados sugieren que la 

calidad y cantidad de defensa de las hormigas (i.e., agresividad y abundancia) es un 

factor clave en la dinámica poblacional de los pulgones. Este estudio destaca la 

importancia de la variabilidad en la calidad y cantidad de los servicios compartidos para 

la adecuación de las especies mutualistas. 
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ABSTRACT 

In mutualistic interactions, species exchange services that vary in quality and quantity. 

In ant-aphid mutualistic interaction, usually several ant species defend the aphids in 

exchange for honeydew. Ant species vary in their aggressiveness and abundance 

making the defense provided by ants vary in quality and quantity. I studied an aphid 

species (Brachycaudus cardui) and its associated ant guild (Dorymyrmex tener, 

Camponotus distinguendus, D. richteri) to address whether intra-guild defense variation 

against aphid natural enemies explains aphid performance on plants (Carduus 

thoermeri). I surveyed plants with natural abundances of aphids associated with 

different ant species and estimated aphid population growth. I conducted confrontation 

experiments between ant species and aphid natural enemies (ladybugs and hoverfly 

larvae). In plants patrolled by the most aggressive ant species, I determined the ant’s 

probability of expelling aphid natural enemies and tested whether ant exclusion affects 

the abundance of aphids and their natural enemies. The ant D. tener was the most 

abundant and frequent species on plants and the most aggressive against aphid natural 

enemies. Aphid populations grew faster on plants patrolled by D. tener compared to 

plants patrolled by Camponotus distinguendus or D. richteri. Field experiments 

confirmed that D. tener effectively expels aphid natural enemies from plants. When D. 

tener was excluded, the density of aphids decreased, while the abundance of aphid 

natural enemies increased. The disruption of aphid predation by aggressive and 

numerically dominant ant species is a determinant of aphid population dynamics. This 

study illustrates the importance of considering intra-guild service variation to better 

understand multi-partner mutualisms. 
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INTRODUCCIÓN 

Tradicionalmente se considera a los mutualismos como una interacción de a pares en la 

que dos especies intercambian servicios que aumentan su adecuación (Bronstein 2015). 

Sin embargo, una definición más realista considera a los mutualismos como una 

interacción entre gremios, donde especies que cumplen un mismo rol ecológico 

intercambian servicios beneficiosos (Stanton 2003). Esto último da lugar a que haya 

variabilidad en la calidad y/o cantidad de los servicios mutualistas compartidos entre 

especies (Stanton 2003; Palmer et al. 2015). La variabilidad en los servicios mutualistas 

se ha reportado en interacciones como la polinización (Herrera 1987, 1989; Morris 

2003; Madjidian et al. 2008), dispersión de semillas (Schupp 1993; Ness et al. 2006; 

Brodie et al. 2009), y la defensa a cambio de alimento (Rico-Gray & Thien 1989; Del-

Claro & Oliveira 2000; Stanton 2003; Clark & Singer 2018). Esta variabilidad es crítica 

ya que puede provocar cambios en la adecuación de las especies (e.g., Ford et al. 2015; 

Palmer et al. 2010). Así, para comprender la importancia ecológica de los mutualismos 

en los ecosistemas es clave entender si la variabilidad en la calidad y/o cantidad del 

servicio mutualista afecta a la interacción.  

Las interacciones bióticas defensivas son modelos ideales para estudiar si la 

variabilidad en la calidad y/o cantidad de los servicios impacta en la adecuación de los 

socios mutualistas. En primer lugar, las interacciones de defensa suelen ser facultativas 

y generalizadas, lo que permite examinar los servicios de defensa de más de una especie 

a lo largo del tiempo y el espacio (Pringle & Gordon 2013; Clark & Singer 2018). En 

segundo lugar, la calidad y/o cantidad de la defensa suele variar dentro del grupo de 

especies protectoras (Ness et al. 2006; Miller 2007; Clark & Singer 2018) por lo que 

varía su impacto sobre la adecuación de las especies protegidas. En tercer lugar, las 

características asociadas a la calidad y cantidad de la protección (por ejemplo, la 
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agresividad, la abundancia, y la frecuencia) son fáciles de medir y factibles de 

manipular en experimentos a campo (Ness et al. 2006; Detrain et al. 2017). Por último, 

la adecuación de las especies protegidas varía dependiendo de qué especies provean el 

servicio de defensa y del contexto en que se desarrolla la interacción (Bronstein 1994; 

Ness et al. 2006; Palmer et al. 2010). Dentro de este tipo de interacciones defensivas, se 

destacan las asociaciones entre hormigas, plantas, y hemípteros.  

Los mutualismos de defensa a cambio de alimento son muy frecuentes en la 

naturaleza y pueden ser "interacciones clave" en las comunidades (Styrsky & Eubanks 

2007; Zvereva et al. 2010; Clark et al. 2019). Las hormigas ordeñadoras de pulgones 

protegen a los pulgones frente a sus enemigos naturales y, a cambio, los pulgones les 

ofrecen a las hormigas alimento. Los pulgones son herbívoros suctores de savia que 

viven sobre las plantas y que excretan gotas de melaza. La melaza es una sustancia muy 

rica en carbohidratos. Esta melaza contribuye a sustentar la actividad y el crecimiento 

de las colonias de hormigas (Shik et al. 2014; Wills et al. 2015; Wittman et al. 2018). 

Durante la recolección de la melaza, las hormigas permanecen cerca de las colonias de 

pulgones proporcionándoles protección contra sus enemigos naturales (Stadler & Dixon 

2008). La interacción hormiga-pulgón es generalizada por lo que una especie de pulgón 

suele ser atendido por más de una especie de hormiga (Ness et al. 2006; Mooney & 

Mandal 2010; Senft et al. 2017). Esto posibilita a que haya especies de hormigas que 

sean excelentes protectoras de pulgones, otras que no sean tan buenas protectoras, y 

otras que directamente no protejan a los pulgones y se beneficien igualmente de la 

melaza (Chamberlain & Holland 2009; Clark & Singer 2018). En este escenario de 

múltiples socios que varían en la calidad y/o cantidad de servicio, pueden ocurrir dos 

formas de mutualismos. Por un lado, el mutualismo uniformemente difuso (evenly 

diffuse mutualism) ocurre si todas las especies de hormigas brindan un mismo servicio 
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de defensa a los pulgones y el resultado de dicha defensa es igual para la adecuación de 

los pulgones; esto implica que haya redundancia ecológica. Por otro lado, el mutualismo 

heterogéneamente difuso (unevenly diffuse mutualism) ocurre si una –o unas pocas– 

especies de hormigas se destacan por ser las mejores protectoras y monopolizan las 

plantas con pulgones (e.g., Kaplan & Eubanks 2005; Grover et al. 2007). En este último 

caso, eliminar a una de estas especies clave (keystone species) tendría un impacto 

negativo sobre la interacción mutualista y comunidad de plantas e insectos asociada 

(New 2017). Entonces, detectar qué tipo de mutualismo se establece en las asociaciones 

hormiga-pulgón, es importante para preservar los servicios ecosistémicos y conservar 

las especies.  

En el NO de la Patagonia, la planta Carduus thoermeri es atacada por el pulgón 

Brachycaudus cardui (L.) (Aphididae: Macrosiphini) (Lescano & Farji-Brener 2011). 

Este pulgón produce una gran cantidad de melaza por lo que atrae a las plantas a varias 

especies de hormigas ordeñadoras (Lescano & Farji-Brener 2011). La relación entre B. 

cardui y las hormigas es facultativa y generalizada, lo que resulta en que una planta con 

pulgones puede atraer a diferentes especies de hormigas (Lescano & Farji-Brener 2011). 

Las especies de hormigas ordeñadoras son fácilmente distinguibles en el campo (ver 

Fig. 1.3c-e en CAPÍTULO 2). Los depredadores de pulgones también son abundantes y 

diversos en la región de estudio (ver Fig. 1.3g-k CAPÍTULO 2). Mi hipótesis es que la 

agresividad y abundancia de las hormigas determinan la protección a los pulgones e 

influyen en el crecimiento poblacional de B. cardui. Espero que las poblaciones de B. 

cardui atendidas por la especie de hormiga más agresiva y abundante tengan las 

mayores tasas de crecimiento poblacional; y espero que la especie de hormiga más 

agresiva y abundante expulse efectivamente a los depredadores de pulgones de las 

plantas.   
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MATERIALES Y MÉTODOS 

Sitio de estudio y especies 

Ver las secciones Sitio de estudio, Pulgones, Hormigas ordeñadoras, y Enemigos de 

pulgones en el CAPÍTULO 1. 

 

Describiendo el patrón: hormigas ordeñadoras y crecimiento de las poblaciones de 

pulgones 

Para determinar el efecto de las hormigas sobre las tasas de crecimiento poblacional de 

los pulgones, en un parche de 800 m2 dominado por C. thoermeri en fase reproductiva, 

marqué 191 cardos. Caractericé el ensamble de hormigas y pulgones sobre las plantas 

cada 15 días durante tres meses (i.e., seis muestreos en total). Los muestreos los hice en 

primavera-verano (periodo en el que las abundancias de hormigas, pulgones, y 

depredadores de pulgones son altas). Al final del muestreo, a los cardos les asigné el 

estado i) “con la hormiga X” o ii) “sin hormigas”. El estado “con la hormiga X” hace 

referencia a cardos con pulgones (B. cardui) y con una única especie de hormiga. 

Consideré que la especie de hormiga X debía permanecer en ≥ 50% de los muestreos y 

en el resto de los muestreos no debía encontrar a otra especie de hormiga. En este estado 

encontré 41 plantas con D. tener (21% del total de plantas muestreadas), 25 con C. 

distinguendus (13% del total), y 24 con D. richteri (12% del total). El estado “sin 

hormigas” hace referencias a cardos con pulgones (B. cardui) y nunca ocupados por 

hormigas. En este estado encontré 34 plantas (18% del total de plantas muestreadas). En 

el análisis no incluí a) plantas sin pulgones y sin hormigas (N = 34; 18% del total de 

plantas), b) plantas con una sola especie de hormiga en <50% de los muestreos y con 

reemplazo de especies de hormigas a través de los muestreos (N = 29; 15% del total de 
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plantas), y c) plantas que tenían más de una especie de hormigas en el mismo muestreo 

(N = 4; 2% del total de plantas). Al estado a) no lo incluí por no presentar pulgones. A 

los estados b) y c) no los incluí porque el objetivo de este capítulo fue evaluar efectos 

individuales de las especies de hormigas. Para estimar el crecimiento de la población de 

pulgones, determiné la abundancia de pulgones en el tiempo. Para determinar la 

abundancia de pulgones, conté los grupos de pulgones presentes en una planta y 

multipliqué el número de grupos de pulgones por el número promedio de individuos por 

grupo para esa planta. Para estimar el número promedio de individuos por grupo, tomé 

fotografías de diferentes grupos de pulgones (N = 60) y conté los individuos con el 

software ImageJ (Schneider et al. 2012). Calculé el crecimiento de la población de 

pulgones con la fórmula de la tasa intrínseca de crecimiento (r), 

  𝑟 =
ln(𝑎𝑏𝑢𝑛𝑑𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑑𝑒 𝑝𝑢𝑙𝑔𝑜𝑛𝑒𝑠𝑡𝑓

)−ln(𝑎𝑏𝑢𝑛𝑑𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑑𝑒 𝑝𝑢𝑙𝑔𝑜𝑛𝑒𝑠𝑡𝑖
)

(tiempo𝑓−𝑡𝑖𝑒𝑚𝑝𝑜𝑖)
 , donde tiempo𝑓  y 

tiempo𝑖 son el tiempo final e inicial del periodo de muestreo, respectivamente. Valores 

de r > 0, r = 0, o r < 0 indican que la población de pulgones está aumentando, estable, o 

disminuyendo, respectivamente (Begon et al. 2006). La tasa intrínseca de crecimiento 

sigue un modelo de crecimiento exponencial, que supone que los recursos son 

ilimitados para las poblaciones de pulgones. Los cardos con altos niveles de infestación, 

es decir, plantas con todos sus tallos cubiertos de pulgones, fueron muy poco comunes 

en los sitios de muestreo (< 3% de las plantas estudiadas), lo que sugiere que el cardo 

no representa una limitación espacial o de alimento para B. cardui. Este indicio nos 

sugiere que en el sistema no se alcanza la capacidad de carga de la población de 

pulgones y, entonces, es posible estimar la dinámica poblacional de los pulgones usando 

la tasa intrínseca de crecimiento poblacional (r).   

Para estimar la abundancia de hormigas sobre las plantas, promedié los datos de 

abundancia provenientes de los seis muestreos. Los cardos de las condiciones descritas 
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anteriormente estaban i) próximos entre sí (0.2–1m), ii) intercalados en el área, y eran 

iii) similares en tamaño y otras características (Apéndice, Tabla A2.1); por lo tanto, 

puede asumirse que la calidad de las plantas era similar en las condiciones descritas. 

Asumí que las condiciones iniciales de los cardos con pulgones eran similares para 

todas las especies de hormigas y que la variación de las tasas de crecimiento de las 

poblaciones de pulgones dependía únicamente de las diferencias en los servicios de 

defensa de cada especie de hormiga.  

Para examinar la relación entre la identidad de las hormigas y la tasa intrínseca 

de crecimiento de la población de pulgones (r), realicé un ANOVA de una vía donde la 

variable respuesta fue ‘r’ y la variable independiente fueron las condiciones de 

ocupación del cardo: i) sin hormigas, ii) ocupada por D. tener, iii) ocupada por C. 

distinguendus, y iv) ocupada por D. richteri. Para examinar la relación entre la 

abundancia de las especies de hormigas y la tasa intrínseca de crecimiento de la 

población de pulgones, utilicé pruebas de correlación (test de Pearson; Puth et al. 2014). 

Además, ajusté modelos lineales y no lineales (funciones glm y drm de los paquetes 

stats y drc; Ritz et al. 2016) y busqué posibles valores umbral en cada ajuste (función 

davies.test del paquete segmented; Muggeo 2008). Entre los modelos no lineales, probé 

funciones de saturación, que fueron eficaces al describir la relación entre la calidad y la 

cantidad de la defensa proporcionada por hormigas (Ness et al. 2006). Para elegir el 

mejor modelo, utilicé el AIC (Criterio de Información de Akaike) y BIC (Criterio de 

Información Bayesiana) (Kuha 2004). Los análisis los hice en R (R Core Team 2016). 

 

Agresividad de las hormigas frente a los depredadores de pulgones 

Para determinar la agresividad de las hormigas frente a los depredadores de pulgones, 

realicé enfrentamientos entre hormigas vs. cuatro especies de mariquitas (Eriopis sp., 
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Hippodamia variegata, Cycloneda germainii, Harmonia axyridis) y hormigas vs. larvas 

de sírfido. En un área de estepa cercana al sitio de estudio (~100-300m), colecté obreras 

de hormigas sobre cardos con pulgones (~200 hormigas por especie). Para considerar la 

variabilidad intra-específica del comportamiento de las hormigas, colecté obreras sobre 

cardos que estaban distanciados 30 m o más (5-8 cardos por especie de hormiga). Esta 

distancia fue suficiente para asumir que las hormigas en los cardos provenían de 

diferentes colonias (para más detalles ver Apéndice, “Método detallado para colectar las 

hormigas en el campo”). En el laboratorio separé a las hormigas en contenedores de 

plástico (10 x 8 x 5 cm), teniendo en cuenta la especie y la planta de la que fueron 

colectadas. Como alimento, les suministré agua y agua azucarada mediante un algodón 

humedecido dispuesto en la boca de un tubo de ensayo relleno con el líquido 

correspondiente. Además, alimenté a las hormigas con una larva de Tenebrio molitor 

por día. En la misma área que junté las hormigas, recolecté mariquitas adultas y larvas 

de sírfido, y llevé a dichos insectos al laboratorio donde los dispuse en contenedores de 

plástico (10 x 8 x 5 cm). Separé a las mariquitas según la especie (Hippodamia 

variegata, Cycloneda germainii, Eriopis sp., Harmonia axyridis; N= 25-30 individuos 

por especie). A las larvas de sírfido no las separé por especie debido a la dificultad de 

identificar la especie en el estadio de larva (N = 90 larvas). Alimenté a mariquitas y 

larvas de sírfido con agua, ofrecida en un algodón embebido (recambiado diariamente), 

y con pulgones B. cardui, ofrecidos en un trozo de tallo de cardo infestado de pulgones.  

Para realizar los enfrentamientos entre hormigas y depredadores de pulgones, 

construí una arena de combate con un contenedor de plástico de 3 cm de diámetro y un 

tabique móvil que dividía la arena en dos compartimentos. En la base de la arena 

coloqué un papel filtro marcado con el olor de la especie de hormiga ensayada, el cual 

había estado en el contenedor de la colonia las 24 h previas al encuentro. Esto último lo 



CAPÍTULO 2 – FOCO EN LAS HORMIGAS Y PULGONES 

 

 48 

realicé para que las hormigas reconocieran la arena de combate como una zona propia y 

pudieran rápidamente reconocer la intrusión de las mariquitas o larvas de sírfido. Para 

estimular el comportamiento de defensa de las hormigas hacia los pulgones, previo al 

enfrentamiento, incluí un tallo de cardo con B. cardui en el contendor de la hormiga 

ensayada. Al inicio de cada ensayo, en uno de los compartimentos de la arena de 

combate coloqué una hormiga y en el otro un depredador, luego de 1 min de 

habituación a la arena, quité el tabique y grabé (20x ampliación) la confrontación 

durante los 3 min siguientes. Analicé las grabaciones de cada enfrentamiento y 

caractericé la agresividad de las hormigas. Para caracterizar la agresividad i) medí el 

tiempo de encuentro de la hormiga con el depredador y ii) estimé un índice de 

agresividad. Para estimar el índice de agresividad, identifiqué seis comportamientos de 

las hormigas: i) ‘huida’, tras el contacto con el depredador la hormiga huye en dirección 

opuesta; ii) ‘antenación’, las antenas se colocan sobre el depredador de pulgones 

durante más de 2 s; iii) ‘amenaza’, la hormiga se queda quieta con las mandíbulas 

abiertas y las antenas ligeramente extendidas hacia el depredador de pulgones; iv) 

‘mordida corta’, ataque al depredador mediante mordeduras breves (menos de 2 s); v) 

‘mordida larga’, mordedura persistente (más de 2 s) de cualquier parte del cuerpo del 

depredador de pulgones; vi) ‘flexión del abdomen’, la hormiga dobla su abdomen hacia 

el depredador de pulgones liberando una sustancia repelente (Apéndice, Video A2.1). El 

índice de agresividad lo calculé con la fórmula: 

í𝑛𝑑𝑖𝑐𝑒 𝑑𝑒 𝑎𝑔𝑟𝑒𝑠𝑖𝑣𝑖𝑑𝑎𝑑 =
∑ 𝑓𝑟𝑒𝑐𝑢𝑒𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑖 ×6

𝑖  𝑖𝑛𝑡𝑒𝑛𝑠𝑖𝑑𝑎𝑑 𝑖

∑ 𝑓𝑟𝑒𝑐𝑢𝑒𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑖
6
𝑖

 , en la que ‘frecuencia’ es 

la ocurrencia de cada comportamiento e ‘intensidad’ es una constante que puntúa la 

intensidad de la agresión (‘huida’ = - 1, ‘antenación’ = 0, ‘amenaza’ = 1, ‘mordida 

corta’ = 2, ‘mordida larga’ = 3, y ‘flexión del abdomen’ = 3). El índice de agresividad 

puede tener valores negativos, cero, o positivos, que implican que las hormigas exhiben 
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–en promedio– comportamientos evasivos, neutros, o agresivos, respectivamente. Para 

aumentar el número de réplicas, en los análisis no discriminé la identidad de las 

mariquitas ni los tamaños de las larvas de sírfido (D. tener vs. mariquita: N = 32, D. 

tener vs. larva de sírfido: N = 31, C. distinguendus vs. mariquita: N = 27, C. 

distinguendus vs. larva de sírfido: N = 30, D. richteri vs. mariquita: N = 28, y D. 

richteri vs. larva de sírfido: N = 30). Para analizar el tiempo de encuentro, utilicé un 

modelo lineal generalizado (GLM) en el que la variable respuesta fue el tiempo de 

encuentro y la variable explicativa la especie de hormiga. Para comparar el índice de 

agresividad, utilicé un modelo lineal de efecto mixto (LME, función lmer del paquete 

lme4; Bates et al. 2015) en el que la variable respuesta fue el índice de agresividad, las 

especies de hormigas el factor fijo, y consideré la identidad de la colonia como factor 

aleatorio. Los análisis los hice en R.  

 

Defensa de la hormiga D. tener a los pulgones en condiciones naturales  

Para examinar si, en condiciones naturales, las hormigas disuaden o expulsan a los 

depredadores de pulgones de los cardos y si esto impacta sobre las poblaciones de 

pulgones, marqué un nuevo grupo de cardos (N = 30) infestados por B. cardui y 

patrullados por D. tener (la especie con mayor índice de agresividad, ver Resultados). 

En cada planta, elegí dos tallos de igual tamaño y en uno de los tallos dejé el libre 

acceso a hormigas (tratamiento ‘hormigas presentes’) y en el otro tallo bloqueé el 

ingreso de las hormigas (tratamiento ‘hormigas ausentes’). Para bloquear el ingreso de 

las hormigas, envolví la parte basal del tallo con cinta adhesiva (Ductac®) y cubrí la 

cinta con grasa de litio (Lubrigras®). Luego, retiré las hormigas remanentes en el tallo 

con un aspirador de insectos. En los tratamientos ‘hormigas presentes’ u ‘hormigas 

ausentes’, seleccioné un grupo de pulgones de similar tamaño y con un marcador 
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permanente dibujé un punto de referencia a 2 cm del grupo (Apéndice, Video A2. 2). En 

los tallos con ‘hormigas presentes’, conté la abundancia de hormigas ordeñando al 

grupo de pulgones de referencia. Luego coloqué suavemente en el punto de referencia 

un depredador de pulgones (mariquita o larva) y determiné, durante 5 minutos, el 

comportamiento de las hormigas (Apéndice, Video A2.2). Consideré la “expulsión 

exitosa” del depredador cuando la interacción entre hormigas y depredadores provocó la 

huida o muerte del depredador de pulgones. Consideré la “expulsión no exitosa” cuando 

el depredador de pulgones permaneció en la planta durante todo el ensayo a pesar de la 

interacción con las hormigas. Un procedimiento similar usé para el tratamiento 

‘hormigas ausentes’; coloqué depredadores de pulgones en el punto de referencia y 

consideré “permanencia” cuando el depredador se mantuvo en el tallo y “no 

permanencia” cuando abandonó el tallo. El tratamiento ‘hormigas ausentes’ me sirvió 

para determinar que la causa de la caída del enemigo del pulgón se debe a la presencia 

de las hormigas y no a otra causa (e.g., manipulación con las pinzas, viento, presencia 

del operador). En los ensayos usé cuatro especies de mariquitas: Eriopis sp. (hormigas 

presentes: N = 23 y hormigas ausentes: N = 16), H. variegata (N = 23 y N = 14), 

Cycloneda germainii (N = 20 y N = 15), y H. axyridis (N = 20 y N = 11), y larvas de 

sírfidos (hormigas presentes: N = 30 y hormigas ausentes: N = 19). Dado que la 

agresividad de las hormigas hacia las larvas de sírfido puede depender del tamaño de la 

larva (Detrain et al. 2017), categoricé las larvas en tres tamaños: i) pequeño: < 4 mm de 

largo (hormigas presentes: N = 10 y hormigas ausentes: N = 6), ii) mediano: 4-10 mm 

(N = 9 y N = 7), y iii) grande: > 10 mm (N = 11 y N = 6). Este tipo de categorización 

por tamaño no fue necesario con las mariquitas porque, si bien a nivel inter-específico 

las mariquitas adultas difieren notablemente en tamaño (ver en CAPÍTULO 1 Fig. 1.3g-j), 

a nivel intra-específico esta variación de tamaño fue despreciable. Para analizar si las 
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hormigas ordeñadoras expulsan a las mariquitas y a las larvas de sírfido, utilicé modelos 

lineales generalizados (GLM) en los que la variable respuesta fue la ‘probabilidad de 

expulsión’ (regresión logística, distribución del error: binomial) y la variable predictora 

la abundancia de hormigas sobre el tallo con pulgones. Como covariables usé a las 

especies de mariquitas y los tamaños de las larvas.  

Para evaluar la eficacia de la defensa proporcionada por la hormiga D. tener al 

pulgón B. cardui, realicé un experimento a campo bajo dos tratamientos: i) exclusión de 

hormigas (las hormigas fueron excluidas como se describió anteriormente) y ii) libre 

acceso a las hormigas (control). Seleccioné al azar un nuevo grupo de cardos en su fase 

reproductiva (N = 30). Los cardos estaban infestados con B. cardui y patrullados por D. 

tener. En cada cardo, seleccioné dos tallos similares y asigné al azar uno de ellos al 

tratamiento de exclusión de hormigas y al otro al tratamiento control. En cada tallo, 

marqué un grupo de pulgones y tomé cuatro fotografías de este grupo cada 5 días y en 

un total de 20 días. Luego, con el software ImageJ (Schneider et al. 2012) conté el 

número de pulgones por grupo y foto y calculé la densidad de pulgones para cada foto. 

La densidad de pulgones la obtuve al dividir el número de individuos por la superficie 

‘S’ del tallo con pulgones: 

𝑆 = 2𝜋 × 𝑟𝑎𝑑𝑖𝑜 𝑑𝑒𝑙 𝑡𝑎𝑙𝑙𝑜 𝑐𝑜𝑛 𝑝𝑢𝑙𝑔𝑜𝑛𝑒𝑠 × 𝑙𝑜𝑛𝑔𝑖𝑡𝑢𝑑 𝑑𝑒𝑙 𝑡𝑎𝑙𝑙𝑜 𝑐𝑜𝑛 𝑝𝑢𝑙𝑔𝑜𝑛𝑒𝑠. 

Además, en simultáneo a los muestreos de pulgones, conté el número de i) mariquitas, 

ii) larvas de sírfido, y iii) huevos de sírfido. Por último, el día 15 permití que las 

hormigas accedieran a la mitad de los tallos excluidos de las hormigas (N = 15; en 

adelante tratamiento de ‘reversión de exclusión de hormigas’). Para permitir la 

recolonización de hormigas hice puentes artificiales con hilo desde el tallo sin hormigas 

a un tallo adyacente con hormigas; este procedimiento fue efectivo en otros estudios en 

el mismo sistema (Lescano et al. 2015). Para analizar los efectos de las exclusiones de 
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hormigas en la densidad de pulgones y la abundancia de mariquitas, larvas de sírfido, y 

huevos de sírfido, ajusté modelos mixtos lineales generalizados (GLMM, función 

glmmadmb del paquete glmmADMB; Skaug et al. 2014) con el tratamiento del tallo 

como factor fijo (niveles: control y exclusión de hormigas) y la identidad del cardo 

como factor aleatorio; utilicé una distribución de error binomial negativa para la 

densidad de pulgones y una distribución de error Poisson para la abundancia de 

mariquitas, larvas de sírfido y huevos de sírfido. En el día 20, comparé los tratamientos 

de exclusión de hormigas y de "reversión de exclusión de hormigas" con modelos 

lineales generalizados (GLM) inflados en cero (función zeroinfl del paquete pscl; 

Jackman et al. 2017). Todos los análisis los hice en R. Comprobé que los modelos 

empleados cumpliesen con los supuestos de normalidad y homocedasticidad.  

 

RESULTADOS 

Describiendo el patrón: hormigas ordeñadoras y crecimiento de las poblaciones de 

pulgones 

La hormiga D. tener ocupó los cardos con mayor frecuencia y abundancia que las 

especies de hormigas C. distinguendus y D. richteri (Tabla 2.1). La tasa intrínseca de 

crecimiento (r) de los pulgones dependió de la especie de hormigas (ANOVA, F3,123 = 

11.5, p < 0.001), siendo mayor cuando los pulgones fueron atendidos por D. tener (r = 

0.06 ± 0.004 día-1, media ± EE) en comparación a cuando fueron atendidos por C. 

distinguendus (0.03 ± 0.006), D. richteri (0.03 ± 0.005), o en comparación a cuando no 

fueron atendidos por hormigas (0.003 ± 0.007) (Fig. 2.1a). La abundancia de D. tener se 

asoció positivamente con la tasa intrínseca de crecimiento de los pulgones (prueba de 

correlación de Pearson r = 0.47, t37 = 3.2, p = 0.002); y estas variables ajustan a un 

modelo de regresión lineal (GLM, t = 3.2, p = 0.003; Fig. 2.1b; Apéndice, Tabla A2.2). 
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No hubo relación entre la abundancia de las hormigas C. distinguendus y D. richteri y la 

tasa intrínseca de crecimiento de los pulgones.  

TABLA 2.1 Comparación de características cuantitativas y cualitativas de la defensa de 

las hormigas hacia los pulgones. Las hormigas ordeñadoras son Dorymyrmex tener, 

Camponotus distinguendus, y D. richteri. Los cardos muestreados fueron 191. Las 

medias que comparten letra minúscula en las filas no son significativamente diferentes 

(test de Tukey de GLMs y LMEs) 

 
D. tener 

(media  EE) 

C. distinguendus 

(media  EE) 

D. richteri 

(media  EE) 
p 

Cantidad de Defensa     

      Porcentaje de ocupación1 83  3a 60  4b 55  4b 0.03 

      Abundancia2 20.3  2.7a 5.4  0.9b 2.3  0.3c <0.001 

Calidad de Defensa     

      Índice de agresividad3 1.8  0.1a 0.2  0.1b -0.3  0.1c <0.001 

1 de la misma planta en seis muestreos 
2 número promedio de hormigas en seis muestreos 
3 agresividad contra depredadores de pulgones (4 especies de mariquitas + las larvas de 

2 especies de sírfidos; valores agrupados); los valores varían de -1 (comportamiento no 

agresivo) a +3 (comportamiento agresivo) 

 

 
FIG. 2.1 Crecimiento de la población de pulgones según la identidad y abundancia de 

hormigas ordeñadoras. a) Tasa intrínseca de crecimiento (r, día-1) de la población de 

pulgones según la especie de hormiga que atiende a los pulgones. La etiqueta ‘s/Horm.’ 

corresponde a plantas con pulgones pero sin hormigas (caja blanca; N = 34). Las plantas 

con pulgones y hormigas están etiquetadas con el nombre de las especies de hormiga: 

D. tener (Dorymyrmex tener, caja roja; N = 41), C. dist. (Camponotus distinguendus, 

caja gris oscuro; N = 25); D. richt. (D. richteri, caja gris claro; N = 24). Las cajas que 
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comparten letra minúscula no son significativamente diferentes (p > 0.05, pruebas de 

Tukey proveniente de ANOVA de una vía). b) Relación entre la abundancia de 

hormigas (número promedio de hormigas en seis muestreos) y la tasa intrínseca de 

crecimiento (r, día-1) de la población de pulgones. El color de las curvas corresponde a 

la especie de hormiga según los colores en a). El área sombreada delimita el error 

estándar de la regresión lineal (solo se muestra para las curvas significativas). Notar que 

en b) el eje x esta en escala logarítmica. **p < 0.01; n.s.: no significativo 

 

Agresividad de las hormigas frente a los depredadores de pulgones 

En la arena de combate, D. tener fue la especie que tardó menos tiempo en contactar a 

los depredadores (GLM, mariquitas:  2 = 34.01, p < 0.001, larvas de sírfido:  2 = 

28.81, p < 0.001; Fig. 2.2a, d). Además, D. tener mostró una alta frecuencia de 

comportamientos agresivos hacia los depredadores de pulgones (‘amenaza’, 

‘mordeduras cortas’, ‘mordeduras largas’, y ‘flexión del abdomen’), mientras que C. 

distinguendus y D. richteri mostraron una alta frecuencia de comportamientos pasivos 

(‘huida’ y ‘antenación’) (Fig. 2.2b, e). El índice de agresividad varió dependiendo de la 

especie de hormiga (Tabla 2.1), siendo D. tener la especie más agresiva hacia las 

mariquitas y larvas de sírfido (LME, mariquitas:  2 = 88.8, p < 0.001, larvas de sírfido: 

 2 = 348.0, p < 0.001) (Fig. 2.2c, f).
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FIG. 2.2 Experimentos de confrontación entre hormigas y depredadores de pulgones. a) 

Tiempos de encuentro entre hormigas vs. mariquitas (N = 27–32). b) Frecuencia relativa 

de los comportamientos de las hormigas vs. mariquitas (N = 27–32). c) Índice de 

agresividad de las hormigas vs. mariquitas (N = 27–32). d) Tiempos de encuentro entre 

hormigas vs. larvas de sírfido (N = 30–31). e) Frecuencia relativa de los 

comportamientos de las hormigas vs. larvas de sírfido (N = 30–31). f) Índice de 

agresividad de las hormigas vs. larvas de sírfido (N = 30–31). En a) y d) las barras y 

bigotes representan la media ± EE. En el eje x en b) y e) el comportamiento de las 

hormigas aumenta su agresividad de izquierda a derecha. En c) y f) el índice de 

agresividad varía de -1 (comportamiento no agresivo) a +3 (comportamiento agresivo). 

Para aumentar el número de réplicas por ensayo, no discriminé la identidad de las 

mariquitas ni los tamaños de las larvas de sírfido. Letras minúsculas diferentes indican 

diferencias entre las especies de hormigas (pruebas de Tukey Post-Hoc) 

 

Defensa de la hormiga D. tener a los pulgones en condiciones naturales  

La abundancia de D. tener se asoció positivamente con la probabilidad de expulsión de 

las mariquitas (GLM, Eriopis sp.: z = 2.84, p = 0.004, H. variegata: z = 3.09, p = 0.002, 

H. axyridis: z = 3.02, p = 0.003) (Fig. 2.3a). Sin embargo, la mariquita Cycloneda 

germainii no mostró asociación entre la probabilidad de ser expulsada y el número de 

D. tener (GLM, z = 1.72, p = 0.08) (Fig. 2.3a). La abundancia de D. tener se asoció 
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positivamente con la probabilidad de expulsión de las larvas de sírfido (GLM, tamaño 

pequeño: z = 2.11, p = 0.03, tamaño medio: z = 2.26, p = 0.02) (Fig. 2.3b). Sin 

embargo, las larvas de tamaño grande no mostraron asociación entre la probabilidad de 

ser expulsadas y el número de D. tener (GLM, z = 1.60, p = 0.10) (Fig. 2.3b). En las 

pruebas de adición de depredadores en tallos donde D. tener fue excluida, las mariquitas 

y larvas de sírfido permanecieron sobre el tallo durante todo el ensayo. 

La densidad de pulgones fue mayor en los tallos con D. tener que en los tallos en 

los que D. tener fue excluida (GLMM,  2 = 108.66, p < 0.001) (Fig. 2.4a). No hubo 

mariquitas y larvas de sírfido en los tallos con D. tener, mientras que sí hubo mariquitas 

y larvas de sírfido en los tallos en los que D. tener fue excluida (GLMM, mariquitas:  2 

= 10.70, p = 0.0011, larvas de sírfido:  2 = 15.48, p < 0.001) (Fig. 2.4b, c). El número 

de huevos de sírfido fue menor en los tallos con D. tener que en los tallos en los que D. 

tener fue excluida (GLMM,  2 = 78.56, p < 0.001). Luego de la ‘reversión de la 

exclusión de hormigas’, la densidad de pulgones aumentó (Análisis inflado en cero, z = 

2.462, p = 0.014) (Fig. 2.4a), el número de larvas de sírfido disminuyó (Análisis inflado 

en cero, z = 2.562, p = 0.024) (Fig. 2.4c), y el número de huevos de sírfido disminuyó 

(Análisis inflado en cero, z = 2.346, p = 0.019). Luego de la ‘reversión de la exclusión 

de hormigas’ la abundancia de mariquitas no cambió (Análisis inflado en cero, z = 

0.081, p = 0.94), pero tendió a disminuir (Fig. 2.4b). 
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FIG. 2.3 Probabilidad de expulsión de los depredadores de pulgones por parte de la 

hormiga ordeñadora Dorymyrmex tener. a) Relación entre la abundancia de D. tener y la 

probabilidad de expulsar mariquitas. Las mariquitas ensayadas fueron Eriopis sp. (N = 

23 ensayos), Hippodamia variegata (N = 23), Cycloneda germainii (N = 20), y 

Harmonia axyridis (N = 20). Las curvas negras son significativas y la curva gris no es 

significativa (Regresiones logísticas). b) Relación entre la abundancia de D. tener y la 

probabilidad de expulsar larvas de sírfido. Las larvas de sírfido fueron categorizadas 

según sus tamaños en i) pequeño: < 4 mm de largo (N = 10 ensayos), ii) mediano: 4-10 

mm (N = 9), y iii) grande: > 10 mm (N = 11). Las curvas negras son significativas y la 

curva gris no es significativa (Regresiones logísticas)
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FIG. 2.4 Efecto de excluir a Dorymyrmex tener de los tallos de cardo sobre a) la 

densidad de pulgones, b) el número promedio de mariquitas y c) el número promedio de 

larvas de sírfido. Las curvas rojas son tallos con pulgones (Brachycaudus cardui) 

atendidos por D. tener (N = 30). Las curvas negras son tallos con pulgones en los que se 

excluyó D. tener (N = 30). Estos tratamientos se hicieron en dos tallos de una misma 

planta. Las plantas se monitorearon cada 5 días durante 20 días. El día 15 se permitió a 

las hormigas acceder a la mitad de los tallos excluidos (‘reversión de la exclusión’). Los 

asteriscos sobre las curvas indican diferencias entre los tratamientos (tallos con 

hormigas vs. tallos sin hormigas). Las letras minúsculas al final de las curvas indican 

diferencias significativas entre la exclusión de hormigas y la ‘reversión de la exclusión’. 

Los puntos y los bigotes representan la media ± EE. ** p < 0.01; *** p < 0.001 

 

 

DISCUSIÓN 

Las interacciones mutualistas frecuentemente involucran a gremios de especies que 

intercambian servicios beneficiosos (Stanton 2003; Palmer et al. 2015). En este 

escenario es posible encontrar diferencias en la calidad y/o cantidad de los servicios 

intercambiados. Evidencié que la calidad y cantidad de la defensa que las hormigas 
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proveen a los pulgones varía dentro del gremio de hormigas ordeñadoras, y que dicha 

variabilidad fue clave para explicar el crecimiento poblacional de los pulgones. 

Consideré a la agresividad de las hormigas como proxy de la calidad de su defensa. 

Observé que los pulgones tuvieron el mayor crecimiento poblacional cuando fueron 

atendidos por la hormiga más agresiva (D. tener), mientras que en las plantas con las 

hormigas menos agresivas (C. distinguendus y D. richteri) las tasas de crecimiento 

poblacional de los pulgones no difirieron a las tasas observadas en plantas sin hormigas. 

Respecto a la cantidad de defensa, usé como proxy a la abundancia de hormigas sobre 

las plantas. Dorymyrmex tener fue la especie más abundante y frecuente sobre las 

plantas. La exclusión de D. tener afectó negativamente a la abundancia de pulgones y 

positivamente a la abundancia los depredadores de pulgones. Esto evidencia que la 

defensa proveída por D. tener impacta positivamente sobre la supervivencia y 

crecimiento poblacional de los pulgones, por ende. Mis resultados muestran que la 

calidad y cantidad de defensa dependen de la identidad de las hormigas, siendo las 

especies más agresivas y abundantes las que favorecen el crecimiento poblacional de los 

pulgones.  

La calidad y cantidad de defensa son atributos clave en los mutualismos con 

varias especies de hormigas defensoras. En lo que respecta a la calidad de la defensa, 

evidencié que la única especie de hormiga que benefició a las poblaciones de pulgones 

resultó ser la más agresiva del ensamble y la mejor defensora de pulgones frente a sus 

depredadores naturales. Coincidiendo con estos resultados, en otros sistemas se ha visto 

que las especies de hormigas que son mejores protectoras (sea de plantas o homópteros) 

son las más agresivas hacia otros artrópodos de la comunidad (Grover et al. 2007; 

Fagundes et al. 2017; Clark & Singer 2018). En lo que respecta a la cantidad de 

defensa, en este estudio evidencié que la hormiga más agresiva fue además la más 



CAPÍTULO 2 – FOCO EN LAS HORMIGAS Y PULGONES 

 

 60 

abundante y frecuente en los cardos. En los mutualismos de defensa a cambio de 

alimento, la cantidad de defensores puede ser clave para determinar la dinámica 

poblacional de la especie defendida (Palmer et al. 2010). Consistentemente, la 

abundancia de la hormiga más agresiva se asoció positivamente tanto con la 

probabilidad de expulsar a los depredadores de pulgones de las plantas, como al 

crecimiento de la población de pulgones, lo que apoya la idea de que –junto con la 

calidad del servicio– la cantidad del servicio de protección puede determinar la 

adecuación de los pulgones. En las comunidades de cardos, los enemigos naturales de 

pulgones son abundantes, diversos (e.g., mariquitas, larvas de sírfido, y parasitoides) y 

tienen distintas estrategias de depredación (Brodeur et al. 2017). Una alta densidad de 

hormigas sobre la planta puede aumentar las posibilidades de encuentro con los 

enemigos naturales de pulgones, resultando en una mayor probabilidad de que estos 

sean expulsados o eliminados. Esto último es clave para el caso de las mariquitas, que 

son depredadores voraces que pueden diezmar las poblaciones de pulgones en poco 

tiempo (Beltrà et al. 2018). Aunque el aumento del número de hormigas está asociado 

positivamente con la protección de los pulgones, un número elevado de hormigas 

también podría ser perjudicial para los pulgones si la frecuencia elevada de ‘ordeñe’ 

impone un costo fisiológico a los pulgones (Yoo & Holway 2011). Sin embargo, la 

abundancia de hormigas se asoció positiva y linealmente con el crecimiento de la 

población de pulgones, lo que sugiere que, en el sistema estudiado, un alto nivel de 

‘ordeñe’ no sería costoso para los pulgones y que la cantidad de defensa proporcionada 

por las hormigas no necesariamente compromete la calidad de la defensa. Finalmente, la 

solución de compromiso entre descubrimiento-explotación (discovery-exploitation 

tradeoff) y el tamaño del nido (van Oudenhove et al. 2018; Planqué et al. 2010), 

podrían explicar la notable diferencia en las abundancias de las especies de hormigas 
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sobre las plantas. Así, las especies dominantes y de nido grande (e.g., D. tener) 

apostarían a la explotación colectiva del recurso con un reclutamiento masivo a las 

plantas con pulgones, mientras que las especies subordinadas y de nidos pequeños (e.g., 

C. distinguendus y D. richteri) apostarían al descubrimiento oportunista del recurso, lo 

que implica una mayor inversión en hormigas exploradoras que en el reclutamiento 

masivo. Ambos factores descritos podrían además explicar el mantenimiento de la 

diversidad de hormigas ordeñadoras dentro de la comunidad estudiada (e.g., Tiong & 

Morse 2021). 

Si bien la abundancia de la hormiga D. tener se asoció positivamente al 

crecimiento poblacional de los pulgones, el nivel de correlación no fue alto (correlación 

de Pearson = 0.47; ver dispersión de puntos para D. tener en Fig. 2.1b). Esto sugiere 

que otros factores –aparte de la abundancia de hormigas– explican el crecimiento 

poblacional de los pulgones. Factores climáticos que no medí en esta tesis, como el 

viento, precipitación, humedad, y temperatura, pueden influir en la adecuación de los 

pulgones e impactar sobre las tasas de crecimiento poblacional (Xia et al. 1999; Tomar 

2010; Barton & Ives 2014; Devegili et al. 2019). Además, aquí no considere a los 

parasitoides de pulgones, los cuales pueden afectar negativamente la supervivencia y 

crecimiento poblacional de los pulgones (Kaser & Heimpel 2018). Finalmente, en mi 

medida de abundancia de hormigas sobre una planta, al calcular el promedio de la 

cantidad de hormigas en seis muestreos, no contemplé la variabilidad temporal de la 

cantidad de hormigas en función de la cantidad de pulgones, y esto también podría 

explicar la variabilidad que observé en la tasas de crecimiento poblacional de B. cardui. 

La variabilidad en las estrategias de forrajeo de los depredadores de pulgones 

podría explicar la respuesta diferencial de las hormigas ordeñadoras hacia las mariquitas 

y larvas de sírfido. Los depredadores de pulgones tienen estrategias de forrajeo muy 
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distintas: las mariquitas son cazadoras activas que se desplazan grandes distancias sobre 

las plantas y de manera veloz; las larvas de sírfido tienen movimientos lentos y 

usualmente no se desplazan grandes distancias (Rotheray 1986; Rodríguez-Gasol et al. 

2020). Estar inmóvil es una forma efectiva que tienen los depredadores de pulgones 

para escapar o, al menos, retrasar los ataques de las hormigas ordeñadoras 

(Novgorodova & Gavrilyuk 2012). Sin embargo, en los experimentos de confrontación 

de a pares, no detecté diferencias significativas entre los tiempos de encuentro y 

agresividad de la hormiga D. tener hacia las mariquitas o larvas de sírfido. La arena de 

combate que empleé en las confrontaciones era pequeña y esto probablemente favoreció 

la detección de los enemigos por parte de las hormigas, independientemente de si el 

enemigo era una mariquita o larva de sírfido. Sin embargo, en los experimentos que 

realicé directamente sobre cardos encontré diferencias entre los comportamientos de las 

hormigas ordeñadoras hacia las mariquitas y larvas de sírfido. Las hormigas expulsaron 

de manera más eficiente a las mariquitas que a las larvas de sírfido de los cardos. Esto 

podría explicarse porque las mariquitas se movieron activamente al ser depositadas 

sobre los cardos, mientras que las larvas de sírfido se mantuvieron generalmente en la 

misma posición en la que fueron colocadas o se desplazaron pocos centímetros. 

Posiblemente, las mariquitas son un blanco más fácil de detectar para las hormigas 

ordeñadoras que las larvas de sírfido. Sin embargo, es importante destacar que una 

especie de mariquita (Cycloneda germainii) no fue expulsada en varias oportunidades 

por las hormigas ordeñadoras. Cycloneda germainii es la mariquita de menor tamaño, lo 

cual podría beneficiarla ya que podría ser más difícil que la detecten las hormigas. Su 

menor tamaño también podría evitarle mordidas de las hormigas ya que esta mariquita 

usualmente respondía agazapándose y escondiendo sus pequeños miembros debajo de 

los élitros. Respecto a las larvas de sírfido, en los experimentos de campo encontré que 
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las hormigas ordeñadoras agresivas expulsan eficientemente a las larvas de tamaño 

pequeño e intermedio, mientras que no tiene la misma eficiencia con las más grandes. 

Las larvas de sírfido cuentan con un mecanismo de defensa muy eficaz frente a las 

hormigas: cuando las hormigas las muerden, las larvas excretan una gota pegajosa que 

afecta a la motricidad y comportamiento de las hormigas (Detrain et al. 2017). Las 

larvas de mayor tamaño excretan gotas de mayor volumen y en mayor frecuencia 

(Detrain et al. 2017) y esto podría explicar porqué las hormigas no lograron expulsar a 

las larvas grandes de los cardos.  

Las hormigas suelen establecer mutualismos heterogéneamente difusos 

(unevenly diffuse mutualisms), donde una o unas pocas especies son claves (keystone 

species) y el resto de las especies carecen de relevancia ecológica para la interacción 

(e.g, Gove et al. 2007; Aranda-Rickert & Fracchia 2011). Sólo la especie de hormiga 

más abundante y agresiva (D. tener) aumentó la adecuación de los pulgones, i.e., actuó 

como un "verdadero" mutualista y fue la especie clave para la interacción, mientras que 

las especies de hormiga menos agresivas y menos abundantes (C. distinguendus y D. 

richteri) no afectaron la adecuación de los pulgones, i.e., actuaron como comensalistas 

(comprobé que las tres especies de hormigas consumen melaza de pulgones). Que solo 

una especie de hormiga ordeñadora sea clave para los pulgones podría explicarse por 

características intrínsecas a las interacciones hormiga-pulgón. En estas interacciones, 

varias especies de hormigas suelen encontrarse involucradas con una o unas pocas 

especies de pulgón, y las especies de hormiga dominantes y agresivas suelen 

monopolizar las plantas infestadas de pulgones mientras que las especies subordinadas y 

menos agresivas suelen actuar de manera oportunista (Blüthgen & Fiedler 2004; Grover 

et al. 2007; Wilder et al. 2013). Las hormigas ordeñadoras suelen monopolizar a las 

plantas con pulgones por la importancia que representa la melaza de pulgón para el 
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crecimiento de la colonia (Wills et al. 2015; Wittman et al. 2018). La pérdida del 

control de los pulgones y plantas por parte de hormigas rivales puede resultar costosa 

para la colonia, incluso más que el costo de perder pulgones por un aumento de la 

actividad de los enemigos naturales de pulgones (Phillips & Willis 2005). Estudios 

anteriores en el sistema de cardos-pulgones-hormigas evidenciaron que las hormigas 

monopolizan los cardos infestados de pulgones y que las hormigas patrullan los cardos 

incluso durante la noche posiblemente para no perder el control de la melaza por parte 

de otras especies (Lescano et al. 2014, 2015). 

Aunque solo una especie del ensamble de hormigas ordeñadoras fue realmente 

mutualista de pulgones, esta interacción podría cambiar hacia el comensalismo, el 

parasitismo, o la depredación en determinados contextos. Por ejemplo, si la abundancia 

de depredadores de pulgones disminuye considerablemente por una causa distinta a la 

presencia de hormigas, la especie de hormiga mejor protectora de los pulgones seguiría 

beneficiándose de la melaza de los pulgones sin brindar ningún tipo de defensa. Este 

escenario podría dar lugar a un comensalismo si es que las hormigas no representan un 

costo a los pulgones, o pasar al parasitismo si el consumo de melaza impone un costo a 

los pulgones (Cushman & Whitham 1989; Stadler & Dixon 1998; Vantaux et al. 2015). 

El mutualismo hormiga-pulgón puede incluso virar a la depredación si la abundancia de 

pulgones aumenta drásticamente y, por lo tanto, la provisión de melaza excede las 

necesidades de la colonia; en este escenario, las hormigas pueden comenzar a depredar 

pulgones para mantener el equilibrio azúcar:proteína de su dieta (Sakata 1994). Por 

último, un aumento en la abundancia de hormigas puede incrementar su agresividad y 

detección hacia otros artrópodos (Tanner 2006, 2008). Así, hormigas inicialmente 

consideradas comensalistas (e.g., C. distinguendus y D. richteri), posiblemente se 
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tornen mutualistas si su abundancia aumenta drásticamente y esto provoca una mayor 

defensa de los pulgones frente a sus depredadores. 

En resumen, la calidad y cantidad de la defensa que proveen las hormigas 

ordeñadoras a los pulgones afecta el crecimiento poblacional de los pulgones sobre los 

cardos. Conocemos asombrosamente menos sobre las interacciones hormiga-pulgón del 

hemisferio sur que el norte (Siddiqui et al. 2019). Este conocimiento es fundamental, ya 

que las hormigas y pulgones establecen interacciones claves que pueden estructurar las 

comunidades de plantas (Styrsky & Eubanks 2007; Zhang et al. 2012). Por un lado, las 

hormigas ordeñadoras pueden afectar negativamente la adecuación de las plantas al 

aumentar la infestación y daño de los pulgones (Canedo-Junior et al. 2017; Ortega-

Ramos et al. 2020). Por otro lado, pueden afectar positivamente la adecuación de las 

plantas al defenderlas de los herbívoros no-pulgón (Styrsky & Eubanks 2007). Estos 

efectos indirectos de las hormigas ordeñadoras pueden ser claves para explicar el 

proceso de invasión del cardo exótico C. thoermeri; tema que abordaré en más detalle 

en el siguiente capítulo.  
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APÉNDICE 

Método detallado para colectar las hormigas en el campo 

Para determinar la agresividad de las hormigas contra los depredadores de pulgones, en 

un parche de cardos junto al sitio de estudio, recolecté individuos de las tres especies de 

hormigas (D. tener, C. distinguendus, y D. richteri). Las hormigas las recolecté 

directamente de los cardos usando un aspirador de insectos (~200 hormigas por 

especie). Para tener en cuenta la variación de la agresividad de las hormigas entre 

colonias, incluí individuos de diferentes colonias. Para ello, recolecté individuos de 

plantas que estaban separadas >30 m (Dorymyrmex tener: N = 8 plantas, Camponotus 

distinguendus: N = 5 plantas, y D. richteri: N = 6 plantas). Para determinar si 30 m es 

una distancia suficiente para asegurar que los individuos proceden de distintas colonias, 

realicé un experimento de campo con la hormiga D. tener. Junté obreras de D. tener de 

un cardo, caminé 30 m, y seleccioné el cardo más cercano con obreras de D. tener. Solté 

las hormigas recolectadas en el cardo objetivo. Esto lo repetí 5 veces. En todos los casos 

las hormigas residentes lucharon contra las introducidas, evidenciando que las obreras 

no se reconocían y procedían de diferentes colonias. Este experimento lo hice solo con 

D. tener porque tiene la mayor densidad de nidos por hectárea y es la especie más activa 

en la búsqueda de alimento. Como las otras especies (C. distinguendus y D. richteri) 

tienen considerablemente menos nidos por hectárea y son menos activas en cuanto al 

forrajeo, nos parece justo asumir que 30 m es una distancia aceptable para que los 

cardos estén ocupados por hormigas de distintos nidos en todas las especies ensayadas.  



CAPÍTULO 2 – FOCO EN LAS HORMIGAS Y PULGONES 

 

 76 

TABLA A2.1 Comparación de rasgos vegetativos y reproductivos de Carduus thoermeri 

en dos condiciones naturales: i) “Con hormigas” (D. tener, C. distinguendus, o D. 

richteri), y ii) “Sin hormigas”. También comparo la abundancia inicial de pulgones (B. 

cardui) para cada condición natural. Los valores que muestro son la media ± EE. En una 

fila, aquellos valores que comparten letra minúscula no son estadísticamente diferentes 

(Prueba de Tukey siguiendo GLM) 

                          Condición  

 c/hormigas  s/hormigas  

 D. tener C. distinguendus D.richteri  p  

Rasgo del cardo      

  Altura (cm) 124.7  2.7a 130.3  4.9a 130.3  4.9a 130.4  4.0a 0.59 

  No. de tallos 3.9  0.2a 3.8  0.4a 3.9  0.3a 3.7  0.3a 0.98 

  No. de inflorescencias 4.6  0.3a 5.0  0.5a 4.5  0.4a 4.2  0.4a 0.68 

Pulgón      

  Abundancia inicial* 31  8a 30  6a  26  9a 18  8a 0.55 

*No. de pulgones en el primer muestreo (noviembre) 

 

TABLA A2.2 Rankings y bondad de ajuste de modelos que relacionan la abundancia de 

la hormiga D. tener con la tasa de crecimiento de la población de pulgones 

ranking modelo fórmula k AIC AIC IC

1 Lineal 𝑦 =  𝛼 +  𝛽𝑥 2 -177.4 0 -172.3 

2 
No lineal 

(Michaelis-Menten) 
𝑦 =  𝛼 +

𝛽𝑥

𝛾 + 𝑥
 3 -171.8 5.6 -166.8 

3 Nulo 𝑦 =  𝛼 1 -169.6 7.8 -166.2 

4 
No lineal 

(Monomolecular) 
𝑦 =  𝛼 + 𝛽 ∗ (1 − 𝑒−𝛾∗𝑥) 3 -169.3 8.1 -164.3 

5 
No lineal  

(Holling type III) 
𝑦 =  𝛼 +

𝛽 ∗ 𝑥2

𝛾2 + 𝑥2
 3 -168.6 8.8 -163.6 

k, número de parámetros; AIC, Criterio de Información de Akaike; AIC, diferencia 

absoluta respecto al modelo con mejor AIC; BIC, Criterio de Información Bayesiano
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VIDEO A2.1 Set de comportamientos de las hormigas ordeñadoras que use para calcular 

su agresividad frente a los depredadores de pulgones. Los comportamientos fueron: 

‘huida’ (-1), ‘antenación’ (0), ‘amenaza’ (1), ‘mordida corta’ (2), ‘mordida larga’ (3), 

‘flexión del abdomen’ (3). En los paréntesis se indica la magnitud de la agresión, donde 

-1 y +3 son el mínimo y máximo nivel de agresividad, respectivamente. Estimé la 

agresividad de las hormigas con la siguiente fórmula: 

𝐴𝑔𝑟𝑒𝑠𝑖𝑣𝑖𝑑𝑎𝑑 =  (∑ 𝑓𝑟𝑒𝑐𝑢𝑒𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑖  ×6
𝑖  𝑖𝑛𝑡𝑒𝑛𝑠𝑖𝑑𝑎𝑑 𝑖) (∑ 𝑓𝑟𝑒𝑐𝑢𝑒𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑖

6
𝑖 )⁄ , donde 

‘frecuencia’ es la ocurrencia de los comportamientos e ‘intensidad’ es la magnitud de la 

agresión. Link al Video A2.1 

 

VIDEO A2.2  Experimento de exclusión de hormigas sobre cardos en el que examiné si 

las hormigas ordeñadoras agresivas expulsan de las plantas a las mariquitas y larvas de 

sírfido. Link al Video A2.2

https://drive.google.com/file/d/1inU35Yb-mPSTBOAyNUFSBQZWnX8VwezQ/view?usp=sharing
https://drive.google.com/file/d/18go6x8txB6OwK5DabRDcD_ZqFADcwnX0/view?usp=sharing
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RESUMEN 

Las interacciones indirectas cumplen un rol clave en la estructuración de las 

comunidades y funcionamiento de los ecosistemas, y podrían ser importantes para 

explicar la invasión de especies exóticas. Las hormigas ordeñadoras de pulgones son 

excelentes modelos para examinar posibles efectos de las interacciones indirectas sobre 

la invasión de plantas. Por un lado, las hormigas disminuyen la adecuación de las 

plantas al aumentar la infestación y daño de los pulgones. Por otro lado, las hormigas 

incrementan la adecuación de las plantas al expulsar a los herbívoros no-pulgones. 

Estudié un ensamble de hormigas nativas (Dorymyrmex tener, Camponotus 

distinguendus, y D. richteri) que visitan cardos exóticos (Carduus thoermeri) en 

búsqueda de la melaza de pulgones (Brachycaudus cardui). Los cardos son además 

atacados por el curculiónido Rhinocyllus conicus. Evalué las relaciones entre la 

presencia y abundancia de cada una de estas especies y la producción de semillas del 

cardo. Determiné la agresividad de las hormigas hacia los depredadores de los pulgones 

(mariquitas y larvas de sírfido) y curculiónidos. Para conocer si las hormigas expulsan 

de los cardos a los depredadores de los pulgones y curculiónidos, realicé experimentos 

de adición de estos insectos en tallos con hormigas y tallos sin hormigas. Además 

evalué si la exclusión de hormigas afecta la reproducción del cardo. Finalmente, 

mediante análisis de vías, examiné si las hormigas afectan la reproducción del cardo por 

la vía indirecta de los pulgones y/o curculiónidos. La proporción de semillas viables del 

cardo se asoció negativamente con la abundancia de la hormiga D. tener. En los 

enfrentamientos de laboratorio, D. tener fue la especie más agresiva tanto contra los 

depredadores de pulgones como contra los curculiónidos. En las pruebas de adición de 

insectos a campo, la hormiga D. tener expulsó con éxito a los depredadores de los 

pulgones de los cardos, pero no afectó a los curculiónidos. La exclusión de D. tener de 
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las plantas incrementó la proporción de semillas viables del cardo. Los análisis de vías 

apoyaron que el efecto de D. tener sobre la reproducción del cardo se debió a un efecto 

indirecto a través de los pulgones. Las especies de hormigas menos agresivas (C. 

distinguendus y D. richteri) no afectaron la reproducción del cardo. Mis resultados 

evidencian que las hormigas ordeñadoras agresivas pueden potenciar la resistencia 

biótica al aumentar la infestación y daño de los pulgones sobre las plantas. Este capítulo 

destaca la importancia de las interacciones bióticas indirectas en la invasión de especies. 

 

PALABRAS CLAVE: Hormigas ordeñadoras, Interacciones indirectas, Plantas exóticas, 

Pulgones, Resistencia biótica 
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ABSTRACT 

Indirect interactions play a key role in community structuring and ecosystem 

functioning, and could be important in explaining exotic species invasion. Aphid-

tending ants are excellent models for examining the possible effects of indirect 

interactions on plant invasion. On the one hand, ants decrease plant fitness by enhancing 

aphid infestation and damage on plants. On the other hand, ants increase plant fitness by 

removing non-aphid herbivores from plants. I studied a native aphid-tending ant 

assemblage (Dorymyrmex tener, Camponotus distinguendus, and D. richteri) that visit 

exotic thistles (Carduus thoermeri) searching aphid honeydew (Brachycaudus cardui). 

Thistles are also attacked by the weevil Rhinocyllus conicus. I examined the 

relationships between the presence and abundance of each of these insect species and 

thistle seed set. I compared ant species aggressiveness towards aphid predators 

(ladybugs and hoverfly larvae) and weevils. I performed ant-exclusion experiments to 

determine the effects of ants on aphid predators, weevils, and thistle seed set. Finally, I 

analyzed whether ants affected thistle seed set through their effect on aphids and/or 

weevils. Seed set was negatively associated with the abundance of the ant D. tener, the 

most aggressive ant species. D. tener successfully removed aphid predators from plants 

but did not affect weevils. Excluding D. tener from plants positively affected seed set. 

Analyses supported a negative pathway between the aggressive D. tener and thistle seed 

set through aphid populations. The less aggressive ant species (C. distinguendus and D. 

richteri) did not affect thistle seed set. Collectively, results suggest that aggressive 

aphid-tending ant species may enhance biotic resistance by increasing aphid infestation 

and damage on exotic plants. This chapter emphasizes the importance of indirect biotic 

interactions in exotic species invasion. 
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INTRODUCCIÓN 

Las interacciones entre especies exóticas y nativas pueden ser claves para explicar las 

invasiones de especies (Richardson et al. 2000; Mitchell et al. 2006). Estas 

interacciones pueden influir sobre el establecimiento, la naturalización, y la propagación 

de las especies exóticas (e.g., Nuñez et al. 2009; Prior et al. 2015). Sin embargo, 

determinar el impacto de las interacciones bióticas sobre la invasión de especies es 

complejo, ya que las especies introducidas suelen interactuar con varias especies locales 

a la vez y estas interacciones pueden tener efectos contrastantes sobre la adecuación de 

las exóticas. Así, el establecimiento de nuevos mutualismos (Richardson et al. 2000), la 

facilitación (Maron & Connors 1996; Farji-Brener & Ghermandi 2008), la alelopatía 

(Callaway & Ridenour 2004), y el ‘colapso invasivo’ (invasional meltdown; Simberloff 

& Von Holle 1999) son mecanismos con interacciones que potencian la invasión de 

especies. Mientras que la competencia (Eskelinen & Harrison 2014), la depredación 

(DeRivera et al. 2005), el parasitismo (Prider et al. 2011), y otras formas de resistencia 

biótica (Elton 1958; Maron & Vilà 2001; Paynter et al. 2012) son mecanismos con 

interacciones que disminuyen la invasión de especies. Por lo tanto, es fundamental 

examinar las vías y mecanismos de interacción entre las especies exóticas y locales a fin 

de comprender en profundidad la invasión de especies. 

La intensidad y/o el signo de las interacciones bióticas pueden ser modulados 

por terceras especies y esto puede ser clave para explicar la invasión de especies 

(Strauss & Irwin 2004; Mitchell et al. 2006; Brody et al. 2008; Green et al. 2011). Así, 

aquellas hipótesis en ecología de invasiones que se sustentan en interacciones de a pares 

podrían verse modificadas por terceras especies (White et al. 2006). Por ejemplo, la 

hipótesis de la resistencia biótica (Elton 1958) afirma que las especies introducidas no 

invaden las comunidades nativas porque las interacciones bióticas con las especies 
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locales (por ejemplo, la competencia, la depredación y el parasitismo) reducen el 

establecimiento y propagación de las exóticas (Levine et al. 2004; Parker & Hay 2005). 

Si terceras especies aumentan los efectos negativos de las especies locales hacia las 

exóticas, el proceso de invasión podría estar aún más limitado (hipótesis de “Resistencia 

biótica indirecta”). Por otra parte, la hipótesis de la facilitación o mutualismo afirma que 

las especies locales (e.g., polinizadores y hongos micorrízicos) establecen interacciones 

beneficiosas para las especies exóticas facilitando su establecimiento y propagación 

(Richardson et al. 2000; Mitchell et al. 2006). En este caso, si terceras especies 

potencian dicha facilitación, el proceso de invasión debería verse incrementado 

(hipótesis de “Facilitación biótica indirecta”). Entonces, cuando una especie exótica es 

introducida a un nuevo hábitat no solo es importante verificar nuevas interacciones de a 

pares con las especies locales, sino también examinar si terceras especies de la 

comunidad pueden modular dicha interacción. 

Los mutualismos de protección a cambio de comida que establecen las hormigas 

con los pulgones son excelentes modelos para estudiar efectos moduladores de las 

especies locales sobre la invasión de plantas exóticas. Los pulgones son herbívoros que 

se alimentan de la savia de las plantas y que pueden causar limitación de recursos, daño 

en tejidos, infección de patógenos, y/o interferencia en la polinización (e.g., Larson & 

Whitham 1997; Chalcoff et al. 2019; Devegili & Chalcoff 2020). Los efectos negativos 

de los pulgones sobre la adecuación de las plantas pueden ser modulados por una 

amplia gama de especies que afectan a los pulgones de manera positiva (e.g., hormigas 

ordeñadoras e hiperparasitoides) o negativa (e.g., mariquitas, sírfidos, y parasitoides) 

(Dixon 1998); entre estas especies, las hormigas ordeñadoras de pulgones podrían 

desempeñar un papel clave modulando la invasión de plantas exóticas. Por un lado, las 

hormigas pueden estimular la tasa de alimentación y la fecundidad de los pulgones, 
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protegerlos contra sus enemigos naturales, y/o reducir la incidencia de sus patógenos 

(Banks & Nixon 1958; Stadler & Dixon 2008; Nielsen et al. 2010). El cuidado que 

brindan las hormigas puede, entonces, incrementar la infestación de los pulgones y 

aumentar los efectos negativos de los pulgones sobre las plantas (Canedo-Júnior et al. 

2017; Ortega-Ramos et al. 2019). Por otra parte, las hormigas pueden expulsar de las 

plantas a herbívoros no-pulgón y con ello beneficiar a las plantas exóticas; en particular, 

si el papel antagonista de estos herbívoros sobre la planta es mayor que el de los 

pulgones (Crutsinger & Sanders 2005; Styrsky & Eubanks 2007). Además, teniendo en 

cuenta que varias especies de hormigas pueden ordeñar a una misma especie de pulgón 

y que las especies de hormigas usualmente varían en su calidad y cantidad de defensa 

(Sipura 2002; Ness et al. 2006; Mooney & Mandal 2010; Yoo et al. 2013), el resultado 

neto de las hormigas ordeñadoras sobre la adecuación e invasión de las plantas exóticas 

también puede estar influido por la identidad de las hormigas que visitan las plantas. Por 

lo tanto, para predecir el impacto de las hormigas ordeñadoras sobre el proceso de 

invasión de las plantas exóticas, es importante identificar sus efectos indirectos sobre las 

plantas y determinar si dicho efecto varía con la identidad de la especie de hormiga 

involucrada. 

Carduus thoermeri (cardo pendiente; Asteracea) es una planta invasora que 

produce grandes pérdidas económicas en la agricultura y ganadería (Desrochers et al. 

1988; Popay & Medd 1990; Wardle et al. 1991). En el NO de la Patagonia (Argentina), 

C. thoermeri es atacada por el pulgón Brachycaudus cardui (Hemiptera: Aphididae) que 

es atendido por un gremio de hormigas ordeñadoras nativas (Lescano & Farji-Brener 

2011). El crecimiento poblacional de B. cardui depende de la especie de hormiga 

ordeñadora que lo esté atendiendo; siendo el crecimiento poblacional mayor cuando los 

pulgones son atendidos por la especie de hormiga más agresiva y abundante del 
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ensamble (ver CAPÍTULO 2). Además de los pulgones, los cardos son atacados por el 

curculiónido Rhinocyllus conicus (Coleoptera: Curculionidae), un agente de biocontrol 

introducido en la Argentina para controlar las especies exóticas del género Carduus 

(Enrique de Briano et al. 2013). Realicé un análisis comparativo junto con experimentos 

de campo y de comportamiento para examinar si las hormigas ordeñadoras influyen 

sobre las interacciones entre los cardos y sus principales herbívoros: el pulgón B. cardui 

y el curculiónido R. conicus.  

Aunque la importancia ecológica de las hormigas ordeñadoras está muy bien 

documentada (Styrsky & Eubanks 2007; Zhang et al. 2012), se desconoce si las 

hormigas ordeñadoras son relevantes en la invasión de plantas exóticas. Aquí examiné 

dos hipótesis (Fig. 3.1): i) Resistencia biótica indirecta: bajo este escenario, espero que 

las hormigas ordeñadoras disminuyan la adecuación de la planta exótica C. thoermeri al 

aumentar la abundancia y daño de los pulgones sobre las plantas (Fig. 3.1, rama 

superior), y ii) Facilitación biótica indirecta: bajo este escenario, espero que las 

hormigas ordeñadoras incrementen la adecuación de C. thoermeri al remover a los 

herbívoros no-pulgón de las plantas (Fig. 3.1, rama inferior). Si las consecuencias sobre 

la reproducción de C. thoermeri de la protección de las hormigas sobre los pulgones son 

más fuertes que las de la supresión de los curculiónidos, espero encontrar un efecto 

indirecto negativo de las hormigas sobre la reproducción del cardo (i.e., apoyo a la 

hipótesis de la “Resistencia biótica indirecta”). Por el contrario, si la herbivoría de los 

curculiónidos afecta más la adecuación de la planta que la de los pulgones, al expulsar 

las hormigas a estos herbívoros espero encontrar un efecto positivo de las hormigas 

sobre la reproducción del cardo (i.e., apoyo a la hipótesis de la “Facilitación biótica 

indirecta”). Además, como la agresividad y abundancia de las hormigas es un buen 

estimador de la defensa provista a los pulgones frente a sus depredadores (ver CAPÍTULO 
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2), espero que la especie más agresiva y abundante del gremio de hormigas ordeñadoras 

tenga el mayor efecto sobre la reproducción del cardo, sea este efecto por la vía de los 

pulgones y/o curculiónidos. 

 
FIG. 3.1 Posibles efectos directos e indirectos entre las hormigas ordeñadoras y las 

plantas exóticas con pulgones. Proponemos dos hipótesis: 1) la Resistencia biótica 

indirecta (rama superior) ocurre cuando las hormigas ordeñadoras aumentan la 

abundancia y el daño de los pulgones, lo que disminuye la adecuación de la planta 

exótica. 2) la Facilitación biótica indirecta (rama inferior) ocurre cuando las hormigas 

ordeñadoras expulsan a los herbívoros no-pulgón, lo que aumenta la adecuación de la 

planta. Como las hipótesis no son mutuamente excluyentes, si ambas vías ocurren en 

simultáneo, el efecto neto de las hormigas sobre la adecuación de la planta exótica 

podría ser neutro. 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Sistema de estudio 

Para detalles del área de estudio, ver la sección Sitio de estudio del CAPÍTULO 1. 

En el CAPÍTULO 2 mostré que las hormigas ordeñadoras (Dorymyrmex tener, 

Camponotus distinguendus, y D. richteri) tienen distinta abundancia sobre las plantas y 

distinta agresividad hacia los depredadores de pulgones. Dorymyrmex tener es la 

especie más abundante sobre los cardos y más agresividad hacia los depredadores de 

pulgones. Además, D. tener protege eficazmente a los pulgones contra sus depredadores 
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naturales sobre las plantas y las poblaciones de pulgones crecen más rápido en los 

cardos con la hormiga D. tener que en los cardos con las otras especies de hormigas.  

Brachycaudus cardui forma grupos de forrajeo sobre los tallos, hojas, y brácteas 

del cardo. Los grupos de forrajeo son fácilmente distinguibles y delimitables sobre los 

tallos de los cardos (en adelante ‘grupo de pulgones’; Fig. 3.2). 

 
FIG. 3.2 Pulgón del cardo (Brachycaudus cardui) sobre tallo del cardo pendiente 

(Carduus thoermeri). B. cardui suele formar grupos de forrajeo sobre los tallos del 

cardo y estos grupos son fácilmente reconocibles y delimitables. Para contar los 

pulgones, tomé fotografías de los grupos de forrajeo y agregué puntos amarillos a cada 

individuo con ImageJ Software®. Barra de escala: 1 cm. Crédito de la foto: Andrés M 

Devegili 

 

Rhynocillus conicus es un curculiónido originario de Europa y Asia occidental 

que se utiliza como agente de biocontrol contra especies vegetales invasoras del género 

Carduus (Boldt & Kok 1982). En Argentina, fue introducido en la década de 1980 como 

método de control de las especies C. thoermeri y C. acanthoides (Enrique de Briano et 

al. 2013).  

Para más detalles de las hormigas ordeñadoras, pulgones, y R. conicus, ver la 

sección Sistema de estudio del CAPÍTULO 1. 
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Describiendo el patrón: relación entre la presencia de pulgones, curculiónidos, y 

hormigas, y la reproducción del cardo 

Para examinar si la presencia y abundancia de pulgones, curculiónidos, y hormigas 

ordeñadoras influyen sobre la adecuación del cardo (C. thoermeri), en un parche de 

cardos de 3200 m2, seleccioné y marqué al azar rosetas de cardo (N = 215) y las 

muestreé durante todo su ciclo de vida (12 muestreos a lo largo de 2 años). Los 

muestreos los hice con menor frecuencia (cada 3 meses) durante el otoño e invierno que 

durante la primavera y verano (cada 15 días) porque los insectos son más abundantes y 

están más activos durante las estaciones más cálidas. En cada muestreo, identifiqué y 

estimé las abundancias de los pulgones y hormigas sobre los cardos. Para estimar la 

abundancia de pulgones, multipliqué el número de grupos de pulgones sobre una planta 

por el número promedio de pulgones en un grupo. Para estimar el número promedio de 

pulgones en un grupo, seleccioné al azar de 1-3 grupos de pulgones por cardo, los 

fotografié, y luego conté los individuos con ImageJ Software® (Schneider et al. 2012; 

ver ejemplo en Fig. 3.2). Para determinar la abundancia de hormigas sobre los cardos 

conté visualmente a todas las obreras sobre la planta. Para estimar la abundancia de 

hormigas durante todo el ciclo de vida de los cardos, usé el promedio de los doce 

conteos de hormigas. Estimé la abundancia del curculiónido R. conicus como la 

cantidad de curculiónidos por inflorescencias de cardo. Colecté inflorescencias de cardo 

(N = 1-3 por planta) y en el laboratorio las abrí y conté el número de curculiónidos. En 

aquellas plantas en las que colecté más de una inflorescencia, obtuve el promedio de 

curculiónidos por inflorescencia. El número de curculiónidos adultos dentro de las 

inflorescencias refleja aquellos individuos que lograron completar su ciclo de vida. 

Conocer dicho número es clave, ya que la fase de larva es la más dañina para la 
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reproducción de los cardos (para más detalles, ver la sección Controlador biológico de 

cardos del CAPITULO 1). A los cardos sin hormigas en todos los muestreos los 

categoricé como ‘plantas sin hormigas’ (N = 61) y dentro de esta categoría encontré: i) 

cardos sin pulgones y sin curculiónidos (N = 12), ii) cardos con pulgones y sin 

curculiónidos (N = 15), iii) cardos sin pulgones y con curculiónidos (N = 16), y iv) 

cardos con pulgones y con curculiónidos (N = 18). Los cardos que hospedaron una sola 

especie de hormiga en ≥ 50% de los muestreos y en el resto de los muestreos estuvieron 

libres de hormigas, los categoricé como ‘cardos con hormigas’. A su vez a esta última 

categoría la dividí en subcategorías según la especie de hormiga (D. tener: N = 73, C. 

distinguendus: N = 31, y D. richteri: N = 24). Como mi objetivo fue medir el efecto 

individual de cada especie de hormiga sobre los cardos, no incluí en el análisis las 

plantas que albergaban más de una especie de hormigas en el mismo censo (N = 5) ni 

las plantas con reemplazo de especies de hormigas durante los censos (N = 21).  Los 

cardos ocupados por hormigas, pulgones, y/o curculiónidos estaban entremezclados de 

manera natural en el lugar del estudio. De esta manera, es justo asumir que las 

condiciones ambientales (e.g., calidad del suelo, luz, agua) fueron similares para todas 

las categorías descritas. Para estimar la proporción de semillas viables, al final de la 

temporada reproductiva del cardo embolsé 1-2 inflorescencias por planta y colecté las 

bolsas poco después de la liberación de las semillas. Las bolsas evitaron la pérdida de 

semillas debido al viento y las coloqué dos meses después del pico de apareamiento de 

R. conicus; por lo tanto, las bolsas no interfirieron con la reproducción y oviposición de 

R. conicus sobre los cardos. En el laboratorio, conté los curculiónidos adultos en las 

inflorescencias. Liberé las semillas de los capítulos y las clasifiqué en viables y no 

viables (Fig. 3.3).  
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FIG. 3.3 Comparación de las semillas viables vs. no viables del cardo Carduus thoermeri 

(cardo pendiente, Asteraceae). Notar la diferencia en el tamaño y la forma entre las 

semillas viables y no viables. El estado viable e inviable se basa en ensayos de 

germinación en placas de Petri (porcentaje de germinación: semillas viables = 74 ± 10 

%, semillas inviables = 0 %). Para determinar el poder reproductivo del cardo  calculé 

la proporción de semillas viables dividiendo el número de semillas viables por el 

número total de semillas 
 

Luego, fotografié las semillas y las conté en el programa ImageJ Software®. Estimé la 

reproducción de los cardos como la proporción de semillas viables en una 

inflorescencia: 

𝑝𝑟𝑜𝑝𝑜𝑟𝑐𝑖ó𝑛 𝑑𝑒 𝑠𝑒𝑚𝑖𝑙𝑙𝑎𝑠 𝑣𝑖𝑎𝑏𝑙𝑒𝑠 =  
𝑁𝑜.  𝑠𝑒𝑚𝑖𝑙𝑙𝑎𝑠 𝑣𝑖𝑎𝑏𝑙𝑒𝑠

𝑁𝑜.  𝑠𝑒𝑚𝑖𝑙𝑙𝑎𝑠 𝑣𝑖𝑎𝑏𝑙𝑒𝑠 + 𝑁𝑜.  𝑠𝑒𝑚𝑖𝑙𝑙𝑎𝑠 𝑛𝑜 𝑣𝑖𝑎𝑏𝑙𝑒𝑠
   

Para comparar la reproducción de los cardos en sus cuatro condiciones ‘sin 

hormigas’ (i.e., “sin pulgones y sin curculiónidos”, “con pulgones y sin curculiónidos”, 

“sin pulgones y con curculiónidos”, y “con pulgones y con curculiónidos”), use un 

GLM. Como los datos estaban sobre-dispersos, utilicé una distribución de error 

cuasibinomial (link: logit) (Zuur et al. 2009). Como prueba post-hoc, usé la prueba de 

Tukey HSD. Además, examiné si hay interacción entre el efecto de pulgones y 

curculiónidos sobre la proporción de semillas viables del cardo. Para examinar las 

relaciones entre la abundancia de las hormigas vs. la reproducción de los cardos o vs. la 

abundancia de pulgones (o curculiónidos), utilicé pruebas de correlación (prueba de 
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correlación de Pearson; Puth et al. 2014). Los análisis los hice en R (R Core Team 

2015). 

 

Experimentos de laboratorio: agresividad de las hormigas hacia los depredadores de 

pulgones y curculiónidos 

Utilicé los datos del CAPITULO 2  de agresividad de las especies de hormigas hacia los 

depredadores de pulgones. Y los complementé con nuevos datos de agresividad de las 

hormigas hacia el curculiónido R. conicus.  

Para realizar los enfrentamientos entre hormigas y R. conicus, seguí el método  

de la sección Agresividad de las hormigas frente a los depredadores de pulgones del 

CAPÍTULO 2. Junté hormigas (~200 hormigas por especie) y curculiónidos (R. conicus, 

N = 85) en una zona de estepa con cardos adyacente al sitio de muestreo. Colecté 

únicamente hormigas y curculiónidos que se encontraban sobre cardos. Para tener en 

cuenta la variación intra-específica de la agresividad de las hormigas, colecté hormigas 

sobre cardos distanciados al menos a 30 m (5-8 cardos por especie de hormiga; para 

más detalles ver la sección Agresividad de las hormigas frente a los depredadores de 

pulgones del CAPÍTULO 2). A las hormigas las mantuve en condiciones controladas de 

laboratorio, siguiendo la misma metodología descripta en el CAPÍTULO 2. A los 

curculiónidos los alojé en recipientes de plásticos (10 x 8 x 5 cm) donde tenían agua ad 

libitum (algodón humedecido). A los curculiónidos los alimenté con una hoja de cardo 

cada 5 días. Los enfrentamientos entre hormigas y curculiónidos los hice en una “arena 

de combate” (ver detalles de la arena de combate en el CAPÍTULO 2). El número de 

enfrentamientos entre las especies de hormigas y los curculiónidos varió entre 26 y 31 

(dependiendo de la especie de hormiga). Cada confrontación entre hormigas y 

curculiónidos duró 4 min: tras un tiempo de habituación de 1 min, quité el tabique y 
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grabé la confrontación durante los 3 min restantes (vídeo con 20x ampliación). Para 

caracterizar la eficiencia del ataque de las hormigas hacia a los curculiónidos, medí el 

tiempo hasta el primer contacto entre ambos insectos (en adelante, tiempo de 

encuentro). Identifiqué seis comportamientos de las hormigas: i) ‘huida’; ii) 

‘antenación’; iii) ‘amenaza’; iv) ‘mordida corta’; v) ‘mordida; vi) ‘flexión del abdomen’ 

(Apéndice, Video A3.1; para más detalles de los comportamientos ver el CAPÍTULO 2). 

Puntué la agresividad de las hormigas con el índice de agresividad descrito en el 

CAPÍTULO 2.  

Para comparar los índices de agresividad de las especies de hormigas, utilicé un 

ANOVA de dos vías (función Anova del paquete de R 'car'; Fox et al. 2012) con las 

especies de hormigas (niveles: D. tener, C. distinguendus, y D. richteri) y el tipo de 

contrincante (niveles: depredadores de pulgones o curculiónidos) como variables 

explicativas. En el nivel “depredadores de pulgones”, agrupé las confrontaciones de las 

hormigas contra las mariquitas y larvas de sírfidos. Para cumplir con los supuestos de 

normalidad, hice una transformación logarítmica del índice de agresividad. Para 

comparar el tiempo de encuentro de las especies de hormigas frente a los curculiónidos 

o depredadores de pulgones, utilicé un GLM. Como prueba post-hoc usé la prueba de 

Tukey HSD. Los análisis los hice en R. 

 

Experimentos de campo: efectos de las hormigas más agresivas sobre los depredadores 

de pulgones, curculiónidos, y la proporción de semillas viables del cardo 

Para examinar i) si las hormigas son capaces de expulsar a los curculiónidos de los 

cardos en igual medida que a los depredadores de pulgones y ii) si la exclusión de las 

hormigas de los cardos afecta la proporción de semillas viables del cardo, realicé 

experimentos a campo con la especie de hormigas más agresiva (D. tener). Seleccioné 
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cardos (N = 30) naturalmente infestados con B. cardui y patrullados por D. tener. Los 

cardos que seleccioné eran de tamaño similar, mismo estadio fenológico, y se 

encontraban muy cerca unos de otros, por lo que es justo asumir que compartían mismas 

condiciones ambientales y del suelo. En cada planta seleccioné dos tallos similares. 

Excluí las hormigas en un tallo (tratamiento de exclusión de hormigas) y dejé las 

hormigas sin perturbar en el otro tallo (tratamiento control). Las hormigas las excluí 

siguiendo la metodología descripta en el CAPÍTULO 2. Para comprobar si las hormigas 

son capaces de expulsar a los curculiónidos de los cardos, seleccioné un grupo de 

pulgones en cada tallo y pinté con un marcador permanente un punto de referencia a 2 

cm de distancia de dicho grupo. A continuación, utilizando pinzas suaves coloqué en el 

punto de referencia un curculiónido (Apéndice, Video A3.2). Cada experimento duró 5 

minutos. Consideré la “expulsión exitosa” cuando la interacción entre hormigas y 

curculiónido provocó la caída o huida del curculiónido de la planta. Consideré la 

“expulsión no exitosa” cuando el curculiónido permaneció en la planta durante todo el 

ensayo (Apéndice, Video A3.2). Para saber si las hormigas expulsan curculiónidos en 

mayor medida que a los depredadores de pulgones, comparé las probabilidades de 

expulsión de los curculiónidos con las probabilidades de expulsión de los depredadores 

de pulgones calculadas en el CAPÍTULO 2.  

Para probar si la exclusión de las hormigas impacta sobre la proporción de 

semillas viables del cardo, seleccioné cardos infestados naturalmente por B. cardui y 

patrullados por D. tener (N = 20) y en cada planta seleccioné dos tallos similares y 

excluí las hormigas en uno de ellos y dejé el otro de control. Dos meses más tarde, 

colecté 1-2 inflorescencias por tallo y determiné la proporción de semillas viables [No. 

de semillas viables/(No. semillas viables + No. semillas no viables)]. También estimé la 

densidad de pulgones (individuos/cm2) en cada tallo. Para estimar la densidad de 
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pulgones, seleccioné al azar un grupo de pulgones en cada tallo y conté los pulgones 

con fotos procesadas en ImageJ Software®. Estimé además el área ocupada por el 

grupo de pulgones. Con estos datos estimé la densidad de pulgones (tres muestreos cada 

15 días a partir de la exclusión de hormigas) y luego promedié las densidades. Para 

analizar si las hormigas expulsan a los curculiónidos de los tallos, usé regresiones 

logísticas (GLM, distribución de error: binomial). Para probar el efecto del tratamiento 

de exclusión de hormigas sobre la proporción de semillas viables, usé un GLM 

(distribución de error: cuasibinomial). Para examinar el efecto del tratamiento de 

exclusión de hormigas sobre la densidad de pulgones, usé un GLM (distribución de 

error: binomial negativa). Los análisis los hice en R. Comprobé que los modelos 

empleados cumpliesen con los supuestos de normalidad y homocedasticidad. 

 

Efectos indirectos de las hormigas sobre la reproducción del cardo 

Para examinar las hipótesis de "Resistencia biótica indirecta" y "Facilitación biótica 

indirecta" (Fig. 3.1), realicé análisis de vías basados en modelos de ecuaciones 

estructurales (Grace 2006). Basándome en mi conocimiento del sistema de estudio y en 

los resultados de otros estudios sobre hormigas y pulgones, propuse un modelo a priori 

con las relaciones esperadas entre las variables bióticas: hormigas (variable raíz), 

depredadores de pulgones, pulgones, curculiónidos, y proporción de semillas viables 

(Fig. 3.7a; Apéndice, Fig. A3.1). Para examinar si el modelo a priori se ajusta a mis 

datos, utilicé el estadístico chi-cuadrado χ2 y el índice de corrección comparativa CFI, 

ambos propuestos por Grace (2006) (χ2: un valor P < 0.05 indica un desajuste entre el 

modelo y los datos; CFI: CFI ~ 1 indica un buen ajuste del modelo y CFI ~ 0 indica que 

no hay ajuste del modelo). Los coeficientes del análisis de vías los obtuve mediante la 

técnica de estimación de máxima verosimilitud (Grace 2006). Estos coeficientes son 
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equivalentes a los coeficientes de regresión parcial estandarizados y se interpretan como 

efectos relativos de una variable sobre otra (Grace 2006). La variable "depredadores de 

pulgones" son los datos agrupados de la abundancia de mariquitas adultas y de larvas de 

sírfido. Las abundancias de los depredadores de pulgones las determine en seis 

muestreos sobre los cardos (N = 215) durante tres meses. Las variables "hormigas" y 

"pulgones" corresponden a la abundancia media de hormigas y pulgones en doce 

muestreos de los mismos cardos. La variable "pulgones" corresponde a la abundancia 

del pulgón B. cardui y "curculiónidos" a la abundancia de adultos de R. conicus en las 

inflorescencias del cardo (N= 2-3 inflorescencias por cardo). El modelo de vías me 

permite examinar las vías directas e indirectas que conectan a las hormigas (D. tener, C. 

distinguendus, o D. richteri) y la reproducción del cardo. Para estimar la reproducción 

del cardo use la proporción de semillas viables. En el modelo de vías, la "Resistencia 

biótica indirecta" es la vía que une a las hormigas, depredadores de pulgones, pulgones, 

y la reproducción del cardo (Fig. 3.7a, rama superior). Y la "Facilitación biótica 

indirecta" es la vía que une a las hormigas, el curculiónido R. conicus, y la reproducción 

del cardo (Fig. 3.7a, rama inferior). Construí los análisis de vías y examiné su bondad 

de ajuste con los paquetes lavaan y AICcmodavg en R (Mazerolle 2013; Rosseel 2012). 

 

RESULTADOS 

Describiendo el patrón: relación entre la presencia de pulgones, curculiónidos, y 

hormigas, y la reproducción del cardo 

El pulgón B. cardui estuvo en el 69% de los cardos muestreados con una abundancia de 

70.7 ± 6.6 pulgones por planta (media ± EE). El curculiónido R. conicus estuvo en el 

36% de las inflorescencias con una abundancia de 1.4 ± 0.24 curculiónidos por 

inflorescencia (media ± EE). Los cardos con pulgones o con curculiónidos (i.e., 
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condiciones ‘con pulgones y sin curculiónidos’ y ‘sin pulgones y con curculiónidos’) 

mostraron respectivamente una reducción de 19.8% y 28.4% en la proporción de 

semillas viables respecto a los cardos sin éstos herbívoros (GLM, ‘con pulgones y sin 

curculiónidos’: LR 2 = 18.48, gl = 1, P < 0.001, ‘sin pulgones y con curculiónidos’: 

LR 2 = 15.03, gl = 1, P < 0.001; Fig. 3.4a). Los cardos con pulgones y curculiónidos 

(i.e., condición ‘con pulgones y con curculiónidos’) mostraron una reducción de 49.4% 

en la proporción de semillas viables respecto a los cardos sin estos herbívoros (GLM, 

‘con pulgones y con curculiónidos’: LR 2 = 14.28, gl = 1, P < 0.001; Fig. 3.4a). No 

hubo interacción entre el efecto de pulgones y curculiónidos sobre la proporción de 

semillas viables del cardo (GLM, ‘con pulgones y sin curculiónidos’*‘sin pulgones y 

con curculiónidos’: LR 2 = 2.44, gl = 1, P = 0.12). Las hormigas estuvieron presentes 

en el 62% de los cardos muestreados, en particular, D. tener en el 33%, C. 

distinguendus en el 16%, y D. richteri en el 13%. La abundancia promedio de hormigas 

en los doce muestreos (media ± SE) fue de 16 ± 2 para D. tener, 5 ± 2 para C. 

distinguendus, y 3 ± 1 para D. richteri. La abundancia de D. tener se correlacionó 

negativamente con la proporción de semillas viables del cardo (prueba de correlación, r 

= - 0.45, t = -4.21, gl = 73, P < 0.001; Fig. 3.4b). Las abundancias de C. distinguendus y 

D. richteri no se correlacionaron con la proporción de semillas viables del cardo. La 

abundancia de D. tener se correlacionó positivamente con la abundancia de pulgones 

sobre los cardos (prueba de correlación, r = 0.72, t = 8.66, gl = 73, P < 0.001), mientras 

que las abundancias de C. distinguendus y D. richter no se correlacionaron con la 

abundancia de pulgones (Fig. 3.4c). Ninguna de las especies de hormigas mostró 

correlación entre sus abundancias y la abundancia de curculiónidos en las 

inflorescencias (prueba de correlación, D. tener: P = 0.06, C. distinguendus: P = 0.47, 

D. richteri: P = 0.49; Fig. 3.4d). 
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FIG. 3.4 Describiendo el patrón en el campo. a) Comparación de la proporción de 

semillas viables del cardo invasor Carduus thoermeri en diferentes condiciones 

naturales de carga de herbívora: i) “sin pulgones y sin curculiónidos” (N = 12), ii) “con 

pulgones y sin curculiónidos” (N = 15), iii) “sin pulgones y con curculiónidos” (N = 

16), y iv) “con pulgones y con curculiónidos” (N = 18). En todas las condiciones el 

pulgón es Brachycaudus cardui y el curculiónido Rhinocyllus conicus. Para aislar el 

efecto de estos dos herbívoros sobre las semillas, consideré solo los cardos libres de 

hormigas. Los grupos que comparten letra minúscula no son significativamente 

diferentes (prueba de Tukey HSD siguiendo al GLM). b) Correlación entre las 

abundancias de las especies de hormigas ordeñadoras de pulgones y la proporción de 

semillas viables del cardo: rojo = Dorymyrmex tener, negro = Camponotus 

distinguendus, y gris = D. richteri. Los puntos son plantas. Solo muestro la sombra de 

error (95% CI, siguiendo GLM) si la correlación es significativa (prueba de Pearson; 

*** P < 0.001, n. s. = no significativo). El número promedio de hormigas es la 

abundancia promedio de hormigas en doce muestreos. c) Correlaciones entre las 

abundancias de las especies de hormigas y el número promedio de pulgones sobre los 
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cardos (promedio de la abundancia de pulgones en doce muestreos). Los análisis son 

iguales a los de b). d) Correlaciones entre las abundancias de las especies de hormigas y 

el número de curculiónidos en la inflorescencia del cardo. Los análisis son iguales a los 

de b)  

 

Experimentos de laboratorio: agresividad de las hormigas hacia los depredadores de 

pulgones y curculiónidos 

Las hormigas mostraron distinta agresividad, la cual dependió de la especie de hormiga 

y del tipo de enemigo (GLM, especie de hormiga: LR 2 = 466.69, gl = 2, P < 0.001; 

tipo de enemigo: LR 2 = 6,92, gl = 1, P = 0.008). La hormiga D. tener fue la más 

agresiva tanto contra los depredadores de pulgones como contra el curculiónido R. 

conicus (Fig. 3.5). La hormiga C. distinguendus mostró niveles intermedios de 

agresividad, y D. richteri fue la menos agresiva (Fig. 3.5). Además, D. tener mostró una 

mayor agresividad contra los depredadores de pulgones que contra el curculiónido R. 

conicus (GLM, tipo de enemigo: LR 2 = 6,92, gl = 1, P = 0.008; Fig. 3.5). La hormiga 

D. tener exhibió mayormente comportamientos agresivos ('amenaza', 'mordida corta' y 

'mordida larga') contra los enemigos de pulgones; mientras que exhibió mayormente 

comportamientos pasivos ('antenación') contra el curculiónido R. conicus (Apéndice, 

Fig. A3.2a,b). Las hormigas C. distinguendus y D. richteri mostraron mayormente 

comportamientos pasivos ('antenación') y evasivos ('huida') tanto hacia los depredadores 

de pulgones como hacia el curculiónido R. conicus (Apéndice, Fig. A3.2a,b). Las 

especies de hormigas difirieron en el tiempo de encuentro con los depredadores de 

pulgones (GLM, LR 2 = 70.3, gl = 2, P < 0.001) y el curculiónido R. conicus (GLM, 

LR 2 = 81.99, gl = 2, P < 0.001); siendo D. tener la especie más rápida en contactar a 

los depredadores de pulgones y al curculiónido R. conicus (Apéndice, Fig. A3.2c,d). 
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FIG. 3.5 Experimentos de laboratorio: agresividad de las especies de hormigas 

ordeñadoras de pulgones hacia los depredadores naturales de pulgones y hacia los 

curculiónidos. Comparación de los índices de agresividad de las especies de hormigas 

ordeñadoras (Dorymyrmex tener, Camponotus distinguendus, y D. richteri) en 

enfrentamientos contra depredadores de pulgones (se muestran los datos reunidos de 

cuatro especies de mariquitas y dos especies de sírfidos; ver Capítulo 1) y contra 

curculiónidos de cardos (Rhinocyllus conicus). El índice de agresividad adopta valores 

desde +3 (comportamiento agresivo) a -1 (comportamiento evasivo). Rango de tamaño 

de la muestra para las especies de hormigas y para cada enemigo: 26 a 31 ensayos. Las 

letras minúsculas representan diferencias significativas entre todos los grupos y las 

letras mayúsculas entre las especies de hormigas (prueba Tukey HSD siguiendo 

ANOVA de dos vías) 

 

Experimentos de campo: efectos de las hormigas más agresivas sobre los depredadores 

de pulgones, curculiónidos, y la proporción de semillas viables del cardo  

Al adicionar depredadores de pulgones o curculiónidos a los tallos sin hormigas (i.e., 

tratamiento exclusión de hormigas), estos permanecieron sobre la planta durante todo el 

ensayo. En los tallos con hormigas (D. tener), los depredadores de pulgones fueron 
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expulsados por las hormigas y la probabilidad de expulsión aumentó con la abundancia 

de hormigas sobre el tallo (GLM, z = 7.16, P < 0.001) (Fig. 3.6a). Una probabilidad de 

expulsión de los depredadores del 80% se alcanzó cuando hubo ~20 hormigas sobre el 

tallo. Los curculiónidos no fueron expulsados al adicionarlos a los tallos con hormigas 

(GLM, z = 1.29, P = 0.20) (Fig. 3.6a).  

Luego de dos meses de exclusión de hormigas (D. tener) de los tallos, la 

proporción de semillas viables aumentó un 29% respecto a los tallos con hormigas 

(GLM, LR 2 = 5.72, gl = 1, P = 0.02; Fig. 3.6b panel inferior). Además, en los tallos 

con exclusión de hormigas disminuyó la densidad de pulgones en un 26% respecto a los 

tallos con hormigas (GLM, LR 2 = 5.43, gl = 1, P = 0.02; Fig. 3.6b panel superior). 

 
FIG. 3.6 Experimentos de campo: efecto de la especie de hormiga ordeñadora más 

agresiva (Dorymyrmex tener) sobre los depredadores de pulgones, curculiónidos, y la 

proporción de semillas viables del cardo. a) Relación entre la abundancia de D. tener y 

la probabilidad de expulsión de los depredadores de pulgones (datos agrupados de 

cuatro especies de mariquitas y dos especies de sírfidos; línea continua; N = 191) y la 

probabilidad de expulsión de los curculiónidos (Rhinocyllus conicus; línea discontinua; 

N = 30). *** P < 0.001, n. s. = no significativo (siguiendo regresiones logísticas). Ni los 
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depredadores pulgones ni los curculiónidos se cayeron (o volaron) deliberadamente 

cuando se colocaron en los tallos con exclusión de hormigas (N = 10-19 ensayos por 

cada especie; datos no graficados). b) Efecto de la exclusión de D. tener sobre la 

densidad de pulgones (panel inferior) y la proporción de semillas viables del cardo 

(panel superior). Los tratamientos de exclusión de hormigas (cajas rayadas) y de control 

(cajas sólidas) se hicieron en diferentes tallos de un mismo cardo (N = 20). La densidad 

media de pulgones (𝑛ú𝑚𝑒𝑟𝑜 𝑑𝑒 𝑖𝑛𝑑𝑖𝑣𝑖𝑑𝑢𝑜𝑠 𝑐𝑚2⁄ ) es el valor medio de tres muestreos. 

* P < 0.05, *** P < 0.001 (siguiendo GLM) 

 

Efectos indirectos de las hormigas sobre la reproducción del cardo 

El modelo a priori (Fig. 3.7a; Apéndice, Fig. S3) se ajustó a los datos, como indican las 

pruebas de bondad de ajuste empleadas (χ2 = 24.66, P = 0.16, df = 4; CFI = 0.87). El 

análisis de vías apoyó la hipótesis de "Resistencia biótica indirecta" para la hormiga D. 

tener (Fig. 3.7b). Eso se sustenta en que (1) la abundancia de D. tener se asoció 

negativamente con la abundancia de depredadores de pulgones (Análisis de vías, P < 

0.001, R2 = 0,12), (2) la abundancia de depredadores de pulgones se asoció 

negativamente con la abundancia de pulgones (Análisis de vías, P = 0.001, R2 = 0.08), 

(3) la abundancia de pulgones se asoció negativamente con la proporción de semillas 

viables del cardo (Análisis de vías, P < 0.001, R2 = 0.35), y (4) la abundancia de D. 

tener se asoció negativa e indirectamente con la proporción de semillas viables del 

cardo (Análisis de vías, P = 0.02; Fig. 3.7b). La vía de la "Facilitación biótica indirecta" 

no fue apoyada; así, no hubo asociación entre la abundancia de D. tener y el 

curculiónido R. conicus (Análisis de vías, P = 0.20) y no hubo asociación indirecta entre 

las hormigas y la proporción de semillas viables del cardo (Análisis de vías, P = 0.23; 

Fig. 3.7b). Los análisis de vías para las hormigas C. distinguendus o D. richteri no 

apoyaron la vía de la "Resistencia biótica indirecta" ni la vía de la "Facilitación biótica 

indirecta" (Apéndice, Fig. A3.3). Para más resultados del Análisis de vías, ver Tabla 

A3.1 en Apéndice. 
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FIG. 3.7 Vías directas e indirectas entre las hormigas ordeñadoras de pulgones y la 

adecuación del cardo (Carduus thoermeri). a) Modelo hipotético: a = relación entre las 

hormigas ordeñadoras de pulgones y los depredadores de pulgones (mariquitas y larvas 

de sírfido), b = relación entre los depredadores de pulgones y la población del pulgón 

Brachycaudus cardui, c = relación entre el pulgón B. cardui y la adecuación de C. 

thoermeri, d = relación entre las hormigas ordeñadoras y el curculiónido Rhinocyllus 

conicus, e = relación entre el curculiónido R. conicus y la adecuación de C. thoermeri, f 

y g = relación entre el pulgón B. cardui y el curculiónido R. conicus. La rama superior 

(a–b–c) es la vía indirecta que incluye la relación entre las hormigas y cardos por medio 

del pulgón B. cardui (“Resistencia biótica indirecta”). La rama inferior (d–e) 

corresponde a la vía indirecta que incluye la relación entre las hormigas y cardos por 

medio del curculiónido R. conicus (“Facilitación biótica indirecta”). b) Resultado del 

análisis de vías para la especie de hormiga ordeñadora más agresiva y abundante del 

ensamble (Dorymyrmex tener). Los depredadores de los pulgones corresponden a datos 

agrupados de especies de mariquitas y larvas de sírfidos. Las flechas negras representan 

vías significativas (P < 0.05) mientras que las flechas grises son vías no significativas. 

La magnitud corresponde a los coeficientes estandarizados (siguiendo el análisis de vías 

basados en ecuaciones estructurales) 
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DISCUSIÓN 

Los efectos bióticos indirectos son importantes en la estructuración y dinámica de las 

comunidades ecológicas (Strauss 1991; Strauss e Irwin 2004; Ohgushi 2005, 2008; 

Schmitz 2008). Así, los efectos bióticos indirectos podrían cumplir un papel relevante 

en las invasiones biológicas (White et al. 2006; Ricciardi et al. 2013). En este capítulo 

evidencié que las hormigas ordeñadoras pueden reducir indirectamente la reproducción 

de un cardo exótico al proteger a los pulgones de sus depredadores naturales y, por lo 

tanto, aumentar la infestación –y el daño– que los pulgones provocan en la adecuación 

de las plantas. La proporción de semillas viables de los cardos con la hormiga D. tener 

se redujo en un 40% respecto a las plantas sin hormigas. La hormiga D. tener fue la 

especie más agresiva frente a los depredadores de pulgones y curculiónidos y además 

fue la más abundante y frecuente sobre las plantas. La proporción de semillas viables de 

los cardos con las hormigas C. distinguendus o D. richteri no cambió respecto a las 

plantas sin hormigas. Las hormigas C. distinguendus y D. richteri fueron menos 

agresivas, abundantes, y frecuentes que D. tener. Al excluir a D. tener de los cardos, la 

proporción de semillas viables se recuperó a los valores de los cardos sin hormigas. El 

análisis de vías apoyó la hipótesis de la “Resistencia biótica indirecta”, pero solo para 

las plantas con la hormiga D. tener. Esto último sugiere que las hormigas ordeñadoras 

agresivas y abundantes, pueden potenciar la resistencia biótica al aumentar la 

infestación de pulgones y disminuir indirectamente la adecuación de las plantas. 

Colectivamente, mis resultados destacan la importancia de los efectos bióticos 

indirectos en las invasiones biológicas. 

Esta bien documentado que las hormigas nativas pueden afectar directamente la 

adecuación de las especies exóticas (Jensen & Six 2006; Farji-Brener & Ghermandi 

2008; Alba-Lynn & Henk 2010; Masciocchi et al. 2010). Pero las hormigas también 
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pueden afectar a las especies por vías indirectas (e.g., ‘colapso invasivo’: O'Dowd et al. 

2003; Green et al. 2011). En este capítulo evidencié que una especie de hormiga 

ordeñadora (D. tener) afecta indirectamente la adecuación de una planta exótica al 

incrementar la abundancia de pulgones y, por tanto, aumentar el daño causado por estos 

herbívoros. Esta vía indirecta, que denominé "Resistencia biótica indirecta", fue 

apoyada solo por la especie de hormiga ordeñadora más agresiva y abundante del 

ensamble, D. tener. En el CAPÍTULO 2 evidencié que esta especie de hormiga es 

particularmente agresiva contra mariquitas y larvas de sírfido, y la expulsión de estos 

enemigos de pulgones de los cardos incrementa la abundancia de pulgones. En 

consecuencia, la protección proveída por D. tener incrementa la tasa de crecimiento 

poblacional de los pulgones (ver CAPÍTULO 2), lo que aumenta el daño de los pulgones 

hacia la planta hospedera disminuyendo su adecuación. En un estudio anterior en el 

mismo sistema (Chalcoff et al. 2019), se sugirió que la hormiga D. tener no afecta 

indirectamente la adecuación del cardo y que, en cambio, es el efecto directo de los 

pulgones lo que explica el descenso en la adecuación del cardo. Aquí, mediante el 

empleo de análisis de vías y la incorporación de otras variables no medidas en el estudio 

de Chalcoff et al. (2019) (e.g., cantidad de hormigas sobre las plantas y cantidad de 

curculiónidos en las inflorescencias) pude evidenciar que D. tener afecta indirectamente 

la adecuación de las plantas al favorecer a las poblaciones de pulgones. Esto pone en 

evidencia que para predecir la adecuación e impacto de las especies invasoras es 

necesario considerar la mayor cantidad de variables del sistema, por lo que no es 

aconsejable considerar redes de interacciones sencillas en sistemas que por lo general 

son multi-específicos.      

Aparte de la presencia de hormigas ordeñadoras, otros factores también pueden 

ser claves para explicar el descenso en la reproducción del cardo. La abundancia de D. 
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tener se asoció negativamente a la proporción de semillas viables, pero el nivel de 

correlación no fue alto (correlación de Pearson = 0.47; ver dispersión de puntos para D. 

tener en Fig. 3.4b). El análisis de vías indicó que, para la reproducción del cardo, la 

bondad de ajuste fue R2 = 0.35 (35%) (Fig. 3.7b), indicando que hay un 65% de la 

variabilidad de la reproducción del cardo que no es explicada por los efectos de las 

hormigas, pulgones, y curculiónidos. Factores ambientales como los nutrientes en el 

suelo, temperatura, precipitación, radiación solar, y el viento, pueden afectar la 

reproducción de las plantas (e.g., Nobel 1981; Farji-Brener & Ghermandi 2008; Moles 

et al. 2014). Para controlar las variables ambientales mencionadas, procuré seleccionar 

plantas creciendo cerca entre sí, pero incluso a una escala espacial pequeña puede haber 

variabilidad de estos factores ambientales. Por ejemplo, puede haber diferencia en las 

variables ambientales entre los individuos del borde contra las del interior del parche de 

cardos. Tanto la competencia intra e interespecífica puede afectar la reproducción de las 

plantas (Weiner 1998). Como seleccioné plantas que crecían cerca una de otra, tal vez 

fomenté una mayor competencia intraespecífica entre los cardos. Los cardos además se 

encontraban intercalados entre otras especies vegetales de pequeño tamaño, como 

Quinchamalium chilense, Anemone multifida, Acaena caespitosa, Senecio filaginoides, 

y Phacelia secunda. La mayor competencia entre cardos –o de los cardos con otras 

plantas de la estepa– podría explicar parte de la variabilidad no explicada que encontré 

al relacionar la reproducción de las plantas a la presencia y abundancia de hormigas 

ordeñadoras. 

Las hormigas ordeñadoras también pueden afectar indirectamente las plantas 

hospederas al reducir la abundancia de herbívoros no-pulgón y, por tanto, disminuir los 

daños causados por estos herbívoros (Rosumek et al. 2009; Zhang et al. 2012). Si esta 

vía ocurre en plantas exóticas infestadas de pulgones, las hormigas ordeñadoras podrían 
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potenciar la invasión de dichas plantas. Denominé a dicha vía "Facilitación biótica 

indirecta" y no fue apoyada en mi sistema de estudio. No encontré asociación entre la 

abundancia de las hormigas y la abundancia del curculiónido R. conicus en las 

inflorescencias de cardo. Además, la especie de hormiga más agresiva D. tener no 

expulsó a R. conicus de las plantas en los experimentos en los que adicioné 

curculiónidos. El hecho de que D. tener no lograra expulsar a los curculiónidos de las 

plantas podría explicarse por diferencias de tamaño entre estos dos insectos (R. conicus 

es ~3 veces más grande que la hormiga D. tener) y/o por la fuerte esclerotización del 

cuerpo de los curculiónidos, que los podría hacer resistentes a las mordeduras de las 

hormigas (Byk & Del-Claro 2010; Alves-Silva et al. 2015).  

La “Resistencia biótica indirecta” que proveen las hormigas ordeñadoras podría 

ser importante a la hora de tomar decisiones de manejo sobre las plantas invasoras. El 

manejo de las especies invasoras se basa a menudo en la introducción de nuevos 

elementos en la comunidad invadida, como los agentes de control biológico. Estos 

agentes de biocontrol son efectivos para el manejo de muchas especies exóticas, pero 

también pueden tener efectos no deseados sobre otras especies e impactar 

negativamente sobre los sistemas naturales nativos (e.g., Louda et al. 2003; Rand & 

Louda 2004). Una estrategia de gestión más sustentable es manipular los elementos y/o 

interacciones ya presentes en la comunidad invadida. Los resultados de mi trabajo 

sugieren que el fomento de la interacción entre hormigas y pulgones podría ser usado 

para controlar plantas exóticas problemáticas, como el cardo C. thoermeri. En la 

Patagonia, esta estrategia parece muy prometedora ya que (1) la hormiga agresiva D. 

tener es la especie más abundante en el ensamble de hormigas nativo (Farji-Brener et al. 

2002), (2) D. tener es particularmente propensa a visitar cardos infestados de pulgones 

(Lescano & Farji-Brener 2011; ver Tabla 2.1 en CAPÍTULO 2), (3) D. tener protege a los 



CAPÍTULO 3 – FOCO EN LA ADECUACIÓN DEL CARDO 

 108 

pulgones del cardo sin afectar al agente de biocontrol del cardo R. conicus, y (4) D. 

tener afecta negativamente la reproducción de los cardos. Aún así, resta por conocerse 

si el efecto de las hormigas ordeñadoras sobre la reproducción de los cardos se traduce 

en un impacto real a nivel de la población de esta planta exótica (tema que trato en 

detalle en el CAPÍTULO 4). Entonces, para tomar decisiones de manejo que sean eficaces 

en el control de especies invasoras y sustentables con el medio ambiente, es importante 

investigar las interacciones entre especies exóticas y nativas en la comunidad invadida. 

En este capítulo, evidencié que las hormigas ordeñadoras pueden afectar 

indirectamente la reproducción de las plantas exóticas a través del cuidado de los 

pulgones. Pero es importante destacar que este efecto no fue consistente para todo el 

gremio de hormigas ordeñadoras y solo las hormigas agresivas y abundantes 

proporcionaron “Resistencia biótica indirecta”. Mis resultados ponen en evidencia que 

los efectos indirectos pueden potenciar mecanismos clásicos usados para explicar la 

invasión de especies, como es el caso de la Resistencia biótica (Elton 1958). Entender 

estos efectos indirectos que ejerce la biota local sobre las nuevas especies que arriban a 

la comunidad mejorará nuestra capacidad para predecir los posibles impactos de las 

especies invasoras y nos ayudará a diseñar estrategias de manejo que nos permitan 

mitigar el avance de las especies exóticas. 
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FIG. A3.2 Confrontación de a pares entre hormigas ordeñadoras de pulgones contra 

depredadores de pulgones o curculiónidos. Frecuencia relativa de los comportamientos 

de las hormigas contra a) depredadores de pulgones (datos agrupados: 4 especies de 

mariquitas + 2 especies de sírfidos) y contra b) curculiónidos de cardos (Rhinocyllus 

conicus); en los ejes x de a) y b) los comportamientos de las hormigas aumentan su 

agresividad de izquierda a derecha. Tiempo de encuentro de las especies de hormigas 

ordeñadoras con c) los depredadores de pulgones y d) los curculiónidos. En c) y d) las 

barras y bigotes representan la media más un error estándar. Letras minúsculas 

diferentes indican diferencias significativas. D. tener = Dorymyrmex tener (rojo); C. 

dist. = Camponotus distinguendus (negro); D. richt. = D. richteri (gris)
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FIG. A3.3 Vías directas e indirectas entre las especies de hormigas ordeñadoras menos 

agresivas y la reproducción del cardo. El análisis de vías muestra los resultados para la 

hormiga ordeñadora a) Camponotus distinguendus o b) Dorymyrmex richteri. 

Camponotus distinguendus y D. richteri son especies con baja y nula agresividad hacia 

los depredadores de los pulgones y los curculiónidos de cardos. Los depredadores de 

pulgones corresponden a los datos agrupados de cuatro especies de mariquitas 

(individuos adultos) y las larvas de dos especies de sírfidos. Las flechas negras son vías 

significativas (P < 0,05, siguiendo el Análisis de vías) y las flechas grises no son 

significativas. La magnitud representa los coeficientes estandarizados del Análisis de 

vías. Los Análisis de vías se basan en modelos de ecuaciones estructurales (SEM)
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TABLA A3.1 Resultados detallados de los análisis de vías usados para examinar las 

relaciones entre las abundancias de hormigas ordeñadoras (Dorymyrmex tener, 

Camponotus distinguendus, y D. richteri), depredadores de pulgones (cuatro especies 

de mariquitas y dos especies de sírfidos), pulgones (Brachycaudus cardui), y 

curculiónidos (Rhinocyllus conicus), y la proporción de semillas viables del cardo 

(Carduus thoermeri). Los valores P significativos se muestran en negrita. Las letras 

minúsculas entre paréntesis corresponden a las vías de la Fig. 3.7a. Coef. = coeficientes 

estandarizados del Análisis de vías 

 Coef. P R2 

Dorymyrmex tener  

Vías directas    

    No. hormigas  No. pred. pulgones (a) -0.3 <0.001 0.12 

    No. pred. pulgones + -0.3 0.001  

             No. curculiónidos  No. pulgones (b + g) 0.02 0.84 0.08 

    No. hormigas + 0.1 0.20  

             No. pulgones  No. curculiónidos (d + f) 0.03 0.82 0.02 

    No. pulgones + -0.5 <0.001  

             No. curculiónidos  Prop. sem. viables (c + e) -0.3 <0.001 0.35 

Vías indirectas    

    No. hormigas ( No. pred. pulgones  No. pulgones)  Prop. sem. 

viables (a, b, c) 
-0.05 0.02  

    No. hormigas (No. curculiónidos)  Prop. sem. viables (d, e) -0.03 0.23  

Camponotus distinguendus  

Vías directas    

    No. hormigas  No. pred. pulgones (a) -0.2 0.07 0.04 

    No. pred. pulgones + -0.3 0.003  

             No. curculiónidos  No. pulgones (b + g) 0.09 0.36 0.09 

    No. hormigas + 0.2 0.07  

             No. pulgones  No. curculiónidos (d + f) 0.07 0.34 0.04 

    No. pulgones + -0.4 <0.001  

             No. curculiónidos  Prop. sem. viables (c + e) -0.4 <0.001 0.32 

Vías indirectas    

    No. hormigas ( No. pred. pulgones  No. pulgones)  Prop. sem. 

viables (a, b, c) 
-0.02 0.14  

    No. hormigas ( No. curculiónidos)  Prop. sem. viables (d, e) 0.07 0.12  

D. richteri 

Vías directas    

    No. hormigas  No. pred. pulgones (a) -0.2 0.07 0.05 

    No. pred. pulgones + -0.3 0.02  

             No. curculiónidos  No. pulgones (b + g) 0.2 0.15 0.06 

    No. hormigas + -0.2 0.10  

             No. pulgones  No. curculiónidos (d + f) 0.2 0.19 0.03 

    No. pulgones + -0.5 <0.001  

             No. curculiónidos  Prop. sem. viables (c + e) -0.3 0.001 0.33 

Vías indirectas    

    No. hormigas ( No. pred. pulgones  No. pulgones)  Prop. sem. 

viables (a, b, c) 
-0.02 0.14  

    No. hormigas ( No. curculiónidos)  Prop. sem. viables (d, e) 0.05 0.13  
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VIDEO A3.1 Comportamientos que use para calcular los índices de agresividad de las 

hormigas ordeñadoras en las confrontaciones con curculiónidos (Rhinocyllus conicus) 

(comportamientos: ‘huida’, ‘antenación’, ‘amenaza’, ‘mordeduras cortas’, ‘mordeduras 

largas’, y ‘flexión del abdomen’). Link al Video A3.1 

 

VIDEO A3.2 Experimento a campo en el que evalué la probabilidad de que D. tener 

expulse de las plantas al curculiónido Rhinocyllus conicus. Link al Video A3.2

https://drive.google.com/file/d/1sJ7PKtabTnRuw58aaONqrRLJlmH8GzH_/view?usp=sharing
https://drive.google.com/file/d/1tD0m1f_LVUA71VqML0-jpUpk3vh_oE1O/view?usp=sharing
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RESUMEN 

Para controlar la invasión de especies, es clave identificar los factores que disminuyen 

el crecimiento poblacional de las especies exóticas. Las hormigas ordeñadoras pueden 

disminuir la reproducción de las plantas exóticas al incrementar la abundancia y daño de 

los pulgones. Se desconoce si este efecto indirecto de las hormigas se traduce en una 

disminución del crecimiento poblacional de las plantas exóticas. Estudié un ensamble 

de hormigas ordeñadoras nativas (Dorymyrmex tener, Camponotus distinguendus, y D. 

richteri) que visitan al cardo exótico Carduus thoermeri. Las hormigas consumen la 

melaza de los pulgones del cardos y las hormigas protegen a los pulgones de sus 

depredadores naturales. Los cardos son además atacados por Rhinocyllus conicus, que 

es un controlador biológico exótico. Para cuantificar y comparar el efecto de las 

hormigas y curculiónidos sobre el crecimiento poblacional (𝜆) del cardo, usé modelos 

de proyección integral (MPI) que se basan en componentes de adecuación (crecimiento, 

supervivencia, y reproducción). Para construir los MPI, realicé censos de cardos durante 

cuatro años y estimé el crecimiento, supervivencia, y reproducción de los cardos con 

hormigas y R. conicus. Las poblaciones de C. thoermeri están creciendo en la región. 

Consideradas en conjunto, las hormigas ordeñadoras no afectaron los componentes de 

adecuación y el 𝜆 de C. thoermeri. Consideradas individualmente, D. tener fue la única 

especie que redujo la reproducción y el 𝜆 de C. thoermeri, aunque este último no de 

manera significativa. El controlador biológico R. conicus redujo la reproducción y el 𝜆 

de C. thoermeri. A pesar de estos resultados, el 𝜆 de C. thoermeri mostró una fuerte 

variación temporal, lo que sugiere que otros factores son importantes para explicar la 

invasión de esta planta. Discuto sobre los cambios en las precipitaciones como un 

posible factor que explica la variabilidad observada en el 𝜆 de C. thoermeri. En 

conjunto, mis resultados indican que i) C. thoermeri es una planta altamente invasora en 
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la región, ii) las hormigas ordeñadoras no resisten la invasión de C. thoermeri, y iii) la 

presencia de R. conicus y los cambios en el régimen de precipitaciones son importantes 

para la invasión de C. thoermeri. Este estudio destaca la importancia de usar un enfoque 

poblacional para examinar los efectos de las interacciones bióticas en la invasión de 

especies. 

 

PALABRAS CLAVE: Herbivoría, Hormigas ordeñadoras de pulgones, Plantas invasoras, 

Pulgones, Resistencia biótica, Tasa de crecimiento poblacional 
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ABSTRACT 

To control species invasion, it is critical to identify factors that decrease exotic species 

population growth. Aphid-tending ants can decrease exotic plant reproduction by 

increasing the abundance and damage of aphids. However, we ignore whether this 

indirect effect of ants translates into decreased population growth of exotic plants. I 

studied an assemblage of native aphid-tending ants (Dorymyrmex tener, Camponotus 

distinguendus, and D. richteri) that visit the exotic thistle Carduus thoermeri. Ants 

consume thistle aphids’ honeydew and protect the aphids from their natural predators. 

Thistles are also attacked by Rhinocyllus conicus, an exotic biological controller. To 

quantify and compare the effect of ants and weevils on thistle population growth (𝜆), I 

used integral projection models (IPM) based on fitness components (growth, survival, 

and reproduction). To build the IPM, I conducted a four-year thistle census and 

estimated growth, survival, and reproduction of thistles with ants and R. conicus. 

Carduus thoermeri populations are growing in the region. Taken together, aphid-

tending ants did not affect C. thoermeri fitness components and 𝜆. At the species-

specific level, the ant D. tener reduced C. thoermeri reproduction and 𝜆, although the 

latter not significantly. The biological controller R. conicus reduced C. thoermeri 

reproduction and 𝜆. Despite these results, C. thoermeri 𝜆 showed strong temporal 

variation, suggesting that other factors can be important in explaining thistle invasion. I 

discuss about the changes in precipitation regime as a possible factor explaining the 

observed variability in C. thoermeri 𝜆. Collectively, my results indicate that i) C. 

thoermeri is a highly invasive plant in the region, ii) aphid-tending ants do not resist C. 

thoermeri invasion, and iii) the presence of R. conicus and the changes in precipitation 

regime are important for C. thoermeri invasion. This research underlines the value of 
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using population level analyses to assess the outcomes of biotic interactions on species 

invasion. 

 

KEYWORDS: Aphids, Aphid-tending ants, Biotic resistance, Herbivory, Invasive plants, 

Population growth rate 
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INTRODUCCIÓN 

Hay un fuerte vínculo entre demografía e invasión de especies (Ramula et al. 2008; 

Burns et al. 2013; Salguero-Gómez 2017; Jelbert et al. 2019). Los estudios 

demográficos describen la dinámica de las poblaciones mediante parámetros. Por 

ejemplo, la tasa de crecimiento poblacional (λ) es un parámetro indicador del 

crecimiento (λ > 1), estabilidad (λ = 1), o decrecimiento (λ < 1) de las poblaciones. λ 

además puede considerarse una estimación de la “adecuación global” de una especie, ya 

que su valor está influenciado por medidas de “adecuación individual” como la 

supervivencia, crecimiento, y reproducción de las especies (Lande 1982; van 

Groenendael et al. 1988; García & Ehrlén 2009). Como las invasiones de especies son 

procesos fundamentalmente poblacionales, λ es un excelente parámetro para cuantificar 

el poder de invasión de las especies exóticas y además para examinar hipótesis de 

invasión (e.g., resistencia biótica e ‘colapso invasivo’ en Falcón et al. 2017). Para 

comprender el proceso de invasión de especies, es importante analizar la dinámica 

poblacional de las especies exóticas en los ambientes invadidos.  

La hipótesis de la resistencia biótica afirma que las comunidades nativas resisten 

la invasión de especies exóticas (Elton 1958; Parker & Hay 2005; Maron & Vilà 2001). 

La herbivoría, competencia, y/o depredación de las especies locales pueden afectar 

negativamente la supervivencia, crecimiento, y/o reproducción de las especies exóticas 

(Levine et al. 2004; Parker & Hay 2005; Mitchell et al. 2006). Para comprender si estos 

efectos negativos afectan la invasión de especies, es crítico analizar qué ocurre en el 

nivel poblacional. Esto es así ya que las tasas de crecimiento poblacional suelen estar 

más influenciadas por los cambios en algunos componentes de adecuación que en otros 

(Caswell 2001). Así, la invasión de especies dependerá de qué componentes de 

adecuación son afectados y en qué medida. Finalmente, conocer el impacto de las 
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especies locales sobre la dinámica poblacional de las especies exóticas es importante 

para desarrollar nuevas estrategias de control de especies exóticas.  

El cardo Carduus thoermeri (Asteraceae) es una planta invasora que genera 

pérdidas económicas en la agricultura y ganadería (Desrochers et al. 1988; Popay & 

Medd 1990; Wardle et al. 1991). En el NO de la Patagonia (Argentina), C. thoermeri es 

atacado por el pulgón Brachycaudus cardui y el controlador biológico de cardos 

Rhinocyllus conicus (Enrique de Briano et al. 2013). Los pulgones son atendidos por 

tres especies de hormigas ordeñadoras (Dorymyrmex tener, Camponotus distinguendus, 

y D. richteri). Las especies de hormigas varían en la calidad y cantidad de defensa que 

proveen a los pulgones contra sus depredadores naturales (CAPÍTULO 2). Solo la especie 

D. tener incrementa la abundancia de pulgones sobre las plantas, lo que reduce la 

reproducción del cardo (CAPÍTULO 2 y 3). Si bien las hormigas ordeñadoras pueden 

afectar negativamente la adecuación de C. thoermeri, aún se desconoce si su efecto 

sobre la adecuación se traduce en un impacto en el crecimiento poblacional de C. 

thoermeri. 

Mi hipótesis es que las hormigas ordeñadoras afectan negativamente las tasas de 

crecimiento poblacional de C. thoermeri al incrementar la abundancia y daño de los 

pulgones sobre la planta. De acuerdo a los resultados del CAPÍTULO 2 y 3, espero que la 

hormiga ordeñadora D. tener afecte negativamente la adecuación de C. thoermeri 

(supervivencia, crecimiento, y reproducción) y, a nivel poblacional, espero que los 

efectos negativos de D. tener sobre la adecuación de C. thoermeri provoquen una 

disminución de su crecimiento poblacional (respecto a las plantas sin hormigas o con las 

especies de hormigas menos agresivas). Además, comparo el efecto de las hormigas vs. 

el agente de control biológico R. conicus. Si las hormigas son agentes de biocontrol 
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eficaces, espero que las hormigas tengan un efecto negativo igual (o mayor) que el 

efecto de R. conicus sobre las tasas de crecimiento poblacional de C. thoermeri. 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Sistema de estudio 

Al estudio lo realicé en 2017-2020 en dos sitios (superficie total de 20600m2) en el Este 

de la ciudad de San Carlos de Bariloche. Los sitios están separados por 2km de 

distancia. La vegetación de los sitios es la característica de la estepa Patagónica y 

además hay una gran riqueza de plantas exóticas. Para más detalles, ver la sección Sitio 

de estudio del CAPÍTULO 1.  

Carduus thoermeri tiene un ciclo de vida bienal. Las plántulas emergen a 

principios de la primavera y forman una roseta que crece durante un año. En el siguiente 

año, la roseta se consume y forma uno o varios tallos con inflorescencias (hasta 27 

tallos considerando los tallos secundarios; observación personal). Las inflorescencias 

crecen durante la primavera y, hacia mediados de verano, comienzan a producir 

semillas. Las semillas tienen pappus, que es una estructura que favorece la dispersión 

por el viento. El pico de liberación de las semillas coincide con el periodo más caluroso 

(enero-febrero en la zona de estudio, observación personal). Las semillas de C. 

thoermeri forman bancos de semillas en el suelo de ~10 años de persistencia (Shea & 

Kelly 1998). Luego de la dispersión de las semillas, los cardos se secan y mueren. Para 

más detalles de C. thoermeri, ver la sección Planta invasora del CAPÍTULO 1. 

Dorymyrmex tener, Camponotus distinguendus, y D. richteri son hormigas 

ordeñadoras que visitan a C. thoermeri para alimentarse de la melaza del pulgón 

Brachycaudus cardui. Estas especies difieren en su abundancia tanto en los parches de 

C. thoermeri como sobre los cardos y tienen distinta agresividad hacia los depredadores 
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de pulgones y el curculiónido R. conicus (ver CAPÍTULO 2 y CAPÍTULO 3). Dorymyrmex 

tener es la especie más frecuente en los parches C. thoermeri y abundante sobre las 

plantas. Dorymyrmex tener es además la especie más agresiva contra los depredadores 

de pulgones y R. conicus (ver CAPÍTULO 2 y CAPÍTULO 3). Las poblaciones de B. cardui 

crecen más rápidamente en los cardos con la hormiga D. tener que en los cardos con C. 

distinguendus o D. richteri (ver CAPÍTULO 2). Al incrementar la abundancia y daño de 

los pulgones, D. tener afecta negativa e indirectamente la producción de semillas de C. 

thoermeri, mientras que las especies menos agresivas, C. distinguendus y D. richteri, no 

tienen efecto sobre la reproducción del cardo (ver CAPÍTULO 3). Ninguna de las especies 

de hormigas afecta la abundancia de R. conicus en las plantas (ver CAPÍTULO 3). Para 

más detalles de historia natural de las hormigas y R. conicus, ver las secciones 

Hormigas ordeñadoras y Controlador biológico de cardos en el CAPÍTULO 1. 

 

Datos para el modelo poblacional del cardo 

Para armar el modelo poblacional de C. thoermeri, realicé censos de cardos en los dos 

sitios de muestreo. Para reflejar el ciclo de vida bienal de C. thoermeri, agrupé los 

censos en dos periodos de dos años: 2017-2019 y 2018-2020. En 2017 realicé censos en 

los tres últimos meses del año; en 2018 y 2019 realicé ocho censos por año; y en 2020 

realicé tres censos en los tres primeros meses del año. Realicé censos con mayor 

frecuencia durante los meses cálidos (octubre-marzo: un censo por mes) que durante los 

meses fríos (abril-septiembre: un censo cada tres meses). Este diseño me permitió 

examinar con mayor detalle la interacción entre cardos-hormigas y entre cardos-

curculiónidos, ya que las hormigas y R. conicus están plenamente activos en los meses 

de mayor temperatura.  
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El ciclo de vida de C. thoermeri tiene cuatro fases: i) banco de semilla, ii) 

vegetativa, iii) reproductiva, y iv) senescencia (Fig. 4.1). Las semillas pueden 

permanecer en el banco de semillas (Fig. 4.1a) o germinar y formar plántulas de cardo 

(Fig. 4.1b). Para determinar la probabilidad que las semillas ingresen al banco de 

semillas, realicé ensayos de germinación en macetas en el invernadero. Utilicé solo 

semillas viables de cardo (ver Fig. 3.2 en el CAPÍTULO 3) que sembré individualmente 

en macetas con tierra de la estepa. Dejé que las semillas germinen durante 2 meses y 

luego conté la cantidad de macetas con plántulas y sin plántulas. Con estos datos calculé 

la proporción de germinación (𝑝𝑟𝑜𝑝. 𝑑𝑒 𝑔𝑒𝑟𝑚𝑖𝑛𝑎𝑐𝑖ó𝑛 =

 𝑛𝑜. 𝑑𝑒 𝑚𝑎𝑐𝑒𝑡𝑎𝑠 𝑔𝑒𝑟𝑚𝑖𝑛𝑎𝑑𝑎𝑠 𝑛𝑜. 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙 𝑑𝑒 𝑚𝑎𝑐𝑒𝑡𝑎𝑠⁄ ) y la proporción de no 

germinación (𝑝𝑟𝑜𝑝. 𝑑𝑒 𝑛𝑜 𝑔𝑒𝑟𝑚𝑖𝑛𝑎𝑐𝑖ó𝑛 =

 𝑛𝑜. 𝑑𝑒 𝑚𝑎𝑐𝑒𝑡𝑎𝑠 𝑛𝑜 𝑔𝑒𝑟𝑚𝑖𝑛𝑎𝑑𝑎𝑠 𝑛𝑜. 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙 𝑑𝑒 𝑚𝑎𝑐𝑒𝑡𝑎𝑠⁄ ). Considere la proporción de 

no germinación como la proporción de ingreso de las semillas al banco de semillas. Para 

determinar la probabilidad que las semillas del banco de semillas produzcan plántulas 

de cardo, usé resultados del artículo Jongejans et al. (2008) (ver 𝑆𝑟𝑒𝑐𝑟𝑢𝑖𝑡 𝑏𝑎𝑛𝑘 en tabla 1 

del artículo). La fase vegetativa del cardo se caracteriza por un crecimiento horizontal 

en el cual las hojas de la roseta se alargan y ensanchan. Al tamaño de las rosetas lo 

estimé con el área de roseta. El área de roseta lo calculé basándome en su forma circular 

plana (ver Fig. 1.3b en el CAPÍTULO 1): 

 Tamaño de roseta =  𝜋 (
𝑑𝑖á𝑚𝑒𝑡𝑟𝑜 𝑑𝑒 𝑟𝑜𝑠𝑒𝑡𝑎

2
)

2

, donde ‘diámetro de roseta’ es el 

promedio de dos medidas perpendiculares. Para estimar el componente de adecuación 

crecimiento, consideré los tamaños de las rosetas en marzo y noviembre. Estos dos 

meses son buenos momentos para medir el crecimiento de roseta porque en marzo hay 

una gran cantidad de rosetas nuevas y fácilmente identificables, y en noviembre las 

rosetas pasan a la fase reproductiva, momento luego del cual el tamaño de roseta deja de 
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ser un buen estimador de crecimiento porque las mismas comienzan a decrecer de 

tamaño hasta secarse. Luego de aproximadamente un año de crecimiento, las rosetas 

pueden permanecer en fase vegetativa (Fig. 4.1c) o entrar en fase reproductiva (Fig. 

4.1d). En la fase reproductiva, la planta crece en sentido vertical formando tallos 

primero y luego inflorescencias. Para estimar el componente de adecuación 

reproductivo, conté los tallos e inflorescencias de las plantas y estimé el número de 

semillas por inflorescencia y por planta. Para estimar el número de semillas por 

inflorescencia, dependiendo del tamaño de la planta, seleccioné al azar 1-3 

inflorescencias y las envolví en una bolsa de papel que evitó la pérdida de semillas 

causada por la dispersión natural. Luego junté las bolsas y conté las semillas de las 

inflorescencias en el laboratorio. Para contar las semillas, tomé fotografías del conjunto 

de semillas de cada inflorescencia y usé ImageJ Software (Schneider et al. 2012). Para 

estimar el número de semillas en una planta, multipliqué el número de inflorescencias 

por el número de semillas en una inflorescencia (cuando colecté 2 o más inflorescencias 

en una planta, calculé el promedio de semillas). Las semillas dispersadas pueden entrar 

al banco de semillas (Fig. 4.1e) o germinar y producir plántulas (Fig. 4.2f). Para estimar 

el reclutamiento de nuevas plantas, utilicé cuadrículas de 50 x 50 cm que distribuí al 

azar en los parches de cardo (N = 50 por sitio). Coloqué las cuadrículas en noviembre, 

mes en el cual hay un alto reclutamiento de plántulas con un tamaño fácilmente 

identificable. Con este método pude calcular la densidad de renovales 

(densidad de renovales = número de renovales m2⁄ ). Luego, para estimar el 

reclutamiento de cardos en cada sitio, multipliqué la densidad de renovales por el área 

del sitio. Para determinar las áreas de los sitios, use Google Earth (Gorelick et al. 2017). 

Para estimar el componente de adecuación supervivencia, controlé la supervivencia de 

las rosetas a lo largo de los censos. Carduus thoermeri es una planta monocárpica, i.e., 
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muere luego de un evento reproductivo. Así, distinguir la muerte post floración de otras 

fuentes de mortalidad (e.g., herbivoría, sequía) es importante porque la senescencia 

natural luego de la floración es parte del ciclo de vida de la planta, mientras que la 

muerte antes de la floración tiene un efecto negativo para la población. La probabilidad 

de floración es la probabilidad de que una roseta de tamaño dado produzca 

inflorescencias. Para el caso del cardo y por lo explicado anteriormente, la curva de la 

probabilidad de floración será una imagen especular de la curva de supervivencia. Por 

este motivo, solo reporto en los resultados la curva de supervivencia. 

 

FIG. 4.1 Ciclo de vida del cardo C. thoermeri. Las semillas forman bancos de semillas 

en el suelo con una persistencia de ~10 años. Las semillas del banco de semillas pueden 

(a) permanecer en el banco o (b) germinar. La germinación inicia la fase vegetativa o de 

roseta. La fase vegetativa se caracteriza por un crecimiento horizontal de la roseta que 

dura cerca de un año. Luego de dicho tiempo las rosetas pueden (c) permanecer en 

dicho estado o (d) iniciar la fase reproductiva. La fase reproductiva se caracteriza por un 

crecimiento vertical en el cual se producen tallos e inflorescencias y dura cerca de 4 

meses. Luego de la reproducción, las semillas se dispersan principalmente por el viento 

asistidas por una estructura especializada (pappus). Ya en el suelo, las semillas pueden 

(e) formar un banco de semillas o (f) germinar. Una vez dispersadas todas las semillas, 

los cardos entran en la (g) fase de senescencia, en la cual se secan y mueren. 

 

En lo que respecta a las hormigas, en cada censo asigné a los cardos un estado 

de ocupación según si presentaba o no hormigas. Asigné el estado "sin hormigas" 
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cuando la planta no presentaba hormigas ordeñadoras y el estado "con hormigas" 

cuando la planta presentaba hormigas ordeñadoras. Dentro del estado “con hormigas”, 

discriminé las hormigas por especie (D. tener, C. distinguendus, y D. richteri). Como la 

ocupación de una planta por una misma especie de hormiga raramente se mantiene 

durante todo el ciclo de vida de la planta, definí criterios para categorizar los estados de 

ocupación de las plantas. Así, consideré que una planta se encontraba ocupada por una 

especie de hormiga en particular cuando en dicha planta hubo una sola especie de 

hormiga en ≥ 50% de los censos y en el resto de los censos no hubo hormigas. Como mi 

objetivo fue medir los efectos individuales de las especies de hormigas sobre las 

plantas, no incluí en los análisis plantas con más de una especie de hormiga y las plantas 

con recambio de hormigas durante los censos. 

En lo que respecta al curculiónido R. conicus, para determinar su efecto sobre la 

reproducción de C. thoermeri, colecté inflorescencias maduras de los cardos censados 

(N = 1-3 inflorescencias, dependiendo del tamaño de la planta). En el laboratorio abrí 

las inflorescencias y constaté si estaban infestadas o no por R. conicus. El constatar la 

presencia de adultos de R. conicus me permite asegurar que los curculiónidos 

completaron exitosamente su ciclo de vida en la inflorescencia. Esto es clave, ya que la 

fase de larva de R. conicus es la que provoca el daño sobre la producción de semillas del 

cardo. En todas las inflorescencias colectadas, conté las semillas viables y no viables. 

Para determinar el efecto de R. conicus sobre la supervivencia y crecimiento de C. 

thoermeri, determiné la presencia de individuos adultos de R. conicus directamente 

sobre las plantas censadas. Estos muestreos los llevé a cabo durante los censos de C. 

thoermeri de primavera y verano, que es el periodo en el cual está activo R. conicus 

sobre las plantas. Para más detalles sobre R. conicus, ver la sección Controlador 

biológico de cardos del CAPÍTULO 1. 
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Descripción de variables ambientales 

Realicé los censos de cardos durante 4 años. La variabilidad natural de la temperatura, 

precipitación, y el viento pueden ser importantes en la dinámica poblacional de C. 

thoermeri. La temperatura y las precipitaciones afectan la dinámica poblacional de las 

plantas (Töpper et al. 2018). El viento disminuye la abundancia del pulgón B. cardui 

sobre los cardos (Devegili et al. 2019) y esto puede afectar la abundancia de hormigas 

ordeñadoras sobre las plantas. Para detectar posibles efectos de la temperatura, 

precipitación, y viento, sobre el crecimiento poblacional de C. thoermeri, busqué datos 

de estas variables en los 4 años de estudio (i.e., 2017-2020; bases de datos de 

www.weatherunderground.com y www.worldweatheronline.com). Para saber si los 

datos ambientales en mis cuatro años de estudio fueron atípicos, los contrasté con datos 

históricos de un periodo mayor (2010-2020). Como el cardo tiene un ciclo de vida 

bienal, las comparaciones de las variables ambientales las hice en periodos de dos años. 

 

Efectos de las hormigas y el curculiónido Rhinocyllus conicus sobre la adecuación del 

cardo  

Medí tres componentes de adecuación de C. thoermeri: supervivencia, crecimiento, y 

reproducción. Para los modelos poblacionales use el tamaño de roseta como variable 

predictora de los componentes de adecuación (ver Dinámica poblacional a 

continuación). Para determinar las relaciones funcionales entre el tamaño de roseta y la 

supervivencia, crecimiento, o reproducción, ajusté modelos por el método de máxima 

verosimilitud y el criterio de información de Akaike (AIC) y bayesiano (BIC) (Kuha 

2004) (Apéndice, Tabla A4.1). En los modelos de adecuación consideré el estado de 

ocupación de los cardos (i.e., con y sin hormigas; con y sin R. conicus). Para considerar 

el ciclo bienal de C. thoermeri, separé los datos en dos periodos de dos años (2017-2019 

http://www.weatherunderground.com/
http://www.worldweatheronline.com/
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y 2018-2020; Apéndice, Fig. A4.1). Como realicé los censos en dos sitios, consideré en 

los modelos de adecuación los sitios de estudio como covariable. Además, como los 

efectos de las hormigas sobre C. thoermeri dependen de la especie, analicé: i) efectos a 

nivel del gremio de hormigas (i.e., D. tener + C. distinguendus + D. richteri) y ii) 

efectos a nivel especie-específicos (i.e., D. tener / C. distinguendus / D. richteri). Para 

más detalles, ver “Método detallado para construir los modelos de adecuación del 

cardo” en el Apéndice. Los análisis los hice en R (R Core Team 2015). 

 

Efectos de las hormigas y el curculiónido Rhinocyllus conicus sobre las tasas de 

crecimiento poblacional (𝜆) del cardo 

Para examinar si las hormigas y R. conicus afectan el 𝜆 de C. thoermeri, use modelos de 

proyección integral (de ahora en adelante, MPI; MPI = IPM integral projection model; 

Merow et al. 2014). Para construir los MPI usé los modelos de adecuación de C. 

thoermeri (modelos de adecuación = vital rate models; Merow et al. 2014). En los 

modelos de adecuación utilicé el tamaño de roseta como variable de estado (Merow et 

al. 2014). Con los MPI estimé los 𝜆𝑠 para las condiciones de los cardos con/sin 

hormigas y con/sin curculiónidos. El 𝜆 indica si la población estudiada está creciendo 

(𝜆 > 1), estable (𝜆 ≅ 1), o decreciendo (𝜆 < 1) (Sibly & Hone 2002; García & Ehrlén 

2009). El 𝜆 de C. thoermeri en las condiciones con/sin hormigas y con/sin 

curculiónidos, me permite determinar si las hormigas y curculiónidos afectan el proceso 

de invasión de C. thoermeri. Para más detalles sobre el modelo poblacional, ver en el 

Apéndice la sección “Método detallado para construir los modelos de proyección 

integral”. Los análisis los hice en R con el paquete IPMpack (Metcalf et al. 2013; 

Merow et al. 2014). 
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RESULTADOS 

Descripción de los estados de ocupación de los cardos por hormigas y curculiónidos  

Censé 736 cardos; 360 durante 2017-2019 y 376 durante 2018-2020. El 67% de los 

cardos estuvieron ocupados por hormigas y el 33% restante no estuvo ocupado por 

hormigas. De los cardos ocupados por hormigas, el 88% estuvo ocupado por una única 

especie de hormiga y el 12% restante mostró recambio de especies de hormigas entre 

censos o mostró dos especies de manera simultánea en al menos un censo. De los cardos 

que estuvieron ocupados por una única especie de hormiga, el 61% estuvieron ocupados 

por D. tener, el 21% por C. distinguendus, y el 18% por D. richteri. Respecto al 

curculiónido R. conicus, el 36% de los cardos tuvo inflorescencias infestadas con R. 

conicus y el 64% restante no tuvo inflorescencias infestadas con R. conicus. 

 

Descripción de las variables ambientales 

La precipitación fue la única variable ambiental que mostró una fuerte variación en el 

periodo de estudio. La precipitación fue 53% más abundante en 2018-2020 que en 

2017-2019 y 47% más abundante en 2018-2020 respecto al valor de precipitación 

histórico (Apéndice, Tabla A4.2). La temperatura y la velocidad del viento mostraron 

poca variación tanto para 2017-2019 vs. 2018-2020 (2 a 3% de variación) como en la 

comparación con los valores históricos (1 a 8% de variación; Apéndice, Tabla A4.2). 

 

Efectos de las hormigas y el curculiónido Rhinocyllus conicus sobre la adecuación del 

cardo  

Las diferencias de AIC entre los modelos de mejor ajuste y los modelos nulos sin el 

tamaño de roseta fueron 1769, 544, y 149 para el crecimiento, supervivencia y 

reproducción, respectivamente. Por lo tanto, incluir el tamaño de roseta en los modelos 
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mejoró sustancialmente el ajuste (Symonds & Moussalli 2011) apoyando su uso como 

variable de estado para estructurar el MPI.  

Las relaciones entre el tamaño de roseta, los componentes de adecuación de C. 

thoermeri, y la presencia de hormigas, pueden observarse en las Fig. 4.2a-c. Las 

hormigas no tuvieron efecto sobre el crecimiento y la supervivencia de C. thoermeri (p 

> 0.05 para los valores p brutos y ajustados por Bonferroni; Fig. 4.2d,e). Solo la 

hormiga D. tener afectó negativamente la reproducción de C. thoermeri, y el efecto fue 

más fuerte en 2017-2019 (p = 0.004) que en 2018-2020 (p = 0.03; Fig. 4.2f).  

 
FIG. 4.2 Efectos de las hormigas sobre las componentes de adecuación de Carduus 

thoermeri. Relación entre el tamaño de la roseta de C. thoermeri y su a) crecimiento, b) 

supervivencia, y c) reproducción (cantidad de semillas por planta) según la presencia o 

ausencia de hormigas sobre las plantas. Efectos de las hormigas sobre el d) crecimiento, 

e) supervivencia, y f) reproducción de C. thoermeri. Los efectos se obtuvieron 

relativizando la variable en la condición con hormigas según la variable en la condición 

sin hormigas. Las barras positivas o negativas indican efectos positivos o negativos de 

las hormigas, respectivamente. Cuando el error estándar (bigotes) corta la línea del cero 
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indica que no hay efecto de las hormigas sobre el componente de adecuación de C. 

thoermeri y cuando el error estándar no corta la línea de cero indica que sí hay efecto. 

En todos los gráficos se discriminan los datos según los periodos de estudio 2017-2019 

(N = 358 plantas) y 2018-2020 (N = 374 plantas). Estos periodos de dos años coinciden 

con el ciclo de vida bienal de C. thoermeri.*p < 0.05, **p < 0.01 

 

Las relaciones entre el tamaño de roseta, los componentes de adecuación de C. 

thoermeri, y la presencia de R. conicus pueden observarse en las Fig. 4.3a-c. 

Rhinocyllus conicus no tuvo efecto sobre el crecimiento y la supervivencia de C. 

thoermeri (p > 0.05 para los valores p brutos y ajustados por Bonferroni; Fig. 4.3d,e). 

Pero sí afectó negativamente la reproducción de C. thoermeri (p < 0.001 para los 

valores p brutos y ajustados por Bonferroni); y su efecto fue mayor en 2017-2019 (p < 

0.001) que en 2018-2020 (p < 0.01) (Fig. 4.3f).  

Combinando los dos periodos de estudio, el efecto de R. conicus sobre el 

componente reproductivo de C. thoermeri fue 37% más alto que el efecto de la hormiga 

ordeñadora D. tener (comparar Fig. 4.2f vs. Fig. 4.3f). El sitio de estudio no influyó 

sobre el crecimiento, supervivencia y reproducción de C. thoermeri (p > 0.05), por lo 

que de ahora en adelante trataré ambos sitios como uno solo. 
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FIG. 4.3 Efectos de Rhinocyllus conicus sobre las componentes de adecuación de 

Carduus thoermeri. Rhinocyllus conicus es un curculiónido controlador biológico de 

cardos. Relación entre el tamaño de la roseta de C. thoermeri y su a) crecimiento, b) 

supervivencia, y c) reproducción (cantidad de semillas por planta) según la presencia o 

ausencia de R. conicus sobre las plantas. Efectos de R. conicus sobre el d) crecimiento, 

e) supervivencia, y f) reproducción de C. thoermeri. Los efectos se obtuvieron 

relativizando la variable en la condición con R. conicus según la variable en la 

condición sin R. conicus. Las barras positivas o negativas indican efectos positivos o 

negativos de R. conicus, respectivamente. Cuando el error estándar (bigotes) corta la 

línea del cero indica que no hay efecto de R. conicus sobre el componente de 

adecuación de C. thoermeri y cuando el error estándar no corta la línea de cero indica 

que sí hay efecto. En todos los gráficos se discriminan los datos según los periodos de 

estudio 2017-2019 (N = 358 plantas) y 2018-2020 (N = 374 plantas). Estos periodos de 

dos años coinciden con el ciclo de vida bienal de C. thoermeri. **p < 0.01, ***p < 

0.001 

 

Efectos de las hormigas y el curculiónido Rhinocyllus conicus sobre las tasas de 

crecimiento poblacional (𝜆) del cardo 
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Las poblaciones de C. thoermeri se encuentran en crecimiento, como lo evidencian los 

𝜆 > 1 en la mayoría de los escenarios evaluados (Fig. 4.4). El 𝜆 de C. thoermeri no fue 

afectado por la presencia de hormigas ordeñadoras (p > 0.05 para los valores p brutos y 

ajustados por Bonferroni; Fig. 4.4). Sin embargo, las poblaciones de C. thoermeri 

mostraron una tendencia al decrecimiento en presencia de D. tener (p = 0.07 para el 

valor p bruto y ajustado por Bonferroni; Fig. 4.4). El curculiónido R. conicus tuvo un 

efecto negativo sobre el 𝜆 de C. thoermeri en el periodo 2017-2019 (p = 0.004; Fig. 

4.4). Pero, en el periodo 2018-2020, R. conicus solo mostro una tendencia negativa 

sobre el 𝜆 de C. thoermeri. Globalmente, los 𝜆 de C. thoermeri mostraron una fuerte 

variación entre los periodos del estudio; siendo los 𝜆𝑠 mayores en el periodo 2018-2020 

que en 2017-2019 (p < 0.05 para los valores p brutos y ajustados por Bonferroni; Fig. 

4.4).  

El 𝜆 de C. thoermeri estuvo más influenciado por las diferencias en la 

reproducción que por las diferencias en el crecimiento y la supervivencia, como lo 

demuestran los valores de elasticidad de 0.64 para la producción de semillas y de 0.36 

para el crecimiento y supervivencia (tomados conjuntamente). 
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FIG. 4.4 Comparación del crecimiento poblacional del cardo Carduus thoermeri en 

estados de ocupación con/sin hormigas y con/sin el curculiónido Rhinocyllus conicus. 

El crecimiento poblacional se cuantifica con la tasa de crecimiento poblacional (𝜆). 

Cuando 𝜆 < 1, 𝜆 ≅ 1, o 1 <  𝜆,  la población de C. thoermeri está en decrecimiento, 

equilibrio, o crecimiento, respectivamente. Las condiciones de ocupación de las 

hormigas y R. conicus se comparan en dos periodos del ciclo de vida bienal del cardo: 

2017-2019 y 2018-2020. Letras minúsculas distintas indican diferencias en el 𝜆 de C. 

thoermeri para las condiciones con/sin hormigas. Letras griegas distintas indican 

diferencias en el 𝜆 de C. thoermeri para las condiciones con/sin R. conicus. Las plantas 

sin hormigas o sin R. conicus son plantas que no tuvieron hormigas o R. conicus en 

condiciones naturales. Los asteriscos indican diferencias entre los periodos del estudio. 

*p < 0.05; ***p < 0.001; Valor marginal de p = 0.07 para Dorymyrmex tener en el 

periodo 2017-2019 
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DISCUSIÓN 

Las especies exóticas establecen interacciones bióticas con las especies nativas, y estas 

interacciones pueden afectar la adecuación e impactar en el crecimiento poblacional y 

proceso de invasión de las especies exóticas (Richardson et al. 2000; Mitchell et al. 

2006; White et al. 2006). Aquí mostré que el gremio de hormigas ordeñadoras nativas 

no afecta la adecuación ni el 𝜆 de C. thoermeri, una planta exótica atacada por 

pulgones. Sin embargo, en el nivel especie-específico, encontré que la hormiga D. tener 

afectó negativamente la reproducción de C. thoermeri y marginalmente el 𝜆 de C. 

thoermeri. Por otra parte, el controlador biológico R. conicus afectó negativamente 

tanto la reproducción como el 𝜆 de C. thoermeri. Los 𝜆𝑠 de C. thoermeri mostraron 

además una fuerte variación entre los periodos de estudio, sugiriendo que otros factores 

no medidos podrían ser claves para explicar la invasión de C. thoermeri. Este estudio 

destaca la importancia de emplear análisis poblacionales para examinar los efectos de 

las interacciones bióticas en la invasión de especies. 

 Las hormigas ordeñadoras de pulgones afectan la adecuación de las plantas al 

incrementar el daño de los pulgones o al remover a los herbívoros no-pulgón sobre las 

plantas (Styrsky & Eubanks 2007). Estos efectos de las hormigas sobre la adecuación de 

las plantas no necesariamente implican que haya un impacto a nivel poblacional de las 

plantas hospederas. Por ejemplo, si bien las hormigas defensoras del cactus Ferocactus 

wislizeni aumentan su producción de frutos, esto no afecta el crecimiento poblacional de 

la planta (Ford et al. 2015). La hormiga ordeñadora D. tener es la más agresiva del 

ensamble y la que proporciona el mejor servicio de defensa a los pulgones, lo que 

incrementa la supervivencia y abundancia de pulgones sobre las plantas (ver CAPÍTULO 

2). La mayor abundancia de pulgones afecta negativamente la reproducción de C. 

thoermeri (Chalcoff et al. 2019). Por ende, D. tener podría conferir Resistencia biótica a 
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la invasión de C. thoermeri (ver CAPÍTULO 3). Aquí confirmé que D. tener tiene un 

efecto negativo sobre la reproducción de C. thoermeri, pero esta hormiga no afecta la 

dinámica poblacional del cardo, i.e., las plantas con D. tener no mostraron variación en 

el 𝜆 respecto a plantas sin hormigas. La ausencia de efecto de las hormigas a nivel 

poblacional podría explicarse por varios motivos. El efecto de D. tener sobre la 

reproducción de C. thoermeri podría no ser suficientemente grande para afectar la 

dinámica poblacional de C. thoermeri. El controlador biológico R. conicus tuvo un 

efecto 37% más fuerte que D. tener sobre la reproducción de C. thoermeri y esto sí se 

traduzco en un efecto negativo sobre el 𝜆 de C. thoermeri. Si bien D. tener afectó el 

componente de adecuación reproductivo, no afectó el crecimiento y supervivencia de 

las plantas, que son componentes que también influyen en el 𝜆 de C. thoermeri. Si bien 

no pude incluir la abundancia de D. tener en mis modelos, esto puede ser importante 

para explicar los cambios en el 𝜆 de C. thoermeri. Mayor cantidad de hormigas 

atendiendo a los pulgones implica una mayor cantidad de defensa frente a sus 

depredadores naturales y esto puede ser relevante para la reproducción de C. thoermeri 

(CAPÍTULO 2 Y 3). Así, la presencia de D. tener en alta abundancia podría tener un 

impacto negativo sobre el 𝜆 de C. thoermeri, pero el modelo poblacional no lo revela. 

El efecto de R. conicus sobre el componente reproductivo de C. thoermeri es un 

37% mayor que el de la hormiga D. tener, sin embargo en el CAPÍTULO 3 evidencié que 

la vía de efecto de los pulgones es más fuerte que la vía de efecto del curculiónido (ver 

Fig. 3.7 y datos de D. tener en Tabla A3.1). Esta discrepancia se puede explicar porque 

la variable que use para estimar el componente reproductivo de C. thoermeri no fue la 

misma; en el CAPÍTULO 3 use la proporción de semillas viables en una inflorescencia, 

mientras que aquí use la cantidad de semillas viables en una planta. Posiblemente los 

pulgones tienen un efecto mayor que R. conicus a nivel de la inflorescencia, mientras 
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que R. conicus tiene un efecto mayor que los pulgones a nivel de planta. Esto explicaría 

el mayor efecto poblacional de R. conicus al compararlo con las plantas con D. tener y 

pulgones.   

Los estudios poblacionales son importantes para definir estrategias de manejo de 

las especies invasoras. Los resultados del CAPÍTULO 3 me sugirieron que las hormigas 

agresivas podrían actuar como agentes de control biológico de la invasión de plantas 

exóticas. Pero aquí evidencié que el efecto de las hormigas agresivas sobre la 

reproducción no necesariamente se traduce en un impacto sobre el 𝜆 de C. thoermeri. 

Por otra parte, R. conicus disminuyó el 𝜆 de C. thoermeri, justificando su uso como 

agente de control biológico de cardos. Aquí es importante destacar tres puntos. Primero, 

que los 𝜆𝑠 de C. thoermeri fueron mayores a 1 en todas las condiciones menos una, en 

la que 𝜆 fue ~1 (plantas con R. conicus en 2017-2019). Evidenciando que R. conicus 

solo contribuiría a mitigar la invasión de C. thoermeri y no a frenarla (i.e., 𝜆 = 1) o, 

menos aún, revertirla (i.e., 𝜆 < 1). Similarmente, un estudio en Nueva Zelanda evidenció 

que el efecto negativo de R. conicus sobre la producción de semillas de Carduus nutans 

(sinónimo de C. thoermeri) no es suficiente para lograr un decrecimiento de las 

poblaciones de cardos (Shea & Kelly 1998). Segundo, dada la gran controversia que se 

generó en Norteamérica por los efectos no deseados de R. conicus sobre las plantas 

nativas (ver la sección Controlador biológico de cardos del CAPÍTULO 1), es acuciante 

hacer estudios que examinen si esto ocurre en la región sudamericana. Tercero, la baja 

frecuencia de R. conicus en los cardos muestreados (36% de las plantas) puede deberse 

a su reciente llegada a la región; en un trabajo de 2013 en el que se revisó la presencia 

de R. conicus en la Argentina, no se detectó dicho curculiónido en cardos del Noroeste 

de la Patagonia (Enrique de Briano et al. 2013). Por todo esto, estrategias de manejo 

complementarias al uso de controladores biológicos podrían ser necesarias para frenar la 
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invasión de C. thoermeri. Por ejemplo, el mantenimiento de una cobertura vegetal 

estable dificulta la germinación de las semillas de C. thoermeri (Shea & Kelly 1998) y 

los cortes mecánicos de los tallos de C. thoermeri disminuyen su densidad y 

crecimiento poblacional (Tipping 2008; Zhang & Shea 2019). Combinando el control 

biológico con alguno de los métodos anteriores, posiblemente las poblaciones de C. 

thoermeri decrezcan en el tiempo y eventualmente dicha planta invasora pueda ser 

erradicada.  

Las variabilidad climática en la cual ocurren las interacciones bióticas es clave 

para entender la invasión de especies en el presente y predecir qué ocurrirá en un 

escenario de cambio climático en el futuro (Ward & Masters 2007; Morriën et al. 2010; 

Bansal & Sheley 2016). Los 𝜆𝑠 de C. thoermeri variaron fuertemente entre los periodos 

de estudio 2017-2019 y 2018-2020, siendo mayores durante el periodo 2018-2020 que 

en 2017-2019, y esto ocurrió independientemente de la ocupación de las plantas por las 

hormigas y R. conicus. Una posible explicación a dicha diferencia en los 𝜆𝑠 es el 

cambio en el clima. Hubo una notable diferencia en el régimen de lluvias entre los dos 

periodos del estudio. En particular, en 2018-2020 las precipitaciones fueron un 53% 

más altas que en 2017-2019, siendo además un 47% mayores que el promedio de 

precipitaciones histórico. Un aumento en el régimen de precipitaciones puede alterar las 

interacciones directas e indirectas entre las plantas y la comunidad de insectos 

(Deguines et al. 2017). La acción mecánica de la lluvia puede ser significativa para las 

especies más pequeñas, como los insectos que visitan las plantas. Por ejemplo, el 

impacto de las gotas de lluvia desprende pulgones de las plantas y esto afecta 

negativamente su abundancia sobre las plantas (Kaakeh & Dutcher 1993; Rodríguez-

del-Bosque et al. 2020). Las precipitaciones también pueden afectar el comportamiento 

de los insectos. Por ejemplo, la lluvia disuade a las hormigas ordeñadoras a atender a los 
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pulgones (Powell et al. 2009). Así, un escenario lluvioso podría disminuir la abundancia 

de pulgones sobre C. thoermeri, tanto por pérdida directa de individuos como por la 

menor atención –y defensa– que proveerían las hormigas ordeñadoras. Y esto podría ser 

favorable para la adecuación de C. thoermeri, ya que la abundancia de pulgones –y su 

daño– sería menor. Respecto al controlador biológico R. conicus, las precipitaciones 

fuertes incrementan la mortalidad de los huevos y larvas sobre las plantas (Surles et al. 

1975). Esto posiblemente disminuya el efecto negativo que R. conicus tiene sobre la 

producción de semillas, y explique porqué R. conicus no afectó el 𝜆 de C. thoermeri en 

el periodo con mayor precipitación (2018-2020). Se predice que el cambio climático 

podría traer aparejado un incremento de los eventos de precipitación extremos 

(O’Gorman 2015). Esto podría potenciar la invasión de C. thoermeri, si la lluvia 

disminuye la abundancia de herbívoros locales sobre las plantas y, por lo tanto, 

disminuye la resistencia biótica local y elimina el efecto de los controladores biológicos. 

En resumen, el incremento de las lluvias puede afectar el proceso de invasión de 

especies al afectar las interacciones bióticas entre las especies exóticas y locales y esto 

puede ser crítico en un escenario de cambio climático.  

Otros factores que afectan directamente a las plantas –y no a las interacciones 

bióticas sobre ellas– podrían explicar la variación interanual observadas en el 

crecimiento poblacional del cardo. Así, la variación en las precipitaciones también 

podría afectar el 𝜆 de C. thoermeri al impactar directamente sobre los componentes de 

adecuación de las plantas (i.e., supervivencia, crecimiento, reproducción). En regiones 

semiáridas, como el noroeste de la Patagonia, la disponibilidad de agua puede ser 

importante para el reclutamiento de plantas (Farji-Brener & Ghermandi 2004). La 

germinación y reclutamiento de C. thoermeri está limitada por la humedad y salinidad 

del sustrato (Medd & Lovett 1978; Han & Young 2013). Entonces, es de esperar que el 
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incremento del régimen de precipitaciones afecte positivamente el 𝜆 de C. thoermeri al 

incrementar su reclutamiento. La frecuencia y magnitud de los disturbios naturales o 

antrópicos, pueden afectar la adecuación y el crecimiento poblacional de las plantas, e 

impactar en la biodiversidad de la comunidad vegetal (Lavorel et al. 1994; Wiegand et 

al. 1997; Elderd & Doak 2006; Zhang & Shea 2012). En esta tesis, los sitios de 

muestreo se encontraban en zonas periurbanas con disturbio antrópico. Si bien los 

parches de cardos con los que trabajé se mantuvieron relativamente inalterados durante 

el estudio, las zonas aledañas sí recibieron disturbio (e.g., excavaciones, alisado de 

caminos, limpieza de bordes de camino), y dicho disturbio no fue homogéneo durante 

los cuatro años del estudio. El disturbio puede afectar el reclutamiento de rosetas de 

cardo al activar los bancos de semillas del suelo (Peterson-Smith & Shea 2010). 

También una alta intensidad de disturbio puede afectar negativamente el crecimiento y 

la reproducción de los cardos (Zhang & Shea 2012). Sin embargo, también se ha visto 

que los cardos son altamente resistentes al disturbio y esto explicaría su impresionante 

poder invasor (Zhang et al. 2011). Finalmente, el disturbio en las zonas aledañas a los 

parches de cardos puede afectar la biodiversidad de la comunidad, cambiar el nivel de 

competencia interespecífica, y esto afectar la adecuación y dinámica poblacional de los 

cardos (Ruggiero & Shea 2011). Entonces, la variabilidad interanual del crecimiento 

poblacional del cardo podría explicarse por la fluctuación de factores externos que 

afectan directamente la adecuación de las plantas, como los factores climáticos y el 

grado de disturbio natural o antrópico. 

Medir el impacto de las interacciones bióticas locales sobre la dinámica 

poblacional de las especies exóticas es clave para comprender la invasión de especies. 

Esto quedó evidenciado al comparar los resultados de los modelos de adecuación con 

los resultados de los modelos poblacionales. Así, las hormigas ordeñadoras agresivas 
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afectaron negativamente la reproducción de C. thoermeri pero este efecto no se tradujo 

en un cambio significativo de las tasas de crecimiento poblacional de C. thoermeri. 

Factores como la presencia del controlador biológico R. conicus y los cambios en el 

régimen de precipitaciones, podrían ser claves para explicar la invasión de C. thoermeri. 

Combinando aproximaciones experimentales con modelos poblacionales lograremos 

una mejor comprensión de los efectos de las interacciones bióticas locales sobre la 

invasión de especies. 
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APÉNDICE 

Método detallado para construir los modelos de adecuación del cardo  

Para modelar la demografía del cardo invasor Carduus thoermeri, durante 4 años 

marqué plantas en dos sitios (superficie total de 20600m2) y realicé censos en el tiempo. 

Para medir los efectos de las hormigas ordeñadoras sobre la adecuación de C. 

thoermeri, consideré los siguientes componentes de adecuación: crecimiento, 

supervivencia, y reproducción. Ajusté modelos lineales y no lineales de los 

componentes de adecuación con el tamaño de la roseta, el estado de ocupación de las 

hormigas o Rhinocyllus conicus y el año como variables explicativas (ver Tabla A4.1 en 

este Apéndice). Consideré al sitio de estudio como covariable. Al construir los modelos, 

primero determiné la mejor forma funcional para describir la relación entre cada 

componente de adecuación y el tamaño de la roseta, ajustando varios modelos 

candidatos que describían relaciones nulas, lineales o no lineales entre el tamaño de la 

roseta y el componente de adecuación. Los componentes de adecuación suelen tener 

respuestas no lineales al relacionarse a variables continuas como el tamaño, por ende, 

no tener en cuenta estas relaciones no lineales puede dar lugar a proyecciones erróneas 

de las tasas de crecimiento de la población (Dahlgren et al. 2011). En una primera 

instancia, los modelos candidatos sólo tenían el tamaño de la roseta como variable 

explicativa. Seleccioné los modelos con mejor ajuste según el criterio de información de 

Akaike (AIC) y el criterio de información bayesiano (BIC) (Kuha 2004). En una 

segunda instancia, incorporé los efectos del estado de ocupación de las hormigas o 

curculiónidos, el año y el sitio con modelos en los que los parámetros eran funciones del 

estado de ocupación, el año, y el sitio. Consideré dos escenarios respecto a las 

condiciones de ocupación de las plantas por parte de hormigas: i) parche de plantas 

ocupadas por todo el gremio de hormigas ordeñadoras, y ii) parches de plantas ocupadas 
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por una sola especie de hormiga ordeñadora (i.e., Dorymyrmex tener, Camponotus 

distinguendus, o D. richteri). Esto me permitió evaluar tanto efectos a nivel de gremio 

como efectos específicos de las especies de hormigas sobre los componentes de 

adecuación. Todos los modelos se ajustaron en R (R Core Team 2014). Para evaluar el 

efecto del estado de ocupación de las hormigas sobre cada componente de adecuación, 

consideré que todas las plantas censadas en el primer año del estudio eran una población 

representativa de esta especie en este lugar. A continuación, calculé el valor esperado 

del componente de adecuación de cada planta de esta población (que tiene un tamaño 

particular que influye en el componente de adecuación) utilizando los parámetros para 

cada uno de los posibles estados de ocupación y los efectos medios de la parcela y el 

año, y luego calculé el valor medio del componente de adecuación para toda la 

población para cada estado de ocupación. Por último, consideré que la diferencia entre 

el componente de adecuación medio esperado de cada estado de ocupación en el que 

hay hormigas y el estado sin hormigas, es el efecto de las hormigas (o de la especie de 

hormiga dada) sobre el componente de adecuación. Para evaluar los efectos de las 

hormigas en cada uno de los componentes de adecuación, comparé las plantas en el 

estado sin hormigas con las plantas en cada uno de los estados con hormigas. Para esto 

último, realicé pruebas de hipótesis y bootstrap no paramétrico de una muestra.  

Referencias 

Dahlgren JP, Garcia MB, Ehrlen J (2011) Nonlinear relationships between vital rates 

and state variables in demographic models. Ecology 92:1181-1187. 

doi:10.1890/10-1184.1 

Kuha J (2004) AIC and BIC: Comparisons of assumptions and performance. Sociol 

Methods Res 33:188–229 doi:10.1177/0049124103262065 

R Core Team (2015) R: a language and environment for statistical computing. Vienna, 
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Austria: R Foundation for Statistical Computing. https://www.R- project.org/ 

 

Método detallado para construir los modelos de proyección integral  

Para examinar los efectos de las hormigas ordeñadoras o Rhinocyllus conicus sobre la 

dinámica poblacional del cardo Carduus thoermeri, construí modelos de proyección 

integral (de ahora en adelante MPI). Los MPI emplean modelos de adecuación (“vital 

rate models” según Merow et al. 2014) con los cuales se puede comprender la dinámica 

poblacional de una especie. Los MPI son un tipo de modelo poblacional estructurado 

que es apropiado para especies en las que alguna característica del organismo (i.e., 

variables de estado como el tamaño) es continua e influye fuertemente en los 

componentes de adecuación (Merow et al. 2014). Los MPI modelan la contribución de 

los individuos con diferentes valores de la variable de estado (e.g., diferentes tamaños) a 

la población a través de los modelos de adecuación: supervivencia, crecimiento, y 

reproducción (ver “Método detallado para construir los modelos de adecuación del 

cardo” en este Apéndice). Mediante los MPI se puede saber si la población de una 

especie se encuentra en una trayectoria de aumento, disminución, o estabilidad, y 

conocer la contribución de los componentes de adecuación a estos cambios en la 

población. Los MPI representan a una población como 𝑛(𝑥, 𝑡), donde 𝑛(𝑥, 𝑡)𝑑𝑥 es el 

número de individuos cuyo tamaño está en el rango [𝑥, 𝑥 + 𝑑𝑥] en el tiempo 𝑡. La 

función 𝑆(𝑥)  es la probabilidad de supervivencia de un individuo de tamaño 𝑥 y la 

función 𝐺(𝑥, 𝑦) es la probabilidad que un individuo de tamaño 𝑥 crezca (o se reduzca) 

para llegar a ser de tamaño 𝑦, dado a que ha sobrevivido. La función 𝑃(𝑦, 𝑥) es igual a 

𝑆(𝑥)𝐺(𝑥, 𝑦) y representa la probabilidad que un individuo de tamaño 𝑥 en el tiempo t 

sobreviva al tiempo t+1 y pase a ser de tamaño 𝑦. La función 𝑃(𝑦, 𝑥) se llama sub-

kernel de supervivencia y crecimiento del MPI. La función 𝐹(𝑦, 𝑥) es el número 



CAPÍTULO 4 – FOCO EN LA POBLACIÓN DEL CARDO 

 

 161 

esperado de nuevas plántulas de tamaño 𝑦 producidas por padres de tamaño 𝑥. La 

función 𝐹(𝑦, 𝑥)  se denomina sub-kernel de fecundidad del MPI. La función 𝐾(𝑦, 𝑥) se 

denomina kernel del MPI y es igual a la suma de los sub-kernels, es decir, 𝑃(𝑦, 𝑥)  +

 𝐹(𝑦, 𝑥). La función 𝐾(𝑦, 𝑥) proyecta una población hacia adelante un paso de tiempo. 

La dinámica de la población se describe como:  

𝑛(𝑦, 𝑡 + 1) = ∫ 𝐾(𝑦, 𝑥)𝑛(𝑥, 𝑡)𝑑𝑥
𝑈

𝐿
, con 𝐿 y 𝑈 representando el límite inferior (𝐿 del 

inglés “Lower”) y superior (𝑈 del inglés “Upper”) del rango de tamaños posibles. 

Restringí el MPI para que todos los individuos de cardo permanezcan dentro del rango 

de tamaños [𝐿, 𝑈] y, por tanto, se contabilicen (Williams et al. 2012). Utilicé el tamaño 

de la roseta como la variable de estado que estructuró el MIP. El ciclo de vida de las 

plantas perennes monocárpicas como C. thoermeri es más complejo que otros ciclos de 

vida porque luego de la floración la planta se muere (Rees y Rose 2002; Rees y Ellner 

2009). Distinguir la muerte debida a la floración de otras fuentes de mortalidad es 

importante porque la muerte relacionada con la floración tiene un efecto positivo en las 

poblaciones, mientras que la muerte antes de la floración tiene un efecto negativo. 

Realicé un censo pre-reproductivo, en el que el sub-kernel 𝑃(𝑦, 𝑥) es igual a 𝑆(𝑥) ∗

[1 − 𝑝𝑓𝑙𝑜𝑤𝑒𝑟(𝑥)] ∗ 𝐺(𝑥|𝑦). Así, 𝑃(𝑦, 𝑥) tiene dos partes: una debida a la floración del 

cardo 𝑝𝑓𝑙𝑜𝑤𝑒𝑟(𝑥) y otra para los individuos vegetativos 𝑆(𝑥). Modelé la distribución del 

tamaño de las plántulas con una distribución gaussiana. Aproximé el MPI utilizando la 

evaluación numérica y la regla del punto medio (Ellner y Rees 2006) dividiendo 

uniformemente el rango de tamaño [𝐿, 𝑈] en 200 clases de tamaño y evaluando el MPI 

en el punto medio de cada una de estas clases de tamaño. Construí el MPI en R (R Core 

Team 2014) con los paquetes IPMpack y popbio R (Stubben y Milligan 2007; Metcalf 

et al. 2013).  
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FIG. A4.1 Ciclo de vida bienal del cardo Carduus thoermeri. Se ilustran dos periodos de 

dos años comprendidos en el estudio. El periodo 2017-2019 es el primer ciclo de vida 

de C. thoermeri en mi estudio (recuadro rojo) y el periodo 2018-2020 es el segundo 

ciclo de vida de C. thoermeri en mi estudio (recuadro verde). Las rosetas crecen cerca 

de un año (de octubre a octubre). Luego en noviembre se inicia la fase reproductiva que 

culmina con la dispersión de semillas hacia enero-febrero. Luego de la dispersión de las 

semillas, las plantas entran en fase de senescencia hacia marzo.
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TABLA A4.1 Modelos de mejor ajuste para los componentes de adecuación del cardo 

Carduus thoermeri 

Componente de 

adecuación 
Función 

Error de la 

distribución 

Supervivencia Logística: 𝑦 =  𝑒𝛼+𝛽𝑥 (1 + 𝑒𝛼+𝛽𝑥)⁄  Binomial 

Crecimiento Lineal: 𝑦 =  𝛼 +  𝛽𝑥 Gaussiano 

Probabilidad de 

floración 
Logística: 𝑦 = 1 (1 + 𝑒(𝛼(𝑥−𝛽)))⁄  Binomial 

Número de semillas Exponencial: 𝑦 =  𝑒𝛼+𝛽𝑥 Binomial Negativo 

Para todas las funciones, 𝑥 es el tamaño de la roseta del cardo. Las letras griegas son 

parámetros en los que consideré el estado de ocupación de las hormigas, el controlador 

biológico R. conicus, los periodos de estudio, y el sitio de estudio 
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TABLA A4.2 Precipitación, temperatura, y velocidad del viento para el periodo 2010-

2020 en la zona de estudio. Los datos se presentan para el período de 10 años (2010-

2020) y para los periodos de 18 meses de vida de C. thoermeri (ver Fig. A4.1). Para 

facilitar la interpretación de los datos de C. thoermeri, estos se presentan en periodos de 

2 años. El estudio cubre los últimos dos periodos de la tabla: 2017-2019 y 2018-2020 

(destacados en negrita). Los datos de temperatura y velocidad del viento son de la 

estación meteorológica SAZS, S. C. de Bariloche (41°09'04''S 71°09'27''O) y fueron 

recopilados de la base de datos de www.weatherunderground.com. Los datos de 

precipitación fueron recopilados de la base de datos de www.worldweatheronline.com 

 

 Factor Abiótico (FA) 

Periodos 

Precipitación  

(mm)*  

Temperatura  

(ºC)* 

Velocidad del viento  

(km/h)* 

10 años    

    2010-2020 51.2 7.8 13.3 

2 años (ciclo de vida del cardo)    

    2010-2012 53.0 7.5 12.0 

    2011-2013 52.7 8.1 12.9 

    2012-2014 56.0 7.7 13.1 

    2013-2015 52.3 7.5 12.8 

    2014-2016 47.1 7.8 13.3 

    2015-2017 30.5 8.0 12.7 

    2016-2018 43.9 7.9 14.4 

    2017-2019  49.3 7.9  14.4 

        cambio histórico** -4% +1% +8% 

    2018-2020  75.2 7.7 13.9 

        cambio histórico ** +47% -1% +4% 

        cambio en el estudio*** +53% -2% -3% 

*Promedio del promedio mensual. Para la precipitación, los promedios se calculan a 

partir de la precipitación acumulada en un mes. Para la temperatura y la velocidad del 

viento, los promedios se calculan a partir de las temperaturas medias diarias y las 

velocidades medias diarias del viento, respectivamente. 
**cambio histórico =  [(FA𝑒𝑠𝑡𝑢𝑑𝑖𝑜 − FA2010–2020) /FA2010–2020] × 100, donde FA 

representa a los Factores Abióticos: precipitación, temperatura, o viento. FA𝑒𝑠𝑡𝑢𝑑𝑖𝑜 es el 

Factor Abiótico en 2017-2019 o 2018-2020, y FA2010–2020 es el Factor Abiótico en 

2010-2020. 
***cambio en el estudio =  [(FA2018–2020 − FA2017–2019) / FA2017–2019] × 100, donde 

FA representa a los Factores Abióticos: precipitación, temperatura, o viento. 

FA2018–2020 es el Factor Abiótico en 2018-2020 y FA2017–2019 es el Factor Abiótico en 

2017-2019. 

http://www.worldweatheronline.com/
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HORMIGAS ORDEÑADORAS: LA AGRESIVIDAD Y ABUNDANCIA IMPORTAN 

A pesar de su pequeño tamaño, las hormigas ordeñadoras pueden tener grandes efectos 

sobre la estructura de las comunidades y funcionalidad de los ecosistemas (Crutsinger & 

Sanders 2005; Eubanks & Styrsky 2006; Clark et al. 2019). Sin embargo, una o unas 

pocas especies de hormigas son las que, por lo general, desencadenan efectos 

significativos sobre las comunidades y ecosistemas (e.g., Clark & Singer 2018). La 

variación en la agresividad y abundancia de las especies de hormigas puede explicar 

porqué algunas especies son ecológicamente más importantes que otras (e.g., Del-Claro 

& Oliveira 2000; Ness 2006). Cuando una especie reúne dominancia comportamental y 

numérica (i.e., alta agresividad y abundancia), se le atribuye comúnmente dominancia 

ecológica (Lach et al. 2010). Respecto a la agresividad en el gremio de hormigas 

ordeñadoras, es esperable que las especies agresivas sean más beneficiosas para los 

pulgones que las especies menos agresivas, ya que las especies agresivas ahuyentaran 

en mayor medida a los enemigos de los pulgones y, por ende, aumentarán la 

supervivencia de los pulgones. A su vez, al patrullar las plantas en búsqueda de 

pulgones, las hormigas más agresivas tenderán a ahuyentar a otros visitantes de las 

plantas, sean estos antagonistas o mutualistas (e.g., herbívoros o polinizadores). Un 

razonamiento similar puede hacerse sobre la abundancia de hormigas ordeñadoras. Las 

especies más abundantes tienen mayor probabilidad de encontrar intrusos sobre la 

planta hospedera por el hecho de contar con más cantidad de obreras patrullando. 

Además, al reclutar mayor cantidad de obreras, es esperable que las especies abundantes  

repelan a los enemigos de los pulgones y otros visitantes de las plantas con mayor 

facilidad que aquellas especies menos abundantes. Así, las hormigas ordeñadoras más 

agresivas y abundantes serán probablemente las que desencadenen mayor cantidad de 
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efectos directos e indirectos sobre las plantas y comunidad de artrópodos asociadas a las 

plantas. 

Acorde a esto, la especie de hormiga más agresiva y abundante del ensamble de 

ordeñadoras estudiado aquí fue la que presentó mayor cantidad de efectos significativos 

sobre la comunidad. Evidencié que las especies de hormigas asociadas a los cardos 

tienen grandes diferencias en cuanto a su agresividad y abundancia sobre las plantas en 

las que buscan pulgones. Demostré que la hormiga más agresiva y abundante, 

Dorymyrmex tener, es la única especie que tiene efectos sobre la comunidad de insectos 

sobre los cardos (pulgones, mariquitas, y larvas de sírfido). Esto fue tanto por el efecto 

directo de las hormigas sobre los depredadores de pulgones (mariquitas y larvas de 

sírfido) como por el efecto indirecto que implicó dicha defensa sobre las poblaciones de 

pulgones. A su vez, D. tener afectó indirectamente la reproducción del cardo Carduus 

thoermeri. Solo las hormigas agresivas y abundantes establecieron una relación 

mutualista con los pulgones (i.e., defensa de las hormigas a cambio de melaza). Así, la 

agresividad y abundancia son características claves para entender la relevancia 

ecológica de las hormigas ordeñadoras en la comunidad (Fig. 5.1). 

Finalmente, las hormigas ordeñadoras agresivas solo afectaron la adecuación de 

los pulgones al ahuyentar a sus depredadores naturales, mientras que no afectaron la 

abundancia de curculiónidos en las inflorescencias (Fig. 5.1). Esto apoya la idea de que 

las hormigas ordeñadoras no afectan a todos los insectos de las plantas por igual; siendo 

su efecto mayor sobre aquellos insectos que están directamente relacionados a los 

pulgones (e.g., depredadores de pulgones), y menor –o nulo– sobre aquellos insectos 

que no están directamente relacionados a los pulgones (e.g., curculiónidos y otros 

herbívoros) (Altfeld & Stiling 2006).  
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FIG. 5.1 La agresividad y abundancia de hormigas ordeñadoras determina su relevancia 

ecológica. Caractericé la agresividad y determiné la abundancia de un ensamble de 

hormigas ordeñadoras nativo. Determiné que Dorymyrmex tener es la especie más 

agresiva y abundante del ensamble. Paralelamente, determiné los efectos directos e 

indirectos de las hormigas ordeñadoras sobre la comunidad de artrópodos del cardo 

Carduus thoermeri y los efectos indirectos de las hormigas sobre las plantas. La 

relevancia ecológica es la cantidad de efectos directos e indirectos de las hormigas en la 

comunidad. Así, a mayor cantidad de efectos directos e indirectos, mayor la relevancia 

ecológica de la especie de hormiga. Para más detalles de la agresividad y abundancia de 

las hormigas ordeñadoras ver CAPÍTULO 2 y 3. Para más detalles de los efectos directos 

e indirectos de las hormigas ordeñadoras ver CAPÍTULO 3. 

 

EFECTOS INDIRECTOS DE LAS HORMIGAS ORDEÑADORAS SOBRE LAS PLANTAS EXÓTICAS 

El papel de los efectos indirectos entre especies nativas y exóticas sobre la invasión de 

especies ha sido subvalorado en la ecología de invasiones biológicas (White et al. 2006; 

Ricciardi et al. 2013). Las hormigas ordeñadoras pueden afectar a las plantas 

hospederas por vías indirectas que implican a pulgones, herbívoros no-pulgón, y 
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polinizadores (Styrsky & Eubanks 2007; Ibarra-Isassi & Oliveira 2018; LeVan & 

Holway 2015). Se desconoce si los efectos indirectos de las hormigas ordeñadoras 

influyen tanto en la adecuación como en la invasión de plantas exóticas. Combinando 

conceptos de ecología de hormigas e invasiones biológicas, enuncié hipótesis que 

examinan vías indirectas por las cuales las hormigas ordeñadoras pueden afectar a las 

plantas exóticas (Fig. 5.2). Mis resultados muestran que las hormigas ordeñadoras 

nativas desencadenan efectos indirectos sobre la adecuación de los cardos. La hormiga 

ordeñadora D. tener reduce la adecuación de C. thoermeri al incrementar el daño 

generado por los pulgones. A dicho efecto indirecto lo denominé “Resistencia biótica 

indirecta” en alusión al efecto modulador que una tercera especie puede tener sobre el 

mecanismo de Resistencia biótica (Elton 1958; Fig. 5.2a). La agresividad y abundancia 

de las especies de hormigas fueron caracteres relevantes en la “Resistencia biótica 

indirecta”. Así, solo la especie agresiva y abundante D. tener apoyó la “Resistencia 

biótica indirecta”, mientras que las especies de hormigas menos agresivas y abundantes 

no afectaron la adecuación de C. thoermeri. Paralelamente, demostré que las hormigas 

ordeñadoras no incrementaron la adecuación de C. thoermeri por la vía indirecta que 

incluye al controlador biológico R. conicus. A esta vía la denominé “Facilitación biótica 

indirecta” en alusión al incremento de la adecuación de C. thoermeri que implicaría la 

expulsión de R. conicus por parte de las hormigas (Fig. 5.2b). Las hormigas ordeñadoras 

podrían afectar indirectamente a las plantas exóticas al expulsar sus polinizadores. Al 

privar a las plantas de polinizadores, las hormigas pueden disminuir la fecundación de 

las plantas y conferir “Resistencia biótica indirecta” (Fig. 5.2c). Como el sistema de 

reproducción de C. thoermeri es autocompatible (Chalcoff et al. 2019) y las hormigas 

ordeñadoras usualmente no frecuentan las inflorescencias de C. thoermeri, no puse a 

prueba a este último mecanismo. En resumen, evidencié que las hormigas ordeñadoras 
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nativas desencadenan efectos indirectos sobre la adecuación de las plantas exóticas y 

dichos efectos podrían ser relevantes en la invasión de plantas. Aún así, es importante 

destacar que dichos efectos de las hormigas no garantizan que haya efectos en el nivel 

poblacional de la planta huésped (e.g., Ford et al. 2015), por lo que es clave realizar 

estudios poblacionales para determinar si las hormigas afectan el proceso de invasión.   

 
FIG. 5.2 Efectos indirectos de las hormigas ordeñadoras sobre las plantas hospederas y 

su relación con los mecanismos de invasión de plantas. a) Efecto indirecto vía pulgones: 

las hormigas defienden a los pulgones de sus enemigos naturales lo que incrementa la 

abundancia y daño de los pulgones sobre la planta exótica. El resultado de esta vía es 

negativo para la adecuación de la planta exótica y apoya la hipótesis de “Resistencia 

biótica indirecta” a la invasión de plantas. b) Efecto indirecto vía herbívoros 

masticadores: al patrullar las plantas en búsqueda de la melaza de los pulgones, las 

hormigas expulsan a los herbívoros masticadores de la planta. El resultado de esta vía es 

positivo para la adecuación de la planta exótica y apoya la hipótesis de “Facilitación 

biótica indirecta” a la invasión de plantas. c) Efecto indirecto vía polinizadores: al 

patrullar la planta en búsqueda de la melaza de los pulgones, las hormigas expulsan y 

disuaden a polinizadores. La reducción de la visita de los polinizadores disminuye la 

fecundación de los óvulos y producción de semillas. El resultado de esta vía es negativo 

para la adecuación de la planta exótica y apoya la hipótesis de “Resistencia biótica 

indirecta” a la invasión de plantas. Las hipótesis en a) y b) fueron examinadas en esta 
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tesis, mientras que la hipótesis en c) no fue examinada ya que el cardo es 

autocompatible y las hormigas usualmente no patrullan las flores sobre la 

inflorescencia. Para más detalles de las hipótesis a) y b) en el sistema de hormigas 

ordeñadoras y cardos, ver el CAPÍTULO 3. 

 

LA IMPORTANCIA DE LOS ESTUDIOS POBLACIONALES EN LA ECOLOGÍA DE INVASIONES 

Las invasiones biológicas son fenómenos principalmente poblaciones (Ramula et al. 

2008; Burns et al. 2013; Jelbert et al. 2019), por lo que es crítico examinar la dinámica 

poblacional de las especies invasoras para entender qué factores potencian o disminuyen 

la invasión. Concluir que una interacción afecta la invasión de una especie en base a 

efectos sobre componentes de adecuación aislados (e.g., reproducción) puede ser un 

error. Por ejemplo, el efecto positivo de las hormigas sobre la producción de frutos del 

cactus Ferocactus wislizeni no provocó efectos biológicamente significativos en el nivel 

poblacional del cactus (Ford et al. 2015). Los modelos poblacionales nos ofrecen la 

posibilidad de sintetizar la compleja y variada información del ciclo vital de una especie 

en parámetros simples como la tasa de crecimiento poblacional (𝜆), que determinan la 

dirección final del sistema. Además, la sensibilidad y elasticidad indican la contribución 

de los componentes de adecuación sobre el 𝜆 y nos permiten entender porqué los 

factores externos afectan –o no afectan– a la dinámica poblacional de una especie 

(Benton & Grant 1999; García & Ehrlén 2009). Por ello, si queremos lograr un 

entendimiento más profundo sobre las invasiones biológicas, es clave que los análisis 

poblacionales ganen mayor presencia en los estudios sobre invasiones.  

Esta tesis es un claro ejemplo sobre la importancia de examinar una pregunta de 

ecología a una escala individual y poblacional. Así, a una escala individual, mostré que 

las hormigas ordeñadoras afectan negativa e indirectamente la reproducción del cardo 

C. thoermeri. Pero, a una escala poblacional, encontré que las hormigas no afectan el 𝜆 

de C. thoermeri. La ausencia de efecto de las hormigas ordeñadoras en el 𝜆 de C. 
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thoermeri podría deberse a que su efecto sobre el componente de adecuación 

reproductivo no es lo suficientemente fuerte para impactar sobre la dinámica 

poblacional de la planta. El cardo C. thoermeri puede producir una gran cantidad de 

semillas por inflorescencia (he llegado a contar hasta ~800 semillas en una 

inflorescencia) y las plantas pueden sustentar hasta 30 inflorescencias; por lo que una 

planta podría producir hasta ~24000 semillas (i.e., 800
𝑠𝑒𝑚𝑖𝑙𝑙𝑎𝑠

𝑖𝑛𝑓𝑙𝑜𝑟𝑒𝑠𝑐𝑒𝑛𝑐𝑖𝑎
×

30 
𝑖𝑛𝑓𝑙𝑜𝑟𝑒𝑠𝑐𝑒𝑛𝑐𝑖𝑎𝑠

𝑝𝑙𝑎𝑛𝑡𝑎
= 24000 

𝑠𝑒𝑚𝑖𝑙𝑙𝑎𝑠

𝑝𝑙𝑎𝑛𝑡𝑎
). Este alto potencial reproductivo también fue 

evidenciado en otros estudios con cardos (Farji-Brener & Ghermandi 2008; Chalcoff et 

al. 2019). Los cardos además forman bancos de semillas y los bancos de semillas no 

son afectados por la actividad de las hormigas ordeñadoras, al menos de forma directa. 

El controlador biológico R. conicus sí tuvo un efecto negativo sobre el 𝜆 de C. 

thoermeri. La  magnitud del efecto de R. conicus sobre el componente de adecuación 

reproductivo de C. thoermeri fue un 37% mayor que el efecto de la hormiga D. tener, lo 

cual podría explicar porqué, a diferencia de las hormigas, R. conicus sí afectó 

negativamente el 𝜆 de C. thoermeri (Fig. 5.3). Dado a que el parámetro 𝜆 puede ser 

empleado para caracterizar el poder de invasión de una especie, concluí que las 

hormigas ordeñadoras no afectan la invasión de C. thoermeri, mientras que el 

controlador biológico R. conicus mitiga la invasión de C. thoermeri. El contexto 

abiótico también podría modular la invasión de C. thoermeri. Así, sugerí que la 

variación del 𝜆 de C. thoermeri entre periodos podría deberse a cambios en los 

regímenes de precipitación (Fig. 5.3). En resumen, los estudios poblacionales son 

herramientas claves en ecología de invasiones porque nos permiten evaluar e integrar la 

influencia de factores bióticos y abióticos sobre la dinámica poblacional de las especies 

exóticas. 
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FIG. 5.3 Esquema teórico de las interacciones entre insectos y el cardo Carduus 

thoermeri y sus efectos a nivel de la población de C. thoermeri. Se muestran los efectos 

de la interacción de C. thoermeri con el controlador biológico de cardos Rhinocyllus 

conicus y con la hormiga ordeñadora de pulgones Dorymyrmex tener. La sensibilidad de 

C. thoermeri a los cambios en los componentes de adecuación esta representada 

mediante un filtro claroscuro, donde los colores oscuros indican baja sensibilidad y los 

colores claros indican alta sensibilidad. Las flechas son los efectos de cada interacción 

sobre los componentes de adecuación. El grosor de la flecha indica la magnitud del 

efecto. Así, los efectos poblacionales importantes pueden verse en las flechas sobre 

fondo blanco, y los poco trascendentes en flechas sobre fondo oscuro. El lambda (λ), o 

tasa de crecimiento poblacional, es el parámetro integrador que evalúa la importancia de 

cada interacción sobre la invasión de C. thoermeri. El recuadro de líneas discontinuas 

indica que las precipitaciones pueden modificar la magnitud de los efectos de las 

interacciones y la matriz de sensibilidad de C. thoermeri. Para más detalles del efecto de 

las hormigas y R. conicus sobre el componente reproductivo de C. thoermeri, ver el 

CAPÍTULO 3. Para más detalles de los efectos de las hormigas y R. conicus sobre los 

componentes de adecuación y dinámica poblacional de C. thoermeri, ver el CAPÍTULO 4. 

 

LA INVASIÓN DEL CARDO EN UN MARCO GLOBAL 

El cardo C. thoermeri ha sido un modelo excelente para examinar hipótesis sobre 

invasión de especies. Su rápido crecimiento, alto poder reproductivo, y capacidad de 

formar bancos de semillas, lo hacen una maleza ideal (ideal-weed Hypothesis; Baker 

1965). Ha invadido con rapidez a Estados Unidos, Canadá, Australia, y Nueva Zelanda 

(Jongejans et al. 2008); y sus poblaciones se encuentran en pleno crecimiento en dichos 
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territorios (Tabla 5.1). Aquí evidencié que Argentina no es la excepción a la regla. En el 

NO de la Patagonia, las poblaciones de C. thoermeri se encuentran creciendo a tasas 

similares a las observadas en otros territorios invadidos (Tabla 5.1). Notablemente, las 

poblaciones de C. thoermeri decrecen en su distribución nativa (Tabla 5.1), sugiriendo 

que factores allí presentes –y ausentes en la distribución invadida– pueden ser claves 

para explicar el éxito de invasión del cardo. La hipótesis del escape de enemigos 

(enemy-release hypotesis; Maron & Vilà 2001) afirma que las especies invasoras tienen 

éxito porque dejaron atrás sus enemigos naturales coevolucionados. De esta hipótesis 

deriva la idea de introducir controladores biológicos para manejar a las especies 

exóticas. Así, la introducción del controlador biológico R. conicus en Argentina se 

pensó que contendría la invasión de C. thoermeri. Sin embargo, R. conicus ha 

demostrado no ser capaz de suprimir a C. thoermeri en su rango invadido; esto es así 

tanto en el NO de la Patagonia, donde R. conicus baja levemente el λ de C. thoermeri 

(datos de esta tesis), como en otros países (Shea & Kelly 1998). 

TABLA 5.1 Comparaciones de las tasas de crecimiento poblacional (λ) del cardo C. 

thoermeri en rangos invadidos vs. nativos. Los λs indican si las poblaciones se 

encuentran decreciendo (λ < 1), estables (λ = 1), o creciendo (λ > 1). 

 Rangos invadidos Rango nativo 

 
USA, 

Kansas1 

Australia, 

Kybeyan1 

Nueva Zelanda, 

Midland1 

Argentina, 

Bariloche2 

Francia,  

La Cavalerie1 

λ 1.74 1.20 2.68 1.54 0.60 

1 datos de Jongejans et al. (2008) 
2 rango invadido estudiado en la presente tesis. El λ es el promedio de los λs en Fig. 4.4 

 

Para que una planta se torne invasora, esta debe ser capaz de resistir a los 

antagonistas locales y de adaptarse a las condiciones del medio. Aquí demostré que los 

pulgones y hormigas ordeñadoras nativas son antagonistas de C. thoermeri porque 

reducen su adecuación (proporción de semillas viables), sin embargo, esto no se traduce 

en un impacto negativo sobre el crecimiento poblacional de C. thoermeri. Así, la 
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resistencia biótica por parte de la insectofauna local parece no limitar la invasión de C. 

thoermeri. Las plantas locales, al competir por recursos, también podrían resistir la 

invasión de C. thoermeri (Wardle et al. 1995). Carduus thoermeri es además una hierba 

ruderal; el disturbio natural y/o antrópico al reducir la competencia de las plantas 

locales, liberar recursos, y promover el enterramiento de las semillas, es clave para su 

establecimiento, crecimiento, reproducción (Rauschert & Shea 2012). Así, mantener los 

ecosistemas naturales y semi-urbanos saludables y con un bajo nivel de disturbios, 

posiblemente sea una buena estrategia para frenar la expansión de esta maleza exótica. 

  

FUTURAS DIRECCIONES 

El servicio de defensa es solo uno de varios tipos de servicios que las hormigas proveen 

a los pulgones. Las hormigas ordeñadoras ofrecen servicio de transporte de pulgones. 

Las hormigas trasladan pulgones asegurándose que forrajeen en las zonas más nutritivas 

de las plantas, y además el traslado aumenta la dispersión de los pulgones e infestación 

de nuevas plantas (Way 1963; Collins & Leather 2002). Las hormigas ordeñadoras 

ofrecen servicios de limpieza. Al consumir la melaza de los pulgones las hormigas 

impiden el desarrollo de hongos entomopatógenos (Banks 1958; Rhainds & Messing 

2005). Las hormigas ordeñadoras ofrecen servicios funerarios. Las hormigas quitan los 

cadáveres de los pulgones evitando que se propaguen enfermedades entre los pulgones 

(Nielsen et al. 2010). En mi sistema de estudio me enfoqué en el servicio de defensa y 

demostré que este servicio es importante para los pulgones, pero esto no invalida que las 

hormigas también hayan favorecido a los pulgones mediante otro servicio. En el campo 

observé en repetidas ocasiones a hormigas D. tener cargando pulgones en sus 

mandíbulas; pulgones que estaban en algunas ocasiones vivos y en otras muertos. Esto 

lo observé tanto en hormigas sobre las plantas como sobre el suelo. Posiblemente las 
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hormigas transporten pulgones entre plantas para lograr ubicarlos en mejores sitios o 

para infestar “deliberadamente” plantas sin pulgones y asegurase una mayor cantidad de 

melaza a futuro. Los pulgones transportados muertos tal vez sean indicio del servicio 

funerario de las hormigas, aunque no puede descartarse que las hormigas se encontrasen 

depredando pulgones (Sakata 1995). Los cardos con una alta abundancia de pulgones 

suelen tener acumulación de melaza sobre los tallos y hojas cuando no son visitados por 

hormigas. Mientras que la melaza no se acumula –o disminuye considerablemente– 

cuando las plantas son visitadas por hormigas. Este patrón podría explicarse por el 

servicio de limpieza. Resta comprobar si el exceso de melaza es perjudicial para las 

plantas y pulgones. Comprender los efectos positivos y negativos que tienen las 

hormigas ordeñadoras sobre los pulgones y medir su contribución relativa sobre las 

tasas de crecimiento poblacional de los pulgones, es importante tanto desde un punto de 

vista teórico (i.e., comprender el papel que tienen las hormigas ordeñadoras sobre las 

comunidades de insectos) como desde un punto de vista práctico (i.e., comprender el 

papel que tienen las hormigas ordeñadoras en sistemas artificiales, como huertas y 

sistemas agrícolas). 

Parte de la importancia ecológica de las hormigas ordeñadoras radica en la gran 

cantidad de efectos directos e indirectos que pueden tener sobre la comunidad de 

artrópodos y plantas de la comunidad (Styrsky & Eubanks 2007; Clark et al. 2019). Si 

bien el objetivo de esta tesis fue examinar los efectos indirectos de las hormigas sobre 

las plantas exóticas, las hormigas también afectan a la comunidad de insectos de los 

cardos, tanto por vías directas e indirectas. La hormiga D. tener expulsa de los cardos a 

mariquitas y larvas de sírfido. Y con ello afecta indirectamente la abundancia de 

pulgones sobre los cardos (ver CAPÍTULO 2). Sin embargo, hubo una especie de 

mariquita (Cycloneda germainii, de 4 especies testeadas) y un tamaño de larva de 
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sírfido (‘tamaño grande’, de 3 tamaños testeados) que no fueron expulsados con éxito 

por D. tener (Fig. 2.3 en CAPÍTULO 2). Las especies de mariquitas y larvas de sírfidos no 

expulsadas por las hormigas podrían tener grandes beneficios al poder forrajear 

pulgones en un escenario libre de competencia y poder alimentarse de una mayor 

cantidad de pulgones. Las hormigas ordeñadoras también pueden afectar a las 

poblaciones de pulgones al disminuir la tasa de parasitismo de los pulgones. Las avispas 

parasitoides (Hymenoptera: Braconidae: Aphidiinae) ponen un huevo en el interior del 

pulgón; la larva emergente consume los tejidos del hospedador, y luego teje un capullo 

y pupa en el interior del pulgón muerto, cuyo exoesqueleto se endurece y adquiere un 

color marrón (momia). Las momias permanecen en la planta y son fácilmente 

identificables en algunas especies de pulgones, por lo que se han utilizado con éxito 

para estimar las tasas de parasitismo. En C. thoermeri, la actividad de las hormigas 

ordeñadoras es mayor y la tasa de parasitismo es menor cuando las plantas crecen en 

suelos enriquecidos de nutrientes que cuando lo hacen en suelos no enriquecidos 

(Lescano et al. 2012). Esto sugeriría que las hormigas ordeñadoras están ahuyentando a 

los parasitoides y disminuyendo el parasitismo de los pulgones. Pero son necesarios 

más experimentos para entender si es el incremento en la abundancia de hormigas –y no 

un incremento en las defensas de los pulgones consecuencia indirecta del 

enriquecimiento del suelo– lo que afecta la tasa de parasitismo de los pulgones. En 

resumen, las hormigas ordeñadoras podrían afectar la composición y abundancia de 

especies del gremio de enemigos de pulgones.  

Las especies depredadoras de pulgones difieren en sus estrategias de forrajeo y 

defensa frente a las hormigas, y esto podría ser importante para explicar la composición 

del gremio de depredadores de pulgones en los parches de plantas con hormigas 

ordeñadoras. Por un lado, las mariquitas adultas son activas en su búsqueda de 
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pulgones, viéndoselas con frecuencia caminar grandes distancias sobre una misma 

planta y cruzar de una planta a otra. Por otro lado, las larvas tienen movimientos lentos 

y generalmente permanecen en una misma planta. Los mecanismos de defensa de las 

mariquitas y larvas de sírfido frente al ataque de las hormigas son también diferentes. 

Los adultos y larvas de mariquita por lo general huyen o se arrojan de las plantas 

cuando se sienten amenazadas. En caso de no poder huir expulsan una sustancia 

amarillenta que disuade momentáneamente a los atacantes. Las larvas de sírfido cuando 

son atacadas por otros insectos se tuercen sobre sí mismas y expulsan de su boca una 

gota que depositan sobre el atacante (Rotheray 1986). Esta sustancia pegotea los 

miembros del atacante dificultándole su movimiento (Iakovlev & Reznikova 2019; 

Detrain et al. 2017). Mostré que las larvas de sírfido grandes permanecen sobre las 

plantas con hormigas, mientras que las larvas de tamaño medio o pequeño son 

expulsadas con éxito por las hormigas. Posiblemente las larvas de sírfido grandes 

expulsen más cantidad de esta sustancia pegajosa que las larvas de tamaño mediano o 

pequeño. Así, observé a larvas de sírfido grandes dejar fuera de combate a ~15 

hormigas ordeñadoras, mientras que las larvas medianas o pequeñas eran rápidamente 

removidas por las hormigas. La sustancia pegajosa podría tener además algún 

compuesto irritante o neurotóxico, explicando su eficacia contra las hormigas (Detrain 

et al. 2017). Finalmente, el costo de “caer” de una planta a causa de las hormigas debe 

ser diferente para una mariquita adulta que para una larva de sírfido o mariquita. 

Cuando una mariquita adulta cae al suelo esta puede rápidamente resguardarse en la 

vegetación contigua, evitando la exposición a los depredadores del suelo y a las altas 

temperaturas del suelo (en la estepa patagónica puede alcanzar los ~50 ºC en verano). 

Cuando una larva de sírfido o larva de mariquita cae al suelo estas se encuentran en un 

gran riesgo. Sus lentos movimientos implican lentos desplazamientos y una mayor 
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exposición a los depredadores del suelo y a las altas temperatura del suelo. Además, sus 

cuerpos blandos hacen a las larvas más vulnerables a las caídas. Comprender si las 

hormigas ordeñadoras tienen efectos diferenciales sobre los depredadores de pulgones 

nos permitirá comprender cómo se estructuran las comunidades de insectos sobre las 

plantas.  

Para comprender el porqué de los efectos –o ausencia de efectos– de los insectos 

sobre el 𝜆 de C. thoermeri, se pueden realizar una serie de análisis complementarios. 

Los “experimentos de respuesta de la tabla de vida” (ERTV; LTRE, del inglés “Life 

table response experiment”) (Caswell 2001) modificados para su uso con modelos de 

proyección integral (MPI) (Ellner & Rees 2006), cuantifican cuánto de la diferencia del 

𝜆 entre las poblaciones de C. thoermeri sin/con insectos es atribuible a las diferencias en 

cada uno de los componentes de adecuación subyacentes. Además, los MPI pueden ser 

proyectados sobre un paisaje para producir un mapa de idoneidad de hábitat (Merow et 

al. 2014) y con ello se podría inferir zonas propicias de expansión de C. thoermeri en 

Sudamérica y examinar si las interacciones del cardo con los insectos locales influyen 

en su expansión geográfica.   
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