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“Such is the power of theory over rocks that it can make rocks into
solid cliffs, which, however, when looked at close at hand, present

openings wide enough to drive hay wagons through”.

Norman Maclean, in Young Men and Fire



TABLA DE CONTENIDO

TABLA DE CONTENIDO ......ovivieeeeeeeeeseseee s sesies s i
AGRADECIMIENTOS......oooevieieeeeeeeeieeseeeeeseesees s sssess s sessesstss s ses s esesssen s esaas s e iii
RESUMEN .....oovmiteieiesesee st tee st s sesn s asas s s s ensssn s seenes v
ABSTRACT ..ottt tes st s st s saan e ix
INDICE DE FIGURAS ..ottt xiii
INDICE DE TABLAS. ...ttt XX
DECLARACION ..ottt XXi
PUBLICACIONES DERIVADAS DE LA TESIS .....oooieeeeieieeeeeeeeesieevsseseiensnnenes XXii
(07X =] [t 16 1 1 OO 1

INTRODUCCION GENERAL ......oovvteeeveeeeciseessesees s ssssssess s 1

OBJETIVOS Y ORGANIZACION DE LA TESIS ..., 18
CAPITULO 2 ..ot s s ssnnannes 19

Componentes del efecto Allee: un estudio experimental en colonias de Vespula

(01=] 01 E= T T o7 VO TR U SO PPUPRP PPN 19
RESUMEN ...ttt e e neeas 20

[ oo [0 Tod ol To ] o ST 22
MaterialeS Y MELOTOS.........oiuieeieieieeee et 25
ANALISIS BSLAUISLICO ..e.vvevieiieieie et 28
RESUITATOS. ...ttt nreeneeeneenreenee s 28
DISCUSTON ...ttt ettt sttt et e e s e s et entesbenteeneane e 30
CAPITULDO 3 .ttt ettt sttt et et reebesbe s eneanenes 33
Comportamientos cooperativos como posibles mecanismos del efecto Allee...... 33
RESUMIBIN ...ttt n e sne e 34
[y oo [0 To ol To ] o F OSSPSR 35
MaterialeS Y MELOUOS..........coiiciieie et re e 39
ANALISIS ESTAUISTICO ...vveieeeieeeie et 40



RESUITATOS. ...ttt e e e e e e e e et e e e e e e e e e e 40
DHSCUSTON ..o ettt ettt ettt e e e e e e e et e e e e e e e e e eeeaens 44
(OF AN od I 11U 1 IO 1 S OO T TR UOPPRRR 48

Trampeo masivo: ¢una herramienta sustentable para el manejo de avispas

SOCIAIES TNVASOIAS? ...ttt bbbt b bbb ene s 48
RESUMEN ...t 49
INEFOTUCCION ...ttt 50
MaterialeS Y MELOUOS..........ciiiieeie et 54
ANALISIS ESTAAISTICO ...t 57
RESUITAAOS. ...t 59
DISCUSION ...ttt bbbttt b e n e 62

CAPITULO S ettt et e e et n e e nne e e neesnneenne e 65

DISCUSION GENERAL ....ccocouvrieriieiieiessesseeesseessssess s ssssssesssssssessassssssssnns 65
BIBLIOGRAFIA ...ttt 71
AN NN | = SR 91



AGRADECIMIENTOS

En primer lugar, quiero agradecer a mis directores Juan y Maité por guiar esta tesis, por
compartir sus experiencias y conocimientos conmigo, por responder siempre ante cada
duda o necesidad. En especial, les quiero agradecer por toda la paciencia y el apoyo que

me dieron durante 6 afios.

A Maité, también le quiero agradecer por laburar a la par mio y acompafarme al campo
en cualquier horario o dia de la semana. Por su “cualquier cosa chiflame”, porque siempre

que le “chifle” me ayudo.

A los jurados, Carolina Morales, Luciana Elizalde y Andrés Arenas por el tiempo

dedicado a revisar esta tesis y sus valiosos aportes.

A todxs Ixs miembrxs del GEPI por el tiempo compartido.

A Esteban, Sebastian y Fabian, por la asistencia en el campo.

A Elizabeth Z0figa, estudiante del CRUB que me ayudo en gran parte de la metodologia

del capitulo 4.

A Inés Bertoldi, Juan Pablo Duprez y Denise Castagnola por la asistencia.

A IFAB, CONICET y Universidad del Comahue que hicieron posible esta tesis.

A mis amigas y comparieras, Ana y Agus, por todo el laburo compartido, por su ayuda,

apoyo, y aliento.

A mi amiga Antonella, por acompafiarme y apoyarme en todo momento.

A mi mam4, Liliana, por su ayuda, cuidando a Alma y Bruno durante este ultimo tiempo
para que pueda escribir esta tesis. Por su apoyo y por todo el esfuerzo realizado para que
pueda estudiar una carrera de grado que luego me permitié tener una beca de CONICET

para realizar un doctorado.



A mi amiga, Sofia, por todo su apoyo y aliento. Gracias por ser la Richie de mi Eddie.

A mi comparfiero, Gaston, por el aguante, la compafiia, y por ser mi ayudante de campo
siempre. “Claro que sos mi camarada porque sos él que dice no, te equivocaste, o dice

si, esta bien, vayamos”.

A mis hijxs, Almay Bruno por ser mi timon.



RESUMEN

En ecologia de poblaciones, el crecimiento poblacional de algunos organismos se
describe tipicamente por una curva de denso-dependencia negativa donde la tasa de
crecimiento per capita decrece solo cuando se supera la capacidad de carga del ambiente.
Sin embargo, en algunas especies sus poblaciones decrecen cuando la densidad
poblacional es baja. Los efectos Allee se definen como la relacion positiva entre el
tamafio poblacional y la tasa de crecimiento. Este fendmeno se puede diferenciar en dos
tipos: efectos Allee “demograficos” y “componentes”. Los efectos Allee demogréficos
se refieren a la relacién positiva entre el tamafio de un grupo o poblacién y la tasa de
crecimiento, mientras que los componentes del efecto Allee se refieren a la relacién entre

el tamafio de un grupo o poblacion y el éxito reproductivo (o fitness) de sus individuos.

Los efectos Allee se basan en la existencia de interacciones intraespecificas
mutuamente beneficiosas que hacen que el éxito reproductivo individual o la tasa de
crecimiento per capita aumenten con el nimero de individuos. Las especies de animales
sociales se caracterizan por las interacciones cooperativas que ocurren entre individuos
de un mismo grupo o colonia. Debido a esto es que se ha postulado que cualquier
aumento en la sociabilidad en los animales, puede trasladarse a un aumento en la
susceptibilidad a los efectos Allee. Especificamente los insectos eusociales son un
ejemplo extremo de cooperacién entre conespecificos debido a su compleja organizacion
social y su division de tareas. Las colonias de insectos eusociales estan conformadas por
cientos de individuos emparentados que se caracterizan por una marcada division de
trabajo entre la casta reproductiva y la casta no reproductiva u obrera. Las obreras-
hembras suprimidas reproductivamente- ayudan activamente en todas las tareas
necesarias para que los individuos reproductivos puedan generar descendencia. A su vez,
los congéneres son esenciales para realizar con éxito las diferentes tareas, que incluyen la
busqueda de alimento, la defensa de la colonia y el cuidado de la cria. Este alto grado de
cooperacion observado en insectos eusociales sugiere que deberian ser susceptibles a los
efectos Allee. En consonancia, los comportamientos sociales como la busqueda y
adquisicion de alimento, la defensa de la colonia, y el cuidado de la cria, han sido
postulados como mecanismos que podrian conducir a efectos Allee. Estos
comportamientos son una de las razones por las cuales hormigas, termitas, abejas y

avispas se han vuelto especies dominantes en muchos habitats y estan relacionados con
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el éxito de una colonia. El objetivo general de la tesis fue evaluar la existencia de
componentes del efecto Allee y sus posibles mecanismos a nivel de colonia en la avispa
eusocial invasora, Vespula germanica con el fin ultimo de mejorar las estrategias de

control actuales.

En el capitulo 2 exploré experimentalmente los componentes Allee a nivel de colonia.
Las colonias de V. germanica, estdn conformadas por una Unica reina reproductiva y
numerosas obreras monomarficas estériles encargadas del cuidado de la cria, entre otras
tareas. Una de las tareas mas importantes de las obreras es cuidar de las futuras reinas
para asegurar el éxito reproductivo de la colonia. El éxito reproductivo de la colonia no
solo consiste en la produccion de futuras reinas sino también en las colonias exitosas
generadas por esas reinas. Por ello, las reinas producidas en una colonia deben poseer
atributos que maximicen las posibilidades de éxito. El tamafio corporal (indicativo de
potencial reproductivo) y el peso (reservas nutricionales) de reinas al abandonar el nido
parental son centrales para este éxito. El objetivo de este capitulo fue conocer el efecto
de la remocion de obreras, como aproximacion experimental a una colonia reducida,
sobre dos componentes del éxito reproductivo de la colonia: el nimero de futuras reinas
producidas y su indice de masa corporal. Para ello, busqué y extraje nidos de los
alrededores de Bariloche, que se colocaron en cajas individuales bajo condiciones
naturales. Posteriormente, procedi con la remocion de obreras de cada nido (del 0 al 80%
aproximadamente) utilizando una aspiradora inalambrica adaptada para la tarea. Durante
abril y mayo capturé las reinas producidas por nido y calculé su indice de masa corporal
a partir del largo de la tibia y el peso. Los resultados sugieren que la disminucion en el
namero de obreras de la colonia se asocia con una reduccion en el nimero de futuras
reinas producidas. En aquellos casos donde la reduccidn de obreras fue superior al 44.4%,
las colonias no produjeron reinas. A su vez, el indice de masa corporal de las reinas no se
asocia a la disminucion en el nimero de obreras. Estos resultados demuestran la
importancia de la casta obrera en el exito de la colonia, proporcionando evidencia de la

existencia de efectos Allee a nivel de colonia en estas avispas sociales.

En el capitulo 3, exploré tres comportamientos sociales como posibles mecanismos que
pueden conducir a efectos Allee a nivel de colonia. Especificamente, evalué el efecto de
la remocion de obreras sobre el ingreso de proteina al nido y el nimero de obreras

realizando algun comportamiento de higiene o vigilancia en la entrada del nido. Para ello,
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en los mismos nidos utilizados en el capitulo 2, durante el mes de marzo realicé
observaciones de cinco minutos por nido. En cada observacion registré el nimero de
obreras realizando comportamientos relacionados con la higiene (obreras sacando larvas,
restos de obreras o restos del nido, asi como acicalando el cuerpo de otras obreras al
ingresar al nido) y el nimero de avispas guardianas presentes en la entrada del nido.
Ademaés, diariamente tomé una muestra del alimento proteico ingresado a cada nido
capturando a todas las obreras ingresantes durante un minuto. Encontré que la
disminucion en el numero de obreras de la colonia no afectd la cantidad de proteina
ingresada al nido ni el nimero de obreras realizando algun comportamiento de higiene.
En contraste, la defensa de la colonia, medida como el nimero de obreras guardianas en
la entrada del nido, disminuyd con la reduccidon en el nimero de obreras. Estos resultados
sugieren que las colonias poseen una notable flexibilidad para desempefiar diferentes
roles, lo que les permite afrontar cambios en el nimero de obreras en la colonia. Esta
flexibilidad, permite que la colonia relocalice individuos a tareas que podrian ser
prioritarias, como el ingreso de proteina o la higiene, con el fin de continuar con su

crecimiento, desarrollo y reproduccion.

Por ultimo, en el capitulo 4, evalué en parcelas experimentales el efecto de la captura
masiva de avispas sobre la abundancia de V. germanica y la actividad de los nidos, el afio
de implementacion del tratamiento y al afio siguiente. Durante dos afios consecutivos,
implementamos un trampeo masivo a campo en ocho parcelas de una hectarea cada una
(2 parcelas tratamiento y 2 parcelas control cada afio). En las parcelas tratamiento, donde
se aplico el trampeo masivo, colocamos 25 trampas cebadas con carne durante 4 semanas.
Para evaluar el efecto del tratamiento, comparé la abundancia de avispas en la semana
previay la posterior al mismo para cada parcela. Los resultados mostraron que la captura
masiva de obreras redujo un 65 % la abundancia de avispas locales y un 48 % la actividad
de los nidos ubicados en parcelas tratadas. A su vez, un afo después de la captura masiva,
se observo una disminucion en la abundancia de avispas. De forma similar a lo hallado
para nidos experimentales (cap.2), los nidos a campo sufrieron una disminucion del 48%
en la tasa de trafico aéreo, luego de aplicar un trampeo masivo. Este Gltimo resultado,
podria tener implicancias a nivel poblacional debido al efecto de la remocion de obreras
sobre la generacion de reproductivos observado experimentalmente. Ademas, el
conocimiento de este umbral critico es relevante para el disefio de estrategias de control.

La captura masiva de obreras podria ser una herramienta Util y respetuosa con el ambiente
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para reducir las poblaciones de estas avispas sociales invasoras a nivel local y durante el

pico de actividad.

En conclusidn, estos estudios evidenciaron efectos Allee en las colonias de V. germanica.
Nidos con menos obreras, producen menos reinas e invierten menos en conductas de
defensa, lo que podria afectar su supervivencia. Por otro lado, el trampeo masivo a escala
local reduce la abundancia de avispas V. germanica teniendo un impacto significativo
sobre las colonias naturales e incluso pudiendo afectar a las poblaciones a mediano plazo,
al exponerlas a los efectos Allee. La técnica de trampeo masivo de obreras podria ser una
estrategia eficaz para reducir localmente la abundancia de avispas, especialmente durante

los meses de mayor actividad en areas invadidas.

PALABRAS CLAVES: Componentes del efecto Allee, fitness, avispas eusociales,
trampeo de alta densidad, control de plagas, chaqueta amarilla, Vespula spp.
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ABSTRACT

In population ecology, the population growth of some organisms is typically described
by a negative density-dependence curve, wherein the per capita growth rate decreases
only when the carrying capacity of the environment is exceeded. However, in some
species, their populations decrease when population density is low. Allee effects can be
defined as the positive relationship between population size and growth rate. This
phenomenon can be differentiated into two types: “demographic” and “component” Allee
effects. Demographic Allee effects refer to a positive relationship between the per capita
population growth rate and population or group size, while the components of the Allee

effect refer to a relationship between population or group size and individual fitness.

Allee effects are based on the existence of mutually beneficial intraspecific interactions
among individuals. In social species these cooperative interactions may occur among
individuals of the same group or colony. From the standpoint of cooperation, any increase
in sociability could be translated into an increase in susceptibility to Allee effects.
Specifically, eusocial insects are an emblematic example of cooperation between
conspecifics that reaches division of labour between individuals that may lead to
morphological variation among them. Colonies of eusocial insects are made up of
hundreds of related individuals that are characterized by a marked identification between
the reproductive caste and the non-reproductive or worker caste. Workers - reproductively
suppressed females - actively help in all the tasks necessary so that reproductive
individuals can generate offspring. Conspecifics are essential to successfully carry out
different tasks, which include searching for food, defending the colony, and caring for the
offspring. This high degree of cooperation observed in eusocial insects suggests that they
should be susceptible to Allee effects. Accordingly, social behaviors such as foraging and
acquiring food, colony defence, and brood care have been postulated as mechanisms that
could lead to Allee effects. These behaviors are one of the reasons why ants, termites,
bees, and wasps have become dominant species in many habitats and are related to the
success of a colony. The main objective of the thesis was to evaluate the existence of
components of the Allee effect and its possible mechanisms at the colony level in the
invasive eusocial wasp, Vespula germanica with the purpose of improving current control

strategies.



In Chapter 2, | experimentally explored component Allee effects at the colony level.
Vespula germanica colonies are made up of a single reproductive queen and numerous
sterile monomorphic workers in charge of caring for the brood, among other tasks. One
of the workers' most important tasks is to care for gynes (future queens) to ensure the
reproductive success of the colony. The colony fitness consists not only of gyne
production but also of the success of the new colonies generated by those queens.
Therefore, queens produced in a colony must possess attributes that maximize their
chances of success. Body size (indicative of reproductive potential) and weight
(nutritional reserves) of queens upon leaving the parental nest are central to this success.
The objective of this chapter was to know the effect of worker removal, as an
experimental approach to a reduced colony, on two components of the colony fitness: the
number of gynes produced and their body mass index. To do this, | searched and extracted
nests from the Bariloche city surrounding, which were placed in individual boxes under
natural conditions. Subsequently, | proceeded with the worker removal from each nest
(from approximately O to 80%) using a cordless vacuum cleaner adapted for the task.
During April and May | captured the gynes produced per nest and calculated their body
mass index from tibia length and weight. Results suggest that the decrease in the number
of workers in the colony is associated with a reduction in the number of future queens
produced. In those cases where the reduction in workers was greater than 44.4%, the
colonies did not produce queens. In turn, the body mass index of the queens is not
associated with the decrease in the number of workers. These results demonstrate the
importance of the worker caste in colony success, providing evidence for the existence of
colony-level Allee effects in these social wasps.

In Chapter 3, | explored three social behaviors as possible mechanisms that can lead to
Allee effects at the colony level. Specifically, | evaluated the effect of worker removal on
the amount (weight) of protein-foods collected by foragers, and the number of workers
performing any hygiene or guarding behavior at the nest entrance. To do this, in the same
nests used in chapter 2, during the month of March I carried out five-minute observations
per nest. At each observation | recorded the number of workers performing hygiene-
related behaviors (workers removing larvae, worker remains, or nest remains, as well as
grooming the bodies of other workers upon entering the nest) and the number of guard
wasps present at the entrance of the nest. In addition, | daily took a sample of the protein

food entered each nest, capturing all the incoming workers for one minute. | found that
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the decrease in the number of workers in the colony did not affect the amount of protein-
foods collected or the number of workers performing any hygiene behavior. In contrast,
colony defence, measured as the number of guard workers at the nest entrance, decreased
with reduction in worker numbers. These results suggest that colonies have remarkable
flexibility to perform different roles, which allows them to cope with changes in the
number of workers in the colony. This flexibility allows the colony to relocate individuals
to tasks that could be a priority, such as protein intake or hygiene, to continue its growth,

development, and reproduction.

Lastly, in Chapter 4, | explored the impact of mass worker-wasp captures on the
abundance of V. germanica and nest activity in experimental plots. During two
consecutive years, we implemented mass field trappings in eight one-hectare plots (2
treatment and 2 control plots each year). In the treatment plots, where mass trapping was
applied, we placed 25 traps baited with meat for 4 weeks. To evaluate the effect of the
treatment, | compared the abundance of wasps captured in the week before and after the
treatment for each plot. The results showed that the mass trapping of workers reduced
local wasp abundance by 65% and the activity nest (of nests located in treated plots) by
48%. In turn, a year after treatment, a decrease in wasp abundance was still noted. In a
similar way to what was found for experimental nests (Chap. 1), nests suffered a 48%
decrease in the traffic rates. This last result could have implications at the population level
due to the effect of worker removal in future reproductives, as observed experimentally.
Furthermore, knowledge of a critical threshold is relevant for the design of control
strategies. Employing worker trapping as a management tool could prove a useful and
environmentally friendly way to reduce local wasp abundance during peak activity.

In conclusion, these studies showed Allee effects in V. germanica colonies. Nests with
fewer workers produce fewer gynes and invest less in defence behaviours, which could
affect populations. On the other hand, mass trapping at a local scale reduces the
abundance of V. germanica wasps, having a significant impact on natural colonies and
may even affect populations in the mid-term, by exposing them to Allee effects. The mass
trapping of workers technique could be an effective strategy to locally reduce wasp

abundance, especially during the months of greatest activity in invaded areas.
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germanica. (A) Esquema en vista lateral de la caja experimental y la manguera que

permite el ingreso y egreso de los individuos al nido. (B) Para capturar las avispas

que ingresan al nido se bloqued el orificio interno de la manguera. (C) Luego de un

minuto, se bloqued el extremo libre de la manguera. Esta maguera fue retirada y
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reemplazada por otra similar. 39

Figura 15. Proteina total ingresada a cada nido de Vespula germanica segun el cambio
proporcional de obreras (trafico postratamiento expresado como un porcentaje del
trafico pretratamiento). Los tridngulos rojos representan los nidos controles y los

puntos negros 10s Nidos tratamiento. —------=-==-==mmsm oo 41

Figura 16. Namero de obreras vigilando en la entrada del nido para cada nido segun el
cambio proporcional de obreras (trafico postratamiento expresado como un
porcentaje del trafico pretratamiento). Los tridngulos rojos representan los nidos
controles, los puntos negros representan los nidos tratamiento, y las barras verticales

el error estAndar, -----=====m=mmmmmmmmmm e e 42

Figura 17. NUmero de obreras realizando algin comportamiento de higiene (saliendo del
nido con larvas muertas, restos de obreras muertas o restos del nido y avispas
acicalando el cuerpo de otras obreras) por el cambio proporcional de obreras (trafico
postratamiento expresado como un porcentaje del trafico pretratamiento). Los
triangulos rojos representan los nidos controles, los puntos negros representan los

nidos tratamiento, y las barras verticales el error estandar.. ---------------=----=----- 43

CAPITULO 4: Trampeo masivo

Figura 18. Ubicacion del ensayo de campo utilizado para evaluar el impacto de la captura
masiva sobre la abundancia de avispas y la actividad de los nidos. Cada parcela de

una hectarea se situ6 a una distancia minima de 0,5 km entre si. Los marcadores de
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chinche indican las ubicaciones de las parcelas "sin trampeo masivo™ (verde) y “con
trampeo masivo" (purpura) en 2021. Mientras tanto, los marcadores de gota
representan la 'sin trampeo masivo™ (verde) y la "con trampeo masivo" (pdrpura) en
2022. Todas las parcelas se ubicaron en un matorral suburbano de la ciudad de
Bariloche (Argentina), ubicado dentro del Parque Nacional Nahuel Huapi. (Imagen:

Google Earth, 06/05/2023). 55

Figura 19. Disefio del protocolo de trampeo masivo para Vespula germanica. Las
parcelas “sin trampeo masivo” y ‘“con trampeo masivo” tenian cuatro trampas
centrales (puntos verdes) durante una semana antes y una después del tratamiento
para estimar la abundancia inicial y final de avispas por parcela, respectivamente.
En las parcelas “con trampeo masivo”, se colocaron 25 trampas (puntos purpuras)
durante cuatro semanas para la captura masiva de obreras. Cada parcela tenia un
tamafo de una hectarea (100 x 100 metros). La distancia entre las trampas centrales
(30 metros) y entre trampas (20 metros) se muestra con lineas de puntos. En 2021

este protocolo se aplic6 desde el 2/03 al 12/4, y en 2022, desde 21/02 hasta 4/4.- 56

Figura 20. Trampa cebada estilo bolsa plastica. (A) Trampa cebada con carne vacuna
colgada en arbusto a 1,5 metros del suelo (B) Trampa cebada utilizada en el ensayo

donde se observan uno de los orificios laterales por el cual ingresan las avispas.- 56

Figura 21. Abundancia de Vespula germanica (media + se) antes del trampeo masivo
(inicial) y después del trampeo masivo (final) para "parcelas sin trampeo masivo"
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(izquierda) y "parcelas con trampeo masivo™ (derecha). (GLMM con distribucién de

errores de Poisson y comparacion post hoc de Tukey, *** p < 0,001). ------------- 59

Figura 22. Tasas de trafico (media + se) antes del trampeo masivo (inicial) y después del
trampeo masivo (final) de los nidos de Vespula germanica para las "parcelas sin
trampeo masivo " (izquierda) y las “parcelas con trampeo masivo™ (derecho).

(GLMM con una distribucion de errores binomial negativa y comparacion post hoc

de Tukey, *** p < 0,001, 0,05 < no significativo (ns)). 60

Figura 23. Abundancia de Vespula germanica (media + se) en 2021 (antes del trampeo
masivo) y en 2022 (después del trampeo masivo en 2021) para las “parcelas sin
trampeo masivo” (izquierda) y las “parcelas con trampeo masivo” (derecha).
(GLMM con distribucién de errores de poisson y comparacién post hoc de Tukey,

A% ) < 0,001). =wmmmmmmmmm e 61
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CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL

En ecologia de poblaciones, el crecimiento poblacional de algunos organismos se
describe tipicamente por una curva de densodependencia negativa en la cual la tasa de
crecimiento per capita es positiva cuando la poblacion se encuentra por debajo de la
capacidad de carga del ambiente y se vuelve negativa cuando esta por encima (Figura 1
A). Esta vision clasica de la dindmica de crecimiento de una poblacion se centra
exclusivamente en los principios de la competencia entre individuos. Conceptualmente,
segun este modelo, se propone que cuando en una poblacion hay pocos individuos,
disminuye la competencia y, en consecuencia, los individuos se benefician de una mayor
disponibilidad de recursos. En la medida que el nimero de individuos aumenta, también
aumenta la competencia por recursos, lo cual limita el potencial crecimiento indefinido
de una poblacion. Sin embargo, en la naturaleza, la dindmica de las poblaciones puede
estar sujeta a otros procesos. Por ejemplo, existen numerosos casos en donde individuos
se benefician de la presencia de conespecificos ya que utilizan estrategias cooperativas
para cazar, alimentarse o protegerse de depredadores. Se puede aseverar entonces que,
para ciertas especies, la cooperacion es tan importante como la competencia para explicar

la dindmica de sus poblaciones (Courchamp et al., 1999).

En la década 1930 Warder Clyde Allee, un ecélogo norteamericano, lider6 la propuesta
sobre la importancia de estudiar a los organismos en su interaccién con otros organismos
y su ambiente. Su interés principal era determinar los factores que condujeron a la
formacion y continuidad de las agregaciones animales. Allee observo que, en ciertos
animales acuéticos, como los peces dorados, las planarias y las estrellas de mar, los
individuos liberan protectores quimicos que cambian la quimica del agua para mejorar su
supervivencia, y cuantos mas individuos agregados habia en un dado espacio, mayor era
el beneficio de cada individuo. A partir de datos experimentales y observacionales, Allee
concluyd que la evolucion de la estructura social fue impulsada por la cooperacion (Allee,
1931, 1941). Sin embargo, el concepto no fue universalmente aceptado en la comunidad
cientifica hasta algunos afios después. En 1953 Eugene Odum, otro notable ecélogo
norteamericano, lo llamo "el principio de Allee", ahora méas conocido como “el efecto
Allee” (Odum, 1953).
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A baja densidad poblacional, es esperable que los individuos se beneficien de mas
recursos, sin embargo, en un numero de especies se ha observado que los individuos se
reproducen o sobreviven menos bajo ese contexto. En estos casos, el fitness y el tamafio
o densidad poblacional estan relacionados positivamente y es esto lo que se conoce como
efectos Allee o densodependencia positiva. Los efectos Allee se definen como una
correlacion positiva entre el éxito reproductivo (o fitness) individual (o alguno de sus
componentes) y el tamafio o densidad poblacional. El fitness disminuye como disminuye
el nimero de individuos en una poblacidn. Quizas el ejemplo mas claro y conocido,
consiste en el fracaso en el encuentro entre machos y hembras, producto de las bajas
densidades de uno o ambos sexos (Courchamp et al., 1999, 2008). Los efectos Allee han
alcanzado enorme importancia en al &mbito aplicado, dada su relevancia en el disefio de
estrategias de conservacion de especies amenazadas (Berec et al., 2007; Kramer et al.,
2009). Sin embargo, la existencia de efectos Allee no descarta que, a altas densidades
poblacionales de una misma especie, no haya efectos negativos de la competencia, es

decir, se exprese la denso-dependencia negativa (Figura 1 B).

Densodependencia negativa B Densodependencia positiva
(Efecto Allee)

Fitness individual
Fitness individual

Baja Alta Baja Alta

Densidad poblacional Densidad poblacional

Figura 1. Esquema de la relacion entre la densidad poblacional y el fitness individual para una
curva de densodependencia negativa (A) y una de densodependencia positiva o Efecto Allee (B)
(Adaptado de Courchamp et al., 2008).

Dentro de los efectos Allee podemos hacer la distincion entre dos conceptos: (1) los
componentes del efecto Allee y (2) el efecto Allee demogréafico. Por un lado, un
componente del efecto Allee se observa a nivel de cualquier componente del fitness
individual, cuyo valor medio per capita esta positivamente correlacionado con el tamafio
poblacional, por ejemplo, tasa de reproduccion, tamafio de la camada o supervivencia de

la descendencia. Por otro, un efecto Allee demografico ocurre a nivel de la dinamica

2



CAPITULO 1: INTRODUCCION GENERAL

general de la poblacion, siendo ésta una relacion positiva entre la tasa de crecimiento

poblacional per cépita y el tamafio poblacional.

A su vez, un efecto Allee puede ser fuerte o débil dependiendo de la existencia de un
umbral, es decir, un nimero de individuos por debajo del cual la tasa de crecimiento
poblacional per capita se vuelve negativa (Tabla 1, Figura 2). Algunas especies a baja
densidad poblacional sufren una disminucidn en la tasa de crecimiento per capita como
consecuencia de una disminucion en la tasa de reproduccion y/o supervivencia. Estas
especies sujetas a un efecto Allee fuerte son mas susceptibles a sufrir colapsos
demogréficos catastroficos a causa de un ligero aumento en la mortalidad (Courchamp
et al., 1999, 2008).

Tasa de crecimiento per cdpita

Capacidad de
carga del
ambiente

| Umbral Allee Densidad poblacional I\

Figura 2. Curva clasica de denso-dependencia negativa (linea soélida) en comparacion con un
efecto Allee (denso-dependencia positiva) débil (linea de guiones) y fuerte (linea de puntos). En
un efecto Allee débil, la tasa de crecimiento per capita disminuye a baja densidad poblacional,
pero permanece positiva; mientras que en un efecto Allee fuerte, la tasa de crecimiento per capita
se vuelve negativa por debajo de determinado valor de densidad poblacional o umbral Allee.

Un efecto Allee demografico siempre implica la existencia de al menos un componente
Allee, aunque la inversa no necesariamente ocurre (Stephens etal., 1999). Si a baja
densidad poblacional algin componente de la aptitud individual es afectado
negativamente, puede que no se observe un efecto Allee demografico porque existe una
compensacion a través de otros componentes de la aptitud, que son beneficiados a baja

densidad. Un ejemplo clasico de esto se ha observado en los zorros monégamos Urocyon
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littoralis en donde a baja densidad poblacional, es menor la cantidad de hembras que se
reproducen. Sin embargo, las que logran reproducirse tienen camadas mas grandes porque
disponen de mas recursos debido a la baja competencia (Angulo et al., 2007). En este
caso, existe una relacion negativa entre la tasa de reproduccion per capita y el tamafio
poblacional (i.e., denso-dependencia negativa) pero que es compensada por otro
componente del fitness. Si esta compensacion no fuera suficiente, la tasa de crecimiento

poblacional per cépita permanecera baja, observandose un efecto Allee demogréfico.

Tabla 1. Definiciones de los principales conceptos relacionados con efectos Allee (Adaptado de
Courchamp et al., 2008).

Umbral Allee: tamafio o densidad de poblacion critica por debajo del cual la tasa
de crecimiento poblacional per cépita se vuelve negativa.

Componente del efecto Allee: cualquier aspecto de la aptitud individual, cuyo
valor medio per cépita estd positivamente correlacionado con la densidad
poblacional, por ejemplo, tasa de reproduccion o supervivencia de la
descendencia.

Efecto Allee _demogréfico: relacién positiva entre la tasa de crecimiento
poblacional per cépita y el tamafio o densidad poblacional.

Efecto Allee fuerte: efecto Allee demografico con un umbral Allee.

Efecto Allee débil: efecto Allee demografico sin un umbral Allee.

En los altimos afos, los efectos Allee han sido muy estudiados debido a su influencia en
la extincion de especies raras o0 en peligro (Fowler, 1991; Stephens & Sutherland, 1999),
en la dindmica de las interacciones depredador-presa (Gascoigne & Lipcius, 2004;
Morozov et al., 2004), en la transmision de parasitos (Deredec & Courchamp, 2006) y en
la dindmica de las especies invasoras (Keitt et al., 2001; Lewis & Kareiva, 1993; Taylor
& Hastings, 2005; Tobin et al., 2011). Bajas densidades poblacionales en el frente de
invasion o especies invasoras recién arribadas proporcionan una oportunidad para que los
efectos Allee puedan modificar sustancialmente la dinamica de invasion. Ademas, se han
documentado en una amplia variedad de taxa, desde plantas a animales, tanto

invertebrados como vertebrados (Courchamp et al., 2008; Kramer et al., 2009).

Historicamente, los efectos Allee se han definido como la relacion causal entre el tamafio
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poblacional y la tasa de crecimiento per céapita (efectos Allee demogréaficos) o algun
componente del fitness (componente del efecto Allee). Sin embargo, en especies sociales,
la dindmica de sus poblaciones esta influenciada por otro nivel de organizacion que es el
grupo. En estos casos, los individuos se agrupan para maximizar su fitness a través de
diferentes estrategias cooperativas por lo que la mayoria de las interacciones
cooperativas ocurren entre individuos de un mismo grupo, mientras que la reproduccion
y las interacciones competitivas ocurren entre individuos de diferentes grupos. Angulo
et al., (2018) propusieron que en especies sociales los efectos Allee pueden manifestarse
en tres diferentes niveles de organizacion social (poblacional, de grupo y de subgrupo)
dependiendo de en cudl el beneficio sea maximo (Figura 3). Por ejemplo, la supervivencia
de los individuos que se dispersan es una tasa vital a nivel poblacional porque esta
correlacionada positivamente con el nimero de individuos en una poblacion. Mientras
que la productividad per capita, es una tasa vital que depende del nimero de individuos
del grupo mas que del tamafio poblacional. Por lo tanto, la tasa vital (como variable
respuesta) determina en qué nivel ocurren los efectos Allee (Angulo et al., 2013, 2018).

En muchas especies de animales se ha visto que algunas tasas vitales estan
correlacionadas con el tamafio del grupo. Uno de los ejemplos méas populares, son los
perros salvajes de Africa, Lycaon pictus, donde los efectos Allee actian a nivel
poblacional y de grupo (Angulo etal., 2013). Lycaon pictus es una especie social con
cuidado cooperativo obligatorio. Las poblaciones de esta especie estan conformadas por
manadas (grupos sociales) de diversos tamafios. Dentro de cada manada hay una unica
pareja alfa, que se reproduce mientras que el resto de los adultos (suprimidos
reproductivamente) llevan a cabo diferentes tareas esenciales para el grupo, como la
busqueda de alimento y el cuidado los cachorros (Courchamp, 2002). Se ha visto que el
tamafo de la manada esta positivamente correlacionado con la productividad per cépita,
el tamarfio de la camada de cachorros y la supervivencia de los cachorros, entre otros.
Asimismo, cuando las crias llegan a determinada edad se dispersan para formar nuevas
manadas. La supervivencia de estos individuos no sélo aumenta con el tamafio de la
manada sino también con el nimero de manadas que hay en la poblacién. De manera
similar, ocurre en las arafias, Anelosimus eximius, una especie conocida como
“cooperativa”. Estos artropodos viven en colonias, aunque no tienen una division
reproductiva del trabajo. Todos los miembros de una colonia cooperan para capturar

presas, alimentarse y cuidar las crias. Avilés y Tufifio (1998) encontraron que el nimero
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medio de huevos y la supervivencia de las crias de arafias estan correlacionados

positivamente con el tamafio de la colonia.

Asi como la denso-dependencia negativa es impulsada por la competencia, los efectos
Allee, son causados por numerosos mecanismos que afectan la reproducciéon y
supervivencia. Los mecanismos causantes de un efecto Allee se han divido en tres
categorias: endogamia, estocasticidad demografica y comportamientos cooperativos
(Lande, 1998). Las interacciones 0 comportamientos cooperativos son el mecanismo en
el cual se centrd Allee para plantear su idea, refiriéndose a €l como “facilitacion” o “proto-
cooperacion”. En las especies sociales, existen numerosos comportamientos
cooperativos, como el cuidado de la cria, la alimentacion, la higiene y la defensa (Figura
3). En muchos casos se ha visto que estos comportamientos se vuelven mas eficientes
en grupos mas grandes, lo que resulta en un aumento de la reproduccion y/o
supervivencia (Figura 1b; Courchamp etal., 1999; Liebhold & Bascompte, 2003;
Stephens et al., 1999; Stephens & Sutherland, 1999).

Desde el punto de vista de la cooperacion, podemos pensar que los efectos Allee seran
mas intensos en aquellas especies en que la cooperacién entre individuos es mayor
(Courchamp et al., 2008). A pesar de que los efectos Allee han sido poco estudiados en
insectos eusociales, existen algunos estudios que han identificado que algunas colonias
se benefician de aumentar el nimero de individuos. La hormiga argentina, Linepithema
humile, vive en colonias poliginicas, es decir, conformadas por varias reinas que se
dedican exclusivamente a la reproduccion, y numerosas obreras. Las obreras se ocupan
del mantenimiento de la colonia, lo cual incluye forrajeo, limpieza, alimentacion y
cuidado de larvas y huevos que ponen las reinas. Luque y colaboradores (2013)
demostraron que el numero de obreras dentro de la colonia estd positivamente
correlacionado con la productividad de las reinas. A su vez, el nimero de reinas en la
colonia se correlaciona positivamente con la productividad y supervivencia de las obreras.
Esta retroalimentacion entre castas permite maximizar la productividad de la colonia.
Probablemente esta retroalimentacion se deba a que las obreras son las encargadas de
cuidar los huevos y larvas de las reinas. De forma similar en otras especies de hormigas,
también se ha visto que la produccion de individuos sexuales esta positivamente

correlacionada con el tamafio de la colonia (Cole, 2009; Cole & Wiernasz, 2000).
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EFECTO ALLEE

Nivel poblacional Nivel de grupo MECANISMOS

Supervivencia de

individuos reproductivos - . Forrajeo

. Defensa

. Cuidado de crias

DEMOGRAHCO Tasa de crecimiento

poblacional per cdpita

1
1
1
1
1
1
1
I
1
1
1
1
1

Numero de individuos o
ndmero de grupos

Tamafio del grupo, nimero de
individuos reproductivos o no
reproductivos

Figura 3. Tipos de efecto Allee (componente y demografico) que pueden ocurrir a nivel
poblacional y de grupo en especies sociales. Se muestran ejemplos de tasas vitales que pueden
estar correlacionadas positivamente con la variable predictora (nimero de individuos, grupos,
etc.) segun el nivel. La tasa vital determina el nivel y el tipo de efecto Allee. También, se muestran
tres comportamientos cooperativos, como mecanismos, que estan fuertemente relacionados con
la organizacion social.

Los insectos eusociales son un caso emblematico de cooperacion entre individuos. La
eusocialidad se define por la superposicién de dos 0 mas generaciones, una marcada
division de trabajo en una casta reproductiva (reinas y zanganos) y otra casta, mucho
mas abundante, llamada obrera o no reproductiva, y el cuidado cooperativo de la cria
(Lin & Michener, 1972; Michener, 1969; Wilson, 1971). La eusocialidad es un fendmeno
bien marcado y confirmado en insectos como hormigas, termitas y algunas abejas y
avispas. Las colonias de estos insectos consisten en cientos de individuos emparentados,
mayormente hembras, que viven en colonias que funcionan y se reproducen como una
unidad (Queller & Strassmann, 1998; Wheeler, 1928).

Las sociedades de insectos se encuentran entre los sistemas bioldgicos mas complejos de
la naturaleza. A pesar de que comprenden una fraccion pequefia dentro de las especies de
insectos, son ecolégicamente muy exitosas. Se cree que la eusocialidad ha evolucionado
varias veces de forma independiente dentro del orden de insectos Hymenoptera: una vez
en las hormigas, una en las avispas de la familia Sphecidae, una en avispas de la familia

Vespidae, y varias veces en abejas (Hines, 2008).

A excepcidn de una o dos especies, todas las avispas eusociales pertenecen a la familia

Vespidae. Esta familia, que engloba aproximadamente 5000 especies, se divide a su vez
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en tres subfamilias: Stenogastrinae, Polistinae y Vespinae. Dentro de la subfamilia
Vespinae, se han descrito alrededor de 60 especies, que comprenden tanto avispas como
avispones. Entre estos Gltimos, destacan los géneros Vespa y Provespa, mientras que las
avispas son representadas por los géneros Dolichovespula y Vespula (Greene, 1991). Es
relevante destacar que el género Vespula cuenta con 23 especies eusociales, de las cuales
dos, Vespula germanica y Vespula vulgaris, se encuentran ampliamente distribuidas fuera
de su area de origen (Beggs et al., 2011).

Vespula germanica (Vespidae: Vespinae) es una avispa eusocial altamente invasora
conocida comunmente como “avispa chaqueta amarilla”. Vespula germanica es nativa de
Eurasia y norte de Africa, pero actualmente se encuentra distribuida mundialmente; ha
logrado invadir y establecerse en Nueva Zelanda, Australia, Sudafrica, Norte América,
Chile y Argentina (Beggs et al., 2011). En Argentina, V. germanica fue reportada por
primera vez en 1980 en Andacollo, al norte de la provincia de Neuquén (Masciocchi &
Corley, 2013; Willink, 1980). Actualmente en Argentina se ha establecido desde el norte
de Mendoza hasta Tierra del Fuego, y desde los Andes hasta el Océano Atléntico (Figura
4; Masciocchi & Corley, 2013) y en diferentes tipos de ambientes, como estepa, bosque,

zona de transicion, areas urbanas y suburbanas (D’Adamo & Lozada, 2014).
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Figura 4. Distribucion mundial de Vespula germanica. Los puntos verdes indican las areas de
distribucion nativa y los puntos rojos, las areas invadidas. En el mapa de Argentina se indica en
color la distribucion actual y el punto negro indica el sitio donde fue reportada por primera vez
en 1980. Figura adaptada de Lester & Beggs, 2019.

Las avispas adultas se caracterizan por tener el térax negro y el abdomen con bandas
amarillas y negras. Al final del abdomen se encuentra el aguijon con el cual inoculan el
veneno. Poseen 0jos compuestos, lo cuales ocupan la mayor parte de la cabeza, un par de
antenas y 6rganos sensoriales asociados con la boca. Las piezas bucales estan disefiadas
para morder, lamer y masticar, y sus grandes mandibulas les permiten capturar, someter
y procesar presas. Ademas, les permiten recoger piedras y escombros al excavar o limpiar
el nido, y raspar fibras lefiosas de material vegetal o tierra del suelo durante la
construccion del nido. Poseen un par de alas anteriores bien desarrollas y un par de alas
posteriores mas pequefias (Spradbery, 1973). Vespula germanica es morfologicamente
similar a V. vulgaris, otra especie invasora de avispas eusociales que también esta
presente en la Patagonia. Sin embargo, las avispas de V. vulgaris se distinguen por una
mancha negra en forma de ancla en el frente de la cabeza, asi como una mancha negra

detras de los 0jos, las cuales no estan presentes en V. germanica (Figura 5).
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Figura 5. Diferencias morfolégicas entre Vespula germanica y Vespula vulgaris. (A). Obrera de
Vespula vulgaris con la mancha negra en forma de ancla en el frente de la cara. (B). Obrera de
Vespula germanica sin la mancha negra en forma de ancla en el frente de la cara. (C). Obrera de
Vespula vulgaris con mancha negra detras del ojo. (D). Obrera de Vespula germanica sin mancha
negra detras del ojo. Fotos de Nicolas Mazzola.

Vespula germanica es una avispa carrofiera y generalista, y las obreras recolectan
alimentos (carbohidratos o proteinas) segin las necesidades de la colonia (Jeanne &
Taylor, 2009; Pereira et al., 2022). Las obreras a lo largo de su ciclo de vida forrajean
recursos proteicos, como otros insectos (principalmente larvas de lepidopteros, arafas,
ortdpteros y dipteros), vertebrados y carrofia. Ademds, se alimentan de sustancias
azucaradas, como el exudado de pulgones y néctar para satisfacer sus propias necesidades
energéticas y de otros compafieros de nido. La bdsqueda de proteinas esta relacionada en
gran medida con la alimentacion de las larvas (Akre & Davis, 1978; Greene, 1991;
Spradbery, 1973). Las obreras distribuyen alimentos dentro de la colonia via trofalaxia:
las larvas son alimentadas con alimentos proteicos y regurgitan un alimento rico en
carbohidratos y aminoacidos nutritivos que es consumido por las obreras vy,
principalmente, por las reinas virgenes para mantener el alto nivel de nitrogeno
metabdlico necesario para la produccion de huevos (Hunt et al., 1982; Spradbery, 1973).
Estas avispas no almacenan alimento dentro del nido, por lo que deben salir a forrajear a

diario (Lester & Beggs, 2019; Richter, 2000). Ademas, esta especie se caracteriza por tener
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nidos construidos principalmente con pulpa de madera por lo que también forrajean fibra

de madera.

En el hemisferio sur, las colonias presentan un ciclo anual con alternancia entre fase
solitaria y social (Edwards, 1980). A fines de la primavera, las reinas fecundadas buscan
lugares para iniciar colonia. Los nidos generalmente son subterraneos, aunque también
pueden ser aéreos, en cavidades de paredes, espacios en techos o entretechos, huecos de
arboles y troncos en descomposicion (Figura 6; Spradbery, 1973). Luego de que la reina
escoge un sitio, inicia la construccion del nido con sus estantes y celdas. Las celdas son
hexagonales y cuelgan verticalmente en la parte inferior del estante. En cada celda, la
reina pone un huevo y se ocupa de alimentar y cuidar estas larvas hasta que se conviertan
en adultos. Cuando emergen las primeras obreras, la reina se dedica exclusivamente a la
oviposicion y a la regulacion de las actividades dentro de la colonia sin salir mas del nido
(Matsuura & Yamane, 1990). Las obreras se encargan de la construccion de nuevos
estantes y celdas, mantenimiento del nido, alimentacion y cuidado de las larvas. Las
colonias contintan creciendo hasta que se alcanza el pico maximo de poblacion en

verano, pudiendo alcanzar varios miles de obreras (Figura 7).
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ENTRADA AL TUNEL

CELDAS DE
OBRERAS
(pequefias)

CELDA REAL
(grandes y largas) ENTRADA AL NIDO

Figura 6. llustracion de un nido subterraneo tipico de Vespula spp. El nido esta compuesto por
varios estantes con celdas hexagonales (dispuestas hacia abajo) y suspendidos entre si por
tabiques. Los estantes inferiores poseen las celdas reales en las cuales se desarrollaran las reinas
virgenes. La estructura del nido y su revestimiento estan hechos con pulpa de madera (fibra de
madera y saliva) que colectan las obreras. El acceso al nido es a través de un orificio en la parte
inferior que conecta con el exterior a través de un tunel. Figura adaptada de internet
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Pico de actividad del nido, seguido de la produccién de nuevas reinas y zanganos

Emergencia y apareamiento de nuevas
reinas y zanganos, luego la muerte del nido

Alta
Emergencia de nuevas Baia
’ : reinas y primeras obreras !
Nuevas reinas A
hibernando Abundancia
relativa de
avispas

| ENE | FEB | MAR | ABR | MAY [ 5un | JuL | AGo | sEp | oct | Nov | pic |

Figura 7. Abundancia relativa de avispas y ciclo anual de Vespula spp. en el hemisferio sur. El
ciclo consiste en tres fases: (1) el pico poblacional durante el verano (febrero-marzo), seguido de
la produccion, emergencia y apareamiento de nuevas reinas y zanganos durante el otofio (abril-
mayo). Luego de la muerte del nido, de las obreras y de los zdnganos, (2) las nuevas reinas entran
a un periodo de hibernacion durante el otofio e invierno (junio-septiembre). (3) En primavera
emergen las nuevas reinas que sobrevivieron a la hibernacién para fundar su propia colonia.
Figura adaptada de Lester & Beggs, 2019.

Hacia el final del verano, la colonia comienza a producir zanganos (individuos
reproductores masculinos), los cuales provienen de huevos haploides o no fecundados.
Luego, al inicio del otofio, las reinas virgenes comienzan a emerger de las celdas reales
(celdas construidas especialmente para ellas). Reinas y zanganos abandonan el nido para
reproducirse con varios individuos de otros nidos (Figura 8). Los zanganos mueren y las
reinas fecundadas buscan lugares secos para hibernar hasta la primavera siguiente (Beggs
etal., 2011; Masciocchi & Corley, 2013; Spradbery, 1973). Después de que los
individuos reproductivos abandonan los nidos, y con la llegada del invierno, las

condiciones adentro de la colonia empeoran llevando a la colonia a su muerte (Figura 9).
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Figura 8. Casta reproductiva de Vespula germanica. (A) reina, (B) zdngano y (C) reina 'y zangano
apareandose. Fotos de Agustina Porrino.
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Figura 9. Ciclo de vida de las avispas Vespula spp. (A) En primavera, luego de hibernar,
la reina solitaria fecundada comienza a construir el nido. (B) Pone los primeros huevos y
se ocupa de su cuidado hasta que emergen las primeras obreras. (C) Cuando emergen las
primeras obreras, aproximadamente un mes despues, la reina se dedica exclusivamente a
la oviposicion, mientras que las obreras se ocupan de seguir expandiendo el nido y de
alimentar a las larvas y la reina. (D) A finales del verano, la colonia alcanza el pico de
abundancia y comienza la construccion de celdas reales. (E) Luego, comienza la
produccion de reinas y zanganos, (F) los cuales abandonan el nido para aparearse con
individuos de otros nidos. Los zanganos y la colonia mueren gradualmente, (G) y la reina
fecundada busca un lugar seco y protegido para hibernar hasta la primavera.

En las areas invadidas y en altas densidades, las avispas pueden afectar los ecosistemas y
numerosas actividades econdmicas tales como: apicultura, horticultura y cria de ganado
entre otras (Beggs, 2001; Beggs et al., 2011; Cerda et al., 2017; MacIntyre & Hellstrom,
2015). Por ejemplo, en Nueva Zelanda durante los meses que ocurre el pico poblacional,
las avispas son capaces de eliminar hasta el 99% del exudado producido por dos insectos
endémicos (Ultracoelostoma assimile y U. brittani; Moller etal., 1991) del cual se
alimentan numerosos vertebrados nativos. Ademas, se ha reportado que se alimentan en
grandes cantidades de invertebrados y de algunas especies nativas de aves (Beggs &
Wardle, 2006; Elliott et al., 2010) alterando las redes alimenticias (Beggs & Wardle,
2006). De igual manera, se ha observado que V. germanica tiene un impacto significativo

sobre las colmenas de abejas Apis mellifera en Patagonia (Buteler et al., 2021). En Nueva
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Zelanda, Vespula spp. puede destruir colmenas enteras provocando pérdidas que oscilan
entre el 5y el 9% de las colmenas en produccion (Clapperton et al., 1989). También,
pueden afectar la ganaderia debido a que las avispas mastican las llagas o costras del
ganado o las heridas en los pezones de vacas lecheras provocando mastitis e infecciones
mas severas (Haupt, 2015). Estas especies tienen una picadura muy dolorosa y pueden
causar reacciones alérgicas severas en humanos y por ello pueden afectar actividades
humanas al aire libre. Muchas de estas picaduras se deben a perturbaciones accidentales
del nido dado que es comun la presencia de nidos en jardines de ambientes urbanos y

periurbanos (Beggs et al., 2011).

A pesar de la amplia investigacién sobre la ecologia y el control de esta especie en areas
invadidas, actualmente no existe ningin método de control efectivo. Algunos de los
métodos usados son: matar las reinas durante la primavera cuando salen del periodo de
hibernacion, la destruccién manual de los nidos, el uso de cebos tdxicos, insecticidas y
trampas, siendo su efectividad sobre las poblaciones, variable. En el caso de matar reinas
y/o la destruccidn de los nidos se desconoce cual es su impacto sobre la poblacion y puede
ser muy peligroso dada la directa exposicion con las avispas. Hasta la fecha, los cebos
toxicos o insecticidas son el método mas efectivo y utilizado, siendo el fipronil
(C12H4Ci2FsN4OS) el principio activo mas eficiente. Sin embargo, en muchos paises
(incluida la Argentina), su uso esta restringido y no hay disponibles cebos comerciales
(Resolucion 425/2021). En general, el uso de insecticidas conlleva efectos indeseables en
el medio ambiente y en especies no blanco (Koul et al., 2008). Por ultimo, es comun
recurrir al uso de trampas caseras en jardines, aunque se desconoce su efectividad y suele

aplicarse principalmente como un paliativo de corto plazo y de escala local.

Otras técnicas emergentes para el control de las poblaciones de V. germanica y V.
vulgaris, son el control bioldgico, uso de feromonas artificiales para la interrupcion del
apareamiento y la genética dirigida (gene drive; Lester et al., 2020; Lester & Beggs, 2019;
Palmer et al., 2022). Para el control bioldgico se ha investigado una gran variedad de
agentes como las avispas parasitas Sphecophaga vesparum vesparum (Hymenoptera:
Ichneumonidae), S. v. burray S. orientalis, todos sin éxito significativo reportado (Beggs
et al., 2008; Beggs et al., 2002). Actualmente, hay otros organismos bajo consideracién
como Volucella inanis (Diptera: Syrphidae), M. paradoxus (Coleoptera: Ripiphoridae),
Leopoldius spp. (Dipteros: Conopidae) y otros linajes de S. v. vesparum (Lester & Beggs,
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2019). También se han probado nematodos y patégenos como enemigos naturales (Glare
etal., 1996; Harris etal., 2000). Por otro lado, se ha explorado el uso de feromonas
sexuales, que se liberan en el ambiente para confundir la capacidad de los machos de
encontrar hembras receptivas, aunque esta técnica seria costosa para realizar a gran escala
(Lester & Beggs, 2019). Por ultimo, el uso de genética dirigida (gene drive) también es
un enfoque emergente con mucho potencial para la erradicacion de plagas, sin embargo,
su uso en paises como Nueva Zelanda aln esta bajo discusion (Lester et al., 2020, 2023;
Masciocchi et al., 2017).
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OBJETIVOS Y ORGANIZACION DE LA TESIS

El objetivo principal de la tesis fue evaluar la existencia de componentes del efecto Allee
y sus posibles mecanismos a nivel de colonia en la avispa eusocial invasora, V.
germanica. Los efectos Allee en especies sociales se basan en la existencia de relaciones
cooperativas entre individuos que se traducen en un aumento de su fitness. Una
caracteristica sobresaliente de los insectos eusociales es que, dentro de una colonia, un
grupo de individuos cede su propia reproduccién y coopera para que otros individuos
generen la descendencia. Esto nos permite pensar que una reduccion en el nimero de
individuos de una colonia afectara el normal despliegue de funciones, afectando en ltima
instancia la inversion en reproduccion. Esta division del trabajo y reproductiva es un
extremo de cooperacion por lo que es esperable que los efectos Allee estén presentes en
colonias de insectos sociales como V. germanica. En el capitulo 2 se explord
experimentalmente los componentes Allee a nivel de colonia. Para ello, se evaluo el
efecto de la remocién de obreras sobre el fitness, es decir, sobre la produccién de nuevas
reinas y sobre la calidad de estas, en colonias experimentales de avispas. En el capitulo
3, se exploraron tres comportamientos sociales como posibles mecanismos que pueden
conducir a efectos Allee a nivel de colonia. Especificamente, se evalué el efecto de la
remocion de obreras sobre el ingreso de proteina al nido y el nimero de obreras realizando
algin comportamiento de higiene o defendiendo en la entrada del nido. Por altimo, en el
capitulo 4 en parcelas experimentales, se investigo el efecto de la captura masiva de
avispas sobre la abundancia de V. germanica y la actividad de los nidos, el afio de
implementacion del tratamiento y al afio siguiente. Finalmente, en el capitulo 5, se
resumen los principales hallazgos y discuten las implicancias practicas y conceptuales de
los resultados de esta tesis. EI conocimiento generado por esta tesis puede contribuir
al conocimiento sobre los efectos Allee en insectos sociales y para mejorar nuestro
entendimiento sobre la dinamica y el funcionamiento de las colonias de avispas
sociales. A su vez, brindara informacion importante para el desarrollo de estrategias

de manejo y control sustentables de insectos sociales invasores.
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CAPITULO 2

Componentes del efecto Allee: un estudio experimental en colonias de

Vespula germanica.
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Resumen

El efecto Allee ha sido propuesto como un fendmeno a nivel poblacional, sin embargo,
en especies sociales la dindmica poblacional esta influenciada por otro nivel de
organizacion: el grupo social. En las especies sociales, los individuos se agrupan para
maximizar su fitness, por lo que la mayoria de las interacciones cooperativas ocurren entre
individuos del mismo grupo. En consecuencia, en estos sistemas sociales, los
componentes del efecto Allee pueden manifestarse a nivel de grupo, es decir, algun
componente del éxito reproductivo esta correlacionado positivamente con el nimero de
individuos del grupo. Particularmente, en insectos eusociales, las obreras, suprimidas
reproductivamente, ceden su reproduccion y ayudan activamente en todas las tereas
cooperativas para que el individuo reproductivo (reinas) pueda generar mas descendencia.
En colonias de V. germanica, las obreras monomorficas son las encargadas del cuidado
cooperativo de la cria, entre otras tareas, mientras que la oviposicion, normalmente, es
una funcién exclusiva de la reina. Una de las tareas mas importantes de las obreras es
cuidar de las futuras reinas para asegurar el éxito reproductivo de la colonia. El éxito
reproductivo de la colonia no solo consiste en la produccion de futuras reinas sino también
en las colonias exitosas generadas por esas reinas. Por ello, las reinas producidas en una
colonia deben poseer atributos que maximicen las posibilidades de éxito. El tamafio
corporal (indicativo de potencial reproductivo) y el peso (reservas nutricionales) de reinas
al abandonar el nido parental son centrales para este éxito. El objetivo de este capitulo
fue conocer el efecto de la remocion de obreras, como aproximacion experimental a una
colonia reducida, sobre dos componentes del éxito reproductivo de la colonia: el nimero
de futuras reinas producidas y su indice de masa corporal. Para ello, se buscaron y
extrajeron nidos de los alrededores de Bariloche, que se colocaron en cajas individuales
bajo condiciones naturales. Posteriormente, se realizd la remocion de obreras de cada
nido (del O al 80% aproximadamente) utilizando una aspiradora adaptada para la tarea.
Durante abril y mayo se capturaron las reinas producidas por nido y se calcul6 su indice
de masa corporal a partir del largo de la tibia y el peso. Los resultados sugieren que la
disminucion en el nimero de obreras de la colonia se asocia con una reduccion en el
numero de futuras reinas producidas. Especificamente en aquellos casos donde la
reduccion de obreras fue superior al 44.4%, las colonias no produjeron reinas. A su vez,
el indice de masa corporal de las reinas no se asocia a la disminucion en el nimero de obreras.

Estos resultados demuestran la importancia de la casta obrera en el éxito de la colonia,
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proporcionando evidencia de la existencia de efectos Allee a nivel de colonia en estas

avispas sociales.

PALABRAS CLAVES: Componentes del efecto Alleg, fitness, avispas sociales, chaqueta

amarilla
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Introduccion

El efecto Allee ha sido propuesto como un fendmeno a nivel poblacional, sin embargo,
en especies sociales la dindmica poblacional esta influenciada por otro nivel de
organizacion: el grupo social (Angulo etal., 2013, 2018; Luque et al., 2013). En las
especies sociales, los individuos se agrupan para maximizar su fitness, por lo que la
mayoria de las interacciones cooperativas ocurren entre individuos del mismo grupo. Por
ejemplo, actividades como la reproduccion, el forrajeo, la higiene y la proteccion contra
depredadores se llevan a cabo de manera cooperativa, lo que permite un mayor éxito y
eficiencia en todas estas tareas esenciales para cualquier organismo y, en ultima instancia,

en el aumento del fitness de los individuos.

En estos sistemas sociales, los componentes del efecto Allee pueden manifestarse a nivel
de grupo, es decir, algin componente del fitness, esta correlacionado positivamente con
el numero de individuos del grupo. Por ejemplo, en las colonias de arafias “cooperativas”,
Anelosimus eximius, los miembros de una colonia cooperan para capturar presas,
alimentarse y cuidar las crias. Como resultado, se ha observado que el nimero promedio
de huevos y la supervivencia de las crias aumentan a medida que crece el nimero de
individuos en la colonia (Avilés & Tufifio, 1998). Del mismo modo, en colonias
poliginicas de la hormiga argentina (Linepithema humile), las obreras son las encargadas
de cuidar los huevos y larvas de las reinas, y se ha demostrado de manera concluyente
que la productividad de las reinas aumenta con el incremento en el nUmero de obreras

en la colonia (Luque et al., 2013).

Los insectos eusociales, han llevado al extremo el cuidado cooperativo debido a su
marcada division de trabajo entre la casta reproductiva y la casta obrera, esta Gltima
suprimida reproductivamente. Las colonias de estos insectos estan formadas por cientos
de individuos emparentados, mayormente hembras, por lo que el fitness inclusivo o kin
selection cumple un papel fundamental (Queller & Strassmann, 1998; Wheeler, 1928). El
fitness de una colonia esta asegurado por el nimero de descendientes reproductivos y por
la probabilidad de que las futuras reinas funden exitosamente nuevas colonias (Harris &
Beggs, 1995). Las obreras ceden su capacidad de reproducirse y contribuyen activamente
en las tareas cooperativas para que los individuos reproductivos, es decir, las reinas,

puedan generar una mayor descendencia. Esta renuncia a la reproduccion por parte de las
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obreras se compensa con un aumento en la reproduccion de los individuos reproductivos
(Lee & Chu, 2023).El nimero de futuras reinas producidas por colonia y pardmetros
clasicos de su historia de vida, como el tamafio corporal, son buenos estimadores del
fitness de las colonias como conjunto (Cremer et al., 2018). Las diferencias nutricionales
durante la etapa larval en especies sociales desempefian un papel crucial en la
determinacion del destino del individuo, ya sea como obrera o reina (Hunt, 2007; Karsai
& Hunt, 2002; Schmidt et al., 2012; Walton et al., 2018). Durante la etapa larval, las
reinas son alimentadas con mayor frecuencia y cantidad de alimento que las obreras.
Ademas, la cantidad de alimento es un factor clave para la ovogénesis dado que el tamafio
y el peso (calidad) de las reinas pueden afectar su capacidad reproductiva (Wheeler,
1986). Por ejemplo, en abejas, las reinas mas grandes y pesadas tienen méas ovariolas, lo
cual se traduce en una mayor produccion diaria de huevos, asi como espermatecas mas
grandes para almacenar mayor cantidad de espermatozoides. Como resultado, estas reinas

poseen una mayor capacidad reproductiva y de supervivencia.

En V. germanica, al igual que en otros insectos sociales, las obreras monomorficas
desempefian un papel fundamental en el cuidado cooperativo de la cria, junto con otras
tareas, mientras que la oviposicion suele ser una funcion exclusiva de la reina. Esta
division de tareas se establece desde el momento en que emergen las primeras obreras: la
reina se dedica exclusivamente a las necesidades reproductivas de la colonia, mientras
que las obreras se encargan de satisfacer todas las demas necesidades. Una de las tareas
mas importantes de las obreras es cuidar de las futuras reinas garantizando asi el éxito

reproductivo de la colonia (Awde et al., 2022; Spradbery, 1973).

La produccion de reinas, que ocurre al inicio del otofio, es el acontecimiento mas
significativo en la vida de la colonia. En colonias anuales, como las que se realiza Vespula
en la Patagonia Argentina, esto es de vital importancia ya que tienen una Unica temporada
para generar nuevas reinas. La capacidad de producir reinas exitosas es el resultado de la
eficiencia y productividad de la colonia, y esta influida por multiples factores. Estos
incluyen, entre otros, el establecimiento exitoso y oportuno de la colonia, y la cria de
suficientes obreras para mantener una poblacion de forrajeras y para la construccion de
las celdas reales. Es importante destacar que las larvas de reinas solo pueden desarrollarse
en las celdas reales, por lo que el inicio de la construccion de estas celdas debe ocurrir en

el momento adecuado del ciclo para garantizar la produccion de reinas (Spradbery, 1973).
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El fitness de la colonia se asegura por la produccion de futuras reinas y la tasa de
establecimiento exitoso de nuevas colonias por esas reinas (Spradbery, 1973). Durante el
periodo de hibernacion, las reinas enfrentan una tasa de mortalidad significativa, que
puede atribuirse a enfermedades, depredacion y condiciones nutricionales deficientes. Se
ha reportado que reinas pequefias de V. vulgaris estan subrepresentadas en la poblacion
luego del periodo de hibernacion (Archer, 1985) dado que poseen reservas de grasa
reducidas, como consecuencia de una alimentacion deficiente y, por lo tanto, tienen

menos probabilidades de sobrevivir al invierno (Harris & Beggs, 1995).

El objetivo de este capitulo radica en identificar experimentalmente efectos Allee en las
colonias de V. germanica. Basidndonos en su condicion de especie social con
diferenciacion de castas y tareas cooperativas, proponemos que existen componentes
Allee; es decir que el éxito reproductivo de la colonia (cantidad y calidad nuevas reinas)
depende de su tamafio. Por lo tanto, esperamos que la reduccion en el nimero de
individuos de la casta obrera afecte negativamente la cantidad y la calidad de nuevas

reinas.
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Materiales y métodos

Durante febrero de 2019 y 2021, cuando las colonias estan establecidas, pero aun sin
rastros de futuras reinas y zanganos, se buscaron e identificaron nidos de V. germanica
en las cercanias de San Carlos de Bariloche, Argentina (41°09’S, 71°18'W). Cada afio, se
seleccionaron 11 nidos, los cuales fueron anestesiados con éter etilico (98% de pureza;
Sigma Aldrich, St. Louis, MO, EE. UU.) para su extraccion. Una vez que los nidos fueron
anestesiados, se desenterraron y se colocaron en cajas experimentales individuales.
Luego, fueron transportados de inmediato al Instituto de Investigaciones Forestales y
Agropecuarias Bariloche (IFAB; CONICET-EEA INTA Bariloche) donde las cajas
experimentales se colocaron a una distancia minima de 3 metros entre si, dentro de un
predio cercado, bajo condiciones ambientales naturales, hasta el final de los experimentos
(Figura 10). Cada caja estad fabricada en aluminio (30 x 30 x 30 cm) y aislada
térmicamente con espuma de polietileno de alta densidad (2.5 cm) en sus laterales y base.
En uno de sus lados tiene un orificio conectado a una manguera de plastico transparente
(20 cm de largo y 2.5 cm de diametro) para permitir el libre transito de las obreras (Figura
11). El lado superior tiene un techo doble, la capa aislante y una cubierta de vidrio para
permitir observar el desarrollo de la colonia. Estudios previos mostraron que las avispas
se adaptan rapidamente y contintan con sus actividades normales poco después de ser

retiradas del campo (Martinez et al., 2021).
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Figura 10. Predio experimental cerrado ubicado dentro del IFAB, en el cual se colocaron las cajas
experimentales a nivel del suelo. Cada caja contenia un nido de Vespula germanica.

A
Caja metalica
externa
Espacio
-~ correspondiente
al nido
0 Cobertura
+ aislante de
5 poliestireno
10cm Orificio de entrada y

salida de avispas

Figura 11. Caja experimental donde se colocaron los nidos de Vespula germanica. (A). Vista
superior del corte transversal de un diagrama de la caja. (B). Foto de una caja experimental con
la manguera plastica por la cual las avispas entran y salen del nido.

Después de 5 dias de aclimatacion de las colonias en la nueva ubicacion, medimos el
trafico aéreo de cada nido, 5 veces por dia durante cinco dias consecutivos en el horario
de mayor actividad diaria de las avispas (entre las 12 a.m. y las 2 p.m.; Spradbery, 1973).

El trafico aéreo es el nimero de avispas saliendo o entrando al nido en un minuto y se usa
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como una estimacion del tamafio de la colonia (Malham et al., 1991). Para determinar el
trafico pretratamiento (previo a la remocién), se calculé la media del trafico maximo

de los cinco dias.

Los nidos se asignaron aleatoriamente a uno de dos grupos en ambos afios: control (N =
6) y tratamiento (N = 16). Nuestro tratamiento consistid en remover -una sola vez-
diferentes porcentajes de obreras de los nidos (del 0 al 80% aproximadamente) utilizando
una aspiradora adaptada para la tarea. La manguera de la aspiradora se introdujo adentro
de la caja experimental, asegurandose de que no se dafiara la estructura del nido, para
extraer a las obreras de adentro del nido (independientemente de la subcasta) y evitando
que las avispas escaparan. Solo se removieron obreras, manteniendo asi el tamafio
original de huevos, larvas y pupas y dentro de cada colonia. El proceso de aspirado se
realizd a las 6 am para garantizar que la mayoria de las obreras estuvieran dentro del nido.
Los nidos seleccionados como “controles” se sometieron al mismo procedimiento, pero

sin aspirar individuos.

Luego de la remocion se obreras y para calcular el trafico postratamiento, se tomaron 5
medidas del trafico de cada nido durante cinco dias consecutivos y utilizando el trafico
méaximo de cada dia se calculd la media. Los valores de trafico pretratamiento y
postratamiento se utilizaron para calcular el cambio proporcional de obreras por nido
como: (trafico postratamiento/trafico pretratamiento) x 100. EI cambio proporcional
oscilé entre 24% y 146%. Cuando el trafico postratamiento es menor que el trafico inicial,
esta proporcién toma valores menores a 100, lo que representa una reduccion en la
actividad del nido. Por el contrario, si el trafico postratamiento es mayor que el tréafico
pretratamiento, esta proporcion toma valores mayores a 100, es decir, la actividad del

nido aumento.

Para evaluar si la eliminacion de obreras afecto el fitness de las colonias, se capturaron
las reinas virgenes producidas por los nidos. Con este proposito, diariamente durante abril
y mayo de 2019 y 2021, entre las 11 a.m. y las 4 p.m., se realizaron cinco observaciones
de 10 minutos por nido para capturar las reinas que emergian naturalmente de los nidos
(Martinez et al., 2021). Ademas, al concluir el experimento a finales de mayo, se abrieron
los nidos para capturar cualquier reina que aun se encontrara dentro. Se registro el namero

de reinas producidas por cada colonia, y a cada reina capturada se la pesé y se le midio6 la
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longitud de la tibia del tercer par de patas, utilizando un calibre digital (VWR®, Acero
inoxidable 0-150 mm, resolucion de 0.01 mm). Luego, se calculd el indice de masa
corporal (IMC) dividiendo el peso (mg) por la longitud de la tibia (mm) (IMC =
peso/longitud de la tibia).

Analisis estadistico

Para evaluar si el cambio proporcional en el nimero de obreras afecta la produccién de
futuras reinas, se realiz6 un Modelo Lineal Generalizado Mixto (GLMM) con una
distribucion de errores Poisson. Para este modelo se considerd el cambio proporcional
de obreras como efecto fijo, y el tamafio de la colonia junto con la identidad del nido
anidados dentro del afio como efectos aleatorios. Ademas, se realizé un GLMM con una
distribucion de errores LogNormal para evaluar el efecto del cambio proporcional en el
namero de obreras sobre el indice de masa corporal de las reinas virgenes. EI cambio
proporcional de obreras se utilizé como efecto fijo, y el tamafio de la colonia anidado
dentro del afio como efectos aleatorios. Los modelos se ajustaron utilizando la funcién
glmmTMB del paquete glImmTMB (Brooks et al., 2017). La validez de los modelos se
evalud utilizando la funcion simulateResiduals del paquete DHARMa (Hartig, 2022). Para
evaluar la correlacion entre el peso y la longitud de la tibia se utiliz6 la funcion cor.test,
método kendall del paquete Stats R (Hollander etal., 2013). Todos los analisis

estadisticos se realizaron con R version 4.0.2 (R Core Team 2023).

Resultados

Todos los nidos utilizados sobrevivieron hasta el final de los ensayos (i.e., finales de
otofio) en ambos afios. Para todos los nidos tratamiento (N=16), el cambio proporcional
de obreras vario entre 24% y 95% con una media de 63.87% + 5.38% (media * se), es
decir que el trafico disminuyo después de la remocién de obreras. Por otro lado, el rango
del cambio proporcional de obreras dentro de los nidos controles fue de 61% a 146% con
una media de 99.67% + 13.21% (Tabla 2).

El nimero de reinas virgenes producidas por colonia disminuyé significativamente
cuando el cambio proporcional de obreras disminuy0 (zvaiwe = 2.40, df = 1, p = 0.016,

N=2; Figura 12). Los nidos controles (N=6) produjeron entre 0 y 45 reinas virgenes con
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un promedio de 21.00 + 6.90 reinas (media * es). Ademas, el numero de reinas que
emergieron de los nidos tratamiento (N=16) vari6 de 0 a 77 reinas, con un promedio de
21.25 + 7.59 (media £ se). Aquellos nidos en los que el cambio proporcional fue menor
al 56% (N=7), es decir, el trafico postratamiento se redujo un 44% respecto al trafico

pretratamiento, no produjeron reinas.
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Figura 12. NUumero de reinas virgenes de Vespula germanica producidas por nido segun el
cambio proporcional de obreras (trafico postratamiento expresado como un porcentaje del trafico
pretratamiento). Los tridngulos rojos representan los nidos controles y los puntos negros
representan los nidos tratamiento.

Por ultimo, el indice de masa corporal de las reinas virgenes no fue afectado por el cambio
proporcional en el numero de obreras (zvaiwe = 0.47, df = 1, p = 0.642, N = 14, Figura 13).
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Figura 13. indice de masa corporal de las reinas virgenes de Vespula germanica producidas por
nido segun el cambio proporcional de obreras (trafico postratamiento expresado como un
porcentaje del trafico pretratamiento). Los triangulos rojos representan los nidos controles, los
puntos negros representan los nidos tratamiento, y las barras verticales el error estandar.

Discusion

En este capitulo se investigd algunos de los componentes del efecto Allee a nivel de
colonia en nidos de avispas V. germanica. A través de nuestros experimentos, observamos
que el nimero de futuras reinas producidas disminuye a medida que disminuye el nimero
de obreras de la colonia. Ademas, los nidos no produjeron reinas virgenes cuando el
cambio proporcional en el nimero de obreras fue menor a 56%, es decir, una reduccion
del 44% en la tasa de trafico. Sin embargo, el cambio proporcional en el nimero de
obreras no tuvo efecto sobre la calidad de las reinas virgenes medida como el indice de
masa corporal (peso/largo de la tibia). Este es el primer estudio que muestra
cuantitativamente la contribucion de la casta obrera al éxito reproductivo de las colonias
de V. germanica, proporcionando evidencia de la existencia de efectos Allee en estas
avispas sociales. El dato sobre cuantas obreras deben eliminarse de los nidos para evitar

el desarrollo de individuos reproductivos no solo es novedoso, sino que puede ayudar a
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planificar estrategias de manejo para poblaciones de esta avispa altamente invasiva.

El éxito de los insectos eusociales puede explicarse, en parte, porque los individuos
emparentados cooperan activamente en muchas tareas, como por ejemplo la captura de
presas, la alimentacion y el cuidado de las crias. La capacidad de ejecutar estas tareas esta
directamente asociada con una mayor productividad y supervivencia de la colonia (Wray
etal., 2011). Por ejemplo, en abejas Apis mellifera, la cantidad de larvas que emergen de
los huevos depende de los individuos dedicados a las tareas de cuidado como a la
busqueda de alimento (Russell et al., 2013). De forma similar, en la hormiga argentina
(Linepithema humile), la productividad de la reina aumenta con la abundancia de obreras,
ya que las obreras estan directamente involucradas en la crianza de la cria (Hee et al.,
2000; Luque et al., 2013). En V. germanica las reinas se dedican exclusivamente a la
oviposicion mientras las obreras realizan todas las demas tareas relacionadas con el nido,
incluido el cuidado de las crias. Para producir futuras reinas, las colonias asignan mas
trabajadores a tareas como la busqueda de alimento y el cuidado de las crias (Spradbery,
1973). Otros factores, como la expansion del nido, la construccion de celdas reales, el
mantenimiento de la temperatura y la disponibilidad de alimentos, juegan un papel
importante en la supervivencia de la colonia y la produccién de reinas. Por lo tanto, se
espera que una disminucion abrupta en la poblacion de obreras dentro de la colonia tenga
un impacto negativo en las actividades de la colonia y, en consecuencia, en la produccion

de reinas.

Frente a la disminucion en el nimero de obreras no se encontré evidencia de que las
colonias alteraran la calidad de las reinas, aunque si disminuyeron la cantidad producida.
En V. germanica como en otros insectos sociales, las diferencias entre obreras y reinas se
deben a la calidad y cantidad de alimento que reciben durante su etapa larval (Spradbery,
1973). Principalmente, el nitrégeno, asociado a la proteina, es un factor critico para el
desarrollo de las gonadas y las reinas requieren una mayor cantidad por masa que una
obrera. Para satisfacer esta demanda nutricional, las reinas durante la etapa larval son
alimentadas con alimentos de mayor nivel trofico, que presentan un contenido mas
elevado de nitr6geno, o con una mayor cantidad de presas y excreciones (Hunt et al.,
2010; Karsai & Hunt, 2002; Schmidt et al., 2012). La eliminacion de las obreras no afectd
la calidad de las reinas, lo que sugiere que las larvas de reinas recibieron una alimentacion

adecuada. Sin embargo, la cantidad de reinas producidas se vio afectada negativamente.
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Una posible explicacion para este resultado es que las colonias produjeran mejores reinas
(i.e., de igual calidad) a costa de cantidades méas bajas en respuesta a la disminucion

abrupta en el nimero de obreras presentes en el nido.

Los mecanismos cooperativos que actuan a nivel de colonia no necesariamente son los
mismos que acttan a nivel poblacional (Angulo et al., 2013; Courchamp et al., 2008). En
el caso de la produccion de futuras reinas, la disminucion en su nimero como
consecuencia de la reduccién en el nimero de obreras podria afectar el nimero de nuevas
colonias que puedan establecerse al afio siguiente. Sin embargo, la mortalidad de las
reinas durante el invierno es elevada, por ejemplo, para V. vulgaris esta por encima del
97,8 % (Archer, 1985). Esto implica que solo un porcentaje muy bajo de reinas podra
establecer efectivamente una colonia al afio siguiente. Ambos procesos, la supervivencia
y el establecimiento de la colonia, son procesos vitales que influyen a nivel poblacional.
Por lo tanto, seria interesante evaluar si la disminucion del nimero de reinas virgenes se
traduce, a largo plazo, en una reduccion de la tasa de crecimiento poblacional de esta

especie invasora.

Nuestros resultados indican que la disminucion en el nimero de obreras afecta
negativamente la produccidn de reinas virgenes mientras que no tiene ningun efecto sobre
la calidad de éstas. Mas importante aun, a partir de cierto porcentaje de remocion de
obreras, los nidos no pueden reproducirse. Desde una mirada aplicada, este resultado
podria utilizarse para desarrollar nuevas estrategias destinadas a captar obreras con el
objetivo de reducir la produccion de reproductivos. Esta es la primera investigacion sobre
la existencia de efectos Allee en colonias naturales de una avispa eusocial. También,
aporta informacién novedosa para mejorar nuestra comprension sobre la estructura social
de las colonias de avispas sociales y respaldar la teoria de los efectos de Allee en los

insectos sociales
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Resumen

Existen multiples mecanismos asociados a los efectos Allee, desde facilitacion no
cooperativa a comportamientos cooperativos obligatorios. Los comportamientos
cooperativos o sociales, como la alimentacion o la defensa contra depredadores han sido
postulados como mecanismos que podria conducir a un efecto Allee. El éxito de los
insectos sociales se debe, en parte, a los comportamientos cooperativos existentes entre
los miembros de una colonia. Todos los miembros del grupo trabajan conjuntamente en
la busqueda y adquisicion de alimento, la defensa de la colonia, la alimentacion y el
cuidado de la cria. Dichas tareas son comportamientos sociales ventajosos a nivel de nido
y estan relacionados con el éxito de una colonia. El objetivo de este capitulo fue evaluar
el efecto de la remocion de obreras sobre el ingreso de proteina al nido y el nimero de
obreras realizando algin comportamiento de higiene o vigilancia en la entrada del nido.
Para ello, en los mismos nidos utilizados en el capitulo 2, durante el mes de marzo se
realizaron observaciones de cinco minutos por nido. En cada observacion se registro el
namero de obreras realizando comportamientos relacionados con la higiene (obreras
sacando larvas, restos de obreras o restos del nido, asi como acicalando el cuerpo de otras
obreras al ingresar al nido) y el nimero de avispas guardianas presentes en la entrada del
nido. Ademas, diariamente se tomé una muestra del alimento proteico ingresado a cada
nido capturando a todas las obreras ingresantes durante un minuto. La disminucién en el
namero de obreras de la colonia no afect6 la cantidad de proteina ingresada al nido ni el
namero de obreras realizando algiin comportamiento de higiene. En contraste, la defensa
de la colonia, medida como el nimero de obreras guardianas en la entrada del nido,
disminuyé con la reduccion en el nimero de obreras. Estos resultados sugieren que las
colonias poseen una notable flexibilidad para desempefar diferentes roles, lo que les
permite afrontar cambios en el nimero de obreras en la colonia. Esta flexibilidad, permite
que la colonia relocalice individuos a tareas que podrian ser prioritarias, como el ingreso
de proteina o la higiene, con el fin de continuar con su crecimiento, desarrollo y

reproduccion.

PALABRAS CLAVES: comportamientos sociales, insectos sociales, division del trabajo,

chaqueta amarilla
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Introduccion

Recientemente, los estudios sobre efecto Allee se han incrementado y han aportado
evidencia empirica de su ocurrencia en muchas poblaciones naturales de animales
(Angulo et al., 2018; Kramer et al., 2009). Existen multiples mecanismos asociados a los
efectos Allee, desde facilitacion no cooperativa a comportamientos cooperativos
obligatorios. Kramer et al., (2009) realizaron una revision bibliografica mostrando que
los efectos Allee en poblaciones naturales son causados por seis mecanismos: limitacion
de pareja, defensa cooperativa, alimentacion cooperativa, dispersion, saciedad del
depredador y alteracion del habitat, siendo los primeros cuatro los mas frecuentes en
artropodos terrestres. En esta tesis nos centraremos en evaluar los comportamientos

cooperativos.

Los comportamientos cooperativos o sociales, como la alimentacion o la defensa contra
depredadores han sido postulados como mecanismos que podrian conducir a un efecto
Allee. Los murciélagos de una misma colonia emiten llamados sociales para reclutar y
coordinar la busqueda de alimento con miembros del grupo obteniendo beneficios en
términos de fitness. También, los juveniles crecen mas rapido cuando se encuentran en
dormideros con mas individuos (Gregory & Jones, 2010; Kerth, 2008; Wilkinson, 1992;
Wilkinson & Wenrick, 1998). Se ha registrado algo similar en primates; la supervivencia
de la cria es mayor en grupos grandes probablemente debido a los comportamientos anti-
depredatorios. La tasa de defensa exitosa del grupo esta correlacionada positivamente con
el tamafio del grupo y con el nmero de machos (Stanford, 2002). También, en abejas, se
ha visto que un aumento en el nimero de obreras forrajeras y obreras encargadas de la
defensa de la colonia se asocia con un aumento de la productividad y supervivencia de la
colonia (Wray et al., 2011).

La basqueda de alimento es un comportamiento social esencial para los himendpteros
sociales porque permite que la colonia crezca (produzca obreras) y se reproduzca (genere
individuos reproductivos; Awde et al., 2022). Las obreras buscan fuentes de alimento
principalmente para alimentar a las larvas. Ellas deben proveer los recursos suficientes
para alimentar a las futuras reinas ya que el desarrollo ovarico y la ovogénesis estan
regulados por la nutricion. Las reinas requieren altos niveles de nitrogeno, en

comparacion con las obreras y zanganos, por lo que son alimentadas con mayor cantidad
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de presas y de excrecion de otros materiales o presas de niveles troficos mas altos para
asegurar un desarrollo adecuado de las génadas y asi, asegurar su capacidad reproductiva
(Fagan et al., 2002; Schmidt et al., 2012). Por lo que cantidad y calidad del alimento son

importantes para responder a la demanda nutricional de las reinas durante la etapa larval.

Asimismo, las colonias son lugares propicios para el desarrollo y transmision de parasitos
y patdgenos dado que la transmision es mas probable cuando los individuos viven en altas
densidades, tienen contacto social frecuente y los miembros del grupo son parientes
cercanos (Evans & Schwarz, 2011). En respuesta a estas amenazas, las colonias han
desarrollado una “inmunidad social” que consiste en defensas conductuales, fisioldgicas
y organizativas llevadas a cabo individual o grupalmente por las obreras, con el objetivo
de prevenir el ingreso, el establecimiento y la transmisiéon de patdgenos en la colonia
(Cremer et al., 2018; Meunier, 2015). EI comportamiento de higiene se considera el

principal mecanismo de resistencia a enfermedades.

Las avispas adultas eliminan o aislan a las avispas o larvas muertas y a compafieros de
nido enfermos, lo cual se considera como un mecanismo para evitar la propagacion de
parasitos o patdgenos adentro del nido (Akre et al., 1976). También, las avispas reutilizan
las celdas de las que emergen por lo que la eliminacion de larvas muertas o enfermas de
la colonia y la limpieza de las celdas podrian ser comportamientos de higiene propios
para la reutilizacién de las celdas (Spradbery, 1973). Otro comportamiento de higiene que
realizan las obreras de Vespula, es el aseo. Este comportamiento ocurre cuando una obrera
utiliza sus patas y las piezas bucales para acicalar (cepillar, peinar y lavar) el cuerpo de
otra avispa que estd ingresando al nido (Spradbery, 1973). El acicalamiento permite
limpiar el cuerpo de patdgenos y parasitos por lo que, en animales sociales, tiene

implicancias no solo a nivel individuo sino también a nivel de grupo.

De forma similar, las colonias de Vespula spp. exhiben comportamientos defensivos. Las
avispas chaqueta amarilla, al igual que todas las avispas de la subfamilia VVespinae, son
particularmente agresivas y defienden sus colonias ferozmente (Edwards, 1980). La
defensa de la colonia esta asegurada por la presencia de grupos de avispas guardianas en
las entradas de los nidos y tuneles. También, la defensa es coordinada a través de
feromonas de alarma que son liberadas por las obreras. Frente a una amenaza, estas

feromonas permiten marcar al objetivo y coordinar la defensa de la colonia, dirigiendo a
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las obreras atacantes hacia la amenaza (Verheggen et al., 2010). Durante el ataque, un
gran numero de obreras pican, muerden o rocian con veneno al objetivo (Smith et al.,
2001).

Se cree que los beneficios de los comportamientos cooperativos son una de las razones
por las cuales hormigas, termitas, abejas y avispas se han vuelto especies dominantes en
muchos habitats (Wilson, 1971). Las obreras estériles llevan a cabo todas estas
actividades no reproductivas de la colonia, como la bisqueda y adquisicién de alimento,
la defensa de la colonia, la alimentacion y el cuidado de la cria. Estos comportamientos
sociales son ventajosos a nivel de nido y estan directamente relacionados con el éxito de
una colonia (Okasha 2008, Schultner et al. 2014). Para poder realizar todas estas
actividades de forma eficiente, los individuos no reproductivos suelen especializarse u
organizarse segun la edad (polietismo temporal) o la morfologia (polietismo morfolégico)
de los individuos. El polietismo temporal es el mas comun en insectos sociales y se
refiere al hecho que las obreras realizan determinadas tareas de acuerdo con su edad.
Generalmente, las obreras mas jovenes realizan tareas adentro del nido (cuidado de las
crias, construccion), y las obreras de mas edad realizan tareas afuera del nido (busqueda
de alimento y defensa del nido). Mientras que el polietismo morfoldgico, presente en
pocas especies de hormigas y en la mayoria de las especies de termitas se refiere a que
las obreras realizan las tareas segun su tamafio o forma. Por ejemplo, las obreras
encargadas de la defensa de la colonia o “soldados” tienen las mandibulas y la cabeza
mas grandes en comparacion con el resto del cuerpo (Beshers & Fewell, 2001; Robinson,
1992; Wilson, 1971).

Aunque las obreras pueden realizar tareas segun su morfologia o edad, la distribucion de
tareas entre obreras tiene cierta flexibilidad para responder a requerimientos de la colonia,
perturbaciones internas o cambios externos en el ambiente (Beshers & Fewell, 2001). En
muchos insectos sociales se ha visto que son capaces de cambiar el niUmero de individuos
asignados a determinada tarea como respuesta a necesidades de la colonia o
perturbaciones en el ambiente. Por ejemplo, en hormigas, el nimero de recolectores
cambia como respuesta al riesgo de depredacion (MacKay, 1982; Munger, 1992) o la
disponibilidad de alimentos (Gordon, 1991; Schafer et al., 2006). En abejas ocurre que el
reclutamiento de nuevas obreras recolectoras depende del nimero de recolectores en la

colonia (Huang & Robinson, 1996). Esta flexibilidad y habilidad de las obreras de
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cambiar entre tareas les permite responder, como unidad, a cambios o perturbaciones

asegurando el éxito y supervivencia de la colonia (Gordon, 1996; Oster & Wilson, 1978).

Vespula germanica presenta una marcada division de tareas en una casta reproductiva
(reinas y zanganos) y una casta obrera. Las obreras, al igual que otras avispas sociales,
realizan numerosas tareas, como expansion y excavacion del nido, defensa e higiene,
cuidado y alimentacién de las larvas y adultos y busqueda de alimento. En esta especie,
con un polietismo temporal débil, las colonias presentan una estrategia generalista de la
division de tareas dentro de la casta obrera (solo el 43% se especializan en una Unica tarea
por dia). Generalmente, las obreras comienzan con tareas adentro del nido, seguido por
la recoleccién de pulpa, carbohidratos y, por Gltimo, proteina (Hurd et al., 2007). Sin
embargo, las obreras no cambian abruptamente de recolectar un material a otro y es
comudn gue muchas de ellas recolecten multiples materiales por dia (Hurd et al., 2007;
Spradbery, 1973).

El objetivo de este capitulo fue identificar posibles mecanismos que generan los
componentes del efecto Allee en colonias de V. germanica. La hipotesis de trabajo plantea
que el forrajeo, la defensa y la higiene, tareas que se realizan de forma cooperativa y que
contribuyen al éxito de las colonias, dependeran del nimero de obreras de la colonia. Por
lo tanto, se espera que la remocion experimental de obreras tenga un impacto negativo en
la cantidad de proteina ingresada al nido y en el nimero de obreras dedicadas a las tareas
de defensa e higiene. Ademas, este estudio pretende comprender como estas tareas
cooperativas afectan la dindmica de la colonia aportando informacién para mejorar
nuestra comprension de la ecologia y comportamiento social de V. germanica,
especialmente en relacion con los efectos Allee y como las tareas cooperativas juegan un

papel fundamental en el funcionamiento y desarrollo de las colonias.
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Materiales y métodos

En este capitulo, se utilizaron los nidos previamente descritos en el Capitulo 2 (ver
detalles en la seccion Materiales y Métodos). Especificamente, se evalud el ingreso de
proteina en los 22 nidos (16 nidos tratamiento, 6 nidos controles), de los cuales 11 fueron
observados en 2019y los otros 11 en 2021; y la defensa e higiene se evaluaron Unicamente

en los 11 nidos extraidos en 2021.

Alimentacion cooperativa como mecanismo que conlleva a un componente Allee

Para evaluar si la reduccion de obreras de los nidos afecta la cantidad de proteina
ingresada al nido, luego de la remocion se tomaron muestras del alimento proteico
ingresado a los nidos durante todo el mes de marzo, cuando la demanda de proteinas es
alta (D’Adamo & Lozada, 2005). EI procedimiento consistio en bloguear la entrada del
nido con una bola de algoddn en la abertura de la manguera méas cercana al nido. Después
de un minuto, se bloqued el extremo exterior de la manguera con las avispas dentro, se
retir6 y se reemplazo por una nueva manguera para permitir que la colonia continuara su
funcionamiento normal (Figura 14). Posteriormente, todas las avispas dentro del tubo
fueron anestesiadas con didxido de carbono, y se separaron los fragmentos de comida que
acarreaban las avispas. A continuacion, se identificaron y pesaron los fragmentos
correspondientes a proteina (partes de insectos principalmente) bajo lupa (ZEISS Stemi
305: 25X). Se tomd una muestra por dia por nido durante las horas de mayor actividad
(entre las 12 a.m. y las 2 p.m.) durante 15 dias para los 11 nidos en 2019 y 23 dias para
los 11 nidos en 2021. La cantidad total de proteina ingresada por nido se calculé sumando

todas las muestras colectadas.

ENTRADA ENTRADA ENTRADA

ALNIDO :l ALNIDO AL NIDO

algodon
NIDO NIDO NIDO

algodon

Figura 14. Metodologia para la colecta de alimento proteico en nidos de Vespula germanica. (A)
Esquema en vista lateral de la caja experimental y la manguera que permite el ingreso y egreso
de los individuos al nido. (B) Para capturar las avispas que ingresan al nido se bloqued el orificio
interno de la manguera. (C) Luego de un minuto, se bloqueé el extremo libre de la manguera.
Esta maguera fue retirada y reemplazada por otra similar.
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Defensa e higiene cooperativa como mecanismos que conllevan a un componente
Allee

Para evaluar el impacto de la reduccion de obreras en las tareas cooperativas de la colonia,
especificamente en la defensa e higiene, luego de la remocion se realizaron observaciones
de cinco minutos por nido. Durante cada observacion, se registraron los siguientes
comportamientos relacionados con la defensa del nido: el nimero de avispas vigilando
en la entrada del nido (obreras guardianas); y relacionados con la higiene: el nimero
obreras sacando larvas, restos de obreras o restos del nido, asi como también acicalando
el cuerpo de otras obreras al ingresar al nido. Cada uno de los 11 nidos se observaron

secuencialmente todos los dias entre las 12 a.m. y 4 p.m. durante 16 dias en 2021.

Analisis estadistico

Para evaluar el efecto del cambio proporcional en el nimero de obreras sobre el ingreso
de proteina al nido se realizé un Modelo Lineal Mixto con una distribucién de errores
Normal (funcion Imer del paquete Ime4, Bates et al., 2014). EI cambio proporcional en
el nimero de obreras se consideré como efecto fijo y el tamafio de la colonia anidado
dentro de afio como efectos aleatorios. Para evaluar el efecto del cambio proporcional en
el numero de obreras sobre el nimero de obreras vigilando en la entrada del nido o
realizando tareas de higiene se realizd un Modelo Lineal Generalizado Mixto (GLMM)
con una distribucion de errores Binomial Negativa para datos de conteo con
sobredispersion para el nimero de obreras realizando una tarea de higiene o vigilando en
la entrada del nido (funcion gimmTMB del paquete gimmTMB, Brooks et al., 2017). El
cambio proporcional en el nUmero de obreras se consideré como efecto fijo y tamafio
de la colonia anidado dentro de la identidad del nido como efectos aleatorios. La validez
de los modelos se evalud utilizando la funcion simulateResiduals del paguete DHARMa
(Hartig, 2022). Todos los analisis estadisticos se realizaron con R version 4.0.2 (R Core
Team 2023).

Resultados

No se observo un efecto de la reduccion experimental en el nimero de obreras sobre el
ingreso de proteina al nido (tvawe = 1.91, df =1, p = 0.06, N= 22, Figura 15). En los nidos

controles, el alimento proteico recolectado vari6 de 7.5 a 150.5 mg (75.65 + 23.64 mg,
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media £ se), mientras que, en los nidos tratamiento, varié de 1 a 454.6 mg (84.24 + 29.28
mg, media + se). Las muestras de alimento tomadas de los nidos consistieron
principalmente en artropodos enteros o sus partes, predominantemente aracnidos,
coleopteros, dipteros y otros himendpteros, asi como fragmentos de proteina animal.
Ademas de proteinas, las avispas también ingresaban al nido pequefias cantidades de

material vegetal que no han sido consideradas en este analisis.
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Figura 15. Proteina total ingresada a cada nido de Vespula germanica segin el cambio
proporcional de obreras (trafico postratamiento expresado como un porcentaje del tréafico
pretratamiento). Los triangulos rojos representan los nidos controles y los puntos negros los nidos

tratamiento.

La reduccion experimental en el nimero de obreras impactd significativamente en la
cantidad de obreras vigilando en la entrada de los nidos (zvae = 3.19, df = 1, p = 0.0014,
N =11, Figura 16). Sin embargo, no se encontrd ningun efecto en cuanto al numero de
obreras realizando algun comportamiento de higiene del nido (zvaiwe = 1.62, df = 1, p =

0.105, N =11, Figura 17).
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Figura 16. Numero de obreras vigilando en la entrada del nido para cada nido segln el cambio
proporcional de obreras (trafico postratamiento expresado como un porcentaje del trafico
pretratamiento). Los triangulos rojos representan los nidos controles, los puntos negros

representan los nidos tratamiento, y las barras verticales el error estandar.
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Figura 17. NUmero de obreras realizando algiin comportamiento de higiene (saliendo del nido
con larvas muertas, restos de obreras muertas o restos del nido y avispas acicalando el cuerpo de
otras obreras) por el cambio proporcional de obreras (trafico postratamiento expresado como un
porcentaje del trafico pretratamiento). Los tridngulos rojos representan los nidos controles, los

puntos negros representan los nidos tratamiento, y las barras verticales el error estandar.

43



CAPITULO 3: MECANISMOS

Discusion

En este capitulo evaluamos tres comportamientos cooperativos como posibles
mecanismos que podrian causar un componente del efecto Allee a nivel de colonias de V.
germanica. Se evalud, cdmo la remocion experimental de obreras afecta la dinamica de
la colonia en términos de alimentacion, defensa e higiene. La disminucion en el nimero
de obreras presentes en la colonia impacto en la cantidad de obreras vigilando en la
entrada de la colonia, mientras que el forrajeo (ingreso de proteina) y la higiene (nimero
de obreras destinadas a tareas de limpieza) no fueron afectadas. Estos resultados sugieren
que podria existir una relocalizacion de tareas a nivel colonia que permite responder a las
fluctuaciones de obreras. Estos hallazgos contribuyen al entendimiento de los
mecanismos que regulan la dinamica de las colonias de V. germanica y su

comportamiento cooperativo.

Al contrario de lo esperado, la remocion de obreras no afectd el ingreso de proteina al
nido. La proteina es un factor determinante para la ovogénesis de las reinas durante la
etapa larval por lo que estas reciben una alimentacion diferenciada en términos de
cantidad, calidad y frecuencia (Akre & Davis, 1978; Hunt et al., 2010; Karsai & Hunt,
2002; Richter, 2000; Spradbery, 1973). Para cumplir con esa demanda, dentro de la
colonia hay una proporcion variable de obreras que forrajean. En colonias jovenes el 53-
56% son forrajeras mientras que en colonias mas maduras disminuye a 37.4%, sugiriendo
que la colonia hace una division temporal del trabajo segun la ontogenia del nido y la
demanda (Spradbery, 1973). Asimismo, las colonias de V. germanica presentan una
estrategia de division del trabajo generalista, es decir, que las obreras no se especializan
en una Unica tarea, sino que realizan multiples tareas diariamente (Hurd et al., 2007). Este
tipo de estrategia podria ser ventajosa en zonas templadas, donde las colonias son anuales
y tienen solo una temporada para crecer, producir obreras y reproducirse (Hurd et al.,
2007; Wilson, 1971).

De forma similar, la remocién de obreras tampoco tuvo un efecto sobre el nimero de
obreras realizando tareas de higiene del nido. Las colonias de insectos sociales son
particularmente vulnerables a las infecciones por patdgenos o virus debido a su
hacinamiento y comportamiento social (Cremer et al., 2018; Stroeymeyt et al., 2014). Los

comportamientos de aseo entre obreras son la primera barrera que protege a la colonia del
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ingreso de parasitos, mientras los comportamientos de higiene como la eliminacion de
larvas, huevos o adultos enfermos evita que patdgenos o pardsitos se esparzan
rdpidamente por la colonia (Zhukovskaya et al., 2013). El fin ultimo de la “inmunidad
social” no s6lo es asegurar la supervivencia de los individuos sino también de la colonia
y disminuir el riesgo de infeccion de individuos valiosos, como los reproductivos y
obreras jovenes (Naug & Smith, 2006). La efectividad de estos mecanismos depende del
grado de cooperacion y organizacion entre los miembros del grupo (Simone-Finstrom,
2017). Ante la disminucion de obreras, las colonias podrian estar respondiendo de forma
flexible aumentando la cooperacion entre individuos o reasignando mas obreras a esta

tarea para asegurar la supervivencia de la colonia, principalmente de las futuras reinas.

A pesar de que las especies que viven en grupo con numerosos individuos, pueden
beneficiarse de una mayor eficiencia en el forrajeo o la defensa, esto a menudo conlleva
una mayor incidencia de enfermedades y parasitos (Cremer, 2019; Cremer et al., 2007;
Stroeymeyt et al., 2014). En condiciones normales u 6ptimas, las colonias utilizan estas
estrategias comportamentales para evitar el ingreso de parésitos o patdégenos o la
propagacion de enfermedades. Sin embargo, en situaciones de estrés, como la pérdida
significativa de individuos, las colonias pueden volverse mas susceptibles a infecciones
y, COMO consecuencia, presentar un mayor riesgo de mortalidad (Keiser et al., 2018). En
esta tesis Unicamente se evaluaron comportamientos de higiene por lo que seria valioso
examinar el efecto de la remocion de obreras y el tamafio de la colonia sobre la incidencia
de enfermedades. Esto nos permitiria tener una comprension mas completa de la dinamica

de las colonias.

El esfuerzo en defensa es una inversién que también trae beneficios en términos de
proteccién contra depredadores y, por ende, en el éxito de la colonia. No obstante,
también conlleva un costo debido al riesgo de muerte y requiere una inversion de energia.
En las areas nativas, las colonias de V. germanica, particularmente, colonias juveniles,
son susceptibles a presion de depredacion por otras avispas sociales (Matsuura &
Yamane, 1990), aves (Birkhead, 1974) y mamiferos (Schmidt, 2016; Spradbery, 1973).
Esta presion de depredacion puede ser sustancialmente menor o nula en zonas de
invasion, debido a la ausencia 0 menor presencia de depredadores. Bajo este contexto y
frente a la disminucidn en numero de obreras, las colonias podrian haber relegado estos

comportamientos relacionados con la defensa del nido, como serian los comportamientos
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de vigilancia, destinando obreras a otras tareas mas relevantes como la higiene
acicalamiento o la eliminacion de larvas muertas para evitar la propagacion de patogenos

0 parésitos en el nido o el forrajeo.

Muchas especies del género Vespula spp. son cominmente conocidas por su agresividad,
y al igual que otros himendpteros sociales, utilizan feromonas de alarma que activan la
defensa colectiva. Cuando el nido es perturbado desde el exterior, un grupo de obreras
sale del nido para defenderse, utilizando como estrategia de defensa su picadura
(Edwards, 1980; Greene, 1991; McCann et al., 2015). Este comportamiento cooperativo
confiere beneficios en términos de fitness grupal dado que las conductas agresivas, como
la movilizacién de un grupo de obreras hacia la sefial y el ataque al depredador, asi como
las estrategias de huida o evasion, disminuyen la probabilidad de depredacion de los
individuos dentro de la colonia (London & Jeanne, 2003). En el contexto de esta
investigacion, se evaludé el numero de obreras vigilando en la entrada del nido,
identificAndose como el agente responsable de activar la defensa colectiva. Este
pardmetro se vio afectado tras la remocion; sin embargo, podria ser poco representativo
del esfuerzo destinado a dicha tarea. Para obtener una comprension mas amplia del
esfuerzo destinado a dicha tarea se deberia observar, por ejemplo, el nimero de ataques
a un objetivo en diferentes contextos de remocion. Asimismo, evaluar el efecto de la
remocion de obreras sobre la agresividad y en el grado de respuesta de la colonia ante
perturbaciones externas. Se ha comprobado en otros insectos eusociales estos rasgos se
correlacionan con otras variables como el tamafio de la colonia, la inversion en

descendencia y con la actividad de forrajeo (London & Jeanne, 2003).

Luego de la remocion de obreras adultas, la cantidad de huevos, larvas y pupas no se
modificd; en consecuencia, las colonias disponen de menos adultos para llevar a cabo
todas las tareas. La distribucion de individuos a diferentes tareas tiene como objetivo
maximizar el fitness de la colonia. Asimismo, el comportamiento social es altamente
pléastico y esta fuertemente influenciado por las edades relativas de las obreras y la
demanda de la colonia (Gadagkar, 2001; Huang & Robinson, 1996; Robinson, 1992).
Frente a una disminucion en el nimero de obreras, es posible que la colonia haya
priorizado otras tareas, como el forrajeo y, por lo tanto, el nimero de obreras guardianas
disminuy0 luego de la remocion. Esta flexibilidad les permitiria relocalizar los individuos

para poder seguir creciendo, desarrollarse y finalmente reproducirse, es decir, generar una
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nueva cohorte de individuos sexuales (Beshers & Fewell, 2001; Gordon, 1996).
Investigaciones futuras deberian investigar el efecto de reducir el nimero de trabajadores
en la asignacion de individuos a tareas especificas, y evaluar como esto, afecta la aptitud

de la colonia.

Nuestros resultados indican que la cantidad de obreras defendiendo la entrada del nido es
la Gnica tarea que se vio afectada frente a la disminucion en el nimero de obreras de las
colonias. En contraste, comportamientos cooperativos como el forrajeo y la higiene no se
vieron afectados por este cambio. Este hallazgo podria sugerir que la estrategia de
division del trabajo generalista que emplean las colonias de V. germanica les permite
responder, y adaptarse a cambios imprevistos en la cantidad de integrantes (Hurd et al.,
2007). Esta flexibilidad en la asignacion de tareas es una caracteristica frecuente en
insectos sociales, permitiéndoles responder frente a perturbaciones internas y externas a
la colonia (Beshers & Fewell, 2001; Gordon, 1996). Ademas, la cooperacion entre los
individuos de una colonia no solo mejora la eficiencia de las tareas, generando beneficios
en términos de aptitud grupal, sino que también les brinda la capacidad de responder
eficazmente a perturbaciones, como la pérdida de individuos (Angulo etal., 2018;
Kramer et al., 2009).
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Trampeo masivo: ¢una herramienta sustentable para el manejo de

avispas sociales invasoras?
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Resumen

Vespula germanica es una avispa social que ha invadido muchas partes del mundo
convirtiéndose en una plaga, principalmente en ambientes urbanos. A pesar de la extensa
investigacion sobre ecologia y control, actualmente no existen estrategias efectivas y
sustentables para manejar las poblaciones en el area de distribucion invadida. Hasta la
fecha, la principal accion utilizada se basa en la aplicacion de cebos toxicos, que pueden
tener resultados no deseados para otras especies y el medio ambiente. EI trampeo masivo
es un método que permite eliminar un gran nimero de individuos utilizando algun cebo
atractivo no téxico. Este método se ha probado en muchos taxones, aunque ha sido poco
explorado en insectos sociales. En este capitulo se evalud el efecto del trampeo masivo
de obreras sobre la abundancia de V. germanicay la actividad de los nidos en las cercanias
de San Carlos de Bariloche, donde estas avispas estan establecidas desde principios de la
década del "80. Para ello, durante dos afios consecutivos, se implementd un ensayo de
trampeo masivo en cuatro parcelas de una hectéarea cada una (2 parcelas tratamiento y 2
parcelas control cada afio). En las parcelas tratamiento, donde se aplico el trampeo
masivo, se colocaron 25 trampas cebadas con carne no tdxica, separadas 20 metros entre
si, creando una cuadricula de trampas de 5x5 durante 4 semanas. La abundancia de
avispas en las trampas y la tasa de trafico de todos los nidos encontrados en las parcelas,
se midieron una semana antes y una después de la aplicacion del tratamiento. Los
resultados mostraron que la captura masiva de obreras resultd en una reduccion del 65%
en la abundancia de avispas locales y un 48% en el trafico de nidos dentro del area tratada.
De manera similar, se obtuvo una disminucién en la abundancia de avispas un afio
después de la captura masiva. La captura masiva de obreras puede resultar una
herramienta Gtil y respetuosa con el medio ambiente para disminuir la abundancia de

avispas sociales invasoras a nivel local y durante el pico de actividad.

PALABRAS CLAVES: Trampeo de alta densidad, insectos sociales, control de plagas,

chaqueta amarilla
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Introduccion

En las ultimas décadas, el notable aumento en el comercio internacional y los viajes
alrededor del mundo han acelerado la propagacion de especies invasoras a regiones donde
antes estaban ausentes. Si bien se han introducido deliberadamente especies exoticas de
mamiferos, aves y plantas con fines comerciales y/u ornamentales, muchas especies
exoticas de insectos y crustaceos se han introducido accidentalmente, la mayoria de las
veces, a través del comercio y el transporte de bienes y personas (Seebens et al., 2017,
Tittensor etal., 2014). Las especies invasoras pueden tener impactos ecoldgicos y
econodmicos significativos en sus nuevos habitats, como dafar la biodiversidad, alterar
servicios ecosistémicos como la polinizacion, las interacciones bioticas y las redes
ecologicas (Lockwood et al., 2013; Rust & Su, 2012; Simberloff, 2011; Sousa et al.,
2011). Sumado a esto, en algunos casos, las especies exdticas pueden tener un impacto
econdmico significativo e incluso afectar la salud humana (Diagne et al., 2021; Nicholson
et al., 2009).

Los insectos se encuentran entre los invasores mas importantes y exitosos.
Particularmente, los insectos sociales -especies que viven en colonias con sus congéneres-
han invadido con éxito muchos ambientes terrestres alrededor del mundo (Moller et al.,
1991). Segun los datos de la IUCN (Union Internacional para la Conservacion de la
Naturaleza), los insectos sociales representan el 41% de todos los invertebrados invasores
y representan mas de la mitad de las especies de insectos invasores con mayores dafios
reportados (Simberloff & Rejmanek, 2019). Algunos de ellos pueden afectar muchas
actividades economicas, dafiar edificios y aumentar los gastos médicos (Beggs et al.,
1998; Clapperton etal., 1989), ademas de convertirse en una amenaza para las
comunidades invadidas debido al desplazamiento o hibridacion con especies nativas, 0
cambios en la estructura de las comunidades (Holway et al., 2002; Lester & Beggs, 2019).
Dada la complejidad de sus relaciones con otras especies, su entorno y sus congéneres, el
manejo Y la erradicacién de insectos sociales sigue siendo un desafio (Beggs et al., 1998;
Hoffmann et al., 2016).

Los himendpteros eusociales forman sociedades elaboradas de individuos emparentados,
con superposicion de generaciones, division del trabajo y diversos comportamientos

cooperativos, como la recoleccion de alimentos, la defensa y la reproducciéon (Moller,
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1996). Algunas especies han invadido con éxito los habitats terrestres y se han vuelto
cosmopolitas, probablemente debido a varias caracteristicas de su biologia (Beggs et al.,
2011; Holway et al., 2002). Por ejemplo, pueden regular las condiciones fisicas de sus
nidos para maximizar la supervivencia y la reproduccion, lo que les permite adaptarse
rapidamente a nuevos entornos (Haskins & Haskins 1965; Gambino et al. 1990; Fordham
et al., 1991). En algunas especies de avispas, las reinas fecundadas buscan lugares secos
y oscuros para hibernar, son facilmente transportables y pueden establecer una colonia en
un nuevo territorio, aun a baja densidad poblacional, sin la necesidad de encontrar pareja

para reproducirse (Beggs et al., 2011).

La avispa V. germanica es una especie invasora gque se ha establecido en varios tipos de
ambientes y se ha convertido en una plaga perjudicial, principalmente en entornos
urbanos (Beggs et al., 2011; Masciocchi & Corley, 2013). En grandes cantidades, estas
avispas pueden afectar actividades antrépicas de importancia econdémica, como la
apicultura (Buteler et al., 2021; Rust & Su, 2012) y la produccién de frutas (Cerda et al.,
2017; Curkovic et al., 2018), asi como los ecosistemas invadidos (Barr et al., 1996;
Sackmann et al., 2000; Wilson & Holway, 2010). Sin embargo, su mayor problematica
radica en que, puede interferir con las actividades recreativas al aire libre y/o afectar areas

residenciales debido a una picadura dolorosa (Beggs et al., 2011).

Actualmente, los cebos tdxicos son la estrategia mas utilizada y efectiva para controlar a
Vespula spp dado que tienen un efecto directo sobre los nidos (Beggs et al., 1998; Lester
& Beggs, 2019; Sackmann & Corley, 2007). El principio detras de esto considera que los
recolectores transportan el alimento envenenado, generalmente proteina mezclada con
algun insecticida indetectable, hasta el nido. Una vez en el nido, este alimento se utiliza
para alimentar a las larvas y, posteriormente, se distribuye por toda la colonia via
trofalaxia, un comportamiento social que implica el intercambio de alimento boca a boca.
Este proceso permite matar una gran cantidad de avispas adentro de los nidos, incluyendo
las futuras reinas, lo que conduce a una disminucion significativa de las poblaciones
(Beggs et al., 1998; Curkovic et al., 2018; Harper et al., 2016; Ulloa et al., 2006). A pesar
de su gran eficacia, el uso de insecticidas plantea preocupaciones significativas para la
salud humana y el medio ambiente debido a su toxicidad y los residuos que dejan en el
suelo, el agua y los cultivos (Koul et al., 2008). Ademas, a menudo es dificil desarrollar

productos disponibles comercialmente, ya que muchos de los principios activos utilizados
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son de uso restringido en muchos paises, incluida Argentina (también los probados para

Vespula spp.).

Un método menos investigado que ofrece beneficios ambientales, ya que no utiliza
insecticidas, es el trampeo masivo. Esta técnica para el manejo de insectos permite
eliminar o matar a un gran nimero de individuos utilizando algun cebo atractivo. Por lo
general, se utilizan sefiuelos quimicos sintéticos especie-especificos como feromonas
sexuales o de agregacion o atrayentes de alimento/huésped, para atraer insectos a una
trampa (El-Sayed et al., 2006, 2009). Este enfoque es uno de los mas antiguos para el
control y erradicacion de insectos plaga. La densidad de trampas y el tipo de sefiuelo
utilizado deben capturar suficientes insectos de manera de reducir el dafio econémico de
la plaga (El-Sayed et al., 2009). Las ventajas del trampeo masivo podrian resumirse en su
especificidad para las especies plagas objetivo (la mayoria de los semioquimicos
utilizados como cebos no tdxicos para los vertebrados, asi como para los insectos
benéficos), y su facil aplicacion. Se ha implementado en algunos taxones de insectos
como polillas (Jamieson et al., 2008), escarabajos (Birch et al., 1982; James et al., 2001),
moscas (Avery et al., 1994; Broumas et al., 2002; Navarro-Llopis & Vacas, 2014) y
mosquitos (Kline, 2007).

En avispas sociales, se ha planteado la utilizacion del trampeo masivo para atraer y matar
individuos en ecosistemas naturales. Generalmente, la remocion masiva y sistematica de
obreras de Vespula se realiza utilizando insecticidas de accion lenta mezclados con un
cebo proteico (Landolt et al., 2000; Sackmann et al., 2001). Sin embargo, recientemente,
Sullivan et al. (2020) explord por primera vez este método para la avispa social V.
vulgaris, utilizando trampas con sefiuelos de kairomona y reinas vivas para capturar
zanganos y obreras (Sullivan et al., 2020). Los sefiuelos de kairomona mostraron un
potencial limitado para capturar avispas debido a su baja atractividad y rapida
evaporacion, sugiriendo la necesidad de sefiuelos mucho mas atractivos y duraderos.
Existe evidencia de una feromona sexual producida por las reinas virgenes que podria
utilizarse como atrayente; sin embargo, esta estrategia estaria dirigida solo a la captura de
zanganos Yy con el objetivo especifico de interrumpir el apareamiento. En este sentido, el
enfoque del trampeo masivo podria dirigirse preferentemente a la captura de obreras, dado
que la eliminacién de estas tiene un impacto directo en la aptitud (fitness) de la colonia
(Melo et al., 2023).
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Los cebos utilizados para atraer obreras suelen ser a base de proteinas, como carne picada
vacuna, pescado o pollo, dependiendo del sitio, region o momento de la temporada
(Harris, 1991; Pereira et al., 2013; Sackmann & Corley, 2007; Spurr, 1996). También, en
otros paises se utilizan cebos a base de carbohidratos, por ejemplo, a base de azlcar,
glucosa, sacarosa, frutas, o solucion de miel mezcladas con algin veneno. Sin embargo,
los carbohidratos no se utilizan habitualmente porque atraen a especies no objetivo,
especialmente las abejas meliferas (Sackmann & Corley, 2007). Por esto, es que las
proteinas generalmente se utilizan como cebo para el control de las avispas (Sackmann &
Corley, 2007; Spurr, 1991, 1996).

El objetivo de este capitulo fue evaluar los efectos del trampeo masivo de obreras sobre
la abundancia de V. germanica utilizando trampas cebadas con un cebo no téxico (carne
vacuna). Nuestra hipdtesis es que la captura masiva afectara a las poblaciones de avispas
a nivel local, esperando una disminucién significativa en la abundancia de avispas y la

actividad de los nidos del area tratada, tanto inmediatamente como a largo plazo.
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Materiales y métodos

Area de estudio

Durante dos afios consecutivos: 2021 y 2022 se realiz6 un disefio de trampeo masivo
conocido como “Impact control design before-after” (Smith, 2014). Cada afio se
seleccionaron cuatro parcelas de una hectarea cada una, en &reas naturales aledafias a la
ciudad de San Carlos de Bariloche, Rio Negro, Argentina (71° 35'40" O, 41° 01'40" Sy
71° 07'41" O, 41° 13' 12" S). La distancia minima entre las parcelas (de borde a borde)
fue de 500 metros para asegurar su independencia, considerando evidencia que sugiere
que el area de alimentacion de las obreras es de hasta 200 metros del nido (Edwards,
1980; Spradbery, 1973). Bariloche se encuentra en una franja a lo largo del margen sur
del lago Nahuel Huapi, en el noroeste de la Patagonia Argentina, en un ambiente de
bosque andino patagénico. El clima de la region es templado-frio y humedo y las
precipitaciones se concentran en invierno. El ambiente predominante de las parcelas fue
el matorral, dominado por especies de Nothofagus antarctica, Lomatia hirsuta y Schinus
patagonicus (Figura 18).

Trampeo masivo

Cada afo se instalo el disefio de trampeo masivo en dos parcelas, en adelante “parcelas
con trampeo masivo”, donde se colocaron 25 trampas cebadas durante cuatro semanas,
creando una grilla de trampas de 5x5. Cada trampa estaba separada una de otra por una
distancia de 20 metros. Las dos parcelas restantes, denominadas en adelante “parcelas sin
trampeo masivo” (usadas como controles), no contenian trampas durante el ensayo de
trampeo masivo (Figura 19). La asignacion de las parcelas a cada tratamiento, con o sin

trampeo masivo, se realizé de forma azarosa.

Las trampas utilizadas consistieron en bolsas plasticas comerciales (Scotts Canada Ltd.,
Delta, BC, Canada) con dos orificios de entrada que contenian 450 ml de agua con unas
gotas de un detergente neutro (liquido de ahogamiento) y un trozo de 10 gr de carne
vacuna como cebo (suspendido con un alambre). Cada trampa se colg6 en arbustos o
arboles con un hilo de alambre delgado a 1,5 metros del suelo (Figura 20). Cada 2 dias,
se vaciaron las trampas y se renovo el cebo para garantizar que siempre fuera atractivo

para las avispas. Es importante sefialar que V. vulgaris, otra avispa social exotica
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estrechamente relacionada con V. germanica, también esta presente en el area donde se
realizé el ensayo. Por esta razdn, todos los individuos atrapados fueron identificados a
nivel de especie, y solo las avispas de la especie V. germanica fueron contadas y

consideradas para analisis posteriores.
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Figura 18. Ubicacion del ensayo de campo utilizado para evaluar el impacto de la captura masiva
sobre la abundancia de avispas y la actividad de los nidos. Cada parcela de una hectérea se situéd
a una distancia minima de 0,5 km entre si. Los marcadores de chinche indican las ubicaciones de
las parcelas "sin trampeo masivo" (verde) y “con trampeo masivo" (pUrpura) en 2021. Mientras
tanto, los marcadores de gota representan la "sin trampeo masivo" (verde) y la "con trampeo
masivo" (parpura) en 2022. Todas las parcelas se ubicaron en un matorral suburbano de la ciudad
de Bariloche (Argentina), ubicado dentro del Parque Nacional Nahuel Huapi. (Imagen: Google
Earth, 06/05/2023).

55



CAPITULO 4: TRAMPEO MASIVO

SIN 0 1 2 3 4 5 6 Semana

TRAMPEO

Parcelas
(N=4)

CON
TRAMPEO
MASIVO
Parcelas

(N=4) . 00 100 s

20 metros
-

100 metros
)
100 metros
L]
L
100 metros

4 trampas/parcela 25 trampas/parcela 4 trampas/parcela
(Abundancia inicial de avispas) (Abundancia inicial de avispas)

Figura 19. Disefio del protocolo de trampeo masivo para Vespula germanica. Las parcelas “sin
trampeo masivo” y “con trampeo masivo” tenian cuatro trampas centrales (puntos verdes) durante
una semana antes y una después del tratamiento para estimar la abundancia inicial y final de
avispas por parcela, respectivamente. En las parcelas “con trampeo masivo”, se colocaron 25
trampas (puntos parpuras) durante cuatro semanas para la captura masiva de obreras. Cada parcela
tenia un tamafio de una hectéarea (100 x 100 metros). La distancia entre las trampas centrales (30
metros) y entre trampas (20 metros) se muestra con lineas de puntos. En 2021 este protocolo se
aplico desde el 2/03 al 12/4, y en 2022, desde 21/02 hasta 4/4.

Figura 20. Trampa cebada estilo bolsa plastica. (A) Trampa cebada con carne vacuna colgada en
arbusto a 1,5 metros del suelo (B) Trampa cebada utilizada en el ensayo donde se observan uno
de los orificios laterales por el cual ingresan las avispas.
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Efecto de la captura masiva sobre la abundancia de avispas

Cada afio en todas las parcelas, una semana antes y una después del trampeo masivo, se
colocaron cuatro trampas en el centro, en forma de cruz y separadas 30 metros, para
estimar la abundancia inicial y final de avispas, respectivamente (Figura 19). La
abundancia de avispas V. germanica se calculé para cada parcela como la suma del

namero de avispas capturadas en las cuatro trampas centrales, por semana.

Efecto del trampeo masivo en la actividad del nido

Los nidos de V. germanica presentes en cada parcela fueron buscados y georreferenciados
antes de aplicar el tratamiento. Luego, a cada nido se le midio la tasa de trafico antes y
después de la captura masiva para evaluar sus efectos sobre la actividad del nido. La tasa
de tréfico es el numero de avispas que salen o entran del nido durante un minuto y se
utiliz6 a su vez, como un estimador del tamafio de la colonia (Harper et al., 2016; Malham
etal., 1991). Para considerar las variaciones en la actividad diaria, se registraron tres
medidas consecutivas de la tasa de trafico y se calculé un promedio de las tres mediciones

para cada nido por semana.

Efecto del trampeo masivo sobre las poblaciones de avispas al afio siguiente

Para evaluar el efecto del tratamiento aplicado sobre la abundancia de avispas al afio
siguiente, durante una semana (del 4 al 10 de marzo de 2022) se colocaron las mismas
cuatro trampas centrales (como se describi6 anteriormente) colocadas en cada parcela de
2021 (dos parcelas sin captura masiva y dos con captura masiva). La abundancia de
avispas se calcul6 para cada parcela, como la suma del nimero de avispas capturadas en

las cuatro trampas centrales.

Analisis estadistico

Para analizar el efecto de la captura masiva de obreras sobre la abundancia de avispas
chaqueta amarilla, se utilizd un Modelo Lineal Generalizado Mixto (GLMM) con una
distribucion de errores de Poisson. Tratamiento (“sin trampeo masivo” y “con
trampeo masivo”) y semana (pre y postratamiento) se utilizaron como efectos fijos,
mientras que la identidad del sitio anidado dentro de afio como efectos aleatorios. Para

analizar el efecto sobre la actividad del nido, se utiliz6 un GLMM con una distribucion
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de errores Binomial Negativa recomendada para datos de conteo con sobre-dispersion.
Tratamiento y semana se usaron como efectos fijos y la identidad del nido se anido6
dentro de afio como efectos aleatorios. Por Ultimo, para analizar si el trampeo masivo
afecta la abundancia de avispas en el afio siguiente, se utilizo6 un GLMM con una
distribucion de errores de Poisson. Tratamiento y afio se consideraron como efecto fijo,
mientras que sitio se incluyé como efecto aleatorio. Los modelos se ajustaron utilizando
la funcion gImmTMB del paquete glmmTMB (Bolker, 2019). La significancia del
tratamiento se probd con ANOVA basado en una prueba de . La validez del modelo se
evalué mediante la funcién simulateResiduals del paquete DHARMa (Hartig, 2022). Para
la comparacion post hoc de medias, utilizamos la funcion glht de la biblioteca multcomp
(Hothorn et al., 2008). Todos los anélisis estadisticos se realizaron con R versién 4.0.2 (R
Core Team 2023).

58



CAPITULO 4: TRAMPEO MASIVO

Resultados

Efecto de la captura masiva sobre la abundancia de avispas

Durante el periodo de muestreo, la abundancia de avispas de V. germanica en las
“parcelas sin trampeo masivo” aumento significativamente (0.46 + 0.06, p < 0.001,
estimacion + se) de 117.25 + 13.29 avispas (abundancia inicial, media + se) a 185.50 +
86.69 avispas (abundancia final). Por el contrario, la abundancia de avispas en las
"parcelas con captura masiva" disminuyé significativamente (-0.43 £+ 0.05, p < 0.001,
estimacion + se) de 283.00 + 64.09 avispas (abundancia inicial, media + se) a 183.25 +
64.61 avispas (abundancia final; Figura 21), logrando una reduccion promedio de la

abundancia de avispas del 65%.
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Figura 21. Abundancia de Vespula germanica (media + se) antes del trampeo masivo (inicial) y
después del trampeo masivo (final) para "parcelas sin trampeo masivo" (izquierda) y "parcelas
con trampeo masivo" (derecha). (GLMM con distribucién de errores de Poisson y comparacion
post hoc de Tukey, *** p < 0.001).

Efecto del trampeo masivo sobre la actividad del nido

Se encontraron dos nidos de V. germanica en las “parcelas sin trampeo masivo”, y Cinco

nidos en las “parcelas con trampeo masivo”. Todas las colonias sobrevivieron hasta el
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final del experimento. Las tasas de trafico en los nidos encontrados en las “parcelas sin
trampeo masivo” aumentaron durante el periodo de muestreo (0.26 + 0.19, p = 0,558,
estimacion * se), siendo 26.33 + 4.72 avispas/minuto (tasa de tréafico inicial, media + se)
y 33.00 = 1.97 avispas/minuto (tasa de trafico final). Por el contrario, la tasa de trafico en
nidos en las "parcelas con captura masiva" disminuyé significativamente (-0.61 £ 0.14, p
< 0.001, estimacion + se) de 29.93 + 5.33 avispas/minuto (tasa de trafico inicial, media +
se) a 15.40 £ 2.99 avispas/minuto (tasa de tréfico final, Figura 22). Este resultado

significd una reduccion promedio de la tasa de trafico del 48%.
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Figura 22. Tasas de trafico (media + se) antes del trampeo masivo (inicial) y después del trampeo
masivo (final) de los nidos de Vespula germanica para las "parcelas sin trampeo masivo"
(izquierda) y las "parcelas con trampeo masivo" (derecho). (GLMM con una distribucion de
errores binomial negativa y comparacion post hoc de Tukey, *** p <0.001, 0.05 < no significativo

(ns)).

Efecto sobre la abundancia de avispas al afio siguiente

Se encontré un efecto significativo del trampeo masivo aplicado en 2021 sobre la
abundancia de avispas en 2022 (y* = 137.68, df = 1, p < 0.001). La abundancia de avispas
en las "parcelas sin captura masiva" en 2021 fue de 140.00 + 5 avispas (media + se) y
aumento significativamente a 229.50 + 29.50 avispas en 2022 (0.49 £ 0.08, p < 0.001,
estimacion + se). Mientras que la abundancia en las "parcelas con captura masiva" fue de

376.50 * 4.50 avispas (media £ se) y disminuyd significativamente a 195.00 £ 97.00
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avispas (-0.66 £ 0.06, p < 0.001, estimacion * se, Figura 23).
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Figura 23. Abundancia de Vespula germanica (media + se) en 2021 (antes del trampeo masivo)
y en 2022 (después del trampeo masivo en 2021) para las “parcelas sin trampeo masivo”
(izquierda) y las “parcelas con trampeo masivo” (derecha). (GLMM con distribucion de errores
de poisson y comparacién post hoc de Tukey, *** p < 0,001).
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Discusion

La implementacion del trampeo masivo de obreras de V. germanica en un area
determinada durante cuatro semanas consecutivas pudo reducir las poblaciones de
avispas. La abundancia de obreras y la actividad de los nidos en las areas tratadas
disminuyeron 65% y 48% respectivamente. Ademas, la captura masiva puede afectar la
abundancia de avispas incluso un afio después de su aplicacién, lo que sugiere un efecto
a nivel poblacional. Este es el primer trabajo que demuestra la eficacia de la captura

masiva de obreras de una avispa social invasora utilizando cebos no toxicos.

La captura masiva utilizando trampas cebadas es uno de los primeros enfoques utilizados
para el control de insectos, sin embargo, su aplicacion para el manejo de insectos sociales
es poco frecuente (EIl-Sayed et al., 2006). En nuestro estudio, el trampeo masivo tuvo
como objetivo capturar obreras por lo que se utilizaron trampas cebadas con carne fresca
(cebo altamente atractivo y eficiente para esta casta). Los resultados obtenidos son
notables dado que se logré una reduccion en la abundancia de avispas locales, sin utilizar
insecticidas, comparable a la obtenida por otros estudios que utilizaron enfoques con
mayor impacto ambiental (Beggs et al., 1998; Sackmann et al., 2001, 2008). Por ejemplo,
un estudio realizado en la Patagonia logr6 una reduccion del 81,1% en la abundancia de
V. germanica en los sitios tratados con cebos toxicos (Sackmann et al., 2001; Sackmann
et al., 2008). Mientras que los resultados de este estudio indican una reduccion del 65%
en la abundancia de avispas en el momento de la temporada con mayor abundancia y
utilizando un cebo sin insecticida. Sin embargo, el trampeo masivo requiere un trabajo
intensivo ya que se necesita renovar el cebo para mantener la atraccién alta. Futuros
estudios deberian considerar el uso de alternativas de cebos como la carne liofilizada, que
se ha demostrado es igual de atractiva que la carne fresca pero se puede renovar con
menor frecuencia o el desarrollo de extractos de carne volatiles sintéticos, para facilitar
aun mas el uso en el campo (Haupt et al., 2019; Sackmann & Corley, 2007; Spurr, 1996).
Asimismo, es necesario evaluar e identificar que otras especies no blanco, ya sean

exoticas o nativas, como hormigas y moscas, son atraidas por los cebos proteicos.

El principal objetivo del trampeo masivo es capturar suficientes insectos en las areas

tratadas antes de que se reproduzcan (El-Sayed et al., 2006). En los insectos sociales, el
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tamafo de la colonia y la reproduccion (es decir, el fitness de la colonia) estan
estrechamente relacionados (Awde et al., 2022; Hee et al., 2000; Luque et al., 2013; Melo
et al., 2023). Las colonias de V. germanica estan formadas por cientos de obreras, las
cuales tienen un papel crucial en el éxito de la colonia (se encargan de la alimentacion,
limpieza y proteccion; Spradbery, 1973). En nuestro ensayo encontramos que la captura
masiva de obreras generd una disminucién en el tréfico de nidos del area tratada
sugiriendo una disminucion en el tamafio de las colonias (Malham et al., 1991). En la
misma linea, la remocion de obreras en nidos experimentales (capitulo 2) indicé que una
remocion de la casta estéril superior al ~45% afecta negativamente la produccion de
reinas virgenes. Por tal motivo, seria valioso realizar mas investigaciones sobre la
reduccion de la abundancia de trabajadores y determinar umbrales criticos para disefiar
estrategias de manejo que incluyan la captura masiva de obreras. También, seria
interesante evaluar el efecto de la captura de obreras al inicio de la temporada, principio

de febrero cuando los nidos son mas susceptibles a la pérdida de individuos.

Se ha observado que las avispas invasoras, como Vespula spp., exhiben patrones
poblacionales fluctuantes con abundancias significativamente diferentes entre afios, asi
como variaciones locales y regionales (Archer, 1985; Masciocchi et al., 2016). Nuestros
hallazgos sugieren que la captura masiva de obreras en una sola temporada puede afectar
a las poblaciones de avispas del afio siguiente, pero no se puede descartar la influencia de
otros factores. Factores como variaciones en las temperaturas primaverales, las
precipitaciones, la disponibilidad de sitios de anidacion adecuados, asi como también la
presencia de otras especies, han sido sugeridos como modeladores de la abundancia de
avispas (p. ej., Akre & Reed, 1981; Masciocchi et al., 2016; Sackmann et al., 2001). A
pesar de estas consideraciones y teniendo en cuenta la posibilidad de re-invasion de sitios
vecinos, se alcanzd una reduccién del ~52% al afio siguiente de aplicado el trampeo
masivo, en un area donde la densidad de nidos es de 3,4 por hectarea (alrededor de 6.000
avispas/ha; Sackmann et al., 2001).

La demanda de métodos de control sostenibles y respetuosos con el medio ambiente esta
aumentando a nivel mundial. Hasta la fecha, el método de control mas eficiente para estas
avispas sociales invasoras son los cebos toxicos. Métodos como gene drive y el uso de
feromonas artificiales tienen un gran potencial; sin embargo, quedan varios desafios

como, por ejemplo, descubrir y describir compuestos especificos como feromonas
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sexuales y, en el caso de la tecnologia gene drive, los riesgos potenciales debido a la
liberacion de individuos modificados genéticamente, asi como la produccion de una linea
de avispas transgénicas (Lester et al., 2020, 2023; Lester & Beggs, 2019; Palmer et al.,
2022). El trampeo masivo con cebos proteicos -en lugar de toxicos- reduce la abundancia
de obreras y las tasas de trafico de nidos de V. germanica en un area invadida, pudiendo
influir en la abundancia de avispas en la temporada siguiente. El trampeo masivo podria
ser una estrategia para disminuir la abundancia de avispas en el pico de su actividad, por
ejemplo, en parques y campamentos durante los meses de verano. Reducir la abundancia
de avispas y la actividad de los nidos sin necesidad de encontrar los nidos también es una
gran ventaja, ya que reduce los costos, riesgos y aumenta la eficiencia del control. La
informacion presentada en este capitulo es novedosa porque la captura masiva para el
control de insectos sociales ha sido poco explorada (El-Sayed et al., 2006; Sullivan et al.,
2020). Ademas, proporciona informacion que puede ayudar a desarrollar estrategias
adecuadas para el manejo de insectos sociales invasores no deseados de una manera

respetuosa con el medio ambiente.
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Los efectos Allee se basan en la existencia de interacciones beneficiosas entre individuos
de un mismo grupo o poblacion, que generan una disminucion en el fitness individual
cuando el numero de individuos disminuye. En organismos sociales, la mayoria de las
interacciones cooperativas ocurren entre individuos de una misma colonia (Angulo et al.,
2018). Especificamente en los insectos sociales, esta cooperacion alcanza niveles
extremos debido a su division reproductiva del trabajo y su compleja organizacion social
(Holldobler & Wilson, 1990). Mientras que la reproduccion esta restringida a un pequefio
numero de hembras, numerosas hembras suprimidas sexualmente asumen diversas tareas
para facilitar la reproduccion de sus hermanas reproductivas. Esta forma de cooperacion
proporciona ventajas en términos de produccion y reproduccion, lo que ha favorecido la
evolucion de este tipo de organizacion social (Lee & Chu, 2023). A pesar de que la
cooperacion es el pilar de la estructura de las sociedades de insectos, los estudios sobre
efectos Allee en insectos sociales y el papel en su evolucion son aun limitados (a
excepcién de Angulo et al., 2018; Luque et al., 2013; Melo et al., 2023).

El objetivo principal de la tesis fue evaluar la existencia de componentes del efecto Allee,
en términos de calidad y cantidad de futuras reinas, y explorar tres comportamientos
cooperativos que podrian actuar como mecanismos Allee en colonias de la avispa eusocial
invasora, Vespula germanica. Los experimentos de remocion de individuos indican que,
la disminucion en el nimero de obreras impacté negativamente en la generacion de
futuras reinas, uno de los componentes del fitness de la colonia. Asimismo, se observo
que, de los tres comportamientos cooperativos evaluados, Unicamente la defensa de la
colonia, medida como el numero de obreras vigilando en la entrada del nido, disminuyo
luego de la remocion de obreras. Estos resultados sugieren la presencia de efectos Allee
a nivel de colonia en esta especie y contribuye al conocimiento sobre la relevancia de este

proceso en los insectos sociales.

En el ensayo de campo se evalud la captura masiva de obreras trampas cebadas con carne
vacuna fresca obteniendo una reduccién significativa tanto de la abundancia de avispas

(en un 65%), como la actividad de los nidos (en un 48%) en el area tratada. Ademas, se

65



CAPITULO 5: DISCUSION GENERAL

observo una disminucién en la abundancia de avispas un afio después de la captura
masiva, aunque este resultado ain es preliminar. La técnica de trampeo masivo podria
representar una estrategia eficaz y ambientalmente amigable para controlar las
poblaciones de avispas en areas invadidas, especialmente durante los meses de mayor

actividad de esta especie y/o en sitios de alta afluencia de personas.

Los comportamientos sociales, como la busqueda de alimento, la defensa o la higiene de
la colonia estan directamente relacionados con el fitness inclusivo de una colonia (Okasha
2008, Schultner et al. 2014). Las colonias de insectos sociales han desarrollado estrategias
para llevar a cabo todas estas actividades de forma eficiente, organizando y distribuyendo
las tareas segun la edad o la tamafio de las obreras (politeismo etario o morfolégico) o
ajustando el esfuerzo destinado a diversas tareas en respuesta a condiciones cambiantes,
fendmeno comuUnmente denominado como asignacion de tareas o task allocation
(Gordon, 1996). Particularmente, V. germanica presenta un polietismo temporal débil con
una transicion entre sub-castas poco marcada (Hurd et al., 2007). Los obreras muestran
variabilidad tanto en la edad en la que desempefian tareas especificas como en la
secuencia de tareas que realizan a lo largo de su vida, con un porcentaje reducido
dedicandose exclusivamente a una sola tarea (Hurd et al., 2007). Ademas, los cambios en
las preferencias del tipo de alimento no s6lo estan modulados por la experiencia
individual sino también por la interaccion con otros miembros de la colonia (Mattiacci et
al., 2022). Este tipo de estrategia generalista junto con la capacidad de reasignar obreras
a las diferentes tareas segun las necesidades de la colonia podrian explicar por qué la
remocién de obreras solo afecto la defensa de la colonia mientras el ingreso de proteina

y las conductas de higiene se mantuvieron.

El éxito de una colonia de avispas sociales no sélo se atribuye a la produccion de un
namero significativo de nuevas reinas sino también a su calidad. En especies hibernantes
como V. germanica, el tamafio y el peso de las reinas, asi como su capacidad para
almacenar grasa, pueden predecir su competitividad reproductiva y su probabilidad de
sobrevivir a dos periodos criticos del ciclo: la hibernacion y la fundacién de la nueva
colonia (Chandrashekara & Gadagkar, 1991; Gadagkar et al., 1991; Harris & Beggs,
1995; Spradbery, 1973). El tamafio corporal de las reinas y su capacidad reproductiva
estan directamente relacionados con la calidad y la cantidad de alimento que reciben
durante su etapa larval (Edwards, 1980; Harris, 1995; Spradbery, 1973). En particular, la
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ingesta de proteina con un alto contenido de nitrogeno se ha asociado con el desarrollo de
las gonadas (Fagan et al., 2002). Para satisfacer esas demandas nutricionales, las obreras
deben alimentarlas con presas de niveles tréficos superiores (el contenido de nitrégeno
aumenta con el nivel trofico) o con una mayor cantidad de presas y excreciones (Schmidt
et al., 2012). Notablemente, la remocion de obreras en colonias de V. germanica tuvo un
impacto negativo en la cantidad de reinas producidas, pero no sobre su calidad ni en la
cantidad de proteina que las avispas forrajeras ingresaban al nido. La disponibilidad de
proteinas para alimentar a las larvas de la colonia se mantuvo constante, incluso cuando
habia menos obreras presentes, sugiriendo que las colonias de V. germanica son capaces
de mantener las condiciones nutricionales necesarias para el desarrollo de las reinas ain

bajo condiciones adversas como la perdida de individuos.

A pesar de que la disminucién en el numero de obreras de la colonia no afecto la calidad
de las reinas, se observo un efecto negativo sobre la cantidad de reinas producidas. Las
especies con cuidado cooperativo, donde unos pocos individuos se reproducen y los
individuos subordinados son ayudantes, los grupos requieren un ndmero minimo de
individuos para sobrevivir (Courchamp, 2002; Courchamp et al., 1999; Courchamp &
Macdonald, 2001). En algunos casos se han identificado umbrales de tamafio de grupo
que son determinantes para su éxito reproductivo. Por ejemplo, en el caso del perro
salvaje, Lycaon pictus, las manadas pequefias parecen no ser viables porque existe un
"tradeoff” entre el nUmero destinados a tareas de cuidado de la cria y aquellos individuos
destinados otras tareas (Rannala & Brown 1994; Clutton-Brock 2002; Courchamp et al.
2002). En V. germanica el cuidado de la cria también se realiza de forma cooperativa; la
reina se ocupa exclusivamente de la oviposicidn y las obreras son las encargadas del
cuidado de la cria, entre otras tareas. La remocion alterd el nimero de obreras que dispone
la colonia para realizar diversas tareas, por lo que la colonia tuvo que responder a todas
las demandas de la cria y de la reina con menos individuos. Esto podria haber generado
un tradeoff entre el nimero de reinas que la colonia puede producir y la calidad de esas
reinas. A pesar de que el ingreso de alimento se mantiene constante, si la colonia posee
menos obreras para construir celdas reales, cuidar y alimentar las larvas, producird una

cantidad limitada de futuras reinas.

Esta tesis ademas de demostrar que la disminucion en el nimero de obreras afecta el

numero de reinas producidas, uno de los componentes del fitness de la colonia, también
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demuestra que con una remocién por encima del 45%, las colonias no generan futuras
reinas. Este Ultimo hallazgo sugiere que existe un ndmero minimo de obreras (i.e.,
umbral) necesario para asegurar la reproduccion de la colonia. En insectos sociales se han
identificado umbrales de tamafio de colonia para la reproduccion, es decir, el nUmero
minimo de obreras necesario para producir individuos reproductivos (Holldobler &
Wilson 1990; Tschinkel 1993). Por ejemplo, Cole y Wiernasz (2000) encontraron que en
colonias de la hormiga Pogonomyrmex occidentalis, el tamafio de la colonia afecta

significativamente la probabilidad de reproduccion.

La existencia de un umbral o un nimero minimo de individuos implica la presencia de
efectos Allee fuertes (Courchamp, 2002; Courchamp et al., 1999; Courchamp &
Macdonald, 2001). Por debajo de ese umbral, la falta de individuos afecta la
supervivencia y/o reproduccion del grupo. Esta podria concluir en un grupo social ain
mas pequefio, en la extincion del grupo o la generacion de un efecto Allee adicional a
nivel poblacional. En especies amenazadas como L. pictus, conocer la existencia de un
umbral o tamafio minimo de grupo tiene implicancias en su conservacion, para especies
invasoras podria tener implicancias para su control. En el caso particular de V. germanica,
este hallazgo resulta especialmente significativo, ya que hasta el momento no se disponia
de informaciéon acerca de cuéntas obreras habia que remover para interrumpir la

reproduccion de la colonia.

El trampeo masivo también gener6 una disminucion del ~48% en el trafico de nidos que,
segun Malham et al. (1991), puede traducirse en una disminucién en el tamafo de la
colonia. Esta reduccion estaria cercana al umbral hallado para la reproduccion de los
nidos, y se esperaria que los nidos en los cuales la tasa de trafico se redujo por debajo de
ese umbral no hayan podido generar futuras reinas. Si la captura masiva afecta la
produccidn de reinas, como resultado tendremos una temporada con pocas reinas virgenes
que podria disminuir las probabilidades de encuentro con los zénganos, y por
consiguiente impactar en el nimero de nuevas colonias al afio siguiente. Lo cual se

conoceria como un efecto Allee nivel poblacional.

Asimismo, los resultados sugieren una disminucion en abundancia de obreras una
temporada después del trampeo masivo, que podria ser consecuencia de la disminucion

del ~48% en el trafico de nidos. Sin embargo, no es posible descartar otros factores. Las
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poblaciones de avispas, como la mayoria de los insectos, muestran fluctuaciones en sus
abundancias, las cuales pueden deberse a las temperaturas, las precipitaciones, la
disponibilidad de sitios de anidacion y la presencia de otras especies (ej., competidores,
depredadores; Akre & Reed, 1981; Masciocchi et al., 2016; Sackmannet al., 2001). Para
estudios futuros es necesario investigar el efecto del trampeo masivo sobre la generacién
de nuevas reinas en nidos a campo, y repetir este ensayo los afios subsiguientes para

evaluar su efecto a nivel poblacional.

Al igual que otras especies invasoras, es probable que la avispa V. germanica continue
expandiéndose al ritmo del aumento de la poblacion humana y el comercio. A su vez,
otras especies invasoras y el cambio climéatico también pueden alterar la abundancia y
distribucion de las poblaciones de estas avispas (Lester & Beggs, 2019; Masciocchi et al.,
2022; Sola et al., 2015; Sopow et al., 2017). La compleja organizacion social y su gran
flexibilidad dificultan control de avispas invasoras como V. germanica y V. vulgaris.
Actualmente no hay métodos ni herramientas de deteccidén y manejo para reducir la tasa
de propagacion de avispas. De los métodos de control desarrollados, los cebos a base de
proteinas mezclados con un insecticida, es el mas efectivo. Esta herramienta ha sido
ampliamente probada obteniéndose reducciones significativas de la abundancia de
avispas (Beggs etal., 1998; Sackmann et al., 2001; Sackmann & Corley, 2007). Sin
embargo, al implicar el uso y manipulacion de insecticidas toxicos de amplio espectro,
puede afectar a especies no blanco y seriamente la salud humana y ambiental debido a su

toxicidad y los residuos que dejan en el suelo, el agua y los cultivos (Koul et al., 2008).

En esta tesis se evalu6 una técnica amigable con el medio ambiente para el control de las
poblaciones de estas avispas. El trampeo masivo con cebos proteicos -en lugar de cebos
toxicos- en un area invadida reduce la abundancia de obreras y las tasas de trafico de sus
nidos, afectando también la abundancia de avispas en la temporada siguiente. Luego de 4
semanas de trampeo masivo, la abundancia de avispas al igual que la actividad de los
nidos se redujeron en porcentajes similares a los obtenidos aplicando cebos toxicos. Estos
resultados son alentadores dado que nos permiten pensar al trampeo masivo como una
herramienta alternativa y complementaria para disminuir la abundancia local de avispas.
Por ejemplo, en la temporada de verano/otofio cuando la abundancia de obreras alcanza
el pico maximo poblacional, y las avispas interfieren con las actividades humanas al aire

libre, el trampeo masivo podria utilizarse en sitios de acampe 0 en zonas residenciales.
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Ademas, este método es de facil aplicacion, los materiales necesarios son
econdmicamente accesibles y al no utilizar cebos tdxicos no hay riesgo para los humanos

y otros animales.

Los insectos eusociales presentan un desafio significativo en términos de control y
erradicacion, como resultado de su compleja biologia y su intrincado comportamiento
social (Courchamp et al., 2008; Stephens & Sutherland, 1999). En estas especies la
dinamica poblacional esta influenciada por otro nivel méas de organizacion que es la
colonia. La cooperacion ocurre principalmente entre individuos que comparten un mismo
nido por lo que conocer los mecanismos que operan a nivel de la colonia y su relacion
con la poblacion en su conjunto podria brindar informacion valiosa para la planificacion
de estrategias de control basadas en los efectos Allee. Ademas, la determinacion de
umbrales Allee podria resultar esencial, ya que permitiria el disefio de estrategias
destinadas a reducir deliberadamente el nimero de individuos en una colonia por debajo
de dicho umbral, con un potencial efecto a nivel poblacional (Luque et al., 2013). En
particular, cuando se trata de especies con una Unica reina por colonia, el enfoque se
podria centrar en la reduccion de obreras a través de técnicas como el trampeo masivo.
Adicionalmente, la evaluacion futura del impacto del trampeo masivo en la reproduccién
de colonias naturales de V. germanica, podria proporcionar datos mas sélidos acerca de
la efectividad de la captura o eliminacion de individuos reproductores durante las

estaciones de otofio o primavera.

La identificacion de componentes del efecto Allee, asi como de los mecanismos
subyacentes, no solo brindan aportes valiosos para el desarrollo de estrategias de control
de especies invasoras, sino que también enriquecen nuestra comprension de la ecologia y
evolucion de las especies sociales, brindando informacién para impulsar investigaciones
sobre efectos Allee en otras especies de insectos sociales, también con el propésito de
conservar especies amenazadas. Ambos aspectos cobran relevancia en el contexto actual

de cambio global.
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ANEXO

Tabla 2. Nidos controles (en negrita) y nidos tratamiento de Vespula germanica
observados durante 2019 y 2021. Para cada nido, se muestra la tasa de tréfico
pretratamiento, la tasa de trafico postratamiento, tamafio de la colonia (segun Malham et
al., 1990), porcentaje de avispas removidas, y el cambio proporcional en el nimero de
obreras (el trafico postratamiento expresado como porcentaje del trafico pretratamiento).

Aio Nido Trafico pretratamiento Trafico postratamiento Tamaiio colonial Remocion Cambio proporcional de
(# obreras) obreras (%)
(# obreras/minuto) (# obreras/minuto) (%)

2019 1 11.0 13.2 354.7 0 120
2 16.8 19.4 541.7 0 115
3 17.6 13.5 567.5 0 77
4 4.2 4.0 135.4 5 95
5 10.8 8.6 348.2 20 80
6 9.4 7.0 303.1 26 74
7 16.6 9.4 535.2 43 57
8 12.6 7.0 406.3 44 56
9 22.6 11.0 728.7 51 49
10 12.0 4.6 386.9 62 38
11 9.0 2.2 290.2 76 24

2021 12 7.0 10.2 225.7 0 146
13 204 124 657.8 0 61
14 14.6 11.6 470.7 0 79
15 21.6 20.6 696.4 5 95
16 16.0 13.8 515.9 14 86
17 20.4 15.6 657.8 24 76
18 15.8 11.8 509.4 25 75
19 13.4 8.6 432.1 36 64
20 19.8 12.5 638.4 37 63
21 11.0 6.8 354.7 38 62
22 16.6 4.6 535.2 72 28
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