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RESUMEN

Los procesos y mecanismos que facilitan la coexistencia de las especies son
fundamentales para mantener la diversidad de las comunidades. La particion de
recursos en el forrajeo es un proceso que facilita la coexistencia por medio de
disyuntivas que en general estan entre descubrir los recursos de manera temprana o
ser dominante, es decir, tomar control del recurso aun cuando fue previamente
ocupado por otras especies. Alternativamente, se ha postulado que cambios en la
disponibilidad de recursos y estructura del habitat podrian derivar en una estrategia
de descubrir-defender. La familia Formicidae (hormigas), es un modelo util para
entender los procesos que determinan la coexistencia de las especies. En este grupo
se ha documentado la disyuntiva descubrimiento-dominancia en el forrajeo social. Sin
embargo, para el dosel de los bosques hay evidencia del comportamiento descubrir-
defender. En este estudid, usando cebos atrayentes, se estimé el efecto de gradientes
ambientales (elevacion: 4-3500 m; estratificacion vertical: suelo—dosel; y estacional:
tres temporadas) sobre el forrajeo social de Formicidae en la region central del estado
de Veracruz. Se colectaron 3257 individuos de cinco subfamilias, 19 géneros y 44
especies. Myrmicinae fue la subfamilia mejor representada, dominada por el género
Pheidole. Las tres altitudes mas bajas (4 m, 671 m y 922 m) concentraron el 95.1%
de los registros de hormigas. La mayor frecuencia de captura fue en la época himeda,
seguido de la época seca y por ultimo la época fria del afio. En la estratificacion
vertical, el suelo fue el estrato con mayor colecta de hormigas. Los datos muestran
gue las especies en las comunidades de hormigas coexisten principalmente al hacer
uso del recurso en diferentes tiempos: disyuntiva descubrir-dominar. Sin embargo, en
el dosel, la especie que descubri6 el recurso fue la misma especie que lo monopolizé:
estrategia descubrimiento-defensa, todo esto es congruente con otros estudios. No
obstante, también se observo la estrategia descubrimiento-defensa en la elevacion
de 922 m para lo cual no existen antecedentes previos. Se destaca la necesidad de
nuevas investigaciones para reconocer las caracteristicas ambientales o biéticas que
promueven la estrategia descubrir-defender en este sitio, lo que representa el primer

reporte de este comportamiento fuera del dosel de los bosques.
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INTRODUCCION

Las comunidades ecologicas estan integradas por poblaciones de diferentes especies
cuyos individuos interactian entre si directa o indirectamente en un espacio
geografico y tiempo determinados (Vellend, 2012). Las propiedades emergentes de
la comunidad tales como la composicibn de especies, diversidad y estructura
dependen de procesos ecoldgicos que permiten a las diferentes especies coexistir
aun cuando uno o mas recursos son limitantes para el desarrollo individual y
poblacional (Brauer et al., 2012). En este contexto, comprender los mecanismos que
hacen posible la coexistencia de las especies es una tarea fundamental de la ecologia
de comunidades (Gordon, 2000; Achury et al., 2020; Klunk & Pie, 2021).

Varios estudios referentes a los procesos que permiten la coexistencia de las
especies parten de la premisa del reparto del nicho disponible y la particion de los
recursos (Schoener, 1974) permitiendo que las especies de una comunidad
compartan dimensiones del mismo nicho ecoldgico, pero no se sobrepongan en su
totalidad. Se ha planteado que la separacién al menos de manera parcial del nicho y
la division de los recursos en el espacio-tiempo puede ser resultado de respuestas de
seleccion a través de la competencia interespecifica (Walter, 1991; Gordon, 2000).
Dicha competencia, favorece la prevalencia de especies con diferencias en sus
atributos funcionales, al permitirles hacer uso de un mismo recurso en formay tiempos
distintos a otras especies, minimizando las interacciones antagonistas entre ellas
(Bazzaz & Catovsky, 2001).

La busqueda de recursos alimenticios esenciales para la supervivencia, desarrollo, y
reproduccion de los individuos, el forrajeo, es quiza uno de los comportamientos que
propicia el mayor nimero de encuentros antagonicos entre las especies (Pearce-
Duvet et al., 2011), y como tal, existe un amplio cimulo de conocimiento sobre la
particion de recursos dentro de las comunidades de animales en diversos
ecosistemas (Smythe, 1986; Fossette et al.,, 2017; Pringle et al., 2021). La
competencia interespecifica durante el forrajeo presupone limitaciones en la
disponibilidad de los recursos alimenticios, por lo que el resultado de la interaccién
entre las especies debe tener costos directos en la adecuacion (Davies et al., 2012).
Las interacciones interespecificas que se generan dentro de una comunidad durante
el forrajeo conllevan disyuntivas entre quienes interacttan a través de los

comportamientos de busqueda y localizaciébn de recursos, comportamientos de



agresion y la capacidad de defender o arrebatar recursos que organismos de otras
especies estén utilizando. Las disyuntivas pueden ser vistas como adaptaciones que
maximizan los beneficios a la par que se reducen los costos, por lo que el balance
costo-beneficio resulta favorable para los interactuantes y favorece la coexistencia de
las especies (Grime & Pierce, 2012).

Una de las disyuntivas mas comunmente reportadas en diferentes taxa (eg. peces,
plantas, insectos) es el “descubrimiento-dominancia” o competencia—colonizacién
(Bin et al., 2019; Ferzoco & McCauley, 2023). De forma general, en esta disyuntiva,
las caracteristicas funcionales de las especies que favorecen el descubrimiento de
los recursos (alta movilidad, capacidad de dispersién, entre otros) dotan a las
especies con baja capacidad de dominar, competir o defender el recurso. Por el
contrario, las especies con alta capacidad de dominar, competir o defender el recurso
tienen atributos que limitan su capacidad de busqueda y tasa de descubrimiento de
recursos. De esta manera, en las comunidades donde se observa la disyuntiva de
descubrir-dominar, las especies se pueden clasificar como dominantes o
subordinadas, siendo estas ultimas las especies con mayor capacidad de descubrir
los recursos y por lo tanto con mayor probabilidad hacen uso de los recursos previo a
gue las especies dominantes arriben.

Las hormigas (Hymenoptera: Formicidae) destacan por su diversidad y presencia en
casi todos los ecosistemas terrestres (exceptuando Antartida), desde el nivel del mar
hasta los 4000 m de elevacion (Lach et al., 2010). Ademas, en conjunto, las hormigas
son los animales mas abundantes y con mayor biomasa, 15-20% de la masa total en
el planeta (Schultz, 2000) con una marcada concentracion de la riqueza de especies,
diversidad y abundancia de hormigas en las zonas tropicales (Economo et al., 2018).
Ademas, a diferencia de muchos otros animales que forrajean de manera solitaria, las
hormigas forrajean en grupos (forrajeo social) lo que afiade comportamientos que
favorecen ya sea el descubrimiento de los recursos a través de mantener multiples
rutas de busqueda y comunicacién una vez localizado el recurso, asi como el
reclutamiento de obreras para dominar un recurso. En conjunto, las hormigas son
consideradas un buen modelo para explorar la disyuntiva descubrimiento-dominancia
(Adler et al., 2007; Antoniazzi et al., 2021).

Funcionalmente, las hormigas son organismos cruciales en los ecosistemas
terrestres, se encuentran dentro de los principales depredadores de insectos, también

se localizan entre los principales grupos de herbivoros y granivoros, participan en la
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dispersion de semillas, en la polinizacion y por su abundancia, son importantes en los
ciclos de nutrientes (Vasquez-Bolafios & Quiroz-Rocha, 2013).

Las hormigas se caracterizan principalmente por ser eusociales, siendo consideradas
como el grupo de insectos con la organizacion social mas compleja conocida
(Vasquez-Bolafios & Quiroz-Rocha, 2013). En la definicion de eusocialidad se incluye
coexistencia de multiples generaciones, comportamientos cooperativos, jerarquias de
dominancia bien definidas y castas con funciones especializadas, lo que da como
propiedad emergente la division del trabajo (Fernandez, 1999). Una colonia de
hormigas se constituye por una o varias reinas (dependiendo de la especie), siendo
los Unicos individuos femeninos fértiles dentro de la colonia, su rol es reproducirse y
dejar descendencia. Por otra parte, estan las obreras que mayoritariamente presentan
una variedad de tamanos, dependiendo de si son obreras major (mayor) o minor
(menor) clasificadas asi por la talla del cuerpo. El papel de las obreras contempla el
mantenimiento de la colonia, cuidado de las crias, defensa y proteccion del nido
(Wilson, 1971). Ademas, las obreras participan en el forrajeo social, que comprende
la busqueda de recursos de manera grupal.

Entre las hormigas se reportan habitos de alimentacion nectarivoros, omnivoros,
granivoros, micofagos y depredadores (Bluthgen & Feldhaar, 2010). No obstante,
muchas especies exhiben hébitos generalistas, por lo tanto, se presentan nichos
troficos superpuestos lo que ha llevado a explorar los mecanismos que facilitan la
coexistencia de diferentes especies de hormigas, especialmente en zonas de alta
riqueza de especies, encontrando apoyo a la existencia de la disyuntiva
descubrimiento-dominancia, permitiendo a diferentes especies acceder a los mismos
recursos alimenticios de manera efectiva y minimizando los encuentros antagdnicos
(Adler et al., 2007; Antoniazzi et al., 2021).

Como se menciond, las comunidades en las que prevalece la disyuntiva
descubrimiento-dominancia, se compone de especies subordinadas, que estan
especializadas en descubrir y hacer uso de los recursos de manera rapida, y especies
dominantes, que monopolizan el recurso y excluyen a las especies subordinadas por
medio de comportamientos de agresion (Fellers, 1987). Se atribuye que la disyuntiva
de descubrimiento-dominancia permite la coexistencia dentro de una comunidad a
través de los caracteres fenotipicos particulares que presenta cada especie. Las
especies subordinadas cuentan con caracteres morfoldgicos como, patas largas y

cuerpos livianos, ademas de respuestas de reclutamiento rapidos, que les permite
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desplazarse agilmente y tener una tasa elevada de descubrimiento de recursos. Por
otra parte, las especies dominantes se caracterizan por tener patas fuertes,
mandibulas robustas y, al mismo tiempo exhiben comportamientos de agresividad y
territorialidad que utilizan para desplazar a otras hormigas una vez que llegan a los
recursos (Fellers, 1987; Camarota et al., 2018).

Dada la alta frecuencia de eusocialidad entre las hormigas, en la disyuntiva de
descubrimiento-dominancia se han reconocido tres tipos de dominancia. Dominancia
numerica, referido al niamero total de individuos de una especie en una colonia de
hormigas. Dominancia de comportamiento, relacionado con el nimero de encuentros
antagonicos de una especie y dominancia ecoldgica que es la combinacién de la
dominancia de comportamiento y la dominancia numérica (Davidson, 1998).

A pesar del apoyo conceptual y evidencia empirica de la disyuntiva descubrimiento-
dominancia en las comunidades de hormigas, algunos estudios refutan la disyuntiva
al documentar un comportamiento estratégico de descubrir y defender (Davidson,
1998; Klunk & Pie, 2021). Es decir, las especies de hormigas que descubren el
recurso alimenticio tienen también la capacidad de mantener el control total del mismo
mediante la proteccion y defensa del recurso, por medio de conductas agresivas y
altas tasas de reclutamiento (Davidson, 1998; Camarota et al.,, 2018). A esta
estrategia se le denomina descubrimiento-defensa, medio conductual por el cual las
especies de una comunidad pueden coexistir porque tienen las mismas oportunidades
de monopolizar el recurso alimenticio, lo cual elimina la clasificacion de las especies
en dominantes y subordinadas porque todas tendrian la posibilidad de dominar el
recurso. De acuerdo con Andersen (2008), la estrategia de descubrimiento-defensa,
€S un proceso que minimiza la exclusién competitiva, también llamado Principio de
Gause (Gause, 1932), que implica la posible extincion o extirpacion de especies con
baja capacidad competitiva.

Si bien la disyuntiva descubrimiento-dominancia y la estrategia descubrimiento-
defensa son dos alternativas que pueden modular las interacciones entre las especies
es importante considerar que durante el forrajeo, la capacidad de descubrir, dominar
o defender los recursos puede estar bajo la influencia de factores ambientales (Parr
& Gibb, 2012; Castillo-Guevara et al., 2019; Achury et al., 2020).

Los gradientes ambientales en el espacio y tiempo representan cambios continuos de
las condiciones que enfrentan los organismos y pueden ser determinantes de las

conductas y estrategias de forrajeo de las hormigas. Por lo tanto, es relevante
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entender cdmo los gradientes ambientales pueden influir en las disyuntivas y
estrategias de forrajeo en las comunidades de hormigas. Dentro de las zonas
tropicales, los gradientes ambientales mas evidentes incluyen, el gradiente de
elevacion, el gradiente estacional y la estratificacion vertical en los bosques.

Los gradientes de elevacion son un modelo natural que presenta cambios
ambientales (e.g. climaticos, geograficos y ecoldgicos) en escalas relativamente
pequefias (Lomolino, 2001), conllevan una amplia gama de variaciones en la
composicion y abundancia de las comunidades, lo que a su vez puede derivar en la
alteracion en las disyuntivas o estrategias de forrajeo social en las hormigas. En
general, la riqueza y abundancia de las especies es mayor a altitudes bajas (McCain
& Arvid, 2010). La temperatura, humedad y precipitacion son elementos del clima que
juegan un papel importante en el comportamiento de las hormigas que al ser
organismos ectotermos, responden directamente a los cambios ambientales
(Traniello, 1989). De esta manera la temperatura interviene directamente sobre las
interacciones, procesos de alimentacion y fisiologia de las hormigas (eg.
supervivencia, crecimiento, reproducciéon) (Roeder et al., 2021; Kwon et al., 2022).
De forma similar, los comportamientos de forrajeo estan sujetos a los gradientes
estacionales, reportandose que los cambios en las condiciones ambientales a lo largo
de un afo (eg., épocas de frio, lluvias, secas) afecta directamente la fenologia de las
comunidades, tanto de hormigas como de los recursos disponibles (Simanca &
Martinez, 2010). De igual manera, dentro de los ecosistemas boscosos, existen
gradientes ambientales que van del suelo al dosel, con una notoria disminucién en la
humedad relativa conforme se asciende a las copas de los arboles (Simanca &
Martinez, 2010; Ribeiro et al., 2013) ademas de que se reducen las vias de acceso a
los recursos debido a la ramificacion.

En este contexto, considerando la diversidad, abundancia y amplia distribucion de las
hormigas en las zonas tropicales, los gradientes de elevacion, estacionales y de
estratificacion vertical ofrecen un marco conceptual en el cual evaluar como los
cambios ambientales pueden estar afectado las estrategias y disyuntivas de forrajeo
entre las especies de hormigas (Guerrero & Sarmiento, 2010). Hasta el momento el
estudio comparativo de las estrategias de uso del recurso dentro de las comunidades
de hormigas en gradientes de elevacion y en gradientes estacionales es escaso. El
enfasis de los estudios que involucran a la mirmecofauna en gradientes de elevacion

u otros gradientes ambientales, ha sido la riqueza y diversidad de las comunidades
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(Longino & Colwell, 2011, Pérez-Toledo et al., 2021). De acuerdo con estudios
basados en el forrajeo de hormigas en un gradiente de elevacion, han registrado que
la busqueda de alimento en mayores elevaciones es limitada por las temperaturas
(Kwon, 2016) y, que la coexistencia de las hormigas es controlada por factores
abidticos (Silvestre, 2020), sin embargo, son limitados los estudios que evaluan la
disyuntiva descubrimiento-dominancia para dar explicacién a la coexistencia de las
hormigas durante el forrajeo.

Ademas, a pesar de que el forrajeo social en hormigas ha sido ampliamente
documentado, existe un sesgo al entorno de la estratificacion vertical de los bosques.
La gran mayoria de los trabajos tienen un enfoque a nivel de suelo, dejando de lado
otros estratos verticales dentro de los bosques. Esto a pesar de que se ha
documentado que el dosel es un estrato arboreo con alta diversidad y gran
abundancia de hormigas (Simanca & Martinez, 2010; Floren et al., 2014).

Por lo tanto, es importante considerar que en la estratificacion vertical de los bosques
hay una heterogeneidad ecolégica y ambiental. El dosel, comparado con el suelo, es
un estrato con mayor temperatura y en consecuencia menor humedad relativa dado
gue tiene mayor exposicion a la radiacion solar y esta mas expuesto al viento. Por
otra parte, la estructura dendritica (tendencia a ramificarse y reducir el area del
sustrato) del dosel en los bosques podria limitar la disponibilidad de recursos
alimenticios, sitios para nidificar y las rutas de acceso al recurso, lo cual podria
modificar las estrategias de forrajeo (Simanca & Martinez, 2010; Ribeiro et al., 2013).
Por lo tanto, el estudio del forrajeo social se puede complementar considerando los
distintos niveles verticales en los arboles, sobre todo en el dosel, siendo el estrato
menos explorado (Camarota et al., 2018; Antoniazzi et al., 2021) en parte debido a
gue las técnicas de muestreo (cuerdas, ascensores, picos entre otros materiales)
pueden ser costosas y agresivas con el entorno (Simanca & Martinez, 2010).

Hasta el momento, hay evidencia de que el forrajeo social de las hormigas es diferente
en los estratos verticales. Camarota et al. (2018) y Antoniazzi et al. (2021) demuestran
gue las especies de hormigas en el dosel que descubren primero el cebo, son las que
al mismo tiempo lo monopolizan, es decir, muestran una tendencia a optar por la
estrategia de forrajeo social descubrimiento-defensa. Pero, por otra parte, estudios
que se realizan a nivel de suelo registran que la mirmecofauna coexiste al presentar
la disyuntiva descubrimiento-dominancia (Perfecto & Vandermeer, 2011; Bertelsmeier

et al., 2015). Queda abierta la incognita si los cambios en los comportamientos de
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forrajeo observados entre el dosel y el suelo de algunos los bosques tropicales
(Camarota et al., 2018; Antoniazzi et al., 2021), se repiten a lo largo de gradientes
ambientales como las estaciones climaticas del afio y el gradiente altitudinal.

En la interfase Neartica-Neotropical de México, se tienen registradas 887 especies de
hormigas (Dattilo et al., 2020), representando el 9% de las especies a nivel mundial.
Entre los estados de la Republica Mexicana con mayor nimero de especies de
hormigas esta Veracruz, con 283 especies (Dattilo et al., 2020). En el centro del
estado de Veracruz se encuentra la region hidrolégica del Rio Jamapa, la cual es una
de las zonas mas exploradas con relacion a la mirmecofauna de México (Papaqui-
Bello et al., com pers mayo 2023). Dentro de esta region hidrogréfica, encontramos
las cuencas y subcuencas del Cofre de Perote, una montafia con una geografia
compleja que se encuentra dentro de la zona de transicion mexicana, es decir donde
convergen las biotas de las regiones neotropical y neértica (Halffter, 2003). Esta
montafia presenta un gradiente altitudinal que va desde el nivel del mar hasta los 4000
m y se caracteriza por presentar una alta riqueza de hormigas, hasta el momento en
esta region montafiosa se han registrado 145 especies de hormigas (Pérez-Toledo et
al., 2021).

El conocimiento del forrajeo social en la mirmecofauna brinda informacion relacionada
con la coexistencia de especies y mecanismos que integran las comunidades. En las
hormigas una pieza clave para la estructura de las comunidades es la competencia
interespecifica, de hecho, se le considera un sello distintivo en la familia Formicidae
(Klunk & Pie, 2021), por lo que estudiar los comportamientos de forrajeo, la disyuntiva
descubrimiento-dominancia o la estrategia descubrir-defender, son temas de gran
relevancia para avanzar en nuestro entendimiento de cémo estan organizadas las
comunidades de hormigas, los procesos y mecanismos que las regulan.
Considerando lo anterior, se planteo el objetivo de evaluar el impacto de gradientes
ambientales (elevacion, estratificacion vertical y estacional) sobre el forrajeo social de
Formicidae en la region central de Veracruz. Los objetivos particulares fueron: 1)
Analizar el impacto del gradiente de elevacion (ocho elevaciones) en el forrajeo social
de hormigas, 2) Examinar el forrajeo social de hormigas, en la estratificacion vertical
(suelo y dosel) de la vegetacion, 3) Comparar la estrategia de forrajeo social de
hormigas en un gradiente estacional (épocas de frio, secas y lluvias). Con este

estudio, se complementa los mecanismos para la coexistencia a través del forrajeo

14



social de las hormigas, ademés se proporciona informacién de tres gradientes

ambientales que pueden estar causando un efecto en el comportamiento.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El estudio se realiz6 en la porcion central del estado de Veracruz, México, en la
seccion este de la Zona de Transicion Mexicana donde convergen las regiones
biogeograficas neartica y neotropical (Halffter et al., 2008) y dos de los principales
sistemas montafiosos del pais, la Sierra Madre Oriental y la Faja Volcénica
Transmexicana (Ferrari, 2000). En especifico, el estudio se realiz6 en el volcan Cofre
de Perote y la region hidrografica del Jamapa que se extiende hasta la costa del Golfo
de México. El Cofre de Perote es un volcan con origen en el Mioceno (Carrasco-Nufiez
et al., 2021) y actualmente tiene una elevacion maxima sobre el nivel del mar de 4282
m (Siebert et al., 2007). En esta montafna definimos ocho sitios de estudio en la ladera
oriental del Cofre de Perote, de los 4 a los 3500 m de elevacion con una diferencia
altitudinal entre sitios contiguos de 500 m en elevacion (Figura 1). Cada uno de los
sitios de estudio contempla diferentes tipos de vegetacion (Cuadro 1) y la temperatura

media anual oscila de los 8 °C hasta los 25 °C de los sitios de mayor altura a la costa,

= ) L

México

Sitios @
Elevacién (m)

0

i 3,500
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Figura 1. Mapa de gradiente de elevacion Cofre de Perote-Golfo de México, Veracruz. Los
sitios de estudio se representan con nimeros:1=4 m, 2=671 m, 3= 922 m, 4=1590 m, 5=1911
m, 6=2476 m, 7=2958 m, 8=3500 m. El mapa fue realizado en QGIS (3.2).
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mientras que la precipitacion varia de los 300 a los 3000 mm (Servicio Meteoroldgico
Nacional, 2023).

Cuadro 1. Informacion general de los sitios de estudio

Sitio Elevacién Longitud Latitud Vegetacion
(m) (grados (grados
decimales) decimales)
La Mancha 4 -96.3769° 19.5994° Bosque tropical subcaducifolio
de Brosimum aliscatrum
Pinoltepec 671 -96.7487° 19.4236° Bosque tropical subcaducifolio
Chavarrillo 922 -96.7909° 19.4194° Bosque tropical subcaducifolio
El Riscal 1590 -97.0001° 19.4813° Bosque mesodfilo de montana
La Cortadura 1911 -97.0238° 19.4921° Bosque mesodfilo de montafia:
bosque de Liquidambar
El Saucal 2476 -97.0580° 19.5167° Ecotono de bosque mesofilo
de montafia y bosque de pino
Tembladeras 2958 -97.0967° 19.5369° Bosque de Coniferas: bosque
de pino
El Conejo 3500 -97.1616° 19.5195° Bosque de Coniferas: Ecotono

de Bosque de pino y oyamel

Gradiente estacional

Determinamos el gradiente temporal con base en los datos obtenidos de cinco
estaciones climatoldgicas ubicadas cerca de los sitios de estudio del Servicio
Meteorologico Nacional (SMN) (Anexo 1). Asi, el régimen temporal comprendié un
periodo de frio (febrero-marzo 2022), un periodo de secas (mayo-junio 2022) y un

periodo de lluvias (septiembre-octubre 2022) (Servicio Meteorolégico Nacional, 2023).

Trabajo de campo

Para la colecta de hormigas, usamos cebos atrayentes (N = 36, por evento de
muestreo) compuestos por una mezcla en proporciones 1:1 en masa de atin
comercial en aguay jarabe de maple. Cada cebo contenia 8 g de la mezcla. La mezcla
de atun comercial y jarabe de maple se colocoé en tela de poliéster (15 cm x 15 cm) la
cual contenia algunas aberturas para permitir el acceso de las hormigas, pero que a
su vez limitan la pérdida de hormigas al manipular los cebos una vez que las hormigas
los estan ocupando. Una de las principales estrategias de escape de las hormigas
ante acciones que pueden representar un peligro es el dejarse caer de los recursos

que ocupan. Por lo tanto, al encontrarse parcialmente envuelto el recurso se
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dificultaran las maniobras de escape de las hormigas. La mezcla de atin y miel se
empled porque es Util para atraer especies de hormigas generalistas por la alta
cantidad de carbohidratos y proteinas que contienen (Antoniazzi et al., 2021; Klunk &
Pie, 2021). Los cebos, se colocaron en dos estratos verticales del bosque (suelo y
dosel). En 18 &rboles seleccionados de manera no dirigida, se instalé un cebo a nivel
del suelo y otro a nivel de dosel en cada uno de ellos. Para la accesibilidad al estrato
de dosel, se siguio el protocolo de linea de cebo sugerida por Leponce & Dejean
(2011). Este método consiste en lanzar un objeto sélido (peso) atado a una linea de
hilo de pesca (o similar) para alcanzar las ramas en la parte alta del doce. El peso del
objeto lo hace car al suelo en donde se retira el peso y se ata una linea de material
mas robusto (p. €j., rafia) la cual se hace ascender al dosel y llegar al suelo en el otro
lado. Al unir los dos extremos de la rafia se forma un bucle. De esta manera la rafia
permite ascender y descender los cebos. La distancia minima entre los arboles
seleccionados fue de 30 m. La Unica condicion para la seleccion fue que las ramas
del dosel no se sobrepusieran con otros arboles seleccionados.

Para determinar a las especies descubridoras y dominantes los cebos se expusieron
por intervalos de tiempo de 5, 10, 20, 40, 80 y 160 minutos con tres repeticiones por
cada tiempo de exposicion, localidad, estrato vertical y estacion del afio.

Una vez transcurrido el periodo de exposicidon, los cebos fueron recolectados e
inmediatamente colocados en bolsas de plastico con capacidad de 1000 ml
conteniendo aproximadamente 50 ml de solucién acuosa de detergente.

Todos los cebos colectados se transportaron al laboratorio de Ecologia y Evolucion
de Interacciones (LEEI) del Instituto de Ecologia (INECOL). En el laboratorio las
hormigas en cada cebo fueron separadas y, para cada morfoespecie identificada se
montaron entre 1 y 6 ejemplares para su determinacion taxondmica. La identificacion
se baso en la clave taxonomica de Bolton (1995) y se conté con el apoyo de los
especialistas de la colecciébn entomoldgica del Instituto de Ecologia (IEXA). Los

ejemplares montados e identificados fueron depositados en la coleccion IEXA.

Analisis de datos

Se utilizé el indice de disimilitud de Sgrensen (Ecuacion 1) para describir la similitud
de los gremios de hormigas en el gradiente de elevacion, el gradiente estacional y el
vertical. Para el caso del gradiente de elevacion se utilizo la prueba de correlacién de

Spearman (no paramétrica) para evaluar la asociacion entre la diferenciacion de los
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gremios de hormigas, diversidad beta y la distancia geografica y ambiental de los
sitios.

o b+c .
Disimilitud = ; Ecuacion 1

“2a+b+c

donde:
b y ¢ son el nimero de especies exclusivas de la comunidad B y C, respectivamente y,

a es el numero de especies que comparten las comunidades By C.

La distancia geografica se estimd con base en las coordenadas de cada sitio de
manera Euclidiana. De forma similar, la distancia ambiental se estimo considerando
la temperatura media y precipitacion anual acumulada de cada sitio usando como
referencias las estaciones meteorolégicas mas cercanas a cada sitio de estudio
(Anexo 1).

Los cebos se dividieron en dos periodos de exposicion. El primer periodo abarcé de
los 0 a los 20 minutos de exposicion, es decir los cebos que se expusieron por 5, 10
y 20 minutos. El segundo periodo incluy6 los cebos expuestos por 40, 80 y 160
minutos. Esta consolidacion de datos se realiz6 con el objetivo de disminuir las
observaciones con cero registros de hormigas, en especial en los periodos mas cortos
de exposicion. De esta manera, la disyuntiva descubrimiento-dominancia y
descubrimiento-defensa se determind por medio de la abundancia de las especies
gue se capturaron en los dos lapsos de tiempo, asi, determinamos a las especies
descubridoras como aquellas que se registraron en el primer periodo de tiempo y, en
el segundo lapso de tiempo como especies dominantes. Este procedimiento se siguiod
en todas las localidades de los sitios de estudio del gradiente de altitud.

Utilizamos el procedimiento multivariado de escalamiento no paramétrico, NMDS
(Nonmetric Multidimensional Scaling) para obtener una representacion bivariada del
reclutamiento de las especies de hormigas en los dos periodos de tiempo. De esta
manera se logra la ponderacion de las abundancias de las especies de hormigas. Una
vez establecido el ordenamiento en el espacio bivariado se obtuvieron las
correlaciones de Pearson de las abundancias de las especie con las coordenadas del
ordenamiento (biplot) para representar los vectores que asocian a las especies en las
estrategia de la disyuntiva entre descubrir y dominar (direccién predominante de cada
una de los dos vectores cuando éstos tienen a ser ortogonales) o en la estrategias de
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descubrir y defender (cuando ambos vectores apuntan a una misma region del
espacio multivariado). Los analisis estadisticos se realizaron en el lenguaje R (R Core
Team 2022) con las paqueterias vegan (Oksanen, et al., 2022), cluster (Maechler, et
al., 2022) y MASS (Venables & Ripley, 2002). Ademas, se utilizo la paqueteria stringr
(Wickham, 2022) para facilitar el manejo de las etiquetas (p. ej., abreviar el nombre
cientifico) en base de datos.

RESULTADOS

Se colecto un total de 3257 individuos incluidos en cinco subfamilias, 19 géneros y 44
especies. Se identificé a nivel de especie 97.1% de los ejemplares; 93 individuos no
se identificaron a nivel especie, de los cuales, 90 se agrupan en seis morfoespecies

y tres individuos se excluyeron porque estaban incompletos.

Estructuray Composicion

La subfamilia con mayor rigueza (especies y morfoespecies) fue Myrmicinae (9
géneros, 25 especies), seguida por Formicinae (4 géneros, 9 especies),
Dolichoderinae (3 géneros, 4 especies), Pseudomyrmecinae (1 género, 4 especies) y
Ponerinae (2 géneros, 2 especies). El género con el mayor nimero de especies fue
Pheidole (9 especies), seguido de Camponotus (6 especies), Crematogaster
Pseudomyrmex y Solenopsis (4 especies), Azteca, Cephalotes y Temnothorax (2
especies), Brachymyrmex, Cyphomyrmex, Dolichoderus, Neoponera, Nylanderia,
Odontomachus, Paratrechina, Procryptocerus, Stenamma, Tapinoma y Wasmannia
(1 especie) (Anexo 2).

Gradiente de elevacion

A lo largo del gradiente de elevacion hubo variaciones en la abundancia y riqueza de
especies capturadas en los cebos. Se observé que la riqueza de especies y la
abundancia disminuyeron conforme se incrementé la altitud (Figura 2). De hecho, en
las elevaciones mas altas (2000-3500 m) la captura de hormigas fue nula,
exceptuando un muestreo en la elevacion de los 3500 m en el que se registré un
individuo de Solenopsis geminata. En los 1590 m de altitud se registraron 155

hormigas incluyendo cinco especies, en los 922 m de elevacién se capturaron 361
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hormigas de 18 especies, en los 671 m de altitud se obtuvieron 534 individuos de 18

especies y, alos 4 m se reportaron 2203 individuos de 25 especies.
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Figura 2. Relacion entre la abundancia y riqueza de especies con la elevacion.

Entre las cuatro localidades (4m a 1590 m de elevacion) con el mayor registro de

hormigas, la disimilitud en la composicion de especies de los ensambles de hormigas

no se correlaciono6 con la distancia geografica (rho=0.857, P=0.919). En cambio, se

observo que la disimilitud de los gremios de hormigas correlaciond positivamente con

la distancia ambiental (cambios en la temperatura y precipitacion) entre las

localidades (rho=0.885, P=0.033) (Figura 3). Es decir, entre mayor fue la distancia

ambiental entre las localidades, los ensambles de hormigas capturadas presentaron

mayor disimilitud en la composicién de especies.
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Figura 3. Correlaciones entre la distancia geogréfica y distancia ambiental entre las cuatro
localidades con mayor numero de registros de hormigas en el gradiente de elevacion (4m-
1590 m) con la disimilitud de los gremios de hormigas capturadas.
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En el gradiente altitudinal, la subfamilia Myrmicinae se encontré en cinco pisos
altitudinales (4 m, 671 m, 922 m, 1590 m y 3500 m), en tres elevaciones (4 m, 671 m
y 922 m) estuvieron presentes las subfamilias Pseudomyrmecinae y Formicinae asi
como la subfamilia Dolichoderinae (4 m, 922 m y 1590 m), mientras que la subfamilia
Ponerinae se colectd en dos elevaciones (4 my 922 m).

La especie que se capturé con mayor frecuencia (50%) en los pisos altitudinales fue
S. geminata, 21 individuos a los 4 m, 2 individuos en 671 m, 6 individuos en 1590 m
y solo 1 individuo en el sitio de mayor elevacion (3500 m). Las especies que se
capturaron en las tres localidades (37.5%) de menor elevacién fueron Wasmannia
auropunctata, Pheidole punctatissima, Pheidole insipida y Camponotus sericeiventris.
En contraste, 25 especies fueron capturadas exclusivamente en un solo sitio Azteca
velox, Azteca forelii, Camponotus planatus, Crematogaster torosa, Paratrechina
longicornis, Solenopsis sp.2, Temnothorax sp.2, Cyphomyrmex rimosus, Cephalotes
umbraculatus, Dolichoderus Iutosus y Neoponera Vvillosa se registraron
exclusivamente en el sitio de menor elevacion (4 m), Pseudomyrmex boopis,
Camponotus linnaei y Procryptocerus scabriusculus solo se registraron a los 672 m,
Camponotus piceatus, Pheidole tschinkeli, Brachymyrmex sp., Crematogaster
sumichrasti, Camponotus abscisus, Odontomachus chelifer, Pheidole rima,
Pseudomyrmex simplex y Solenopsis sp.3 con registros exclusivamente en los 922y,
Pheidole gulo, Pheidole nubicola, Tapinoma melanocephalum y Stenamma

stictosomum en los 1590 m. (Figura 4; Anexo 3) .
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Figura 4. Mapa de calor de la abundancia de 44 especies de hormigas (dendrograma vertical)
distribuidas en cinco sitios de estudio (dendrograma horizontal) definidos por su elevacién
sobre el nivel del mar. Los diferentes colores representan la abundancia de las especies con
base en la leyenda en la parte inferior de la figura.

Gradiente estacional

Para el gradiente estacional, el 52.9% de los registros se obtuvieron en la época de

lluvias, con 1722 hormigas de 34 especies, seguido de la época de secas con 1224

individuos (37.6%) de 23 especies y en la época de frio se registraron 308 hormigas

(9.4%) de 16 especies. Las especies que se capturaron en las tres épocas del afio
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fueron A. velox (1500 individuos), W. auropunctata (292 individuos), P. punctatissima
(272 individuos), Pheidole albipes (68), Camponotus sericeiventris (51 individuos), S.
geminata (30 individuos) y Pseudomyrmex pallidus (5 individuos). Las especies que
se capturaron en dos temporadas, en lluvias y secas, fueron: Pheidole susannae (181
individuos), A. forelli (178 individuos), P. insipida (131 individuos), Solenopsis sp.1 (74
individuos) Camponotus novogranadensis (42 individuos), Crematogaster obscurata
(33 individuos), Pseudomyrmex ferrugineus (30 individuos), P. boopis (8 individuos),
Cephalotes scutulatus (7 individuos) y C. linnaei (2 individuos). En las temporadas de
frio y secas, las especies capturadas fueron Crematogaster curvispinosa (16
individuos), C. piceatus (10 individuos), y Temnothorax sp.1 (6 individuos); en las
temporadas de frio y lluvias: Nylanderia steinheili (67 individuos), Pheidole flavens (32
individuos). Las especies que se capturaron Unicamente en una temporada son; en
temporada de frio P. gulo (128 individuos), P. tschinkeli (5 individuos), C. absisus (1
individuo) y N. villosa (1 individuo); en secas: C torosa (10 individuos), D. lutosus (1
individuo), Pseudomyrmex simplex (1 individuo); y en lluvias, C. planatus (24
individuos), P. nubicola (18 individuos), P. longicornis (9 individuos), Solenopsis. Sp.2
(4 individuos), Temnothorax sp. 2 (3 individuos), Brachymyrmex. Sp. (2 individuos),
C. sumichrasti (2 individuos), C. rimosus (2 individuos), T. melanocephalum (2
individuos), C. umbraculatus (1 individuo), O. chelifer (1 individuo), P. rima (1
individuo), P. scabriusculum (1 individuo), Solenopsis sp.3 (1 individuo), S.

stictosomum (1 individuo) (Figura 5, Anexo 4).
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Figura 5. Mapa de calor de la abundancia de 44 especies de hormigas (dendrograma) a lo
largo de tres temporadas, frio, secas y lluvias (dendrograma horizontal). Los diferentes
colores representan la abundancia de las especies con base en la leyenda en la parte inferior

de la figura.

Gradiente vertical

En el contexto de la estratificacién vertical arborea (suelo-dosel), el estrato con mayor

riqueza y abundancia de hormigas fue el suelo con 87.6% de los registros totales

(2852 hormigas) incluyendo 33 especies. En el dosel se colectaron 402 hormigas de

22 especies, de las cuales, 11 fueron comunes a ambos estratos A. velox, W.

auropunctata, P. punctatissima, Solenopsis sp. 1, N. steinheili, C. sericeiventris, C.
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novogranadensis, C. obscurata, P. ferrugineus, S. geminata y C. planatus y 11
especies fueron exclusivas del dosel A. forelii, C. curvispinosa, C. piceatus, C. torosa,
C. scutulatus, P. pallidus, C. linnaei, T. melanocephalum, D. lutosus, P. scabriusculus
y C. umbraculatus. En el suelo se registraron 21 especies P. insipida, P. gulo, P.
albipes, P. flavens, P. nubicola, P. longicornis, P. boopis, Temnothorax sp.1, P.
tschinkeili, Solenopsis sp.2, Temnothorax sp.2, Brachymyrmex sp., C. sumichrasti, C.
rimosus, C. abscisus, N. villosa, O. chellifer, P. rima, P. simplex, Solenopsis sp.3, S.
stictosomum (Cuadro 2).

Cuadro 2. Abundancia de especies en estrato vertical

Especie Dosel Suelo Especie Dosel Suelo
Azteca velox 42 1458 | Cephalotes umbraculatus 1 -
Wasmannia auropunctata 1 291 | Pheidole insipida - 131
Pheidole punctatissima 1 271 | Pheidole gulo - 128
Solenopsis sp.1 29 45 Pheidole albipes - 68
Nylanderia steinheili 1 66 Pheidole flavens - 32
Camponotus sericeiventris 28 23 Pheidole nubicola - 18
Camponotus novogranadensis 2 40 | Paratrechina longicornis - 9
Crematogaster obscurata 30 3 Pseudomyrmex boopis - 8
Pseudomyrmex ferrugineus 29 1 Temnothorax sp.1 - 6
Solenopsis geminata 5 25 Pheidole tschinkeli - 5
Camponotus planatus 1 23 Solenopsis sp.2 - 4
Pheidole susannae - 181 | Temnothorax sp.2 - 3
Azteca forelii 178 - Brachymyrmex sp. - 2
Crematogaster curvispinosa 16 - Crematogaster - 2
sumichrasti
Camponotus piceatus 10 - Cyphomyrmex rimosus - 2
Crematogaster torosa 10 - Camponotus abscisus - 1
Cephalotes scutulatus 7 - Neoponera villosa - 1
Pseudomyrmex pallidus 5 - Odontomachus chelifer - 1
Camponotus linnaei 2 - Pheidole rima - 1
Tapinoma melanocephalum 2 - Pseudomyrmex simplex - 1
Dolichoderus lutosus 1 - Solenopsis sp.3 - 1
Procyptocerus scabriusculus 1 - Stenamma stictosomum - 1

Forrajeo social

Considerando que las tres elevaciones mas bajas (4 m, 671 my 922 m) concentraron
el 95.1% de los registros de hormigas, los resultados del forrajeo social se limitan a
estos tres pisos altitudinales.

Los analisis de escalamiento multidimensional no paramétrico permitieron inferir el
comportamiento de las hormigas como descubridoras, aquellas que reclutaron el
mayor namero de individuos en los primeros 20 minutos de exposicién de los cebos

y hormigas dominantes, aquellas que reclutaron el mayor nimero de individuos entre
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40 y 160 minutos de exposicion de los cebos. Ademds, se identificaron varias
especies de hormigas cuyas abundancias en ambos periodos fueron similares, y
fueron clasificadas como especies neutras. También, en la mayor parte de los casos
se observaron especies de hormigas con baja frecuencia y bajo reclutamiento para
las cuales no se puede inferir su comportamiento, y son en gran medida excluidas de

la caracterizacion de las estrategias de forrajeo (Figuras 6, 7 y 8).

Gradiente de elevacion

En las elevaciones se identificaron cuatro agrupamientos, de los cuales uno (color
rojo) se restringe a las especies que se descartaron por baja frecuencia, por lo tanto,
se distinguieron tres comportamientos de las hormigas (descubridoras, dominantes y
neutras), con excepcion de la elevacion de los 922 m, donde solo se definieron dos
categorias (neutras y dominantes). Ademas, en los tres pisos altitudinales se
observaron especies de hormigas con baja frecuencia y reclutamiento las cuales
corresponden a 64%, 61% y 83% alos 4 m, 671 my 922 m respectivamente (Figura
6).

Enlos 4 m de altitud se reconoci6 a P. insipida, S. geminata y C. torosa como especies
descubridoras, mientras que a P. punctatissima, W. auropunctata y A. forelii como
especies neutras y, A. velox, C. novogranadensis y Solenopsis sp. 1 fueron las
especies dominantes. Para los 671 m se registrdé Unicamente a P. punctatissima como
especie descubridora, a N. steinheili como especie neutra, mientras que a C.
sericeiventris, C. obscurata, P. ferrugineus, W. auropunctata y P. susannae fueron las
especies dominantes. Por dltimo, para la elevacién de los 922 m, P. albipes y W.
auropunctata se identificaron como especies neutras, mientras que P. punctatissima
fue la Unica especie dominante.

Cabe sefialar que los vectores que definen a las especies con mayor reclutamiento
en los primero 20 minutos y aquellas que reclutan mas individuos después de 40
minutos, fueron totalmente ortogonales (90°) a los 4 m, y su angulo se redujo a 80° a
los 671 m y a 40° en los 922 m indicando una reduccion en la diferenciacion entre

descubrir y dominar en las comunidades conforme aumento la elevacion.
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Figura 6. Gradiente de elevacion a) 4m, b) 671 m y ¢) 922 m. Paneles del lado izquierdo
muestran el escalamiento dimensional no paramétrico (NMDS, nonmetric dimensional
scaling) de las asociaciones de las especies de hormigas. Paneles del lado derecho
representan los promedios y errores estandar de la abundancia de cada especie de hormiga
en cada periodo de tiempo (0-20 min y 40-160 min); el eje las abscisas presenta un criterio
de ordenacién por abundancia, donde las especies descubridoras tienden a agruparse del
lado izquierdo, las especies neutras en el centro y las especies dominantes del lado derecho.

En general, las tres elevaciones comparten especies que tienden a mostrar
diferencias etoldgicas. W. auropunctata en los 4 m se muestra como una especie
neutra, pero a los 500 m y 1000 m de elevacion fue una especie dominante. De la

misma manera, Se registraron cambios en la estrategia de forrajeo de P.
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punctatissima entre las tres elevaciones analizadas, esta especie pasé de especie
neutra a descubridora y finalmente dominante en las elevaciones de 4 m, 590 m y
1000 m de elevacién, respectivamente. Para C. sericeiventris se observa como
especie que tiende llegar a los cebos de manera tardia con baja frecuencia en los 4
m, pero, para los 500 m se observa como especie dominante y, para los 1000 m como
especie que llega de manera rapida a los cebos, pero en baja frecuencia numeéricay,
para P. insipida, a los 4 m se observa como especie descubridora, a los 500 m y 1000
m como especie que llega de manera lenta al recurso, reclutando individuos en

mediana frecuencia.

Gradiente estacional

De forma similar al gradiente de elevacion, también se identificaron tres
comportamientos entre las especies de hormigas en el gradiente estacional
(descubridoras, dominantes y neutras). También las especies de hormigas con bajo
reclutamiento representaron el 69.8%, 69.6% y 79.4% de las especies de hormigas
en las temporadas de frio, secas y lluvias respectivamente.

En la época de frio S. geminata y P. pallidus se clasificaron como especies
descubridoras, W. auropunctata como especie neutra, mientras que P. gulo y P.
punctatissima fueron clasificadas como especies dominantes. Para la época de secas
W. auropunctata, A. velox y P. susannae se observan como especies dominantes, A.
forelli y P. punctatissima como especies neutras en tanto que S. geminata y C. torosa
fueron clasificadas como especies descubridoras. En la época de lluvias, se
documento a P. insipida y P. punctatissima como especies descubridoras, mientras
gue, A. velox y Solenopsis sp. 1 fueron las especies dominantes y, W. auropunctata,
N. steinheilli y P. albipes fueron las especies neutras (Figura 7).

Los vectores que definen a las especies descubridoras y dominantes fueron casi

ortogonales en las tres épocas.
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Figura 7. Gradiente estacional a) Frio, b) Secas y c) Lluvias. Paneles del lado izquierdo
muestran la ordenacién multivariada no paramétrica (NMDS) de las asociaciones de las
especies considerando el gradiente temporal. Paneles del lado derecho representan los
promedios y errores estandar de cada especie de hormiga en cada periodo de tiempo (0-20
min y 40-160 min); el eje las abscisas presenta un criterio de ordenacion por abundancia,
donde las especies descubridoras tienden a agruparse del lado izquierdo, las especies
neutras en el centro y las especies dominantes del lado derecho.

En general en el gradiente estacional se documenta Unicamente a P. punctatissima

con diferentes comportamientos en las tres épocas. Esta especie fue dominante en la

época de frio, fue neutral en la temporada de secas y descubridora en lluvias.

29



También, se identifican especies que comparten el mismo patrén de comportamiento
en dos épocas. La especie A. velox tiene una tendencia a ser dominante en época de
secas Y lluvias, mientras que en frio muestra ser una especie que llega de manera
lenta al recurso y en baja frecuencia, para el caso de W. auropunctata, en temporada
de frio y lluvias es una especie neutra, pero en temporada de secas es dominante, S.
geminata sigue el comportamiento descubridor en época de frio y secas, mientras que
para la temporada de lluvia cambi6 a ser una especie tardia en el descubrimiento de
los cebos y ademas con reclutamiento bajo, P. pallidus, fue una especie con bajo
reclutamiento en las tres épocas, pero su llegada a los cebos en las épocas de frio y
lluvias fue rapido mientras que la época de secas llegé de manera lenta al recurso.
Finalmente, dentro del gradiente temporal, P. albipes, en las épocas de frio y secas
fue una especie que llego al recurso tarde en mediana frecuencia, mientras que en la

época de lluvias ocupo los recursos en los dos periodos de tiempo.

Gradiente vertical

Se observaron diferencias en el comportamiento en los estratos verticales (suelo-
dosel) (Figura 8). En el estrato del dosel Pseudomyrmex ferrugineus, A. forelli, A.
velox, C. sericeiventris, se catalogan como especies que dominan el recurso después
de 40 minutos de exposicién. No obstante, destaca que A. forelli fue una especie que
también recluté un alto nimero de individuos en los primeros minutos. Identificamos
a Pseudomyrmex pallidus, C. torosa y S. geminata con un comportamiento neutro y
no fue posible definir especies descubridoras. Por otra parte, para el estrato de suelo,
registramos a P. insipida y S. geminata como especies descubridoras, mientras que
A. velox, P. flavens, P. gulo, P. susannae y Solenopsis sp. 1 se clasificaron como
especies dominantes y, las especies con comportamiento neutro fueron C.

novogranadensis, N. steincheilli, P. albipes, P. punctatissima y W. auropunctata.
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Figura 8. Gradiente vertical a) Dosel y b) Suelo. Paneles del lado izquierdo muestran la
ordenacién multivariada no paramétrica (NMDS) de las asociaciones de las especies con
respecto al gradiente vertical. Paneles del lado derecho representan en los promedios y
errores estandar de cada especie de hormiga en cada periodo de tiempo (0-20 min y 40-160
min); el eje las abscisas presenta un criterio de ordenacién por abundancia, donde las
especies descubridoras tienden a agruparse del lado izquierdo, las especies neutras en el
centro y las especies dominantes del lado derecho.

En general, P. punctatissima y W. auropunctata son especies que en el dosel tienden
a llegar a los cebos de manera rapida en baja frecuencia numérica, pero en el suelo
son especies neutras. En el caso de S. geminata tiene un comportamiento neutral en
el dosel, pero en el suelo es una especie descubridora, C. novogranadensis en el
dosel es una especie que llega de manera tarde y en baja frecuencia al recurso,
mientras que en el suelo se observa como especie neutra, N. steinheilii para el dosel
es una especie con bajo reclutamiento de individuos y lenta para llegar al recurso,
aunqgue para el suelo es neutra, Solenopsis sp. 1 tiene un comportamiento de llegar
lento al recurso en el dosel, pero para el suelo, se comporta como especie dominante,
C. planatus en ambos estratos llega al recurso de manera lenta, aunque, en el dosel
lo hace en baja frecuencia de reclutamiento y, en el suelo se observa que aumenta el
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namero de individuos, C. sericeiventis es una especie dominante en dosel, pero para
el estrato de suelo, su comportamiento cambia a llegar lento al recurso,
Crematogaster obscurata en ambos estratos muestra el mismo comportamiento de
llegar lento al recurso, aunque para el estrato de dosel, se observa que recluta mas
individuos comparado con el suelo, P. ferrugineus muestra un comportamiento
dominante en dosel y, en el suelo tiende a llegar de manera lenta al recursos y en

baja frecuencia, A. velox, es dominantes en ambos estratos.

Por ultimo, Unicamente dos especies (W. auropunctata y P. punctatissima,) se
presentaron en todos los gradientes ambientales, con cambios en el comportamiento.
P. punctatissima, se clasificO como especie neutra en el sitio de menor elevacion (4m),
en la época de secas y en el estrato suelo. Sin embargo, en el dosel fue una especie
rara, aunque llegé al recurso de manera temprana, mientras que a los 671m de
elevacion y en la época de lluvias se pudo clasificar como una especie descubridora
y como una especie dominante en a los 922m y durante la época de frio.

Por otra parte, W. auropunctata en ningun gradiente ambiental mostro ser una especie
descubridora, tan solo se registra como una especie que fue rapida en descubrir el
cebo, pero en bajas frecuencias en el dosel; neutra a los 4 m de elevacion, en el
estrato del suelo, asi como en las épocas de frio y lluvias. En contraste fue una

especie dominante a los 671m y 922m de elevacion, asi como en la época de secas.

DISCUSION

Una meta fundamental en la ecologia de comunidades es conocer como se
estructuran las comunidades y cudles son los procesos y mecanismos que facilitan la
coexistencia de especies (Gordon, 2000; Achury et al., 2020; Klunk & Pie, 2021). Uno
de los grupos modelo de mayor utilidad para entender la coexistencia de las especies
es la familia Formicidae (Hymenoptera) por su alta diversidad de especies y habitos,
asi como su distribucion en la gran mayoria de ecosistemas terrestres (Ward, 2010).
Estudios previos han demostrado que durante el forrajeo social de las hormigas, la
disyuntiva descubrimiento-dominancia es un mecanismo por el cual las especies
pueden coexistir en una comunidad (Fellers, 1987). Se ha asumido que los factores
abidticos tienen un efecto sobre esta disyuntiva, pero la evidencia empirica es
limitada. En este trabajo, evaluamos el impacto de gradientes ambientales (gradiente

de elevacion, gradiente temporal y estratificacion vertical) sobre el forrajeo social de
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las hormigas. En general se observo que la disyuntiva descubrir-dominar fue el
mecanismo predominante que permitiria la coexistencia de las especies. Sin
embargo, tanto en el piso de elevacion a los 922m y en el dosel de los arboles no fue
posible definir especies descubridoras ya que, en estas dos condiciones, las especies
gue colonizaron los recursos rapidamente también se observaron haciendo uso de
los recursos después de los 40 minutos de exposicion. Esto sugiere que en estas dos
condiciones (922m de elevacion y en el dosel), las hormigas con mayor reclutamiento
podrian estar transitando de la disyuntiva descubrimiento-dominancia a la estrategia
descubrimiento-defensa.

El hallazgo de que en el dosel las hormigas podrian haber empleado la estrategia de
descubrir-defender es congruente con los resultados reportados por Camarota et al.
(2018) en la sabana de Brasil, Antoniazzi et al. (2021) en el bosque tropical
perennifolio en México y Santini et al. (2007) en un cultivar de olivares en Italia. Estos
tres estudios reportaron la estrategia de descubrir-defender en el dosel de estos
ecosistemas. Considerando que las alturas de los arboles en estos ambientes varian
de cinco a 50 metros, sugiere que la altura del dosel no es un factor determinante del
comportamiento de las hormigas. Por otra parte, se sugiere que el forrajeo social de
las hormigas puede estar determinado por la estructura dendritica de las copas de los
arboles que directamente afecta las rutas de acceso a los recursos y la percepciéon de
su disponibilidad (Antoniazzi et al., 2021). De esta manera, las caracteristicas
estructurales del habitat podrian ser determinantes de las conductas agresivas de
algunas especies del dosel (Yanoviak & Kaspari, 2000; Ribeiro et al., 2013) lo cual
puede derivar en la estrategia de descubrir y defender los recursos.
Destaca en nuestro estudio, A. forelli como una especie dominante con elevado
reclutamiento de individuos en los cebos colocados en el dosel lo que le permitio
descubrir y mantener el control de los recursos en este habitat. Este hallazgo es
congruente con la evidencia de Antoniazzi et al. (2021), quienes documentaron que
en el bosque tropical perennifolio de Los Tuxtlas A. forelli es una de las especies
dominante en el dosel y fue congruente con aspectos de la biologia de esta especie.
De acuerdo con Beckers y colaboradores (1989), A. forelli es una especie que explota
de manera efectiva los recursos del dosel al reclutar de manera rapida una gran
cantidad de obreras. Este comportamiento se ve favorecido por el hecho de que esta
especie nidifica en los arboles. De esta manera las distancias de desplazamiento son

menores comparado con especies que tienen sus nidos en el suelo. Ademas, el
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conocimiento de las rutas de forrajeo dentro de los arboles les permite llegar de
manera rapida y efectiva a las fuentes de alimentacion cercanos a los nidos y puede
excluir a otras especies de su territorio.

Varios estudios han reportado que el contexto ambiental interviene en el
comportamiento de la mirmecofauna, esto incluye a los factores ambientales, asi
como a los componentes bidticos (Traniello, 1989; Valenzuela-Gonzélez et al., 2013,
Valencia-Cuevas & Tovar-Sanchez, 2015; Castillo-Guevara et al., 2019). Por lo tanto,
estos elementos, por separado o en combinacién son probablemente determinantes
del cambio en el comportamiento de forrajeo en el ensamble de hormigas del sitio
ubicado a 922 m de elevacién, el de mayor elevacion en el que evaluamos las
conductas de forrajeo. Con la informacion recogida en esta investigacion no es posible
definir cuales son los factores que podria definir la estrategia descubrir-defender en
este sitio. Entre los posibles factores que podrian definir el comportamiento de forrajeo
de las hormigas en los 922 m de elevacién podemos mencionar la baja disponibilidad
de recursos. Si esto fuera asi, las especies que descubren los recursos tendrian que
defenderlo por el costo elevado que puede representar buscar nuevos recursos.
Otra alternativa, no excluyente con el planteamiento anterior, es la composicion
particular de especies del ensamblaje durante el periodo en el que se realiz6 este
trabajo. Como este estudio ha evidenciado, el comportamiento de algunas especies
de hormigas cambié entre sitios y épocas, pero no tenemos evidencia que nos permita
identificar los factores que generan estos cambios. Dos de las especies con mayor
capacidad de cambio en su comportamiento fueron P. punctatissima y W.
auropunctata que fueron de las especies con mayor reclutamiento en el sitio de 922
m por lo que probablemente la combinacién de condiciones ambientales particulares
del sitio impulsa el cambio de comportamiento de estas especies. Sin embargo, como
hemos mencionado, este estudio no permite definir cuales son los factores
ambientales que propician estos cambios en comportamiento, por lo tanto, esta es un
area gue requiere mayor profundizacién en futuros estudios.

La riqueza y abundancia de las especies es uno de los componentes principales en
una comunidad, entre nuestros hallazgos mostramos que la composicion de las
comunidades es cambiante a lo largo de los gradientes ambientales. En la
estratificacion vertical arb6rea la menor riqueza y abundancia de hormigas estuvo en
el dosel, lo cual es congruente con lo reportado por Antoniazzi et al. (2020), donde

distinguen una menor diversidad de hormigas en el estrato de dosel en un bosque
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tropical perennifolio en México. La discrepancia en la diversidad de hormigas entre el
estrato de suelo y de dosel se alude a la historia evolutiva de la familia Formicidae,
porque evolutivamente eran organismos adaptados a anidar en el suelo, actualmente
una baja proporcion de especies presenta habitos arboricolas, por lo tanto, muchas
especies tienen limitaciones para moverse en el dosel (Rios-Casanova, 2014).
Encontramos que la elevacion y la época también son factores determinantes en la
diversidad de las hormigas. La época con menor temperatura (frio), se mostré una
baja abundancia de hormigas, proponemos que la baja frecuencia de captura en esta
época es porque las actividades de forrajeo social son influenciadas por las
condiciones atmosféricas (Lessard et al., 2009). Para la mayoria de especies, el
forrajeo social se restringe a momentos especificos del afio con temperaturas calidas
(Vogt et al., 2003; Jayatilaka et al., 2011), ademas, las hormigas son artropodos con
poca tolerancia térmica a climas frios (Traniello, 1989). Por lo tanto, sugerimos que
este suceso esta relacionado con las limitaciones biolégicas de la familia. Aun cuando
puede también presentarse plasticidad de los rasgos a la tolerancia térmica, lo que le
podria conferir ventajas sobre las especies con rasgos fijos (Bujan et al., 2020),
permitiendo ampliar sus capacidades de forrajeo, acorde a sus necesidades
energéticas.

Asimismo, la captura de hormigas en los cebos fue muy baja o nula en las elevaciones
por encima de los 1500 m, este patron de diversidad altitudinal no es exclusivo de
este estudio, porque es coincidente con los resultados por Valenzuela-Gonzalez et al.
(2013) y Pérez-Toledo et al. (2021), ambos llevados a cabo en el gradiente de
elevacion de Cofre de Perote-Golfo de México, donde reportan una disminucién de
hormigas conforme aumenta la elevacion. Este patrén de diversidad en parte puede
ser explicado por las condiciones ambientales que prevalecen en los sitios como
pueden ser temperaturas relativamente bajas y la baja presion atmosférica, que
pueden estar limitando el comportamiento de forrajeo de las hormigas. De manera no
excluyente, la composicion de los cebos utilizados podria resultar no atractiva para el
ensamblaje de hormigas en estas elevaciones, y las distancias de forrajeo respecto
al nido podran ser menores con mayores tiempos de respuesta. Por ello, destaca la
necesidad de seguir llevando a cabo estudios en estas elevaciones.

Cabe resaltar que determinamos el forrajeo social de las hormigas basandonos en el
total de individuos de cada especie que se encontraba en los cebos atrayentes, sin

embargo, ponemos énfasis en que no consideramos el nimero de encuentros
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antagonicos que posiblemente tuvieron las especies y, tampoco contemplamos las
especies pioneras en descubrir los cebos. Estos aspectos no fueron considerados
porque son impracticables en campo, entre las razones se encuentra la imposibilidad
del conteo y la identificacion a nivel especie de cada individuo, porque la mayoria de
las hormigas son organismos con tamafos relativamente pequefios (eg. especies del
género Pheidole), donde solo es posible su identificacion con la ayuda de
instrumentos opticos. Para el dosel, la metodologia que se llevo a cabo se aplico por
su viabilidad, porque facilita el acceso a este estrato, aunque, no excluimos que
algunos organismos al descender el cebo del dosel pudieron escapar antes de
colectarlos. Otro aspecto que pudiera estar generando sesgos en el estudio, es la
composicion de los cebos atrayentes, porque, a pesar de que estos son usados en
estudios de comportamiento de hormigas, su composicién se restringe a altas
cantidades de carbohidratos y azucares, principalmente atrae especies generalistas,
pero excluye especies con hébitos de alimentacion especialistas.

Concretamente, en este estudio mostramos evidencia de que en los ensambles de
hormigas en la region central del estado de Veracruz prevalece la disyuntiva de
descubrir-dominar como mecanismo que favorece la coexistencia de especies y es
congruente con un gran nimero de observaciones en otros bosques tropicales (Arnan
et al., 2011; Bertelsmeier et al., 2015; Van Oudenhove et al., 2018). No obstante, en
concordancia con otros estudios (Santini et al., 2007; Camarota et al., 2018;
Antoniazzi et al., 2021), se observé que en el dosel las especies de hormigas que
descubren los recursos tiende a mantener el control de estos, es decir presentan la
estrategia de descubrir y defender. Esta misma tendencia se observo en el piso
altitudinal de 922 m. Sin embargo, no tenemos una hipotesis clara de qué factores
podrian estar determinando la prevalencia de la estrategia de descubrir-defender en
este sitio. Una posibilidad es la idiosincrasia de la composicion de especies, pero
seran necesarios mas estudios para corroborar los hallazgos de este estudio, asi
como las caracteristicas ambientales que podria estar favoreciendo esta estrategia
en contraste la prevalencia de la disyuntiva de descubrir-dominar observada en los

dos pisos altitudinales de menor elevacion.
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CONCLUSIONES

La mayoria de las comunidades de hormigas en la region central del estado de
Veracruz coexisten por medio de la particion de recursos, las especies
descubridoras y dominantes comparten los recursos mediante la division del
tiempo de forrajeo social.

En el dosel los ensamblajes recurren a la estrategia de forrajeo social, donde
las especies descubren y defienden los recursos.

En el piso altitudinal de 922 m, en ensamblaje de hormigas también mostré el
comportamiento descubrir-defender, lo cual es el primer reporte de este
comportamiento fuera del dosel.

Son necesarias futuras investigaciones para elucidar las caracteristicas
ambientales y bidticas que promueven la estrategia descubrir-defender en la
zona de estudio ubicada a 922 m de elevacion.

La casi nula atraccion de hormigas a los cebos utilizados en las localidades por
encima de los 1500 m de elevacion sugiere la necesidad de revisar y
experimental con otras composiciones de los cebos, asi como con los tiempos

de exposicion.

PERSPECTIVAS

Para futuros estudios se sugiere implementar nuevas metodologias para la

accesibilidad al estrato de dosel, exponer los cebos atrayentes a mayores lapsos de

tiempo, para que las hormigas pueden descubrir los cebos en escalas mas grandes

y, recurrir a otras composiciones de cebos atrayentes, con el fin de atraer a la mayor

cantidad de especies de hormigas con habitos alimenticios diferentes.
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ANEXOS

Anexo 1. Estaciones climatolégicas del Servicio Meteorolégico Nacional (SMN).

Elevacién (m) Clave estacién climatolégica Nombre estacién climatolégica
4 30353 La Mancha
671 30339 Cerro Gordo
922 30195 Emiliano Zapata
1590 30452 Briones
1911 30452 Briones
2476 30175 Tembladeras
2958 30175 Tembladeras
3500 30097 Los Pescados
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Anexo 2. Estructura y Composicion de especies.

Subfamilia Genero Epiteto especifico /ID
morfoespecie
Pheidole albipes
flavens
gulo
insipida
nubicola
punctatissima
rima
susannae
tschinkeli
Crematogaster curvispinosa
Myrmicinae obscurata
sumichrasti
torosa
Solenopsis geminata
sp.1
sp.2
sp.3
Cephalotes scutulatus
umbraculatus
Temnothorax sp.1
sp2.
Cyphomyrmex rimosus
Procryptocerus scabriusculus
Stenamma stictosomum
Wasmannia auropunctata
Camponotus abscisus
linnaei
novogranadensis
piceatus
Formicinae planatus
sericeiventris
Brachymyrmex sp.1
Nylanderia steinheili
Paratrechina longicornis
Azteca forelii
Dolichoderinae velox
Dolichoderus lutosus
Tapinoma melanocephalum
boopis
Pseudomyrmecinae Pseudomyrmex ferrugineus
pallidus
simplex
Ponerinae Neoponera villosa
Odontomachus chelifer
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Anexo 3. Abundancia de especies en elevaciones (m) con presencia de hormigas.

Especie/lD morfoespecie

Elevacién (m)

Especie/lD morfoespecie

Elevaciéon (m)

Solenopsis geminata
Wasmannia auropunctata
Pheidole punctatissima

Pheidole insipida

Camponotus sericeiventris
Pheidole susannae
Solenopsis sp.1

Pheidole albipes

Nylanderia steinheili
Camponotus novogranadensis
Crematogaster obscurata

Pheidole flavens
Pseudomyrmex ferrugineus
Crematogaster curvisponosa
Cephalotes scutulatus
Temnothorax sp.1
Pseudomyrmex pallidus
Azteca velox

Azteca forelii

Pheidole gulo

Camponotus planatus
Pheidole nubicola

4
21
42

128

113
8
4

71

40
3

671
2
95
69

6
28
177
3
17
55

922

155
75

12
15

51
12

1590

6

Crematogaster torosa
Camponotus piceatus
Paratrechina longicornis

Pseudomyrmex boopis
Pheidole tschinkeli
Solenopsis sp.2
Temnothorax sp.2
Cyphomyrmex rimosus
Camponotus linnaei
Brachymyrmex sp.
Crematogaster sumichrasti

Tapinoma melanocephalum
Cephalotes umbraculatus
Dolichoderus lutosus
Neoponera villosa
Procyprocerus scabriusculus
Camponotus abscisus
Odontomachus chelifer
Pheidole rima
Pseudomyrmex simplex
Solenopsis sp.3

Stenamma stictosomum

671

922

10

1590

3500
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Anexo 4. Abundancia de especies en el gradiente temporal

Especie/lD morfoespecie Temporadas Especie/ID morfoespecie Temporadas
Frio Secas Lluvias Frio Secas Lluvias
Azteca velox 1 340 1159 Pheidole gulo 128 - -
Wasmannia auropunctata 7 176 109 Pheidole tschinkeli 5 - -
Pheidole punctatissima 103 117 52 Camponotus abscisus 1 - -
Pheidole albipes 3 26 39 Neoponera villosa 1 - -
Camponotus sericeiventris 9 35 7 Crematogaster torosa - 10 -
Solenopsis geminata 7 20 3 Dolichoderus lutosus - 1 -
Pseudomyrmex pallidus 1 2 2 Pseudomyrmex simplex - 1 -
Pheidole susannae - 176 5 Camponotus planatus - - 24
Azteca forelii - 165 13 Pheidole nubicola - - 18
Pheidole insipida - 15 116 Paratrechina longicornis - - 9
Solenopsis sp.1 - 29 45 Solenopsis sp.2 - - 4
Camponotus novogranadensis - 34 8 Temnothorax sp.2 - - 3
Crematogaster obscurata - 30 3 Brachymyrmex sp. - - 2
Pseudomyrmex ferrugineus - 27 3 Crematogaster sumichrasti - - 2
Pseudomyrmex boopis - 6 2 Cyphomyrmex rimosus - - 2
Cephalotes scutulatus - 4 3 Tapinoma melanocephalum - - 2
Camponotus linnaei - 1 1 Cephalotes umbraculatus - - 1
Crematogaster curvispinosa 12 4 - Odontomachus chelifer - - 1
Camponotus piceatus 9 1 - Pheidole rima - - 1
Temnothorax sp.1 2 4 - Procryptocerus scabriusculus - - 1
Nylanderia steinheili 15 - 52 Solenopsis sp.3 - - 1
Phediole flavens 4 - 28 Stenamma stictosomum - - 1
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Anexo 5. Fotos de especies de hormigas. 1) Azteca forelii, vista frontal, 2) Azteca forelii , vista
dorsal 3) Azteca forelii, vista lateral; 4) Azteca velox, vista frontal, 5) Azteca velox, vista dorsal,
6) Azteca velox, vista lateral; 7) Camponotus novogranadensis, vista frontal, 8) Camponotus
novogranadensis, vista dorsal, 9) Camponotus novogranadensis, vista lateral; 10)
Camponotus sericeiventris, vista frontal, 11) Camponotus sericeiventris, vista dorsal, 12)
Camponotus sericeiventris, vista lateral, 13) Crematogaster obscurata, vista frontal, 14)
Crematogaster obscurata, vista dorsal, 15) Crematogaster obscurata, vista lateral; 16)
Crematogaster torosa, vista frontal, 17) Crematogaster torosa, vista dorsal, 18)
Crematogaster torosa, vista lateral; 19) Nylanderia steinheilli, vista frontal, 20) Nylanderia
steinheilli, vista dorsal, 21) Nylanderia steinheilli, vista lateral; 22) Pheidole albipes, vista
frontal, 23) Pheidole albipes, vista dorsal, 24) Pheidole albipes, vista lateral 25) Pheidole
flavens, vista frontal, 26) Pheidole flavens, vista dorsal, 27) Pheidole flavens, vista lateral; 28)
Pheidole gulo, vista frontal, 29) Pheidole gulo, vista dorsal, 30) Pheidole gulo, vista lateral; 31)
Pheidole insipida, vista frontal, 32) Pheidole insipida, vista dorsal, 33) Pheidole insipida , vista
lateral; 34) Pheidole punctatissima, vista frontal, 35) Pheidole punctatissima, vista dorsal, 36)
Pheidole punctatissima, vista lateral; 37) Pheidole susannae, vista frontal, 38) Pheidole
susannae, vista dorsal, 39) Pheidole susannae, vista lateral; 40) Pseudomyrmex ferrugineus,
vista frontal, 41) Pseudomyrmex ferrugineus, vista dorsal, 42) Pseudomyrmex ferrugineus,
vista lateral; 43) Pseudomyrmex pallidus, vista frontal, 44) Pseudomyrmex pallidus, vista
dorsal, 45) Pseudomyrmex pallidus, vista lateral; 46) Solenopsis geminata, vista frontal, 47)
Solenopsis geminata, vista lateral, 48) Solenopsis geminata, vista dorsal; 49) Wasmannia
auropunctata, vista frontal, 50) Wasmannia auropunctata, vista dorsal, 51) Wasmannia
auropunctata, vista lateral.

3)

1mm

4)
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