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RESUMEN

La variacion del tamafio corporal de los organismos es compleja y puede definir padrones
en los que intervienen varios factores, llevando por lo tanto a una estructuracién espacial
de los tamarfios de los cuerpos de los organismos a escala biogeografica. Ademas del
tamafio total, también otros atributos morfolégicos pueden estar distribuidos en un gradiente
biogeografico. Uno de los padrones de tamafio mas ampliamente estudiados es la Regla
de Bergmann, que establece que individuos de una especie o clado en latitudes mayores
son mas grandes que aquellos en latitudes menores. Esto puede deberse a mecanismos
gue tengan que ver con la capacidad de intercambio de calor con el ambiente, o la
disponibilidad y estacionalidad de los recursos. Este trabajo tiene como obijetivo verificar si
existe un gradiente latitudinal en el tamafio del cuerpo y de otros atributos de ensambles de
un clado de hormigas ponerineas en la region Neotropical. Para esto fueron medidos varios
atributos de hormigas, a través de fotos, y se realizé un estudio de estructuracién espacial
de dichas medidas en los puntos de ocurrencia de las mismas a lo largo del gradiente
latitudinal. El padrén para tamafio de cuerpo y de los otros atributos fue contrario al de la
regla de Bergmann, en concordancia con las explicaciones propuestas mediante la
hipotesis de la productividad primaria y la hip6tesis del equilibrio térmico, y en discordancia
con la hipotesis de la resistencia a la escasez.

Palabras clave: Hipotesis de la productividad primaria. Hipotesis de la resistencia a la
escasez. Hipétesis del equilibrio térmico. Insectos. Padrones latitudinales.
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RESUMO

A variacdo do tamanho corporal dos organismos é complexa e pode definir padrées nos
quais intervém varios fatores, levando por tanto a uma estruturacéo espacial dos tamanhos
dos corpos dos organismos em escala biogeografica. Além do tamanho total, também
outros atributos morfolégicos podem estar distribuidos em um gradiente biogeografico. Um
dos padrbes de tamanho mais amplamente estudados é a “Regra de Bergmann”, que
estabelece que individuos de uma espécie ou clado em latitudes mais altas sdo maiores
gue aqueles em latitudes mais baixas. Isto pode dever-se a mecanismos que estejam
relacionados com a capacidade de intercambio de calor com o ambiente, ou a
disponibilidade e sazonalidade dos recursos. Este trabalho tem como objetivo verificar se
existe um gradiente latitudinal no tamanho do corpo e de outros atributos em assembleias
de formigas ponerineas na regido Neotropical. Para isto, foram medidos varios atributos de
formigas, através de fotos, e se realizou um estudo de estruturacdo espacial dessas
medidas nos pontos de ocorréncia das mesmas ao longo do gradiente latitudinal. O padrao
para tamanho de corpo e dos outros atributos foi contrario a regra de Bergmann, em
concordancia com as explicacdes propostas na hipotese da produtividade primaria e a
hip6tese do equilibrio térmico, e em discordancia com a hipétese da resisténcia a escassez.

Palavras-chave: Hipétese da produtividade primaria. Hipotese da resisténcia a escassez.
Hipotese do equilibrio térmico. Insetos. Padrfes latitudinais.
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1 INTRODUCCION

1.1 INTRODUCCION GENERAL
El tamafo del cuerpo de un animal condiciona muchas de sus

caracteristicas y posibilidades (Garcia-Barros 1999), y por esto es el atributo de las
especies mas estudiado en ecologia y evolucion (Blackburn & Gaston 1994). El tamafio
corporal es una caracteristica compleja, que se correlaciona y responde a la historia de vida
de las especies (Harvey & Pagel 1991) actuando en las diferentes etapas del desarrollo de
los individuos (Chown & Gaston 2010). Si bien la relacién entre la ecologia de una especie
y su tamafio tiende a ser muchas veces débil, otras veces puede ser la caracteristica que
mejor predice la variacion de ciertos parametros ecologicos (Calder 1984).

El tamafio, por ser una caracteristica facil de medir (ya sea en la forma de
largo de cuerpo, envergadura, biomasa u otra), es interesante desde varios puntos de vista,
como el fisioldgico, evolutivo, adaptativo o ecoldgico (Garcia-Barros 1999), y por lo tanto es
una herramienta conveniente para estudiar patrones ecoldgicos o evolutivos que se
relacionan directa o indirectamente con el mismo pero que son mas dificiles de medir o
estimar (Blackburn & Gaston 1994).

Ademas de la plasticidad fenotipica y la nutricion, uno de los factores que
mas influencia tiene en el tamafio corporal de los animales es la temperatura (Chown &
Gaston 2010). La relacion existente entre el tamafio corporal y la temperatura es compleja,
y puede definir padrones en los que intervienen, para su estructuracion, tanto la variacion
fenotipica individual, la diversidad genética intraespecifica y la escala geogréfica, entre
otros (Garcia-Barros 1999), llevando por lo tanto a una estructuracion espacial de los
tamafos de los cuerpos de los organismos a escala biogeogréfica.

Las condiciones ambientales juegan un papel critico en la configuracion de

la ecologia y evolucién de las especies, y éstas deben ser capaces de hacer frente a
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condiciones como temperatura predominante, la precipitacion, la humedad, la complejidad
estructural del habitat y los regimenes de perturbacion del lugar (Schofield et al. 2016).
Estas condiciones, asi como la regulacion fisiologica del crecimiento y desarrollo
desempefian papeles criticos en el establecimiento del tamafio final, asi como de su
variacion alométrica (Chown & Gaston 2010; Shingleton et al. 2007).

Ademas del tamafio total, también otros atributos morfolégicos pueden
estar distribuidos en un gradiente biogeografico. Existen estudios que han explorado la
relacion de la morfologia con la dieta, el ambiente local y la historia de vida de los
organismos, mas precisamente de las hormigas (Schofield et al. 2016; Weiser & Kaspari
2006; Gibb et al. 2014), dando indicios de los posibles filtros ambientales y las formas en
qgue las hormigas utilizan su morfologia para la obtencion de recursos. Diferentes rasgos
varian independientemente a lo largo de gradientes ambientales, y la variacién morfolégica
en las especies coexistentes a menudo se utiliza para inferir reglas de ensamblaje de
especies y otros procesos estructurantes de ensamblajes ecoldgicos (Silva et al. 2016).

Segun Silva et al. (2016), muchos estudios han demostrado que las
especies de hormigas tienen rasgos especificos que estan correlacionados con las
condiciones ambientales (Wiescher et al. 2012), la estructura del macro o microhabitat
(Kaspari & Weiser 1999, Farji-Brener et al. 2004, Gibb & Parr 2010, Yates et al. 2014) y la
explotacion de los recursos (Retana et al. 2015). En el estudio de Schofield et al. (2016) los
autores usan la morfologia como un proxy para la ecologia para estudiar si el ambiente
puede controlar qué apariencias se ven en escalas biogeograficas en ensambles de
hormigas, viendo que existen grandes diferencias en la morfologia de las faunas de
hormigas que ocupan diferentes biomas y areas geogréficas. En el estudio de Silva et al.
(2016) se comparé la estructura morfologica de hormigas en dos regiones biogeograficas

diferentes a lo largo de dos extensos gradientes latitudinales para examinar los patrones
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comunes y caracteristicas Unicas de la distribucion de rasgos, sugiriendo que hormigas en
latitudes més bajas tuvieron una mayor diversidad morfologica, mientras que los conjuntos
templados tuvieron mayor varianza de tamafo. Un numero creciente de estudios sugieren
gue el examen de los rasgos funcionales de los organismos individuales puede ayudar a
construir un marco mecanico y predictivo para el estudio de la distribucion y la coexistencia
de especies (Cadotte et al. 2013). La diversidad de rasgos, que esta estrechamente
relacionada con la diversidad funcional, se ha utilizado cada vez mas como una medida de
la diversidad fenotipica en conjuntos de especies (McGill et al. 2015). Este enfoque de
rasgos es particularmente Gtil para interpretar los patrones de diversidad en artrépodos ya
gue éstos son facilmente medibles y tienen relacidén con la diversidad ecoldgica (Silva et al.

2016).

1.2 REGLA DE BERGMANN
Uno de los padrones de tamafio mas ampliamente estudiados es la “Regla

de Bergmann”, propuesta por Carl Bergmann en 1847, que establece que individuos de una
especie o clado en latitudes mayores son mas grandes que aquellos en latitudes menores
(Shelomi 2012). Esta regla describe un padrén ecogeografico en donde organismos
muestran un mayor tamafio corporal, 0 masa, en climas mas frios, reflejado en un gradiente
latitudinal con organismos mayores en latitudes mas altas (Shelomi 2012).

Originalmente la regla fue propuesta para animales endotérmicos, como
aves y mamiferos, y ha sido ampliamente corroborada en estos grupos (Ashton 2002;
Rodriguez et al. 2008; Diniz-Filho et al. 2009; Olson et al. 2009; Meiri & Dayan 2003). El
mecanismo sugerido por el propio autor, para explicar el gradiente, seria la
termorregulacion: animales mayores tendrian una menor relacion superficie/volumen, lo
gue ayudaria a reducir la pérdida de calor en ambientes mas frios (Shelomi 2012). La

publicacion original fue realizada en aleman, y nunca fue traducida literalmente al inglés,
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por lo que la mayoria de los autores hacen sus trabajos a partir de interpretaciones de
traducciones parciales del trabajo, haciendo que el concepto tenga varios significados e
interpretaciones (Watt et al. 2010) y los estudios sean hechos desde varios enfoques
(Olalla-Téarraga et al. 2010). Es por esto que diferentes autores no se ponen de acuerdo en
si la regla fue propuesta para gradientes intra o interespecificos (Shelomi 2012), llevando a
diferentes resultados, dependiendo de los enfoques dados, asi como de la escala utilizada
en las investigaciones. Este soporte parcial a la regla de Bergmann hizo que se realizaran
investigaciones también en animales ectotérmicos, llevando a padrones con gradientes
tanto contrarios como en linea con la regla (Shelomi 2012; Rodriguez et al. 2008; Diniz-
Filho et al. 2009), e incluso a ver que hay grupos que no muestran gradientes latitudinales
en la variacion del tamafio de cuerpo (Shelomi 2012; Geraghty et al. 2007; Blackenhorn &
Demont 2004). Para el caso de los hexapodos, segun Shelomi (2012), esta regla no se
aplica con la misma consistencia que para vertebrados endotérmicos, y muchos trabajos
dan soporte a esto (Geraghty et al. 2007; Fattorini et al. 2013; Hassal 2013), segun Mosseau
(1997), inclusive, se deberia asumir como general el padrén inverso a la regla de Bergmann
para los ectotérmicos, aunque hay otros en los que el gradiente de acuerdo a la regla fue
corroborado (Cushman et al. 1993; Kaspari & Vargo 1995; Marcondes et al. 1999; Meiri &
Dayan 2003). Para Blankenhorn & Demont (2004), inclusive, tanto el padrén de regla de
Bergmann, cuanto si inverso, son posibles, y de hecho forman dos extremos de un continuo
de padrones, cada uno con sus mecanismos subyacentes.

Gaston et al. (2008) identificaron tres tipos de enfoques al estudiar patrones
espaciales, tanto en rasgos bioldgicos en general como para la regla de Bergmann:
intraespecifico, interespecifico y basado en ensambles, cada uno con sus metodologias e
implicaciones particulares. Segun varios autores (Blackburn & Hawkins 2004; Ruggiero et

al. 2006), estudiar la regla de Bergmann bajo el enfoque de ensambles de especies es mas
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ventajoso que con especies por separado, ya que la estructura ambiental que estd por
detras de los patrones geograficos de gran escala puede ser captada y tomada en cuenta
en los estudios, y no cuando se analiza por especies, en donde la naturaleza
multidimensional de la distribucion geografica no seria captada, lo que no permitiria percibir

posibles gradientes.

1.3 MECANISMOS

Como fue mencionado, la regla de Bergmann y su inversa se han
observado en animales ectotérmicos, tanto en nivel intraespecifico como interespecifico.
Esto sugiere que el clima es un determinante clave en la distribucion del tamafio corporal,
y llevé a la creacion de otras hip6tesis para probar si existe soporte, o no, a los mecanismos
propuestos por el propio Bergmann (Olalla-Tarraga & Rodriguez 2007).

El mecanismo propuesto por Bergmann para el gradiente latitudinal de
tamafio en animales ectotérmicos es la capacidad de conservacién de calor en cuerpos
mayores a través de una menor relacién entre superficie y volumen. Sin embargo, la
capacidad de termorregulacion puede desempefiar un papel importante en la manera en

gue los organismos ectotérmicos mantienen el calor ganado (Azocar et al. 2016).

1.3.1 Hipdtesis del Equilibrio Térmico (Heat Balance Hypothesis)

Animales ectotérmicos pueden tener dos mecanismos de regulacion:
animales termorreguladores controlan activamente su temperatura corporal y animales
termoconformadores muestran temperaturas similares a la ambiente (Azécar et al. 2016).
Para los termorreguladores, una capacidad de conservacion de calor mas alta asociada con
un tamafo de cuerpo mas grande puede ser ventajosa en climas frios, mientras que para

los termoconformadores deberian ser favorecidos en climas mas frios por tamafios de
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cuerpo pequefios debido a una mayor relacion superficie/volumen, lo que permitiria tiempos
de calentamiento mas cortos (Olalla-Tarraga & Rodriguez 2007; AzOcar et al. 2016). Estas
dos vias corresponden a la denominada hipétesis de equilibrio térmico (Olalla-Tarraga &
Rodriguez 2007), siendo que la primer via coincide con la Regla de Bergmann.

En el trabajo de Cushman et al. (1993) se discute esta hipétesis, diciendo
gue la conservaciéon de calor por si misma explicaria poco las tendencias latitudinales en
ectotermos, porque tanto la ganancia como la pérdida de calor deben ser igualmente
importantes en las presiones selectivas sobre estos organismos. Para estos autores,
mientras que el aumento del tamafio del cuerpo reduce la tasa de pérdida de calor, también
reduce la tasa de ganancia de calor. En el caso especifico de las hormigas, sin embargo,
esta hipotesis podria ser aplicable a nivel de colonia, siempre que el tamafio de las obreras
esté positivamente correlacionado con el tamafio de la colonia, y si el tamafio de la colonia

mas grande se correlaciona con capacidades termorreguladoras (Cushman et al. 1993).

1.3.2 Hipétesis de la Productividad Primaria (Primary Productivity Hypothesis)

Esta hipotesis, propuesta por Rosenzweig (1968) postula que el tamafio de
los organismos aumenta en las areas mas productivas, ya que recursos mas abundantes
ayudarian a mantener tamafios de cuerpo mayores. Esto refleja el efecto de control de la
disponibilidad de recursos y condiciones como la temperatura, la lluvia y la estacion en la
produccion primaria sobre el tamafio corporal y el gasto energético (McNab 2010).

Rosenzweig (1968) propuso que la produccion primaria neta de
comunidades terrestres aumenta y la diversidad de especies disminuye con la latitud. El
aumento en la produccion primaria permitiria que las especies se vuelvan mas abundantes
0 mas grandes, lo que podria explicar por qué algunos animales ectotérmicos se ajustan a

la regla de Bergmann (McNab 2010).
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1.3.3 Hipdtesis de la Resistencia a la Escasez (Starvation Resistance Hypothesis)

Segun esta hipoétesis tamafos corporales mayores serian seleccionados en
areas estacionales o impredecibles, porque organismos mayores tendrian mayores
reservas de alimentos, lo que les permitiria sobrevivir por periodos de escasez de recursos
mas largos (Slavenko & Meiri 2015; Arnett & Gotelli 2003).

Las reservas de energia aumentan con el tamafio mas rapido que la tasa
metabdlica, por lo que la resistencia a la escasez deberia aumentar con el tamafio corporal
(Cushman et al. 1993). Si la disponibilidad de alimentos disminuye a altas latitudes, la
resistencia a la escasez podria promover tamafios de cuerpo mayores en altas latitudes
(Arnett & Gotelli 2003).

Por lo tanto, esta hipétesis predice que los ambientes estacionales y/o
impredecibles deben favorecer las especies de cuerpo grande sobre las especies de cuerpo
pequefio. Cushman et al. (1993) discuten sin embargo que diferencias en el
comportamiento forrajero, el uso del habitat, el suministro de alimentos y el clima local
harian que este padron no sea absoluto, sino que en realidad especies de cuerpo grande

deberian constituir una proporcién mayor de taxones en las latitudes mas altas.

1.4 MODELO DE ESTUDIO
Algunos pocos estudios han examinado si la regla de Bergmann se cumple

en insectos sociales (Heinze et al. 2003). Dentro de ellos, pocos han sido los estudios que
se han realizado especificamente para ensambles de hormigas, por lo que es escasa la
informacion de si éstas siguen o no el padréon de tamafio corporal de acuerdo a la regla de
Bergmann. Las hormigas, en la mayoria de los habitats, son miembros dominantes de las

comunidades terrestres (Cushman et al. 1993), por lo que el estudio de sus padrones de
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distribucion puede dar mucha informacién de las comunidades locales (Delabie et al. 2015).
Entre algunos de los trabajos realizados estd el de Cushman et al. (1993), quienes
estudiaron ensambles de hormigas en Europa, viendo un padron de tamafio corporal de
hormigas obreras siendo gradualmente dominado por especies mayores en latitudes mas
altas. Kaspari & Vargo (1995) estudiaron la Regla de Bergmann para insectos sociales de
Costa Rica y Panama, tomando como unidad el superorganismo (tamafio de la colonia), y
vieron que los tamafios de las colonias de hormigas tropicales son un décimo del tamafio
promedio de especies templadas. Heinze et al. (2003) estudiaron la regla de Bergmann
para una hormiga holartica, Leptothorax acervorum (Fabricius 1793), viendo que el tamafio
corporal y la latitud estan correlacionados. Sin embargo, Geraghty et al. (2007) testearon
en hormigas del este de Norteamérica si tanto el tamafio corporal como el tamafio de la
colonia de esta relacionada con latitud y altitud, y sus resultados no soportan la regla de
Bergmann.

Con estos trabajos vemos que, aun bajo distintos enfoques, la mayoria de
las veces el tamafio corporal de las hormigas incrementa a medida que se encuentran en
mayores latitudes, en concordancia con la regla de Bergmann. Sin embargo, todos estos
trabajos estan enfocados en especies pertenecientes a las subfamilias Formicinae y
Myrmicinae principalmente, no habiendo registros de trabajos realizados exclusivamente
para las hormigas poneromorfas o pertenecientes a la subfamilia Ponerinae, foco de este
trabajo.

Las “poneromorfas” (sensu Bolton 2003) forman un amplio grupo
parafilético de hormigas pertenecientes a seis subfamilias, con 55 géneros 'y 1611 especies
descritas (AntWeb 2016). Este grupo corresponde a las diferentes tribus que juntas
establecian la subfamilia Ponerinae en su antigua definicion (Ponerinae sensu lato, e.g.

Bolton 1990), y son consideradas basales dentro de la filogenia de hormigas (Delabie et al.
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2015). Estas hormigas se distribuyen en todas las regiones zoogeograficas del mundo y
ocupan una gran diversidad de nichos ecologicos, siendo frecuentemente mas encontradas
en areas conservadas que en areas antropizadas, y pudiendo llegar a representar hasta el
25% de la diversidad local de Formicidae en ambientes tropicales (Delabie et al. 2015).

Dentro de este grupo de poneromorfas, la subfamilia Ponerinae sensu
stricto ha recibido histéricamente mucha atencion, por poseer las especies conocidas como
“cazadoras primitivas”, asi como por su morfologia y biologia (Delabie et al. 2015). Entre
las subfamilias de hormigas, las ponerineas ocupan el cuarto lugar en riqueza, siendo la
mas rica dentro de las poneromorfas, con 47 géneros y cerca de 1195 especies (Bolton
2016), siendo nueve géneros endémicos de las Américas (Fernandez 2003). Tienen
distribucién cosmopolita, pero principalmente tropical, con grupos de origen Paleotropical y
Neotropical (Delabie et al. 2015). La subfamilia se divide en dos tribus: Platythyreini y
Ponerini, clasificacion actual hecha por Schmidt & Shattuck (2014). Segun Bolton (1995),
hay 348 especies descritas para el Neotrdpico, casi la tercera parte de la fauna mundial de
Ponerinae y el 15% de todas las especies de hormigas neotropicales.

Estas hormigas tienen una organizacion social relativamente simple y
generalizada, ademas de diversos caracteres morfolégicos, ecoldgicos y etoldgicos
derivados (Delabie et al. 2015). Su morfologia es variada, y su tamafio puede variar desde
muy pequefias (pocos milimetros) hasta las mayores hormigas vivientes (aproximadamente
tres centimetros) (AntWeb 2016). Las operarias son parecidas entre si, y no existe una
casta de soldados como en otras hormigas (Fernandez 2007; Delabie et al. 2015). También
hay poca diferenciacion entre las operarias y la reina, y la presencia de reproductoras con
forma de operarias (ergatoides) o mismo operarias reproductoras (gamergantes) es comun
(Delabie et al. 2015). Las colonias son relativamente pequefias comparadas con las de

otras hormigas, los nidos son poco elaborados, usualmente localizados en la hojarasca,
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madera en descomposicion, bajo raices o coberturas de vegetacion o piedras, o en arboles
(Delabie et al. 2015).

Son especies depredadoras, usualmente cazan solitariamente, pero
algunas han desarrollado forrajeo en grupo, haciendo reclutamiento en tandem running
(Fernandez 2003; Fernandez 2007); otras son oportunistas, aprovechando fuentes ricas en
carbohidratos como nectarios 0 exudados de homopteros (Fernandez 2003; Fernandez
2007). Son encontradas desde depredadoras generalistas hasta especialistas extremas
con respecto a la presa (Fernandez 2007), lo que lleva a que cumplan una funcion
reguladora de las poblaciones de muchos otros artopodos y a que puedan actuar como
indicadores de la diversidad de los mismos (Delabie et al. 2015).

Dentro de los géneros estudiados en el presente trabajo, el género
Dinoponera Roger tiene las hormigas de mayor tamafio, siendo también las mayores del
mundo. Es un género con ocho especies conocidas, todas neotropicales. Nidifican en el
suelo, y las colonias pueden variar de menos de diez individuos hasta mas de 200 operarias
(Delabie et al. 2015). ElI género Mayaponera Schmidt & Shattuck es monoespecifico, ya
gue su especie antes se consideraba del género Pachycondyla Smith. Son hormigas
esbeltas y pequefias (largo aproximado de cinco milimetros), que se distribuyen en Brasil
al norte del estado de S&o Paulo. Hacen sus nidos en el suelo, madera en descomposicion
o bajo piedras, y son encontradas en ambientes de bosque, tanto conservado como
deteriorado (Delabie et al. 2015). El género Neoponera Emery es exclusivamente
Neotropical y tiene 57 especies. Son depredadoras con habitos de forrajeo diversos y
algunas especies hacen nidos poliginicos (Delabie et al. 2015). El género Pachycondyla
Smith tiene 17 especies (segun Bolton 2016) y 11 especies segun Schmidt & Shattuck
(2014). Su distribucidon es muy amplia, estando presentes en América, Asia y Europa. Son

especies forestales que nidifican en el suelo (Delabie et al. 2015). El género Simopelta
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Mann es Neotropical y tiene 21 especies, que normalmente son encontradas en bosques
de montafa, entre 800 y 2000 metros de altitud, donde se adaptaron a un modo de vida
nomade. Son depredadoras de otras hormigas, en especial Pheidole (Delabie et al. 2015).
El género Thaumatomyrmex Mayr tiene 12 especies conocidas, todas Neotropicales.
Tienen la cabeza mas ancha que larga y ojos grandes y compuestos. Son depredadoras
especializadas que hacen nidos de generalmente menos de diez individuos en el suelo,
hojarasca, madera en descomposicion o avisperos abandonados. Tienen grandes dientes
mandibulares que los usan para “depilar’ a sus presas una vez que las inmovilizan con su
aguijon (Delabie et al. 2015).

Como fue visto anteriormente, existe una gran variacion en el tamafio de
cuerpo y la morfologia de las especies de la subfamilia Ponerinae. Esta variacién podria
estar distribuida en un gradiente latitudinal, acompafiando a la regla de Bergmann o siendo
contrario a ésta. Asimismo, la variacién podria estar también distribuida en ese gradiente
para todos los demas atributos (no sélo el tamafio) que tienen relacion directa con la

ecologia e historia de vida de estas hormigas.
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2 OBJETIVO

El objetivo general de este trabajo es estudiar la relacion existente entre el
tamafio de cuerpo y de otros atributos morfolégicos con la latitud en ensambles de
hormigas. Para cumplir con tal fin, se establecen los siguientes objetivos especificos:

e describir el padron de distribucion de ensambles de hormigas de un
clado de la subfamilia Ponerinae;

e obtener la distribucion espacial de los tamafios corporales de dicho
clado, buscando si existe un padrén de tamafio que vaya de acuerdo
a la regla de Bergmann;

e obtener la distribucion espacial de los tamafios de otros atributos
morfologicos de dicho clado y ver si se comportan de igual manera
al tamafio corporal;

e testear si el gradiente encontrado esta de acuerdo con las hipétesis
sugeridas como posibles mecanismos de explicacion de este

padrén.
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3 METODO

3.1 GRUPO DE ESTUDIO
Se trabaj6 con 15 especies pertenecientes a la subfamilia Ponerinae sensu

Schmidt & Shattuck (2014). El grupo fue definido segun los clados propuestos por Schmidt
(2013), que incluye especies de los géneros Pachycondyla Smith, Dinoponera Roger,
Simopelta Mann y Thaumatomyrmex Mayr, exclusivamente Neotropicales. Las especies en
cuestion son: Neoponera aenescens (Mayr 1870), Neoponera fauveli (Emery, 1895),
Neoponera marginata (Roger 1861), Neoponera commutata (Roger 1860), Neoponera
carinulata (Roger 1861), Neoponera unidentata (Mayr 1862), Neoponera villosa (Fabricius
1804), Neoponera apicalis (Latreille 1802), Pachycondyla impressa (Roger 1861),
Pachycondyla crassinoda (Latreille 1802), Pachycondyla harpax (Fabricius 1804),
Dinoponera australis Emery 1901, Mayaponera constricta (Mayr 1984), Simopelta
pergandei (Forel 1909), Thaumatomyrmex atrox (Weber 1939). La eleccidén de este grupo
pasa por la seguridad de su monofilia y por ser un grupo con una cantidad tratable de
especies. La adopciéon de un clado como objeto de estudio también es importante por la
posibilidad da mensuracion de la autocorrelacion filogenética entre las especies estudiadas,
lo que dimensionaria la importancia del componente histérico de la variacién de los

atributos.

3.2 BANCO DE DATOS

3.2.1 Datos filogenéticos

La filogenia, basada en datos moleculares, fue reconstruida usando los
mismos genes utilizados en el trabajo de Schmidt & Shattuck (2014): 28S ribosomal RNA
(28S), Carbomoylphosphate Synthase (CAD), Long-wavelength Rhodopsin (LwRh) y

Wingless (Wg). Todas las secuencias analizadas fueron obtenidas en la base de datos
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virtual GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) y su cédigo de depdsito se
encuentra en el Apéndice 1.

El alineamiento de las secuencias de cada uno de los genes fue generado
por el programa Muscle (Edgar 2004), por disponer de un algoritmo de alineamiento mas
rapido que otros programas comunmente utilizados. La edicion de las secuencias alineadas
fue realizada con el programa Gblocks (Castresana 2000) en su servidor de Internet
(http://molevol.cmima.csic.es/castresana/Gblocks_server.html). Este paso busca excluir
regiones donde el alineamiento de las secuencias es ambiguo Yy, si bien es este programa
edita las secuencias de manera bastante restrictiva (Castresana 2000), en esta ocasion se
opté por la edicibn menos severa, que incluye las opciones “allow smaller final blocks”,
“allow gap positions within the final blocks” y “allow less strict flanking positions”. La
utilizacion de este método de edicion fue realizada para evitar la edicion manual, sujeta a
subjetividad. La seleccion del mejor modelo de evolucion para cada uno de los genes fue
realizada con el programa jModelTest (Posada 2008) con criterio AIC (Akaike information
criterion), asumiendo tres esquemas diferentes de sustitucion.

El analisis de Inferencia Bayesiana fue realizado en el programa MrBayes
3.1.2 (Huelsenbeck & Ronquist 2001; Ronquist & Huelsenbeck 2003). Dos grupos de dos
cadenas MCMC (Markov chain Monte Carlo) fueron analizadas por 5x10° generaciones.
Las topologias y los parametros fueron muestreados cada 250 generaciones, y el 20% de
los arboles (los 4000 primeros generados) fue descartado con el comando burning,
objetivando el descarte de arboles subdptimos, caracteristicos del inicio de las corridas de
las cadenas de Markov (Ronquist & Huelsenbeck 2003).

La topologia resultante del analisis no fue enraizada y su visualizacion se

realizo con el programa TreeView (Page 1996).
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3.2.2 Datos morfométricos
El tamafio de cuerpo y de los demas atributos de las hormigas operarias

fue medido mediante fotografias, las cuales fueron obtenidas a través de las bases de datos
AntWeb (https://antweb.org) y The Evergreen State College (http://evergreen.edu/). Se
utilizaron solo estas dos bases de datos por haber sido las Unicas que contenian imagenes
con escala de las especies trabajadas.

Para cada foto, con la utilizacion del programa ZEN 2.3 lite
(http://www.zeiss.com/microscopy/int/downloads/zen.html) fueron realizadas tres medidas
de cada uno de los siguientes rasgos: ancho de la cabeza, distancia interocular, largo de la
cabeza, largo de la mandibula, largo de Weber y ancho del pronoto (Figura 1). Estos
atributos fueron elegidos por tener relacion directa con la ecologia de las hormigas (Tabla

1; ver Schofield et al. 2016).

Ancho de la cabeza a través de los ojos Largo de la mandibula Distancia interocular

Ancho del ojo Largo de Weber

Figura 1: Eesquema de las medidas realizadas en cada uno de los atributos. Modificado de Schofield et al.
2016.

La medida de cada atributo para cada especie fue calculada mediante una

media aritmética de las tres medidas realizadas. Tal procedimiento se basa en la premisa
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de que la variacién espacial intraespecifica en el tamafio de cuerpo y de los atributos es
menor en relacion a la variacion intraespecifica (Gaston et al. 2008; Ollala-Tarraga et al.

2009; Ollala-Tarraga et al. 2010).

Tabla 1: Significancia funcional de los atributos en hormigas cazadoras (Modificado de Schofiel et al. 2016)

ATRIBUTO MEDIDA SIGNIFICADO FUNCIONAL

Varia alométricamente al tamafio del cuerpo.

Ancho y largo de la . . )
ylarg Cabezas mayores estarian asociadas a estrategias

Cabeza

cabeza predatorias, por permitir mayores mandibulas
. Largo de la Mandibulas mas grandes permiten la captura de
Mandibula .
mandibula presas mayores
Oio Distancia interocular Ojos estan relacionados con capacidad y tipo de
J ) forrajeo
Ancho del ojo
Largo de Weber Indicadores del tamafio corporal y frecuentemente
Mesosoma

asociados con el uso de recursos
Ancho del pronoto

Se realizdé también en el programa Past 3.14 (Hammer 1999-2016) un
analisis de componentes principales (PCA) con todos los atributos medidos, con el objetivo
de extraer una unica variable morfolégica que representase la variacion de las especies
estudiadas (el primer eje del PCA) y también ver si existia alguna variable que explicase el

gradiente mas que las otras.

3.2.3 Datos de distribucién

Los datos de ocurrencia fueron obtenidos a través de los sitios web AntWeb
(https://www.antweb.org/), Hymenoptera Online (http://hol.osu.edu/), SpeciesLink
(http://www.splink.org.br/index?lang=pt), GBIF (Global Biodiversity Information Facility;
http://www.gbif.org/occurrence/search) y AntMap (http://antmaps.org/), y a través de
contacto con Dr. Benoit Guenard (Universidad de Hong Kong), administrador del proyecto

Antmaps.org, en comunicacion directa.



30
Los mapas de distribucion de todas las especies fueron realizados con el

programa DIVA-GIS 7.5.0 (Hijmans 2012).

3.3 ANALISIS DE DATOS

3.3.1 Senal filogenética
La sefial filogenética es la tendencia de las especies a parecerse mas entre

si que con un conjunto aleatorio de especies (Blomberg & Garland 2002). Medir esa sefal
o autocorrelacion filogenética se hace necesario para evitar riesgos de pseudorreplicacion
ocasionado por la no independencia de las especies, que puede afectar el poder estadistico
de métodos como regresiones, correlaciones y analisis de varianza en estudios de variacion
interespecifica (Diniz-Filho et al. 2012a). La estadistica K (Blomberg et al. 2003) es una
medida de sefial filogenética, que se define como la relacién entre dos razones: la
observada (el error cuadratico medio de los datos derivados de la filogenia) y la esperada
(los datos bajo la suposicién de movimiento browniano de evolucién del rasgo) (Blomberg
et al. 2003). Por lo tanto, K varia entre 0 e infinito, siendo que cuando K=0 no existe sefal
filogenética en el atributo, cuando K<1 indica que las especies estrechamente relacionadas
se parecen entre si menos de lo esperado en el modelo de movimiento browniano de la
evolucion del rasgo, y un K>1 significa que las especies estrechamente relacionadas son
mas parecidas de lo previsto por el modelo. En otras palabras, valores mayores de K
sugieren efectos mas fuertes de la sefial filogenética. La principal ventaja de los enfoques
basados en modelos como la estadistica K, es que proporcionan un valor de referencia para
la salida del movimiento browniano, mientras que los métodos estadisticos puros solo
indican si una pequefia o gran cantidad de sefial esta presente en los datos (Diniz-Filho et
al. 2012a).

Para calcular los valores de K, una vez obtenido el arbol filogenético, éste
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fue abierto a través de su archivo “.nex” en el programa R 3.3.1 (R Core Team 2016), junto
con una matriz que contenia los valores de los logaritmos en base 10 de cada una de las
medidas de los atributos para cada especie (ver Tabla 2).

Para ver la variacion de los rasgos se realiz6 el método de regresion de
autovectores filogenéticos (PVR, por sus siglas en inglés, Diniz-Filho et al. 1998). La idea
general de PVR es modelar la variacién en un rasgo en funcion de los vectores propios
extraidos de una matriz de distancia filogenética, utilizando un Andlisis de Coordenadas
Principales (PCoA) (Diniz-Filho et al. 2014) mediante una regresion, en donde el valor del
coeficiente de determinacion (R?) expresa la relacion entre el componente filogenético en
los datos (Diniz-Filho et al. 2011), y los residuos representan la variacién en el rasgo que
es independiente de la filogenia (Bini et al. 2014). El PVR estima la sefial filogenética de los
atributos mediante la regresion del mismo con un conjunto de autovectores extraidos de la
matriz de distancia filogenética, para dividir cada rasgo en un componente filogenético (P)
y uno especifico (S), que corresponde a los residuos del modelo y que puede interpretarse
como la respuesta independiente (ecoldgica) de cada especie (Olalla-Tarraga et al. 2010;
Diniz-Filho et al. 2011). La utilizacién de este analisis en el contexto del presente trabajo
tiene como objetivo central el acceso a los valores de los residuos, lo que no es posible con
la utilizacion de otros métodos, como por ejemplo el método K arriba citado.

Si bien este método ha sido criticado (ver Rohlf 2001) por causa de la
seleccion de autovectores (bajo la explicacion de que elegir ciertos autovectores y no toda
la estructuracion filogenética sesga los resultados, pero elegir todos los autovectores
“satura” el modelo y produce un R?de 1.0, por lo que esta sujeto a errores de tipo 1), es
utilizado por ser un método con un enfoque relativamente simple y porque ha sido bien
aplicado en diferentes estudios (ver Diniz-Filho et al. 2011; Diniz-Filho et al. 2012b) (Bini et

al. 2014).
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En nuestros andlisis, el nimero de autovectores fue elegido con criterio de

| Moran (ver ejemplo en Diniz-Filho et al. 2014).
Para los analisis se utilizaron los paquetes ape (Paradis 2016), phytools

(Revell 2016) y PVR (Santos 2012) del programa R.

3.3.2 Estructuracién espacial de los residuos (componente S de los andlisis de PVR)
En el programa ArcGis 10.1 (ESRI 2013) se realizé un mapa con los puntos

de ocurrencia de las especies. Este mapa fue dividido en hexagonos con tamafio de tres
grados de distancia entre sus centroides, y para cada hexagono fue calculada la riqueza de
especies, asi como la media de los residuos de cada uno de los atributos de las especies
presentes en dichos hexagonos. Residuos positivos implican en los atributos ser mayor a
los esperados, asi como residuos negativos implican en ser menor a lo esperado.

También se obtuvieron los datos de temperatura media anual y de
estacionalidad de la temperatura, para testar la hipétesis del equilibrio térmico y de la
resistencia a la escasez, respectivamente) con la resolucién mas baja (10 minutos) de la
base de datos Bioclim (Hijmans et al. 2005) y de evapotranspiracion potencial (como
predictor de productividad, para testar la hipotesis de la productividad primaria) de la base
de datos Global-PET (disponible en http://www.cgiar-csi.org/data/global-aridity-and-pet-
database). Como medida de las variables climaticas para cada hexadgono se usaron los
valores correspondientes a los centroides.

Para testar las hipotesis fueron realizadas regresiones lineares simples, en
el programa R 3.3.1 (R Core Team 2016), siendo la media de los residuos para cada
variable morfolégica en cada hexagono como variable dependiente y los siguientes
predictores: la Regla de Bergmann se testé mediante una regresion de los residuos en cada

hexagono con la latitud, la Hipotesis del Equilibrio Térmico se testé mediante regresion de
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los residuos en cada hexdgono con la temperatura media anual, la Hipoétesis de la
productividad primaria se testd mediante una regresion de los residuos en cada hexagono
con la evapotranspiracion, y la Hipoétesis de la resistencia a la escasez se testé mediante la

regresion con la estacionalidad de la temperatura.
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4 RESULTADOS

4.1 MEDIDAS DE LOS ATRIBUTOS
Fueron medidas entre dos y ocho fotos por especie, sumando un total de

64 fotos. Especies como D. australis, N. fauveli, N. commutata y N. marginata fueron las
menos representadas por fotos (dos fotos de cada especie), mientras que P. harpax, T.
atrox y N. unidentata fueron las mas representadas (ocho, siete y siete fotos
respectivamente).

Las medias aritméticas de los atributos de cada especie y su logaritmo en

base 10 se pueden ver en la Tabla 2.

Tabla 2: Medidas en milimetros, y su logaritmo en base 10, de cada atributo en todas las especies.

ESPECIE ATRIBUTOS
Ancho Largo Distancia Largodela Anchodel Largode  Ancho del
cabeza cabeza interocular mandibula ojo Weber pronoto

(mm) log10 (mm) logl0 (mm) logl0 (mm) logl0 (mm) logl0 (mm) logl0 (mm) log10

Neoponera aenescens 2,282 0,358 2,366 0,374 1,718 0,235 1,547 0,190 0,338 -0,471 3,347 0,525 1,199 0,079
Neoponera fauveli 2,101 0,322 2,419 0,384 1,597 0,203 1,577 0,198 0,309 -0,510 4,008 0,603 1,323 0,122
Neoponera marginata 1,911 0,281 2,254 0,353 1,275 0,106 1,275 0,106 0,254 -0,595 3,185 0,503 1,336 0,126
Neoponera commutata 3,022 0,480 3,631 0,560 2,373 0,375 2,909 0,464 0,560 -0,252 5,328 0,727 2,246 0,351
Neoponera carinulata 1,397 0,145 1,454 0,163 1,026 0,011 0,892 -0,049 0,247 -0,608 2,097 0,322 0,961 -0,017
Neoponera unidentata 1,516 0,181 1,553 0,191 1,117 0,048 1,037 0,016 0,269 -0,570 2,388 0,378 1,086 0,036
Neoponera villosa 2,786 0,445 2,901 0,462 1,893 0,277 2,105 0,323 0,412 -0,385 4,557 0,659 1,859 0,269
Neoponera apicalis 2,552 0,407 2,706 0,432 1,468 0,167 1,942 0,288 0,595 -0,225 4,273 0,631 1,378 0,139
Pachycondyla impressa 2,796 0,447 2,857 0,456 2,212 0,345 189 0,278 0,378 -0,422 4,132 0,616 1,849 0,267
Pachycondyla crassinoda 3,418 0,534 3,512 0,546 2,672 0,427 2,324 0,366 0,499 -0,302 5,112 0,709 2,157 0,334
Pachycondyla harpax 1,794 0,254 1,817 0,259 1,446 0,160 1,139 0,056 0,238 -0,624 2,662 0,425 1,205 0,081
Dinoponera australis 4,598 0,663 4,624 0,665 3,241 0,511 3,390 0,530 0,715 -0,146 7,154 0,855 3,026 0,481
Mayaponera constricta 1,205 0,081 1481 0,170 0,925 -0,034 0,960 -0,018 0,164 -0,786 2,375 0,376 0,865 -0,063
Simopelta pergandei 0,632 -0,199 0,758 -0,120 0,580 -0,237 0,434 -0,363 0,045 -1,347 1,039 0,017 0,450 -0,347

Thaumatomyrmex atrox 0,842 -0,074 0,691 -0,161 0,621 -0,207 0,787 -0,104 0,149 -0,826 1,074 0,031 0,517 -0,287

Los resultados del PCA (Tabla 3) no indicaron que algun atributo tuviese
mayor estructuracion que los demas. Si bien primer eje del PCA explica el 92% de la

variacion, todos los loadings son bastante similares.
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Tabla 3: Valores de variacién de los ejes del PCA

EJE (PC) Variacion (%)
1 96.242
2.236
0.680
0.460
0.275
0.066
0.040

NoO o~ wWDN

Tabla 4: valores de loading de los atributos en el primer eje de PCA

ATRIBUTO Loading (PC1)
Ancho cabeza 0.384
Largo cabeza 0.381
Distancia interocular 0.377
Largo mandibula 0.378
Ancho ojo 0.364
Largo Weber 0.381
Ancho pronoto 0.381

4.2 ANALISIS FILOGENETICO

4.2.1 Hipotesis filogenética

La Figura 2 muestra la topologia no enraizada resultante del andlisis de
datos moleculares. Fueron analizadas 14 secuencias con un total de 867 sitios para el gen
28S, 13 secuencias con 2545 sitios para el gen CAD, 15 secuencias con 554 sitios para el
gen LwRh y 15 secuencias con 413 sitios para el gen Wg. Los modelos de evolucion
seleccionados por el criterio AIC fueron GTR+I para los genes 28S y Wg, y HKY+I para los
genes CAD y LwRh. Los agrupamientos encontrados por Schmidt & Shattuck (2014)
también fueron encontrados aqui, y los soportes son altos. Es posible asumir entonces que

esta es una buena hipotesis para medir el efecto de la filogenia en los atributos medidos.

4.2.2 Seial filogenética

Las medidas de sefal filogenética para todos los atributos se muestran en

la Tabla 3. Todos los atributos medidos estan poco conservados en la filogenia (K<1).
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Dentro de éstos, el tamafio de la mandibula fue quien present6 un valor de K no significativo

(Tabla 4) y el menor PVR (Tabla 5).

N. marginata
N. unidentata

N. carinulata N. commutata

N. villosa N. fauveli D. australis

N. apicalis

P. harpax

T. atrox P. impressa

P. icrassinoda

M. constricta

S. pergandei

0.1

Figura 2: Topologia no enraizada de las especies utilizadas en este trabajo.

Tabla 5: Valores de las sefales filogenéticas para cada atributo medido a través del parametro K y
respectivos valores de p.

ATRIBUTO K P
Largo de la cabeza 0,885 0,018
Ancho de la cabeza 0,884 0,024
Ancho del pronoto 0,794 0,029
Largo de Weber 0,816 0,033
Ancho del ojo 0,852 0,020
Largo de la mandibula 0,636 0,089
Distancia interocular 0,857 0,028

PCA 0,822 0,029
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Tabla 6: valores de los residuos del analisis de PVR (componente especifico) para cada atributo en cada
especie, realizados a partir del logaritmo en base 10 de los valores de los atributos y del PCA.

ESPECIES

RESIDUOS DE LOS ATRIBUTOS

Neoponera aenescens
Neoponera fauveli
Neoponera marginata
Neoponera commutata
Neoponera carinulata
Neoponera unidentata
Neoponera villosa
Neoponera apicalis
Pachycondyla impressa
Pachycondyla crassinoda
Pachycondyla harpax
Dinoponera australis
Mayaponera constricta
Simopelta pergandei
Thaumatomyrmex atrox

Ancho Largo .Distancia Largo 'de la Anchp Largode Ancho del PCA
cabeza cabeza interocular mandibula del ojo Weber pronoto
0.028 0.007 0.054 -0.052 -0.071 -0.070 -0.065  -0.028
-0.009 0.016 0.022 -0.044 -0.111 0.007 -0.022 0.029
-0.061 -0.028 -0.083 -0.157 -0.227 -0.116 -0.029  -0.798
0.142 0.183 0.189 0.208 0.127 0.116 0.201 2.107
-0.195 -0.217 -0.176 -0.308 -0.235 -0.293 -0.170  -2.263
-0.160 -0.189 -0.140 -0.245 -0.198 -0.238 -0.117  -1.773
0.112 0.092 0.094 0.078 0.009 0.060 0.124 1.156
0.075 0.063 -0.016 0.044 0.171 0.033 -0.006 0.736
-0.032 -0.028 -0.025 0.139 0.137 0.140 -0.026  -0.345
0.057 0.063 0.059 0.228 0.256 0.233 0.042 0.649
-0.219 -0.220 -0.203 -0.082 -0.066 -0.051 -0.207  -2.463
0.274 0.260 0.241 0.384 0.401 0.370 0.277 3.044
0.065 0.130 0.053 0.023 0.049 0.106 0.095 1.067
-0.082 -0.026 -0.032 -0.223 -0.360 -0.139 -0.061  -1.030
0.004 -0.105 -0.036 0.007 0.117 -0.157 -0.037  -0.088

4.3 ANALISIS ESPACIALES

4.3.1 Distribucién de las especies

Fueron obtenidos un total de 11634 puntos de ocurrencia para las 15

especies trabajadas. La cantidad de puntos para cada especie puede verse en la Tabla 7.

Ademas, la Figura 3 muestra la distribucién de cada especie a lo largo del Neotropico.

Tabla 7: NUmero de puntos de distribucion encontrado por especie.

Especie

Puntos de distribucion

Pachycondyla harpax
Neoponera apicalis
Mayaponera constricta
Pachycondyla impressa
Neoponera villosa
Pachycondyla crassinoda
Neoponera unidentata
Neoponera aenescens
Neoponera carinulata
Neoponera commutata
Dinoponera australis
Simopelta pergandei
Thaumatomyrmex atrox
Neoponera marginata
Neoponera fauveli

5258
1569
1168
740
659
524
523
374
247
144
119
111
82
73
43
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Figura 3: Puntos de ocurrencia de cada una de las especies para la region Neotropical. (A) Neoponera
aenescens (B) N. fauveli (C) N. marginata (D) N. commutata (E) N. carinulata (F) N. unidentata (G) N. villosa
(H) N. apicalis (I) Pachycondyla impressa (J) P. crassinoda (K) P. harpax (L) Dinoponera australis (M)
Mayaponera constricta (N) Simopelta pergandei (O) Thaumatomyrmex atrox.

4.3.2 Analisis espacial de los residuos
La Figura 4 muestra la frecuencia de riqueza de especies y su distribucion

espacial en todos los hexagonos trabajados. No hubo ningin caso en que todas las
especies 0 14 de las 15 coincidieran en un mismo hexagono. De los 348 hexagonos
obtenidos para el mapa, el 42% de éstos no obtuvo ocurrencia de ninguna especie, el 53%

tuvieron de una a diez especies, y el 4% entre 10 y 13 especies por hexagono.
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Figura 4: (A) Frecuencia de riqueza de especies por hexagono (B) Distribucién de la riqueza de especies por
hexéagono en el espacio.

Las regresiones entre las medias de los residuos de los atributos de las
especies encontradas en cada hexagono y las variables climaticas (Figuras 5 a 8) son
resumidas en la Tabla 7. Notese que las regresiones entre el largo de mandibula y el largo
de Weber con la latitud, el ancho del ojo con la evapotranspiracion potencial, y el largo de
Weber con la estacionalidad de la temperatura dieron resultados no significativos.

La distribucion espacial de las medias de cada uno de los atributos, y de

los residuos del PCA, por hexagono en el espacio, esta representada en la Figura 9.
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Figura 5: Regresiones de los residuos de cada uno de los atributos, por hexagono y la latitud: (A) Ancho de
la cabeza (B) Largo de la cabeza (C) Distancia interocular (D) Largo de la mandibula (E) Ancho del ojo (F)
Largo de Weber (G) Ancho del pronoto (H) PCA.
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Figura 6: Regresiones de los residuos de cada uno de los atributos, por hexagono y la temperatura media
anual: (A) Ancho de la cabeza (B) Largo de la cabeza (C) Distancia interocular (D) Largo de la mandibula
(E) Ancho del ojo (F) Largo de Weber (G) Ancho del pronoto (H) PCA.
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Figura 7: Regresiones de los residuos de cada uno de los atributos, por hexagono y la estacionalidad de la
temperatura: (A) Ancho de la cabeza (B) Largo de la cabeza (C) Distancia interocular (D) Largo de la
mandibula (E) Ancho del ojo (F) Largo de Weber (G) Ancho del pronoto (H) PCA.
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Figura 8: : Regresiones de los residuos de cada uno de los atributos, por hexadgono y la evapotranspiracion
potencial: (A) Ancho de la cabeza (B) Largo de la cabeza (C) Distancia interocular (D) Largo de la
mandibula (E) Ancho del ojo (F) Largo de Weber (G) Ancho del pronoto (H) PCA.
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Tabla 8: Valores de las regresiones entre los atributos y las variables climaticas. *P<0,5; **P<0,01; ***P<0,001;
valores sin cédigos no son significativos.

ATRIBUTO VARIABLE
Latitud Temperatura media Estacionalidad de la Evapotranspiracién
anual temperatura potencial
R2 t R2 t R2 t R2 t
Ancho cabeza 0,055 -3,338* 0,063 3,598*** 0,104 -4,731*** 0,068 3,765**
Largo cabeza 0,066 -3,685*** 0,066 3,692** 0,114 -4,980** 0,066 3,684***

Distancia interocular 0,061 -3542=* 0,056 3,393** 0,101 -4,655** 0,071  3,835**
Largo de la mandibula 0,019 -1,925 0,043 2,948 0,025 -2,231* 0,037 2,741*

Ancho del ojo 0,049  -3,152** 0,059 3,465 0,053 -3,295** 0,018 1,884
Largo de Weber 0,007 -1,150 0,029 2,412* 0,011 -1,443 0,021 2,026*
Ancho del pronoto 0,037 -2,716** 0,050 3,197 0,076 -3,990*** 0,073  3,887***
PCA 0,073 -3,892** (0,069 3,787*** 0,118 -5,088*** 0,070  3,804***

hexMEDIAS

MEDIA_LC
0040254 - 0.032854
0032883 - -0,025514
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hexMEDIAS
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-0.164364 - -0,101523
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-0.838881 - 0,024160
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Figura 9: Distribucion de la media de los residuos de cada uno de los atributos a lo largo del gradiente
latitudinal: (A) Ancho de la cabeza (B) Largo de la cabeza (C) Distancia interocular (D) Largo de la mandibula

(E) Ancho del ojo (F) Largo de Weber (G) Ancho del pronoto (H) Todos los atributos juntos
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5 DISCUSION

Los resultados obtenidos indican que existe variacion del tamafio de cuerpo
y de los otros atributos en el espacio geografico. Estudiar padrones morfolégicos en amplia
escala teniendo en cuenta varios atributos, y no sélo el tamafio de cuerpo como un todo,
resulta importante en estudios de este tipo, ya que los diferentes atributos, por representar
diferentes funciones en el organismo, podrian tener padrones latitudinales que no
necesariamente acompafen el tamafio del cuerpo, respondiendo a presiones mas
especificas. Los datos de estructuracion espacial sugieren un padron contrario a la Regla
de Bergmann, aunque ligeramente diferente para cada atributo. Este resultado es contrario
a los obtenidos por Cushman et al. (1993), Kaspari & Vargo (1995) y Heinze et al. (2003),
guienes encontraron padrones en concordancia con la regla de Bergmann para hormigas
con estructuras coloniales complejas.

Las especies estudiadas estan distribuidas de manera muy heterogénea en
la region Neotropical, siendo que la mayoria se encuentra en latitudes bajas (Figura 4).
Ademas de mayor cantidad de especies, coincidentemente las especie presentes en las
zonas de baja latitud son aquellas que, en general, tienen mas puntos de ocurrencia
registrados (Tabla 6). Estas diferencias pueden ser puramente ecolégicas (poblaciones
mayores y mas densas), o podrian tener influencia de esfuerzos de colecta totalmente
diferentes entre las diferentes regiones, sabiendo que existen sesgos pronunciados en el
conocimiento de la fauna tropical y llevando a déficits del tipo Linneano, Wallaceano y
Hutchinsoneano (Oliveira et al. 2016), ya que, a pesar de la abundancia, la riqueza y la
importancia ecologica de los insectos, los patrones de distribucién siguen siendo
desconocidos para la mayoria de los grupos, lo que crea serias dificultades para evaluar
los patrones macroecoldgicos y los factores subyacentes (Diniz-Filho et al. 2010). Ademas,

estudiar distribucion de especies solo con base de datos implica en aceptar que los datos
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muchas veces son incompletos o estan sesgados a ciertas regiones (Ferro & Flick 2015).

Los analisis espaciales de los tamafios de los atributos no soportan la Regla
de Bergmann para las especies estudiadas. El gradiente encontrado es inverso a lo
esperado para la regla en todos los atributos, por lo que el opuesto a la Regla de Bergmann
(Converse Bergmann’s Rule) seria verificado. Esta tendencia fue soportada en el test de la
Hipotesis de la productividad primaria, ya que tamafos mayores se observaron en los
ambientes mas productivos y éstos estan en bajas latitudes. Una posible explicacién para
tal es que tamafios mayores pueden ser observados en ambientes mas productivos debido
a que esto permite un mayor acceso a los recursos y mayores posibilidades de defenderlos
(Rosenzweig 1968; McNab 2010; Delabie et al. 2015).

Los resultados del test de la Hipétesis del equilibrio térmico pueden ser
controversiales, ya que segun esta hipo6tesis dos mecanismos contrarios podrian explicar
dos padrones contrarios (Azécar et al. 2016). En este caso, tamafios de cuerpo mayores
son observados en ambientes con mayor temperatura media anual (contrario a la regla de
Bergmann), lo que podria indicar que las especies estudiadas sean organismos con muy
poca capacidad de termorregulacién (o sea, termoconformadores), lo que les implicaria en
tiempos mayores de calentamiento debido a la menor relacién superficie volumen
(Cushman et al. 1993)). También, como ya fue visto, Cushman et al. (1993) discuten que la
termorregulacion por si sola no podria explicar totalmente las tendencias latitudinales en
ectotermos, ya que la tasa de ganancia de calor y la de pérdida son igualmente importantes
en las presiones selectivas sobre los organismos. Este resultado, sin embargo, soporta el
padron contrario a la Regla de Bergmann.

La hipotesis de la resistencia a la escasez no es soportada como
mecanismo de explicacion al padron encontrado. Esta hipétesis sugiere que tamarfios de

cuerpos mayores serian encontrados en ambientes mas estacionales, y sin embargo en
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este trabajo el gradiente encontrado fue el inverso, con cuerpos aumentando a medida que
disminuye la estacionalidad (es decir, en latitudes mas bajas). En el trabajo de Cushman et
al. (1993) se discute que este padron no es absoluto, ya que dependeria mucho de la
biologia de las especies y de las condiciones a escala local, por lo que explicaria por qué
los resultados no van de acuerdo a hipotesis que consideran escalas geogréficas amplias.

Una posible explicacion para que organismos menores sean encontrados
en mayores latitudes, podria tener que ver con la influencia que ejercen la duracion de las
estaciones (es decir la estacionalidad) y la disponibilidad de recursos sobre el tiempo de
desarrollo de los organismos y, por lo tanto, su tamafio final. Chown & Klok (2003) sugirieron
que la duracion de la estacion de crecimiento tiene una influencia importante en el tamafio
debido a la disponibilidad de recursos, lo que resultaria en una disminucion de los tamafos
de cuerpo con la disminucién de la temperatura (y el aumento de latitud), y sin embargo
tiempos de desarrollo y generaciones mas cortas en relacion a la duracién de las estaciones
permitirian que los recursos estuviesen disponibles por méas tiempo. Esta disminucién en el
tiempo de desarrollo llevaria entonces a tamafios de cuerpo menores. Para artropodos este
mecanismo, sin embargo, no siempre es corroborado. Chown & Klok (2003) estudiaron
gorgojos y encontraron diferencias en las respuestas dependiendo del lugar estudiado y de
si los andlisis eran realizados intra o interespecificamente. En un estudio realizado con
hormigas ledn (Neuroptera: Myrmeleontidae) por Arnett & Gotteli en 1999 se vio que la
disponibilidad de recursos, y no la temperatura, tiene mayor influencia en el tiempo de
crecimiento y tamafo corporal de estos organismos. En su estudio experimental se vio que
organismos de latitudes mas altas suprimian su crecimiento debido a la escasez de
recursos. Los autores concluyen que los gradientes geograficos de disponibilidad de
recursos pueden ser tan importantes como los gradientes de temperatura para controlar el

crecimiento y tamafo de cuerpo en organismos ectotérmicos (Arnett & Gotteli 1999).
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Considerando el modelo estudiado en este trabajo, que son hormigas cazadoras, la
disponibilidad de recursos es equivalente a la disponibilidad de sus presas (es decir,
principalmente pequefios invertebrados), por lo que la biologia y la fenologia de éstos
ultimos también influiria en el tamafio final de las hormigas. La dinamica de las presas en
este caso es determinante en la disponibilidad de recursos, y hay mucha evidencia que
sugiere una gran fluctuacion de la abundancia de artropodos en ambientes estacionales
(Williams 1939; Miyata et al. 2003; Poulin et al. 1992; Logan et al. 2006; Farinés et al. 2008).
Esto podria ir en concordancia con lo observado por Arnett & Gotteli (1999), donde la
escasez de la disponibilidad de recursos influye negativamente en el tamafio final de los
organismos.

El enfoque por atributos dado en este trabajo es algo a considerar en el
padrén observado. Los diferentes atributos medidos tienen importancias especificas con el
tipo de dieta, presa y estrategias de forrajeo (ver Schofield et al. 2016; Silva et al. 2016), y
responden tanto a las caracteristicas del habitat como a las caracteristicas de las propias
especies y de las interacciones con otras especies (Silva et al. 2016). Los padrones
encontrados no son iguales para todos los atributos, y no quedan tan claros cuando se los
observa en el total de la escala latitudinal analizada.

Los resultados obtenidos a partir del estudio de sefial filogenética indicaron
que la mandibula es el atributo que no tiene una estructuracion filogenética significativa
entre todos los analizados, lo que podria interpretarse como siendo el atributo mas sujeto
a variacion por cuestiones relacionadas a procesos ecologicos en el montaje de los
ensambles. El hecho de que la mandibula haya sido el atributo que menor sefial filogenética
obtuvo puede estar directamente relacionado con la biologia de las especies estudiadas,
ya que la mandibula es el atributo que infiere el tipo de dieta y forrajeo de las hormigas

(Weiser & Kaspari 2006). Dentro de las hormigas cazadoras hay una gran variedad de tipos
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de dieta, presas y especificidad de la presa, asi como estrategias de forrajeo y defensa de
territorio (Delabie et al. 2015). Parece l6gico entonces que un atributo como la mandibula,
tan relacionado con la ecologia de las especies, sea el que cargue con menor estructuracion
filogenética y mas especifica — i.e. ecoldgico — a nivel de grupo.

Es importante apuntar que, aparentemente, el hemisferio norte no sigue el
mismo padrén que el hemisferio sur, sobre todo en las latitudes mas altas, con relacion a la
distribucién de los valores medios de los residuos de las caracteristicas estudiadas. Esto
podria ser debido a que en esa zona hay solo una o dos especies por hexagono (ver Figura
4), y la baja riqueza podria llevar a que la media de los residuos también fuese baja,
afectando los resultados. También debe ser considerado en este contexto de riqueza baja
en algunos hexagonos, la baja amplitud taxondmica del trabajo. A pesar de que el objeto
de estudio haya sido un clado especifico de Ponerinae, el muestro taxonémico que se utilizd
es bajo respecto al total de especies de poneromorfas para el Neotrépico (15 especies de
348, ~4%).

La baja riqgueza en latitudes mas altas, que podria estar afectando los
resultados, puede ser también debido a la invasion de especies Neotropicales en la region
Neértica. Si bien no hay datos disponibles que sugieran que especies como N. villosa y P.
harpax sean de hecho especies invasoras en la region Neartica, seria posible asumirlo, ya
gue si es conocida la invasion para otras especies de hormigas, como Solenopsis invicta y
Linepithema humile (McGlynn 1999; Helen & Gordon 2006; Bertelsmeier et al. 2014; Gotzek
et al. 2015), asi como de otras especies de Hymenoptera, tanto abejas cuanto avispas (e.g.
Bequaert 1940; Minckley & Reyes 1996; Skov & Wiley 2005) de la region Neotropical a la
Neartica. La invasion podria traducirse analiticamente en hexagonos con baja riqueza, y en
el contexto de este trabajo, riqueza baja, asociado a que estas especies sean pequefas,

podria implicar en medias de residuos menores por hexagonos, afectando los resultados.
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Es importante destacar que cualquier afirmacién respecto a la regla de
Bergmann que se haga para hormigas debe considerar también la variacion del tamafio de
la colonia (Kaspari & Vargo 1995; Kaspari 2004; Geraghty et al. 2007). Hay evidencias que
apuntan a que las colonias siguen el padron de la Regla de Bergmann (Kaspari & Vargo
1995), pero estas afirmaciones son en base a evidencias con organismos que tienen una
organizacion social mucho mas compleja y que sus colonias son consideradas
superorganismos, y este concepto de superorganismo no se aplica para Ponerinae (Delabie
et al. 2015). De todas formas, padrones a gran escala a nivel de colonia, con menor nivel
de complejidad, ya han sido observados (Kaspari & Vargo 1995; Porter & Hawkins 2001),
lo que contrariaria lo encontrado aqui.
Estudios previos con hormigas de las subfamilias Formicinae y Myrmecinae
(organismos con estructuras sociales complejas) han demostrado que la regla de Bergmann
se cumple en esas especies (Cushman et al 1993), sin embargo, en este trabajo esta regla
se observé al inverso en las especies estudiadas de la subfamilia Ponerinae, por lo que no
es posible tratar de la regla de Bergmann como un padron general para hormigas. Los
diferentes atributos estudiados mostraron padrones ligeramente deferentes, pero todos
contrarios a la regla de Bergmann. Este trabajo podria ser uno de los primeros en observar
un padrén inverso a la Regla de Bergmann bajo un abordaje de ensambles en ponerineas

y analizando otros atributos ademas del tamafio corporal.
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6 CONCLUSION

El padrén encontrado para el clado estudiado de hormigas ponerineas en
la region Neotropical es inverso a la Regla de Bergmann, y este padron esta en
concordancia con las explicaciones propuestas mediante la hipotesis de la productividad
primaria y la hipotesis del equilibrio térmico, y en discordancia con la hipétesis de la
resistencia a la escasez. Este padron fue encontrado tanto para el tamafio de cuerpo como

para los demas atributos medidos, aunque todos ligeramente variables.
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APENDICES



1 — CODIGOS DE ACCESO AL GENBANK DE LOS GENES UTILIZADOS PARA EL

ANALISIS FILOGENETICO

Especie Particion
28S CAD LwRh Wg
Neoponera aenescens (Mayr, 1870) JQ023541 JX310608 JIN675431 JN419166
Neoponera fauveli (Emery, 1895) JQ023546  JX310620 JN675443  JIN419180
Neoponera marginata (Roger, 1861) JQO023551 JX310625 JN675447  JIN419182
Neoponera commutata (Roger, 1860) JQO023550 JX310617 JIN675440 JN419181
Neoponera carinulata (Roger, 1861) JQ023545  JX310614  JIN675437 JIN419172
Neoponera unidentata (Mayr, 1862) JQ023547  JX310637 JIN675458  JIN419173
Neoponera villosa (Fabricius, 1804) JQ023548 JX310639 JN675460 JIN419174
Neoponera apicalis (Latreille, 1802) JQ023544  JX310611 JIN675434 JIN419171
Pachycondyla impressa (Roger, 1861) JQ023539 JX310623 JIN675445 JIN419164
Pachycondyla crassinoda (Latreille, 1802) JQO023533 JX310619 JIN675442  JIN419158
Pachycondyla harpax (Fabricius, 1804) JQ023538 JX310621 JIN675444  JN419163
Dinoponera australis (Emery, 1901) - JX310582 JIN675416  JN419133
Mayaponera constricta (Mayr, 1884) JQO023542 JX310618 JIN675441  JIN419167
Simopelta pergandei (Forel, 1909) EF013061 - EF013641 EF013769
Thaumatomyrmex atrox (Weber, 1939) EF013074 - EF013654 EF013782
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