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e RESUMEN

Explorar la riqueza y los patrones de distribucion de los organismos en
ambientes montafiosos puede ayudarnos a comprender cémo las diferentes
condiciones afectan la historia ecoldgica y evolutiva de las especies. En este
estudio, caracterizamos la riqueza y composicion de una comunidad de hormigas
de hojarasca a lo largo de un gradiente altitudinal en la Reserva de la Biosfera "El
Cielo" en Tamaulipas, México. Evaluamos los factores bioticos y abioticos
asociados con la diversidad de hormigas de hojarasca que pueden estar modulando
su riqueza y composicion y analizamos la afinidad biogeografica de las hormigas
para determinar si este es un factor limitante en su distribucion. Encontramos que
el gradiente de riqgueza de especies alcanza su punto maximo a ~400 m. s. n. m. A
medida que aumenta la elevacion, la riqueza disminuye, produciendo una curva de
riqueza en forma de joroba. Los factores que modulan la riqueza en este ecosistema
son la temperatura y la precipitacion. Finalmente, encontramos que el rango de
distribucion de las especies a lo largo del gradiente esta algo ligado a sus afinidades
biogeogréficas e historia. Sin embargo, se requiere un analisis mas extenso y datos

filogenéticos para una conclusion més robusta.



e ABSTRACT

Exploring the richness and distribution patterns of organisms in mountainous
environments can help us understand how different conditions affect species'
evolutionary and ecological history. In this study, we characterized the richness and
composition of a leaf litter ant community across an altitudinal gradient in "El Cielo”
Biosphere Reserve in Tamaulipas, Mexico. We evaluated the biotic and abiotic
factors associated with leaf litter ant diversity that may be modulating their richness
and composition and analyzed the ants' biogeographic affinity to determine if this is
a limiting factor in their distribution. We found that the gradient of specie richness
peaks at ~400 m a.s.l. As elevation increases, richness decreases, producing a
hump-shaped richness curve. The factors that modulate richness in this ecosystem
are temperature and precipitation. Finally, we found that the species distribution
range along the gradient is somewhat linked to their biogeographic affinities and
history. However, a more extensive analysis and phylogenetic data are required for

a more robust conclusion.



e INTRODUCCION

Los gradientes altitudinales comprenden variaciones en componentes del
entorno y del clima (p.ej. temperatura, precipitacion, humedad, biologia del suelo y
perturbacion), respecto a la altitud en una escala geogréfica pequefia (Lomolino,
2001; Moses et al., 2020), condicionando la distribucion y riqueza de las especies
en tiempo y espacio (Guerrero y Sarmiento, 2010). Esto ha generado en muchos
bidlogos el interés en el estudio de diversos organismos a través de gradientes
altitudinales, ya que dichos gradientes actian como filtros naturales (Murga-Oirrillo
et al., 2021). En este sentido, los sistemas montafiosos han sido una excelente
oportunidad para estudiar patrones de riqgueza y distribucion de plantas, vertebrados
e invertebrados (Lomolino, 2001), asi como procesos macro-evolutivos y ecologicos

a pequefa escala (Moses et al., 2020).

Linneo, Willdenow, von Humboldt, Wallace y Darwin fueron de los primeros
naturalistas en observar variaciones en la riqueza y distribucion de las especies, en
respuesta a cambios altitudinales y latitudinales (Lomolino, 2001, McCain y Grytnes,
2010, Jaime- Escalante et al., 2016). Describieron un patron general en el cual, la
riqueza de algunos organismos descendia conforme la elevacion aumentaba y lo
atribuyeron a factores ambientales, asi como a procesos evolutivos e historicos
(Lomolino, 2001). Durante aproximadamente dos siglos, este patron fue bien
reconocido para todos los grupos taxonémicos (Lomolino, 2001, McCain y Grytnes,
2010). Sin embargo, tras el estudio de diferentes organismos en distintas cadenas

montafiosas en todo el mundo, se ha identificado que ademas de la disminucién de



la riqgueza de especies con el aumento de la elevacion, hay organismos que
presentan un patron, donde la riqueza de especies alcanza su punto maximo en
elevaciones medias 0 se presenta un patron con una meseta en elevaciones bajas
y un pico en elevaciones medias (McCain y Grytnes, 2010). Siendo el pico en
elevaciones medias, el patrén mas comun para diferentes organismos hasta ahora
(McCain, 2005, Ferro y Barquez, 2014, Pérez-Toledo et al., 2021). Las hipotesis
planteadas para dar respuesta a estos patrones estdn basadas en el clima, el
espacio, los procesos bioticos y abidticos, y factores historicos (Lomolino, 2001,

McCain y Grytnes, 2010).

Las hipotesis basadas en el clima sostienen que, principalmente, la
temperatura y la precipitacion, son factores relevantes para la distribucion y riqueza
de las especies (Lomolino, 2001, McCain y Grytnes, 2010). Se ha observado que la
precipitacion tiene un efecto indirecto sobre los organismos, ya que se vincula con
la disponibilidad de los recursos, pues condiciona la distribucion de especies
vegetales, y, por tanto, de especies animales y todas las interacciones que implica
(McCain y Grytnes, 2010). Sin embargo, no es igual para todos los sistemas
montafiosos, pues la precipitacidon depende en gran medida de las condiciones
climaticas y el régimen de precipitacion no es igual en todas las regiones del mundo
(McCain y Grytnes). Pero en términos generales, la precipitacibn en sistemas
tropicales humedos, es un factor poco relevante, porque todo el sistema tiene
abundante agua; mientras que, en sistemas desérticos, la precipitacion es el factor
mas relevante porgue genera limitaciones para las especies (McCain y Grytnes,

2010, Hawkins et al., 2003). En cuanto a la temperatura, se ha documentado que,



en las montanas, la temperatura disminuye conforme aumenta la elevacion
aproximadamente 0.6 °C cada 100 m en ascenso (Barry, 2008) condicionando la
distribucion de las especies al limitar su rango de tolerancia a ciertas temperaturas
(McCain, 2009). En el afio 2007, M. McCain propuso el Modelo Climatico Altitudinal
(MCA a partir de aqui). Este modelo, plantea que la riqueza de especies alcanza su
punto maximo en elevaciones calidas y humedas (McCain, 2007, Szewczyk y
McCain, 2016). Sugiere que, en montafias aridas, la mayor concentracion de
especies se encuentra en elevaciones medias ya que la limitacién de agua en la
montafia restringe la diversidad hacia la base, mientras que la limitacion en
temperatura, restringe la diversidad hacia la cima (McCain, 2007, Szewczyk y
McCain, 2016). En montafias hiumedas, la mayor concentracion de especies se
espera en la base, con un decremento mientras disminuye la temperatura, ya que,
en estas montafias, la temperatura es la principal limitante (McCain, 2007, Kaspari

et al., 2000).

La relacion especie-area o SAR, predice una relacion positiva entre el area
y la riqueza de especies (McCain, 2009). Plantea que, mientras el area de estudio
tenga una superficie mayor, mayor sera la rigueza de especies, puesto que hay
mayor superficie para contenerlas (McCain, 2009, McCain y Grytnes, 2010).
Generalmente, las bases de las montafias tienen mayor superficie que las cimas,
por lo que se esperaria un patron decreciente conforme aumenta la elevacion. Sin
embargo, también se ha documentado que hay montafias en las que la mayor
proporcion de area se encuentra a la mitad (McCain, 2007), por lo que podria

esperarse un patrén con un pico de rigueza en elevaciones medias 0 una meseta



con pico en elevaciones medias (McCain y Grytnes, 2010). Asimismo, el Efecto de
Dominio Medio (EDM) es un modelo nulo (los modelos nulos imitan la realidad
excluyendo los factores de interés), que pretende explicar picos de riqueza en
elevaciones medias (McCain y Grytnes, 2010, Colwell et al., 2004). Este modelo
sugiere que tanto la base, como la cima, generan restricciones geométricas, por lo
gue la mayor cantidad de especies se concentra en elevaciones medias por la
superposicion de rangos (Szewczyk y McCain, 2016). En general, cuando las
especies de estudio tienen rangos amplios, el EDM tiene mayor poder explicativo
que cuando las especies tienen rangos pequefios (Colwell et al., 2004). Sin
embargo, este modelo ha sido ampliamente criticado ya que en ningln sistema
existe un solo factor que determine la distribucion de las especies (Coldwell et al.,
2004). En este sentido, los procesos bioldgicos y ecolégicos como el efecto ecotono,
la competencia y la heterogeneidad y complejidad del habitat han sido un punto
fundamental para poder explicar la diversidad de las especies en diferentes
sistemas naturales (McCain y Grytnes, 2010). Especificamente, el efecto ecotono
predice picos de diversidad en las zonas de transicion biol6gica donde, debido a las
Optimas condiciones ambientales, se genera un solapamiento de rangos de
especies (Terborg 1985, Lomolino, 2001, McCain y Grytnes, 2010). Y mientras que
la competencia predice una relacion negativa con la diversidad (ya que es un
reductor de la misma), la heterogeneidad y complejidad del habitat predicen una

relacion positiva, pues impulsan la diversidad bioldgica (McCain y Grytnes, 2010).

Respecto a los factores histéricos, los modelos evolutivos, el

conservadurismo de nicho y los tipos de colonizaciones, tienen fuerte influencia en



los patrones de diversidad (Longino y Branstetter, 2018, Lobo y Halffter, 2000). El
conservadurismo de nicho también pretende explicar picos en elevaciones medias
(Colwell et al., 2016, Longino et al., 2019). Sostiene que, las especies se relinen en
regiones del gradiente que tienen las condiciones Optimas del ancestro comun
(mayormente tropicales) del cual diversificé (Longino et al., 2019). Asimismo, los
modelos evolutivos sugieren que la diversidad sera mayor en zonas de la montafia
que tengan las condiciones 6ptimas para generar especiacion y disminuir la

extincion (McCain y Grytnes, 2010).

Finalmente, se han documentado modelos de colonizacion estrechamente
relacionados con las dos grandes regiones biogeogréficas (neartica y neotropical),
gue también intentan explicar la diversidad y distribucién de la biota en las montafias
(Lobo y Halffter, 2000, Joaqui et al., 2021). Existen dos modelos, el modelo de
colonizacion vertical (asociado a biota del neotropico) y el modelo de colonizacién
horizontal (asociado a biota del neartico) (Lobo y Halffter, 2000). Segun el modelo
de colonizacion vertical, en las montafias, hay linajes que se originan en las partes
bajas de la montafia (en la misma latitud); donde las condiciones son Gptimas para
su desarrollo, hecho que limita su distribucion a partes mas altas por efecto de las
condiciones ambientales (especialmente la temperatura) (Escobar et al., 2007,
Joaqui et al., 2021). Se caracteriza por generar mayor diversidad en elevaciones
bajas y por un bajo recambio de linajes (Halffter y Morrone, 2017). El modelo de
colonizacion horizontal, asume una colonizacién de norte a sur o de este a oeste

(Halffter y Morrone, 2017) y existe un recambio de linajes neotropicales en altitudes



bajas por linajes nearticos en altitudes elevadas (Halffter y Morrone, 2017, Joaqui

et al., 2021).

Los organismos que han sido estudiados a través de gradientes altitudinales
incluyen plantas, vertebrados e insectos (Szewczyk y McCain, 2016, Longino et al.,
2019). Las hormigas, particularmente, han sido consideradas un buen modelo para
evaluar patrones de riqueza y distribucion, ya que tienen un papel sumamente
importante dentro de los ecosistemas al estar involucradas en multiples
interacciones ecologicas como la depredacion, dispersion de semillas,
descomposicion y la polinizacion (por mencionar algunas). Representan una porcion
considerable de la biomasa en sistemas terrestres tropicales y subtropicales (Moses
et al., 2021, Aguilar-Méndez et al., 2021); teniendo un impacto considerable en la
renovacion del suelo, la descomposicion de nutrientes y la creacion de habitats, ya
gue son ingenieras de los ecosistemas (Schultheiss et al., 2022). Particularmente,
en la hojarasca, podemos encontrar una gran diversidad de hormigas y sus
distribuciones tienen limitaciones ligadas al clima (Pérez-Toledo et al., 2021). Esto
se debe a que las tasas de caida y descomposicion de la hojarasca, estan
determinadas por el clima, la estacionalidad, la distribucion de especies arbéreas y
vegetales, asi como las condiciones edafolégicas (Moses et al., 2021). Asimismo,
para su estudio, cuentan con protocolos estandarizados (Fichaux et al., 2021) que
permiten reconocer y comparar patrones de biodiversidad a distintas escalas
espaciales y ambientales, por lo que son consideradas excelentes indicadores de la

biodiversidad y la salud de los ecosistemas (LaPolla et al., 2007, Moses et al., 2021).



e OBJETIVOS

Los objetivos del presente trabajo fueron los siguientes: 1) Determinar la
diversidad y la composicion de la comunidad de hormigas en la hojarasca dentro de
un bosque en el norte de México. 2) Evaluar los factores bidticos y abibticos
asociados con la diversidad y composicion de los ensamblajes de hormigas a lo
largo del gradiente altitudinal. 3) Analizar la composicion del ensamblaje de
hormigas desde la perspectiva de su afinidad biogeografica y evaluar si reflejan su

distribuciéon contemporanea a lo largo del gradiente altitudinal.

e ANTECEDENTES

Los estudios que se han realizado con hormigas a través de gradientes
altitudinales, han mostrado diversos patrones de diversidad en diferentes partes del
mundo (Szewczyk y McCain, 2016). El primer patron presenta una disminucion en
la riqueza de especies conforme aumenta la elevacion; el segundo, un pico en
elevaciones medias y finalmente, una meseta en elevaciones bajas con un pico a
elevaciones medias (Szewczyk y McCain, 2016). El primer patrén (decreciente), se
ha documentado en Madagascar (Fisher, 1996), Borneo (Malsch et al., 2008), USA
y Austria (Machac et al., 2011), China (Lui et al., 2018) y Ecuador (Mendoza-Viteri
et al., 2022). El segundo patron (pico de riqueza en elevaciones medias), se ha
reportado en Madagascar (Fisher, 1998,1999), USA (Sanders, 2002, Sanders et al.,
2007, Szewczyk y McCain, 2019), Costa Rica, México y Panama (Olson, 1994,

Longino y Colwell, 2011; Longino et al., 2014; Longino y Branstetter, 2019; Pérez-



Toledo et al.,, 2021). Szewczyk y McCain en 2016, realizaron una revision de
patrones de diversidad en hormigas y encontraron que, de manera general, la
temperatura y la precipitacion impulsan conjuntamente la diversidad. Sin embargo,
no es determinante, ya que como se mencion0 anteriormente, la riqueza y
distribucion de las especies son el resultado de la combinacion de una serie de
factores climéaticos (temperatura, precipitacion, humedad, nubosidad vy
productividad), biolégicos (efecto ecotono, mutualismo, competencia,
heterogeneidad y complejidad del habitat) e histéricos (especiacion, extincion,
conservadurismo de nicho) interactuando simultaneamente donde la temperatura y
la precipitacion, son factores comunes (Szewczyk y McCain en 2016, Pérez-Toledo

et al., 2021).

Este estudio se desarroll6 en la Reserva de la Biosfera “El Cielo” (en
adelante, RBC), Tamaulipas, México. La RBC se ubica en el sur del tropico de
cancer dentro de las laderas de la Sierra Madre Oriental, abarcando un gradiente
gue va de los 100 m a los 2300 m de altura (Steinberg et al., 2014). Se caracteriza
por contener gran diversidad, la cual se atribuye a los cambios de elevacion
generados por la Sierra Madre Oriental, asi como a los patrones de precipitacion
orografica de la misma Sierra y debido a su latitud, convergen anualmente
ambientes templados y tropicales (Steinberg et al., 2014). Aunado a esto, se
encuentra en una zona de transicion donde convergen biotas de diversos origenes
(Morrone, 2020). Esta zona de transicidon lleva por nombre: Zona de Transicion
Mexicana (en adelante, ZTM). En la ZTM existe una superposicion entre los linajes

neartico y neotropical, donde se sugiere que estos dos linajes se han sometido a las

10



mismas presiones ecologicas, representando una excelente oportunidad para
reconocer patrones y factores asociados a la composicidbn comunitaria de las
hormigas en una zona de convergencia biogeografica (Joaqui et al., 2021, Morrone,

2020).

Los estudios en la RBC se han enfocado en taxones de vertebrados, pese
a que los invertebrados (especialmente insectos) tienen una mayor sensibilidad a la
variacion ambiental (Ruiz-Cancino et al., 2010; Jones et al., 2012). Entre los trabajos
con insectos usando hormigas como modelo biolégico, destacan algunos
inventarios (Flores- Maldonado et al., 1999), asi como proyectos para estimar el
efecto de borde, el tiempo de disturbio y la actividad diurna (Rodriguez-de Leodn et
al., 2017, 2018), asi como la influencia del cambio de uso de suelo y los sistemas
agroforestales en las comunidades de formicidos (Lara-Villalén et al., 2015; Rosas-
Mejia et al., 2020, 2021). La mayoria de estos trabajos fueron realizados en las
regiones bajas (elevaciones menores a 400 m), cercanas a los asentamientos
humanos, utilizando métodos convencionales para la captura de organismos (€j.
colecta manual, trampas de cebo, trampas de caida, etc.). No obstante,
considerando los antecedentes presentados en regiones tropicales cercanas como
Cofre de Perote, el Corredor Mesoamericano y Costa Rica (Pérez-Toledo et al.,
2021, Longino et al., 2014; Longino y Branstetter, 2019), la comunidad de formicidos
gue se puede estudiar al muestrear hojarasca, puede presentar patrones
notablemente distintos que podrian resolver preguntas dirigidas en pro de la

conservacion (Pérez-Toledo et al., 2021). Asi como generar conocimiento relevante

11



sobre el comportamiento de las especies bajo escenarios de cambio climatico y asi

crear modelos predictivos.

En el presente trabajo estudiamos los patrones de riqueza y composicion
de hormigas en la hojarasca, asi como los factores bioticos y abidticos que pueden
estar modulando dichos patrones a lo largo de un gradiente altitudinal. Se espera
encontrar patrones de distribucion ligados a las diferencias en el reemplazo,
ganancia y pérdida de especies; asi como diferencias explicadas por la afinidad
biogeografica. Gran parte del noreste de México es un area parcialmente
desconocida (Aguilar-Méndez et al., 2021), por lo que con el presente proyecto se
generaran datos novedosos Yy relevantes para regiones vulnerables como la RBC y

en si misma la ZTM.

e METODOLOGIA

= Sitio de estudio

La RBC se ubica en el sur del estado de Tamaulipas, México (23°15'N,
99°50'0). Abarca un area de 144,530 hectareas y su altitud maxima son 2,320
msnm (Sanchez-Ramos et al., 2005). La vegetacion incluye bosques tropicales
caducifolios y semicaducifolios que van de los 150 m a los 800 m; bosques mesofilos
desde los 800 m a los 1500 m; bosque de pino-encino desde los 1200 a 1900 m y
finalmente, bosque de pino de los 1800 m a 2200 m (Gonzalez-Medrano, 2005). La
RBC tiene caracteristicas particulares, como un gradiente de vegetacion tropical-

Xérico, asi como su ubicacion dentro de la ZTM que, como se menciond
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anteriormente, lo distinguen biolégicamente al albergar una alta diversidad de

ecosistemas y especies.

= Disefio experimental

Se realizO un muestreo estratificado estableciendo dos transectos
altitudinales en 2019, en los municipios de Gémez Farias y Jaumave dentro de la
RBC en Tamaulipas, México (Figura 1.) El transecto uno se orientd en direccion
este-oeste desde 23.036889N, -99.1316110 hasta 23.041389N, -99.2671390. El
transecto dos, se oriento en direccion este-oeste desde 23.098444N, -99.1588060
hasta 23.185056N, -99.2453330. A lo largo de cada transecto se establecieron
parcelas con un area de 20 x 20 m (400 m?). Las parcelas se situaron cada 200 m,
a partir de los 200 m hasta los 2000 m de elevaciéon (10 pisos) con dos réplicas
(Figura 1.). Obteniendo 20 parcelas  de colecta que fueron muestreados entre el

8 de julio y el 21 de octubre de 2019.

En cada parcela se tomaron muestras de hojarasca de 1 m? cada 5 m,
obteniendo un total de 15 muestras por parcela, 30 muestras por nivel de elevacién
y 300 muestras por transecto. Cada muestra de hojarasca se tamizé, y la materia
tamizada se coloco y colgé en extractor mini-Winkler dejandolas secar por tres dias.
Los frascos de las trampas con los insectos colectados (que previamente habian
sido llenados con etanol absoluto al 99.8%) fueron retirados y etiquetados con lugar
y fecha de extraccion. Posteriormente fueron llevados a LANASE en la Escuela

Nacional de Estudios Superiores, UNAM, Morelia, para su procesamiento.
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Figura 1. Sitios de muestreo en la Reserva de la Biésfera “El Cielo”, Tamaulipas, México.

Los circulos color negro representan cada plot.

De cada muestra se extrajeron todas las hormigas y se separaron por
especie 0 morfoespecie mediante inspeccion visual utilizando un microscopio
estereoscopico Olympus SZ2-ILST con aumentos desde 10 X hasta 90 X. Para
identificar a las especies se utilizaron claves taxondmicas especializadas (Fisher y
Cover, 2007), bases de datos especializadas (AntWiki, 2022, AntWeb, 2022), asi

como comparacion morfologica y corroboracion por especialistas. Algunos
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individuos representativos de cada especie fueron montados con alfileres
entomoldgicos en puntos de opalina, siguiendo el método de Triplehorn y Johnson
(2005). Estos fueron etiquetados y revisados para su determinaciéon al mayor nivel

taxonomico posible.

En cada parcela se midieron variables microclimaticas mediante una
estacion meteoroldgica portatil Kestrel 4000 que se dejé durante un lapso de 10
minutos en cuatro puntos de la parcela (40 minutos por parcela). La medicion de las
variables microclimaticas se realiz6 una vez por la mafiana y una segunda por la
tarde y se utilizé el valor promedio de todas las mediciones. Las variables tomadas
fueron: velocidad maxima del viento (km/h), humedad relativa (%), temperatura (°C),
indice de calor (°C), punto de rocio (°C) y punto de evaporacion (°C). Ademas, se
registraron las especies arbustivas y arboreas, el volumen de hojarasca y la
cobertura del dosel. Asimismo, se contabilizaron las especies arbéreas para
conocer la riqueza de arboles, asi como su abundancia por parcela y se calcularon
las proporciones de pino y de encino. También, se utilizaron las variables
correspondientes a temperatura (BIO1) y precipitacion (BIO12) de Worldclim (2022)
ya que son relevantes en la determinacion de la distribucion de las especies (Ignazi
et al., 2019). La afinidad biogeografica de las morfoespecies se clasificd en neartica,
neotropical, mesoamericana y desconocida (para algunas morfoespecies) utilizando
la informacion disponible en las bases de datos especializadas (AntWiki, 2022 y
AntWeb, 2022). Se clasificaron como hormigas con afinidad “neartica” a todas
aguellas que tuvieran un rango de distribucién del norte de México, al sur de Estados

Unidos, aunado a la informacién disponible en las bases de datos donde ya se
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clasificaban como nearticas. Se consideré como hormigas con afinidad “neotropical”
a todas aquellas especies que se encontraran del norte de México hacia el sur del
continente americano, aunado a la clasificacién disponible en las bases de datos.
Las hormigas con clasificacion “mesoamericana” se consideraron cuando su
distribucion se encontraba exclusivamente en el sureste de Puebla, Guerrero,
Veracruz, Oaxaca, Yucatdn, Campeche, Quintana Roo, Tabasco y Chiapas,
Guatemala, Belice, Honduras, Nicaragua, El Salvador, Costa Rica y Panama y
Colombia. Finalmente, la clasificacion “desconocida” aplicé para la mayoria de las
morfoespecies, de las cuales se tenia nula informacion y, por tanto, no se pudieron

clasificar en alguna de las anteriores.

Tabla 1. Precipitacién anual, promedio de temperatura anual, tipo de vegetacién y rango

de porcentaje de humedad relativa por piso altitudinal.

Elevacion Humedad Precipitacion Promedio de Tipo de vegetacion
relativa (%) anual (mm) temperatura anual
()
200 72.93 - 73.25 1496 23.49 Bosque tropical caducifolio y
semicaducifolio
400 73.36 -77.74 1050 21.13 Bosque tropical caducifolio y
semicaducifolio
600 83.39 - 83.50 1050 21.13 Bosque tropical caducifolio y
semicaducifolio
800 83.58 - 88.01 1050 21.13 Bosque tropical caducifolio y
semicaducifolio
1000 82.26 - 84.85 1050 21.13 Bosque mesdfilo
1200 84.90 - 87.14 974 19.13 Bosque mesdfilo, bosque de
pino-encino
1400 85.95 - 91.03 974 19.13 Bosque mesdfilo, bosque de
pino-encino
1600 87.18 - 93.49 974 19.13 Bosque de pino-encino
1800 86.59 - 87.04 741 17.48 Bosque de pino
2000 62.81 - 68.90 741 17.48 Bosque de pino
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= Analisis estadistico

Previo a los analisis estadisticos, la base de datos fue depurada excluyendo
todos los ejemplares de casta reproductora que no fueron identificados o agrupados
dentro de una especie o morfoespecie, esto a fin de evitar una sobrestimacion de la
diversidad. Para conocer el valor del esfuerzo de muestreo o la completitud del
inventario, se utilizaron métodos basados en muestras a partir de curvas de
acumulacion de especies y estimadores no paramétricos basados en la
presencia/ausencia de las especies. Se calculé la cobertura de la muestra (Chao &
Jost, 2012), utilizando los estimadores de riqgueza Chao 2 y Jackknife 1, ya que
Jones et al., en 2012 reportaron un buen desempefio de estos estimadores con
datos de artrépodos. Los estimadores de riqueza y diversidad alfa (a), fueron
calculados con el software EstimateS v.8.2. (Colwell, 2009), y graficados con el

software estadistico R v.4.1.0 (R Core Team, 2019).

Para evaluar la variacion de diversidad beta (B) en la composicién de
especies a través del gradiente altitudinal, se utilizaron medidas de disimilitud
(Baselga, 2010) empleando el indice de Sgrensen que utiliza una matriz de
presencia/ausencia de especies y calcula matrices de disimilitud Bsar (disimilitud
total), Bsim (disimilitud por recambio) y Bsne (disimilitud por anidacion). La
diversidad (3 fue calculada con el paquete betapart v.1.5.4 (Baselga & Orme, 2012)

en el software estadistico R v.4.1.0 (R Core Team, 2019).

Para conocer las variables ambientales asociadas a la comunidad de

hormigas en la hojarasca, se realizaron Modelos Lineales Generalizados (MLG)
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para los sitios de cada transecto, utilizando las variables ambientales como
variables explicativas, y la riqueza de hormigas en la hojarasca y la disimilitud total
media (Bsgr media) como variables de respuesta. Las variables ambientales
utilizadas para realizar los analisis fueron las variables bioclimaticas del proyecto
WorldClim 2.1 (Fick & Hijmans, 2017), especificamente BIO1 (temperatura media
anual) y BIO12 (precipitacion media anual). También se incluyd la elevacion,
temperatura promedio, humedad relativa, profundidad de la hojarasca, humedad de
la hojarasca (tomadas in situ), promedio de cobertura de dosel, abundancia de
arboles, rigueza de arboles y la proporcion de pinos. Para todas las variables se
comprobo la colinealidad y se eligieron las que tuvieron un factor de inflacion de la
varianza <1.5 (de acuerdo con Zuur et al., 2009). También se realiz6 Analisis de
Correspondencia Candnica (CCA), para ilustrar de mejor forma el efecto de las

variables ambientales sobre la comunidad de hormigas en la hojarasca.

e RESULTADOS

En total colectamos 300 muestras de hojarasca de 20 parcelas a lo largo
del gradiente altitudinal de la RBC, generando 2065 registros de especies de
hormigas (ocurrencia de especies de hormigas) pertenecientes a 9 subfamilias, 42
géneros y 91 morfoespecies (ver Apéndice. 1). Los géneros con un mayor niumero
de especies o morfoespecies fueron: Hypoponera (9), Pheidole (9), Strumigenys (9),
Brachymyrmex (5) y Octostruma (5). Las especies con un mayor numero de
registros fueron Solenopsis brevicornis (Emery, 1888) (164), Nylanderia steinheili

(Forel, 1893) (116), Octostruma tithrix (Forel, 1912) (107), Strumigenys brevicornis
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(Longino, 2013) (105) y Monomorium cyanemun (Wheeler, W.M., 1914) (100) (ver
Apéndice. 1). En cuanto a la completitud del inventario, los valores de los
estimadores Chao 2 y Jackknife 1 indican que se logré6 una completitud del
inventario del 88% y el 84% respectivamente. Asimismo, el estimador de cobertura
basado en la incidencia o ICE, ACE, singletons y doubletons alcanzan la asintota,

ratificando una buena completitud del inventario.

Completitud del inventario
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Figura 2. Curva de acumulacién de especies basada en especies de hormigas para la reserva de la
biésfera “El Cielo” con riqueza extrapolada e intervalos de confianza al 95%. El asterisco indica la
riqueza de especies observada (91 especies). Asimismo, muestra estimadores no paramétricos de

riqueza de especies ICE, ACE, Chao 2, Jackknife 1, “singletones” y “doubletones”, alcanzando la
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Riqueza (IC 95%)

En cuanto a la riqueza de hormigas a través del gradiente altitudinal, se

encontré que es mejor explicada por un modelo cuadratico donde en los 200 metros,

hay una riqueza media de 36 especies de hormigas, luego hay un pico en los 400

m con 54 especies de hormigas, posteriormente disminuye en los 600 metros con

48 especies, y consecutivamente sigue disminuyendo mientras aumenta la

elevacion. En términos generales, la riqueza de las hormigas en la hojarasca mostro

un claro patrén en forma de joroba.

Riqueza hormigas RBC (2019)
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Figura 3. Riqueza media de hormigas de hojarasca por elevacion con intervalos de confianza al 95%.

El circulo medio indica la riqueza media las especies de hormigas encontradas en cada piso altitudinal.

Tal como sucede con la riqueza media de hormigas de hojarasca, cuando

se utiliza la ocurrencia, se muestra un patron en forma de joroba. Sin embargo, en
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este patron, el pico de ocurrencias se encuentra en los 600 m con 401 registros de
41 especies. Conforme aumenta la elevacién, el nUmero de registros por altitud

desciende hasta los 58 registros de 9 especies en los 2000 metros.

Ocurrencia de hormigas en hojarasca

200 . ‘
w | @7 @ ©
Ocurrencia
: © ° =
o
= D
= . . 100
3 100
o
= @ =
@ @~
100 . .
@ ®
@
0
200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000
Elevacion

Figura 4. Ocurrencia de hormigas de hojarasca a través del gradiente de elevacion. Muestra el total
del nimero de ocurrencias de todas especies contenidas en todas las muestras, de todas las parcelas,
por piso altitudinal. Cada elevacion tiene asociados dos circulos y cada uno corresponde a una parcela.

El tamafio del circulo corresponde a la cantidad de especies contenidas.

La disimilitud de especies de hormigas de la hojarasca fue alta a lo largo del
gradiente: Bsgr o disimilitud total= 0.808, Bsim o recambio= 0.612 y Bsne o

anidamiento= 0.195. En estos resultados se puede observar que hay una disimilitud
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alta, dada principalmente por el recambio mas que por el anidamiento, sefialando

que nuestros sitios son distintos entre si.

Diversidad beta de hormigas de la RBC
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Figura 5. Diversidad beta de hormigas en hojarasca basada en el indice de Sgrensen. Los picos
observados en el grafico hacen referencia a la disimilitud dada por el anidamiento (color rojo) y por el
recambio (amarillo), asi como también muestra la disimilitud total (color negro). En el eje x se muestran

los valores de 3, y en el eje Y, las muestras.

En cuanto a la afinidad biogeografica de las hormigas, se puede observar
que hay una mayor cantidad de especies con afinidad neotropicales (57),
concentradas en elevaciones que van desde los 200 m hasta los 1200 m. Sin

embargo, hay especies como Strumigenys brevicornis, que pese a ser una hormiga
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con esta afinidad, esta distribuida en todo el gradiente, aunque con menor incidencia
de los 1400 a los 2000 m. Las especies de hormigas con afinidad Neartica (14),
presentaron un mayor numero de registros y una mayor concentracion de los 800 a
los 2000 m. Y, asi como hay registros de hormigas neotropicales, hay hormigas con
afinidad neértica que se encuentran a lo largo del gradiente de elevacién (con
excepcion de los 200 m) como Stenamma huachucanum. La hormiga neartica
Proceratium mexicanum curiosamente mostré6 un comportamiento en el cual tiene
presencia de los 400 a los 1200 m, lo cual no esperabamos ya que es una especie
con afinidad neértica. Finalmente, las especies mesoamericanas (8) se encuentran

distribuidas de los 200 m, hasta los 1800 m.
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De las 16 variables utilizadas para generar el MLG, 9 se excluyeron por
colinealidad, encontrando que el mejor ajuste para la rigueza de hormigas incluy6
sélo 7 variables ambientales (Tabla 1.). Donde BIO12 (precipitacion anual) y BIO1
(promedio de temperatura anual) explicaron méas del 80% de la variacion en el

namero de especies.

Tabla 2. Efectos predichos por el modelo lineal generalizado mas simple en la riqueza

de hojarasca. Modelo McFadden pseudo-R? = 0.92.

Variable explicativa (R2 ajustada) F
Promedio de temperatura anual (BIO1)
17.2 5.5105
Precipitacion anual (BIO12)
9.5 3.2524
Humedad relativa (HR)
5 2.2412

Al realizar el Analisis de Correspondencia Canénica (CCA), encontramos
gue al igual que el MLG, la composicion de hormigas en el gradiente altitudinal es
explicada por la precipitacién anual, temperatura media anual y la humedad

relativa (HR).
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Tabla 3. Resultados del anlisis CCA mas parsimonioso, sobre las variables explicativas significativas
(seleccionadas con P<0.05 con 999 permutaciones) de todas las parcelas que explican la composicion de
especies hormigas a través del gradiente. Las variables explicativas mostradas explican el 33.4% de la

varianza total ajustada.

Variables PseudoR? p
Humedad relativa (HR) 0.015 0.893
Precipitacién anual (B1012) 0.240 0.000
Promedio de temperatura anual (BIO1) 0.559 0.000
Profundidad de la hojarasca 0.028 0.558
Abundancia de arboles por plot 0.028 0.012
Riqueza de arboles por plot 0.004 0.323
Proporcién de pino por plot 0.011 0.165
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CCA 2 (32.2%)

Andlisis de Correspondencia Candnica para hormigas en un gradiente de elevacion

R 0 1 2
CCA 1 (63.6%)

Figura 7. Gréfico de ordenacién de los dos primeros ejes canonicos de CCA, que explica la variacion en la
composicion de la comunidad de hormigas por humedad relativa (HR), profundidad de la hojarasca (ProfHoj),
abundancia de arboles (ArbAbun), riqgueza de arboles (ArbRiq), proporcién de pinos (Pinus), temperatura media
anual (BIO1) y precipitacion anual (BIO12). Los plots de estudio estan representados en verde y las

morfoespecies y especies de hormigas en azul (las etiquetas de hormigas muestran los nombres de las

especies y morfoespecies).
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e DISCUSION

En este estudio, se encontré que la riqueza de especies de hormigas en la
hojarasca exhibe un patrén en forma de joroba con un pico de diversidad en los
400 m. Encontramos también, que la disimilitud total esta dada por el recambio mas
qgue por el anidamiento y que los factores que principalmente estdn modulando el
patron de diversidad son la temperatura y la precipitacion anual, asimismo
encontramos que el origen biogeografico tiene relevancia en la distribucién de las
especies a lo largo del gradiente altitudinal. El patron de diversidad en forma de
joroba ya ha sido documentado en estudios de diversidad de hormigas a través de
gradientes altitudinales en México (p.ej. Pérez-Toledo et al.,, 2021, Longino y
Branstestter, 2019 y Szewczyk y McCain, 2016), y en otros grupos de artrépodos,

como en polillas (Beck et al., 2016) y escarabajos (Joaqui et al., 2021).

Especialmente, el trabajo con hormigas de Pérez-Toledo y colaboradores
en 2021, tiene especial relevancia para este estudio, ya que también se realiz6
dentro de la ZTM (en Cofre de Perote, Veracruz). En dicho estudio, se encontré un
patron en forma de joroba con un pico de riqgueza entre los 500 y 1000 m, ademas
de un patrén de disimilitud dado principalmente por el recambio. En general, sus
hallazgos apoyan que el filtrado de habitat, donde la temperatura y de cierta manera,
la perturbacion (aunque no se estudia especificamente) son los principales
moduladores de los patrones observados. En el presente trabajo, ademas de la
temperatura, se encontrd que la precipitacion es un modulador relevante para los

patrones observados. Los datos disponibles muestran que la RBC tiene un clima
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hamedo a lo largo de todo el gradiente y segun el modelo climético altitudinal, la
temperatura en estas montafias deberia ser la Unica variable que determina la
riqueza. Sin embargo, la RBC tiene una fuerte estacionalidad, por lo que la
precipitacion también juega un papel importante para la diversidad. Longino y
Branstetter en 2019, también reportaron un pico de diversidad a ~400 m y sugieren
que este patron surge por la combinacién de diversos factores, que incluye el
desgaste bidtico de tierras bajas, asi como transiciones entre ecotonos por efectos
del cambio climético y el conservadurismo de nicho. Explican que las especies
concentradas en tierras bajas, comenzaron a colonizar partes mas altas
consecuencia de la perturbacion y el cambio climético, encontrando en los ~400 m
el clima éptimo ancestral, y en elevaciones mas bajas temperaturas anormalmente
altas (Longino y Branstetter, 2019). Lo cual tiene sentido para nuestro estudio, ya
gue de manera descriptiva encontramos que existe un solapamiento de especies en
los ~400 m y el cambio de temperatura entre una elevacion a otra es elevado
(2.36°C). Y aunque en nuestro estudio no evaluamos los efectos de la perturbacion
y el cambio climatico, elevaciones bajas encontramos géneros oportunistas como
Wassmannia, que suele indicar modificaciones antrépicas (Mendoza-Viteri et al.,

2022).

Al momento de evaluar la ocurrencia, se muestra un patron similar en forma
de joroba, pero el pico maximo se concentra en los 600 m. Entonces hay mas
riqgueza de especies en los 400 m, pero mas ocurrencia de especies en los 600 m.
Esto se puede explicar porque en la parcela 1 de los 600 m, hay especies como

Strumigenys brevicornis que aumenta considerablemente su nimero de registros
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en las muestras, y como Stenamma lobinodus, que en esta elevacion hace su
primera aparicion con un namero considerable de registros (25/30). Es importante
sefalar que, en los 600 m, la humedad relativa aumenta (ver Tabla 1.), por lo que
tiene sentido que Strumigenys brevicornis aumente su ocurrencia, ya que esta

especie habita en zonas humedas (AntWiki).

El recambio de especies (Bsim = 0.612) tuvo una mayor contribucion a la
disimilitud total (Bser = 0.808) en comparacion con el componente de anidamiento
(Bsne= 0.195). Estos resultados, también han sido ampliamente reportados en
sistemas montafiosos tropicales en México (p. ej. Pérez-Toledo et al., 2021, Nunes
et al., 2020 y Garcia-Martinez, 2013) y sugieren que las comunidades a través del
gradiente son diferentes en cuanto a su composicion. Ademas, el hecho de que el
recambio predomine sobre el anidamiento permite inferir que gran parte de las
especies de hormigas estan restringidas a ciertas elevaciones (Pérez-Toledo et al.,

2021).

Respecto a clasificacion biogeografica de las hormigas a través del
gradiente de elevacion, encontramos de manera visual que si existe un
agrupamiento de afinidades biogeograficas. Las especies con afinidad neotropical
se concentran entre los 200 y los 1200 m, aunque Strumigenys brevicornis ha
aparecido también en los 2000 m. Sin embargo, en los 1200 m se registraron un
mayor numero de registros (22) y después fue disminuyendo hasta llegar a un
registro en los 2000 m, lo cual coincide con lo descrito por Longino (AntWiki), ya que
describe su distribucion desde el nivel del mar hasta los 2600 m. Una de las

especies con afinidad neértica que se puede encontrar a lo largo de todo el
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gradiente es Stenamma huachucanum, que también estd ampliamente distribuida
(Antwiki, 2022). Y similar, pero de manera contraria a lo que sucede con S.
brevicornis, Stenamma huachucanum tiene el pico de incidencia a los 1800 m con

27 registros que disminuyen hasta llegar a un registro en los 200 m.

Al encontrar la mayor concentracion de afinidades en elevaciones medias
(400-600 m), se podria inferir que el patron de diversidad de hormigas en la RBC,
responden al modelo de colonizaciéon vertical y horizontal propuesto por Lobo y
Halffter (2000). Donde el mayor numero de especies pertenecientes al linaje
neotropical se concentran en elevaciones bajas y muchas de ellas se restringen solo
a la parte inferior del gradiente (colonizacion vertical), como gran parte del género
Brachymyrmex y Strumigenys; asimismo, hay especies pertenecientes al linaje
neartico que se restringen a la parte superior del gradiente (colonizacion horizontal),

como Stenamma y Nylanderia.

El MLG mostré que las variables ambientales que mas tienen influencia en
el comportamiento del patron de riqgueza son la temperatura y la precipitacion. Se
sabe que éstas son variables moduladoras de la diversidad en gradientes
altitudinales (por ejemplo, McCain, 2009 y Pérez-Toledo et al., 2021). Las hormigas,
al ser organismos ectotermos dependen directamente de la temperatura por lo que
generalmente, los picos de riqueza para este grupo se encuentran en elevaciones
donde la temperatura permite tener una buena productividad (McCain y Grytnes,
2010; Szweczyk y McCain, 2016). De acuerdo al andlisis de correspondencia
candnica, en el eje 1 la mayor variacion esta proporcionada por la temperatura

anual, la precipitaciéon anual, la proporcién de pino y en menor medida, la riqgueza
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de arboles y la profundidad de la hojarasca. También se puede observar que dichas
variables tienen influencia tanto en elevaciones bajas (200 y 400 m), como en
elevaciones altas (1400, 1600, 1800 y 2000 m), sin embargo, la mayor influencia de
estas variables es en elevaciones bajas y, por tanto, en especies mayormente
neotropicales. En el eje 2, la mayor variacion estd dada por la humedad relativa y

en menor medida, por la abundancia de arboles.

El comportamiento de este modelo es interesante, ya que tanto la
temperatura, como la precipitacion, muestran ser fuertes moduladores de
diversidad. Existe una mayor concentracion de especies de hormigas que,
aparentemente, muestran respuesta a la precipitacién anual, la temperatura anual,
la humedad relativa y en menor medida (pero no menos importante) la profundidad
de la hojarasca y la abundancia y riqueza de arboles que estan directamente

relacionadas con atributos de la hojarasca.

e CONCLUSIONES

Los resultados del presente estudio, muestran un patrén de diversidad en
forma de joroba con pico de riqueza de especies a los 400 m y un pico de
abundancia a los 600 m. Las variables que principalmente modulan este patrén son
la temperatura, la precipitacion y la humedad relativa. Lo cual sugiere que en los
400-600 m (consideradas elevaciones medias) las condiciones ambientales son
optimas para el desarrollo de las hormigas en la hojarasca. Ademas, el traslape de
rangos de afinidades también puede explicar el pico de riqueza en esta elevacion.

Conocer los factores que pueden estar modulando patrones de diversidad es
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relevante y necesario para mejorar nuestra comprension sobre la organizacion de
las comunidades bioldgicas. Este proyecto aporta informacion relevante a los datos
disponibles de estudios sobre patrones de diversidad en gradientes altitudinales, ya
que integra factores ambientales e historicos en cierta medida, y muestra un patréon
que cada vez se repite mas en estudios ecolégicos en sistemas montafiosos

tropicales.
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e APENDICES

Apéndice 1. Resumen de Subfamilias, Género, Especies y su respectiva proporcion de
ocurrencias dentro del gradiente.

Subfamilia Género Especies Proporcion (%)
Agrocomyrmecinae Tatuidris Tatuidris tatusia 3
Amblyoponinae Fulakora Fulakora sp.1 3
Dolichoderinae Azteca Azteca sericeasur 3
Dolichoderinae Dorymyrmex Dorymyrmex sp.1 3
Dorylinae Syscia Syscia augustae 20
Ectatomminae Alfaria Alfaria simulans 3
Ectatomminae Ectatomma Ectatomma ruidum 3
Ectatomminae Ectatomma Ectatomma tuberculatum 10
Ectatomminae Gnamptogenys  Gnamptogenys sp.1 7
Ectatomminae Gnamptogenys  Gnamptogenys sp.2 3
Formicinae Brachymyrmex  Brachymyrmex aphidicola 20
Formicinae Brachymyrmex  Brachymyrmex depilis 13
Formicinae Brachymyrmex  Brachymyrmex minutus 3
Formicinae Brachymyrmex  Brachymyrmex sp.1 3
Formicinae Brachymyrmex  Brachymyrmex sp.5 3
Formicinae Brachymyrmex  Brachymyrmex sp.9 10
Formicinae Camponotus Camponotus striatus 3
Formicinae Nylanderia Nylanderia austroccidua 17
Formicinae Nylanderia Nylanderia sp.4 3
Formicinae Nylanderia Nylanderia steinheili 53
Formicinae Prenolepis Prenolepis sp.1 3
Myrmicinae Adelomyrmex Adelomyrmex nortenyo 10
Myrmicinae Adelomyrmex Adelomyrmex silvestrii 40
Myrmicinae Adelomyrmex Adelomyrmex tristani 20
Myrmicinae Apterostigma Apterostigma pilosum 23
Myrmicinae Carebara Carebara sp.1 47
Myrmicinae Crematogaster Crematogaster 13

curvispinosa
Myrmicinae Crematogaster Crematogaster minutissima 3
Myrmicinae Cyphomyrmex Cyphomyrmex rimosus 17
Myrmicinae Cyphomyrmex Cyphomyrmex sp.1 10
Myrmicinae Megalomyrmex  Megalomyrmex megadrifti 13
Myrmicinae Monomorium Monomorium cyaneum 43
Myrmicinae Mycocepurus Mycocepurus smithii 7
Myrmicinae Myrmicocripta Myrmicocrypta sp.1 13
Myrmicinae Octostruma Octostruma balzani 20
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Myrmicinae
Myrmicinae
Myrmicinae
Myrmicinae
Myrmicinae
Myrmicinae
Myrmicinae
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Myrmicinae
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Octostruma
Octostruma
Octostruma
Octostruma
Pheidole
Pheidole
Pheidole
Pheidole
Pheidole
Pheidole
Pheidole
Pheidole
Pheidole

Procryptocerus

Rogeria
Rogeria

Sericomyrmex
Sericomyrmex

Solenopsis
Solenopsis
Solenopsis
Stenamma
Stenamma
Stenamma
Strumigenys
Strumigenys
Strumigenys
Strumigenys
Strumigenys
Strumigenys
Strumigenys
Strumigenys
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Temnothorax
Trachymyrmex

Wasmannia

Belonopelta
Hypoponera
Hypoponera
Hypoponera
Hypoponera
Hypoponera
Hypoponera
Hypoponera

Octostruma excertirugis
Octostruma sp.2
Octostruma sp.5
Octostruma trithrix
Pheidole marmor
Pheidole mera
Pheidole punctatissima
Pheidole sp.10
Pheidole sp.3

Pheidole sp.4

Pheidole sp.6

Pheidole sp.7

Pheidole sp.8

Procryptocerus
scabriusculus
Rogeria creightoni

Rogeria sp.2
Sericomyrmex amabilis
Sericomyrmex sp.1
Solenopsis brevicornis
Solenopsis sp.4
Solenopsis vinsoni
Stenamma aff. excisium
Stenamma huachucanum
Stenamma lobinodus
Strumigenys brevicornis
Strumigenys denticulata
Strumigenys elongata
Strumigenys lanuginosa
Strumigenys ludia
Strumigenys margaritae
Strumigenys rogata
Strumigenys sp.8
Strumigenys spathula
Temnothorax sp.1
Trachymyrmex arizonensis
Wasmannia auropunctata
Belonopelta delitrix
Hypoponera inexorata
Hypoponera sp.1
Hypoponera sp.2
Hypoponera sp.3
Hypoponera sp.4
Hypoponera sp.5
Hypoponera sp.6
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Hypoponera
Hypoponera
Leptogenys
Leptogenys
Odontomachus
Pachycondyla
Pachycondyla
Platythyrea
Ponera
Rasopone
Discothyrea
Proceratium

Hypoponera sp.7
Hypoponera sp.8
Leptogenys cordoba
Leptogenys rufa
Odontomachus brunneus
Pachycondyla harpax
Pachycondyla sp.1
Platythyrea punctata
Ponera exotica
Rasopone ferruginea
Discothyrea horni
Proceratium mexicanum

10

23
30

30
17
17
20



