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Resumen de la tesis que presenta Samuel Antonio Hernandez Jiménez como requisito parcial para la
obtencidn del grado de Maestro en Ciencias en Ciencias de la Vida con orientacidon en Biologia
Ambiental.

Variacién morfoldgica de las hormigas Myrmecocystus de las dunas costeras de Baja California,

Meéxico
Resumen aprobado por:
Dra. Fadia Sara Ceccarelli Dr. Andrés Martinez Aquino
Codirectora de tesis Codirector de tesis

La peninsula de Baja California cuenta con dunas costeras aisladas sobre las cuales se distribuyen
hormigas del género Myrmecocystus Snelling, 1976, cuya distribucion se restringe en estos habitats; la
artropofauna de estas dunas es poco conocida. Se evaluaron las diferencias morfoldgicas de
Myrmecocystus de seis poblaciones recolectadas a lo largo de la peninsula de Baja California
correspondientes a seis dunas. Para medir las diferencias morfolégicas de las poblaciones, se
analizaron 109 individuos, 20 por cada duna, a excepcién de una duna en donde sdlo se recolectaron
nueve individuos. Para evaluar los cambios de forma intra e interpoblacionales, se analizaron dos
estructuras morfolégico-funcionales: 1) cabeza, incluyendo el clipeo relacionada con la competenciay
alimentaciény 2) térax, incluyendo el propodeo, que muestra la diferencia de casta entre obreras. Con
una cdmara fija montada en un microscopio estereoscépico se tomaron 198 microfotografias digitales,
para evaluar cambios de forma mediante un analisis de morfometria geométrica. Se detectaron
diferencias asociadas al aislamiento geografico. La variacidon observada en la cabeza puede ayudar a
diferenciar las poblaciones del norte de la peninsula (Santa Rosaliita, Punta Mazo, Guerrero Negro y
Punta Abreojos) y las del sur (Las Barrancas y Bahia Magdalena), la variacion morfoldgica del térax no
mostré diferencias significativas. Existen variaciones intraespecificas que podrian ser consecuencia de
las condiciones ambientales (fenotipicas) o por procesos aleatorios como la deriva génica. El presente
estudio arroja datos de la variacién morfoldgica de seis poblaciones que representan dos especies de
Myrmecocystus aun no descritas para la peninsula de Baja California. Estos resultados repercutiran en
la descripcion y un aumento documentado de la biodiversidad de la artropofauna bajacaliforniana.

Palabras clave: Alometria, Especiacion, Morfometria Geométrica, Forma, Especies no descritas



Abstract of the thesis presented by Samuel Antonio Hernandez Jiménez as a partial requirement to
obtain the Master of Science degree in Life Sciences with orientation Environmental Biology.

Morphological variation of Myrmecocystus ants from the coastal dunes of Baja California, Mexico

Abstract approved by:

Dra. Fadia Sara Ceccarelli Dr. Andrés Martinez Aquino
Codirectora de tesis Codirector de tesis

The Baja California peninsula has isolated coastal dunes on which ants of the genus Myrmecocystus
Snelling, 1976 are distributed, whose distribution is restricted in these habitats; The arthropofauna of
these dunes is poorly understood. The morphological differences of Myrmecocystus were evaluated
from six populations collected along the Baja California peninsula corresponding to six dunes. To
measure the morphological differences of the populations, 109 individuals were analyzed, 20 for each
dune, except for one dune where only nine individuals were collected. To evaluate intra- and inter-
population shape changes, two morphological-functional structures were analyzed: 1) head, including
the clypeus related to competition and feeding, and 2) thorax, including the propodeum, which shows
the caste difference between workers. With a fixed camera mounted on a stereoscopic microscope,
198 digital microphotographs were taken to evaluate shape changes through a geometric
morphometry analysis. Differences associated with geographic isolation were detected. The variation
observed in the head can help to differentiate the populations of the north of the peninsula (Santa
Rosaliita, Punta Mazo, Guerrero Negro, and Punta Abreojos) and those of the south (Las Barrancas and
Magdalena Bay), the morphological variation of the thorax did not show significant differences. There
are intraspecific variations that could be a consequence of environmental conditions (phenotypic) or
random processes such as gene drift. The present study yields data on the morphological variation of
six populations representing two species of Myrmecocystus not yet described for the Baja California
peninsula. These results will have an impact on the description and a documented increase in the
biodiversity of the Baja Californian arthropofauna.

Keywords: Allotometry, Speciation, Geometric Morphometry, Shape, Undescribed Species
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Capitulo 1. Introduccidn

Todas las formas de vida son producto de la interaccion entre organismos y ambiente, este fendmeno, ha
fascinado a los naturalistas y bidlogos evolutivos. Repetidamente ha surgido la pregunta de si las
diferencias de forma entre poblaciones y especies geograficamente aisladas representan adaptaciones
locales, o si son el resultado de cambios morfoldgicos por procesos aleatorios como la deriva génica
(Falcconer y Mackay, 1996; Lynch y Cols, 1999). También, los ambientes parecidos pueden favorecer
rasgos similares en diferentes linajes evolutivos, debido a procesos de convergencia o seleccién

estabilizadora (Losos, 2011).

Los ambientes extremos son iddneos para contestar estas preguntas, dado que se tienden a encontrar
especies con adaptaciones morfolédgicas especificas para sobrevivir en ellos (Sommer y Wehner, 2012). Un
ejemplo de ambientes extremos son las dunas costeras, formaciones sedimentarias originadas por vientos
gue se encuentran por encima de la velocidad umbral (ut) (5 m/seg) (viento que inicia el movimiento de
las particulas del suelo), con un suministro continuo de arena, y una barrera (vegetacion o sedimento) que
disminuya la velocidad del viento y acumule la arena transportada. Su formacidn puede ser desde
pequefios monticulos de 0.5 m (“dunas embrionarias”), hasta los 100 a 130 m de altura, extendidas por
varios kildmetros tierra adentro (Chen, 2015; Espejel et al., 2017; Glasier et al., 2019). Las dunas costeras
se clasifican segun la direccion y velocidad del viento, de forma transversal, parabdlica, barjan, longitudinal
y estrella. Estan presentes en tres tipos de paisajes, 1) valles fluviales, 2) regiones aridas, y 3) costas

marinas y lacustres (Gornish y Miller, 2010; Semarnat, 2013; Mufioz- Vallés y Cambrollé, 2015).

Entre los distintos tipos de dunas no existen diferencias en cuanto a los principios fisicos que rigen su
movimiento ni en los procesos aerodinamicos de la direccion del viento, las principales diferencias son
ocasionadas por factores bidticos y abidticos propios de las dunas (Psuty, 2008; Maun, 2009). La
vegetacidn es un elemento esencial para la formacidn de dunas, ya que de ella depende su estabilidad, y
movilidad, que sean semimdviles o estabilizadas. La vegetacion de las dunas costeras se le denomina
“vegetacion halofita”, y se caracteriza principalmente por la tolerancia a la sal y otras caracteristicas como,
sequia, alta temperatura superficial, abrasién por arena y baja cantidad de nutrientes (Hesp,1991; André
et al., 1994; Hesp, 2000). Las dunas costeras se encuentran limitadas a las playas arenosas y a la dinamica
de su vegetacion haldfita y exposicién al viento (Ranwell, 1972; Malavasi et al., 2013; Jiménez- Orozco et

al., 2015).
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En México las dunas costeras cubren 1% de su superficie (=~ 8000000 ha) distribuidas en un 80% del litoral
costero mexicano. La peninsula de Baja California cuenta con las dunas con menor perturbacion
antropogénica en comparacion con las dunas localizadas en el Golfo de México (Rusell y Johnson, 2000;
Duran et al., 2007; Jiménez Orozco et al. 2015). La mayoria de las dunas de Baja California carece de
estudios relacionados con la fauna que las habitan, se conoce mejor su geomorfologia y sobre la
vegetacién que se desarrolla sobre ellas (Jiménez- Orozco et al., 2015). La peninsula de Baja California se
formé durante el mioceno tardio (5-6 millones de afios), por el desplazamiento de las placas tecténicas del
Pacifico y de América del Norte, el resultado fue la separacién de la peninsula bajacaliforniana de la costa
mexicana continental y la expansion del mar de Cortés (Grismes, 2000; Riemann y Ezcurra, 2005). Los
complejos montafiosos que se extienden de norte a sur de la peninsula crean un gradiente fisiografico con
una diversidad de ecosistemas Unicos que albergan a diversos organismos terrestres, en su mayoria
endémicos. A comparacion de los sistemas montanosos, la formacion de las dunas costeras ha sido
relativamente reciente y aun no se cuenta con mucha informacidn sobre su surgimiento. Johnson (2021)
menciona la existencia de dunas “fosilizadas” después de la glaciaciéon hace 125, 000 afos. A lo largo de la
peninsula las dunas costeras abarcan cerca de 250, 000 ha, cada uno con caracteristicas propias (Semarnat,

2013; Jiménez- Orozco et al., 2015).

Las dunas son consideradas sistemas discretos en el tiempo debido a que influyen sobre la dinamica
poblacién de las distintas especies que las habitan (McLachlan, 1991; van der Maarel, 2003; Mufios- Vallés
y Cambrollé, 2015). Las dunas costeras, por estar separadas entre si a lo largo de las costas pueden albergar
biodiversidad de manera similar al de las islas de archipiélagos. Por ello, son un modelo idéneo para
estudiar las adaptaciones y las diferencias en formas de las poblaciones y especies que las habitan. Las
hormigas son un grupo que parece estar particularmente bien adaptados a las dunas costeras de la
peninsula de Baja California. Algunas especies de hormigas del género Myrmecocystus (Snelling, 1976) que
habitan las dunas costeras, presentan caracteristicas conspicuas, tales como, la ausencia de obreras que
almacenan azucares (repletas), menor tamafio que otras especies de su género, una coloracién marrén
oscura, que dificulta su identificacién (van Elst, 2021; Grzés et al., 2021; Sankey-Alamilla Com. Pers.). Como
muchas hormigas, las Myrmecocystus son sensibles a las perturbaciones que alteran la forma de las dunas

costeras, por lo tanto, son indicadores de perturbacién (Chen et al., 2015; Durou et al., 2002).

Las hormigas mieleras Myrmecocystus presentan afinidad Neartica, se distribuyen desde el norte del
estado de Washington, limitadas por las montanas Rocallosas al este, hasta el sur del altiplano mexicano
(Latke, 2003; Fisher y Cover, 2007). Myrmecocystus incluye especies endémicas de habitats aridos y

semidridos, por lo tanto, las especies de Myrmecocystus predominan en los cuatro desiertos americanos,
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la Gran Cuenca y los desiertos de Mojave, Sonora y Chihuahua (Snelling, 1976; 1982). De las 29 especies
descritas de Myrmecocystus, 16 son nativas de Baja California (Guenard et al., 2017). En un complejo de
seis dunas costeras de la costa del Pacifico bajacaliforniano, con base en anilisis filogenéticos de datos
moleculares se detectaron dos especies de Myrmecocystus nuevas para la ciencia y sin descripcion de su
diferenciacidon morfoldgica (ver Johnson y Ward, 2002; Sankey Alamilla, Com. Pers). Debido a la falta de
caracteres morfoldgicos que ayuden a delimitar especies morfoldgicas, distintos autores han sefialado
dentro del género Myrmecocystus la presencia de especies cripticas (especies morfolégicamente idénticas,

pero genéticamente distintos) (Kronauer et al., 2004; van Elst et al., 2021).

El tema de las especies cripticas en hormigas ha generado controversia entre taxénomos y bidlogos
evolutivos en las clasificaciones filogenéticas (Seiferd, 2009). Por ejemplo, Mayr (1936) hipotetizé que el
poco desarrollo de rasgos morfoldgicos en insectos se debe a la sofisticada comunicaciéon quimica, como
sucede con las hormigas. Por otra parte, los rasgos morfoldgicos pueden presentar una manifestacién
diagnostica diminuta o inusual en la forma de los organismos estudiados, lo que causa que se manifiesten
como especies pseudocripticas (Smith y Cognato, 2022). De la existencia de especies cripticas o
pseudocripticas en hormigas ha resultado la necesidad de analizar su variacion morfolégica con nuevas
técnicas de estudio para conocer mejor su diversidad dentro de los ecosistemas. En el caso de las
Myrmecocystus de las dunas costeras del Pacifico bajacaliforniano, el uso de los marcadores moleculares
ha sido implementado para delimitar especies que no se pueden distinguir con métodos morfométricos

tradicionales (van Elst et al., 2021).

Gracias a los avances de la biologia molecular, existen técnicas basadas en muestras de ADN para detectar
posibles especies cripticas (Herbert et al., 2003; Stoeckle, 2003). El complementar estudios moleculares
con analisis morfoldgicos, permite medir los cambios del fenotipo de los individuos y poner a prueba la
veracidad de las “especies cripticas” con enfoques integrativos. Considerando alternativas a los estudios
moleculares, se han desarrollados dos métodos de cuantificacién morfométrica basados en los andlisis uni

y multivariados, la morfometria tradicional (MT) y la morfometria geométrica (MG).

La MT es un método cuyos datos primarios se basan en distancias, indices y angulos (Figura 1). Con la MT
es posible cuantificar la covariacion en las medidas morfolégicas y evaluar los patrones de variacidon dentro
y entre las muestras. Sin embargo, la MT presenta diversos problemas tanto en la metodologia en la
captura de datos, asi como, los analisis estadisticos que se aplican (Aguirre y Prado, 2018; Tatsuta et al.,
2018). Adams et al., (2004) enlistan 4 problemas de la MT: 1) Las diferencias de la forma basados en

distancias lineales describen fundamentalmente diferencias en el tamafio, el tamafio o la escala de los
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organismos no se eliminan. 2) La homologia en las distancias lineales son dificiles de evaluar, porque
muchas distancias no estdn definidas por puntos homélogos. 3) Dentro del conjunto de datos pueden
existir medidas iguales de dos formas diferentes, sin que estas distancias sean equivalentes u homdlogas,
lo que podria ocasionar errores al momento de traspasarlos. 4) No es posible visualizar los cambios de la

forma a partir de graficas debido a que las relaciones geométricas entre las variables no se conservan.
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Figura 1. Imagen representativa donde se muestran se muestran los caracteres morfométricos que se miden
comunmente en Morfometria Tradicional (MT) de hormigas

Por otro lado, la MG es un método cuyos datos primarios estdn basados en puntos homélogos o puntos
anatémicos de referencia denominados en inglés como “landmarks” (en lo sucesivo en este estudio se
utilizara landmarks para referirse a los puntos anatdmicos). Los landmarks se encuentran dispuestos en
los ejes de un plano cartesiano, que pueden ser de dos (X, Y), o tres dimensiones (X, Y, Z). El uso de
landmarks con coordenadas cartesianas permite describir la variacion de la forma, manteniendo intacta la
estructura geométrica de la configuracion. Asi, la forma no se ve afectada por el tamafio, posicidon y
orientacién del organismo en cuestién (Aguirre y Prado, 2018) (ver Figura 2). A diferencia de la de la MT,
el tamafio no se correlaciona con la forma, esta se elimina debido al escalado de las configuraciones y el
tamanio centroide (la distancia entre landmarks y el centro de la forma). Por lo tanto, la forma del objeto
de estudio no se describe en términos de sus dimensiones, sino con base en la relacién espacial entre sus

partes (Ibacache et al., 2010: Galan, 2016).
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Figura 2. Imagen representativa de la cabeza de hormiga Myrmecocystus, mostrando la posicidn de cuatro landmarks
digitalizados pertenecientes al clipeo. La posicidn de los landmarks en un plano 2D puede estar definido con dos
coordenadas, uno para el eje X y otra para el eje Y. Las lineas amarillas son un ejemplo, de donde estarian los valores
de los landmarks 1 (X1, Y1) y 2 (X2, Y2). Las lineas no fueron dibujadas para los landmarks 3 y 4 para no provocar
confusiones en el ejemplo.

El tamafio del centroide de la forma de un organismo se basa en todos los landmarks en torno a su medida,
para una pequefa variacién isotrépica de las coordenadas de los landmarks en su forma total, se encuentra
en el centro de las configuraciones y se calcula como la raiz cuadrada de la suma de las distancias al
cuadrado entre el centro geométrico de la forma y sus landmarks (Bookstein, 1991) (ver Figura 3). Estos
elementos (landmarks, centroides y su variacion) permite observar a posteriori, tanto estadisticamente
como visualmente, que regidn o estructura esta variando de forma y como estan ocurriendo estos cambios
morfoldgicos, sin importar el origen que los provoca, por ejemplo, cuestiones genéticas, ambientales o

aleatorias (desconocidas) (Adams et al., 2004; Ibacache et al., 2010; Jaramillo, 2011; Menéndez, 2011).

4 1

TC= \J a2+b2+c2+d2

Figura 3. Método para estimar el tamafo centroide. Tomado de Ibacache et al. (2010).
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Los andlisis con métodos de MG permiten realizar interpretaciones bioldgicas precisas acerca de las

diferencias morfoldgicas entre individuos, poblaciones y especies (Klingenberg, 2013; Benitez y Plschel,

2014; Friedrich et al 2014; Villalobos-Leiva y Benitez, 2020).

La importancia de definir la “forma” de los organismos, radica en su valoracién de conocer con precisidon
qué es, qué propiedades exhibe y como puede ser interpretada. Kendall (1977) la define como “toda
informacidn geométrica que resulta de retirar los efectos de la posicidn, escala y rotacidn de un objeto”.
Esta definicion ha sido utilizada en distintos trabajos morfométricos; sin embargo, aunque logra capturar
gran parte de las caracteristicas visuales, no incluye la parte sensorial de los objetos, lo que impide una
interpretaciéon completa de la forma. A grandes rasgos, Costa y César (2001) definen la “forma” como
“cualquier entidad visual Unica, distinta, completa y unida”. Esta definicién podria complementar Ia
definicién de Kendall (1977), ya que también toma en cuenta la superficie como una entidad de la forma

(ver Figura 4).

La integracién de las caracteristicas de la “forma” se puede representar a través del concepto matematico
de “conectividad”, denominado como “shape” en inglés, y que se refiere a cualquier conjunto de puntos
conectados que pueden estar dados por valores continuos y discretos (Costa y Cesar, 2001; Dryden y Kent,

2015). Zelditch et al., (2004) definen a “shape” como puntos discretos en el espacio, bien definidos.

Debido a que el término “shape” no tiene una traduccién al castellano, muchas publicaciones en espaiiol
toman el término “forma” para referirse a la “forma pura” o “shape” de los objetos u organismos a medir.
En este estudio se usard el concepto de “forma” para referirse a la configuracién de los individuos y todas
sus caracteristicas y propiedades (para mas detalle ver van der Molen et al., 2007; Ibacache et al., 2010;

Jaramillo, 2011; Benitez y Pischel, 2014).

Enla MG, laforma de los organismos se obtiene por la superposicion de los landmarks sobre las estructuras
bioldgicas, para posteriormente convertirlas en coordenadas. Las coordenadas obtenidas corresponden a
datos crudos donde se encuentra la informacidén de la variacidon de la forma, asi como las diferencias
causadas por el tamafio, la orientacién y la posicién en la que fueron tomadas las estructuras morfolégicas,
con estos datos no es posible hacer una comparacidn de los cambios en la forma, ni de la direccidn que
estd tomando, por ello es necesario recurrir a un analisis de ordenamiento estadistico como los andlisis de

Procrustes (Jaramillo, 2011).



Figura 4. Representacidn grafica de la cabeza de una hormiga de Myrmecocystus, donde se muestra como la forma
no se ve afectada por el (a) tamanio, (B) posicion y (C) orientacion.

A pesar de que el tamafio y la forma son variables independientes, a menudo se correlacionan. En casos
donde el tamafio y la forma cambian con proporciones diferentes (i.e., desproporcionalmente), este
proceso de crecimiento se le denomina “alométrico”. La alometria en los organismos se puede detectar
comparando la misma estructura de individuos en diferentes etapas de desarrollo (alometria
ontogenética), la misma estructura (comparando dos o mas estructuras) en individuos/poblaciones de un

mismo estadio (alometria estatica), o comparando estructuras dentro de un marco filogenético (alometria
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evolutiva) (Cock, 1966; Kilngenberg y Zimmermann, 1992). Asi la alometria puede deberse al desarrollo y

crecimiento natural u ontogenético de los organismos vivos (Ibacache et al., 2010; Galan, 2016).

1.1 Antecedentes

Los primeros estudios en dunas costeras en México, realizados por grupos de investigadores extranjeros
son desde la década de 1960, se enfocaron en su dinamica vegetal y sedimentaria (Psuty, 1965; Inman et
al., 1966). Los estudios por ecélogos latinoamericanos iniciaron hace 50 afios; particularmente en México
hubo un incremento de este tipo de estudios entre las décadas de 1990-2010, y la mayor produccion de
articulos se presenta en la Gltima década (v.g, Martinez et al., 2006; Jiménez- Orozco et al., 2015). La flora
de las dunas costeras de México esta compuesta por vegetacion haldéfita constituida por 153 familias, 897
géneros y 2075 especies (Espejel et al., 2017). A nivel nacional, la pérdida de vegetacidn dentro de estos
ecosistemas ha sido registrada hasta de un 14.2%, lo que equivale a 259 km?de territorio desde el 1976 -
2000 (Seingier et al., 2009). A pesar de la gran extension que tienen las dunas costeras en México, estos

ecosistemas han sido poco valorados y por ende poco estudiados (Semarnat, 2013).

En cuanto a su fauna y sus procesos ecoldgicos, las dunas costeras también han sido poco estudiadas
(Jiménez- Orozco et al., 2015). En México, el panorama ecoldgico de estos ecosistemas es de ambientes
muy deteriorados, donde las dunas costeras han perdido cerca del 50% de su territorio, las cuales han sido
convertidos en sitios agropecuarios o zonas urbanizadas (Martinez et al., 2006; Gornish y Miller, 2010;
Jiménez- Orozco et al., 2015). Las dunas del Golfo de México han estado sujetas a constantes presiones de
cambio por el establecimiento de puertos industriales y comerciales, mientras que las dunas del Pacifico

norte estdn menos perturbadas (Russell y Johnson. 2000; Duran et al., 2007).

La atencidn que se le ha brindado a las hormigas en las dunas costeras ha sido menor que otro tipo de
fauna dunar. Las hormigas de las dunas costeras contribuyen con servicios ecosistémicos muy importantes
como la compactacidn y remocién del suelo, el mantenimiento del material vegetal, disminuyendo la capa
de la materia organica. Son competidores y reguladores directos de los artropodos marinos, disminuyen
las poblaciones de insectos herbivoros y contribuyen a la dispersion de semillas (Duruo et al., 2002; Bonte
et al., 2003; Cuautle et al., 2015; Chen et al., 2015; Glasier et al., 2019). Como la mayoria de las hormigas,
estas presentan sensibilidad a la perturbacién del habitat y responden a los cambios de manera similar a

otros taxa (Chen et al., 2015).
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La mayor riqueza y abundancia de hormigas dentro de las dunas se distribuye segin aumenta la altitud
desde el nivel del mar. Se ha comprobado que las hormigas que habitan las dunas costeras tienen una
estrecha relacién con el tipo de vegetacién dunary mds con las que se forman por una vegetacion arbustiva
(ver Diaz- Castelazo et al., 2004; Lassau y Hochuli, 2004; Gornish y Miller, 2010). Las dunas costeras
proveen a las hormigas un ecosistema idéneo para su diversificacion, su tipo de suelo arenoso les facilita
la excavacién para la construccion de tuneles a comparacién con los suelos con mayor contenido de arcilla
(Howe et al., 2010; Grzés et al.,, 2021). Dentro de las dunas se encuentran seis de los siete grupos
funcionales de hormigas existentes propuestos por Andersen (1955; 1997): Dolichoderinae dominantes,
Camponitini subordinadas, especialistas en determinado clima, especies diminutas (especies de hormigas
que son dificiles de ver debido a su tamafio muy pequefio; en cuanto a grupos funcionales), oportunistas
y Myrmicinas generalistas. El Unico grupo que no coloniza las dunas costeras son las depredadoras

especialistas, mientras que las oportunistas son las mas diversas en este ecosistema (Chen et al., 2015).

En estudios de MG de insectos, se han propuesto estructuras anatémicas de analisis como las alas (e.g,
lepidoptera, hemiptera, odonata, himendptera y ortdptera), cabeza, téorax, forma del cuerpo, élitros (e.g,
coledpteros), mandibulas y genitales (Roth y Mercer, 2000; Herndndez et al., 2015 y Tatsuta et al., 2018).
La estructura poco recomendada en estudios de MG de insectos es el abdomen ya que presenta grandes
cambios en la forma producto de la alimentacidn (Jaramillo, 2011). Las hormigas cuentan con estructuras
como un exoesqueleto firme y una morfologia que no varia después de la fase adulta, caracteristica que
comparte con la mayoria de los hexapodos. Estas caracteristicas facilitan el estudio de la MG, ya que sus
rasgos son claramente diferenciables, lo que facilita la descripcidn de la variacidn de la forma y pueden ser
reproducibles por cualquier entomdlogo (Tatsuta et al., 2018; Cs6sz et al., 2021). Las estructuras mas
estudiadas en el grupo de las hormigas han sido el contorno de la cabeza (Giley et al., 2010; Perfilieva,
2010), el pronoto y térax (Yazdi, 2014; Galban et al., 2021), las mandibulas (Manting et al., 2015) los
genitales en los machos (Tozetto y Latke, 2020), y las alas en fases reproductoras (reina y macho), al igual
que en hormigas fosilizadas donde esta estructura se ha conservado (Perfilieva, 2010; Katze et al., 2018).
Actualmente son pocos los estudios realizados para comparar el ritmo de evolucion entre los diferentes
rasgos morfoldgicos de las hormigas; sin embargo, los cambios morfoldgicos podrian ser un indicativo de

lo que estd ocurriendo entre la vegetacion y su ambiente (Yates et al., 2014; Friedman et al., 2020).

La morfologia de las hormigas Myrmecocystus se debe al resultado de la accion directa de la presion
ambiental que impulsa la expresién fenotipica mediado por genes. Uno de los resultados de estos cambios
de forma es el polimorfismo de castas, lo cual se divide en cuatro formas diferentes (reina, obrera mayor

y obrera menor) y una para el macho (Snelling 1976; 1982; Holldobler y Wilson 1990). En cuanto al
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comportamiento social de las Myrmecocystus, se han registrado especies con conducta de pleometrosis;
colonias fundadas por multiples reinas que podrian estar emparentadas o no. Este comportamiento
sugiere una historia evolutiva adaptativa para Myrmecocystus, ya que ofrece ventajas para las reinas
fundadoras, con mas probabilidad de sobrevivir en el forrajeo y asi acelerar el crecimiento de una colonia
gue provoca poblaciones con la posibilidad de abarcar areas mas extensas de territorio y de esta forma

tomar el control de los recursos (van Elst et al., 2021).

Las dos especies de Myrmecocystus detectadas con base en anlisis filogenéticos con datos moleculares
(Sankey Alamilla, com. Pers.) y aun sin describir de las dunas costeras del Pacifico bajacaliforniano, se
encuentran distribuidas en dunas costeras discretas y separadas geograficamente, en un eje de norte a
sur. Debido a su gran similitud morfoldgica, se tenderia a sugerir que podrian compartir un ancestro comun
reciente, y por causa de poco tiempo de divergencia no se ha desarrollado suficiente variacion morfolégica
entre ellas. Sin embargo, estas dos especies de Myrmecocystus no son especies hermanas ni estan
asociados a un mismo clado filogenético (Sankey Alamilla, Com. Pers.) Esto ultimo podria ser indicativo de
procesos de convergencia morfoldgica en ambientes parecidos. A niveles poblaciones, se podria inferir la
existencia de cambios en la forma de sus individuos, resultado de adaptaciones locales o cambios
genéticos aleatorios. Por tanto, resulta importante analizar cdmo es la variacion morfolégica de las
poblaciones de las dos especies nuevas de Myrmecocystus de Baja California, y realizar inferencias

ecolégico-evolutivos sobre los posibles procesos que la causan.

1.2 Justificacion

Las dunas costeras son ambientes Unicos y seriamente amenazados por los cambios antropogénicos,
incluyendo el del cambio climatico global. Asi mismo, estdn en riesgo de extincidon los organismos
adaptados a vivir de forma exclusiva en ellas. Por ende, impera el estudio de su fauna, ya que no se dispone
de informacion detallada y confiable sobre su historia natural, como es el caso de las especies del género
Myrmecocystus. Estas especies presentan complejidad taxonémica debido a la presencia de especies
cripticas (Kronauer et al., 2004; van Elst et al., 2021). Los estudios genéticos de poblaciones y de especies
aportan al conocimiento de la taxonomia, sistematica y biodiversidad; sin embargo, dichos estudios
conllevan un costo elevado y se requiere de la integracion de métodos que describan informacién sobre
la variacion de la forma asociada a una caracterizacion molecular. La morfometria geométrica, ademas de
su bajo costo, ha sido una excelente herramienta fiable para los estudios de la delimitacion de especies,

inclusive para “especies cripticas”. Por tanto, en este estudio se pone a prueba la morfometria geométrica
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como herramienta para vislumbrar la variacion de las formas de Myrmecocystus de las dunas costeras
bajacalifornianas, lo cual permitird avanzar en un futuro con mas estudios de este tipo para otras especies
del género, asi como para otros organismos dunares.

1.3 Hipoétesis

Dado el aislamiento geografico de las dunas costeras de la Peninsula de Baja California, aunado a sus

caracteristicas bidticas y abidticas extremas de cada duna costera, se espera encontrar variacion

morfoldgica entre las especies y poblaciones de hormigas Myrmecocystus spp.

1.4 Objetivos

1.4.1 Objetivo general
Identificar si existen variacion morfoldgica entre las especies y poblaciones de hormigas Myrmecocystus
de las dunas costeras del Pacifico bajacaliforniano para detectar los rasgos morfoldgicos que delimitan
1.4.2 Objetivos especificos

1. Identificar si existen diferencias morfolégicas intra e interespecificas en las diferentes

poblaciones de hormigas.

2. Identificar diferencias morfoldgicas con relacion al tamafio de los individuos por cada poblacidn.
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Capitulo 2. Metodologia

2.1 Recolecta de hormigas

Las hormigas utilizadas para el estudio de morfometria geométrica fueron recolectadas de manera directa
(con aspiradoras bucales) en seis dunas costeras ubicados en la peninsula de Baja California a lo largo de
la costa del pacifico. De norte a sur, las dunas muestreadas se encuentran representadas por un color para
distinguirlas dentro de la figura 5, como sigue: Punta Mazo (Verde) (30.424333° N; -116.012529° S), Santa
Rosalia (Azul) (28.933796° N; -114.488113° S), Guerrero Negro (Rojo) (28.048205° N; -114.033533° S),
Punta Abreojos (Naranja) (26.719174° N; -113.559251° S), Las Barrancas (Morado) (25.990841° N; -
112.194048° S) y Bahia Magdalena (Amarillo) (24.604968°N; -111.789952° S). En un estudio previo, las
hormigas muestreadas se trataron de identificar a nivel especie con claves dicotdmicas morfolégicas
(Snelling 1976; 1982); sin embargo, no se lograron identificar, por lo que se les aplic6 métodos de
identificacion molecular (Sankey Alamilla, Com. Pers.). Con base en los resultados moleculares, se logré
delimitar dos especies de hormigas Myrmecocystus: una especie representada por las poblaciones
presentes en las cuatro dunas nortefias (i.e., Punta Mazo, Santa Rosalia, Guerrero Negro y Punta Abreojos),
y una segunda especie representada por las poblaciones de las dos dunas surefias (i.e., Las Barrancas y
Bahia Magdalena). En este contexto, en el presente trabajo y en lo consecutivo, se nombraran como
Myrmecocystus sp. “norte” y Myrmecocystus sp. “sur”, respectivamente. Después de la recolecta, los
individuos se limpiaron las muestras de agentes externos como arena y otros artrépodos, se preservaron

en alcohol al 96% y se procedieron a preservar en el congelador hasta su montaje.

2.2 Montaje y toma de fotografias

El proceso de preservacion de las hormigas se llevd a cabo a través de montaje entomoldégico. Para ello las
hormigas fueron montadas utilizando pequefios tridngulos de papel (3mm de ancho x 7 mm de largo,
tamafio estandar), utilizando la parte mas ancha para colocar los alfileres (figura 6). EIl montaje de
hormigas se realizd en la regidn inferior de la zona toracica, esta regidon no afecta la identificacién
taxondmica de las hormigas y con este montaje se puede apreciar todas las partes de su cuerpo (ver Figura

7). El proceso de montaje consistié en abrir con los alfileres las mandibulas y las antenas. Las propatas se
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dirigieron hacia el frente, las mesopatas y metapatas hacia atras. Todos los individuos se montaron

completamente secos (Vasquez — Bolanos, 2022).
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Figura 5 Mapa de la peninsula de Baja California, con los sitios de recolecta de las hormigas Myrmecocystus y las
ecorregiones donde se localizan.
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Para implementar el método de MG, es necesario contar con una serie de imdagenes fotograficas de las
estructuras de los organismos a analizar. Estas imagenes pueden estar en formato 2D o 3D. Las imagenes
en 3D presentan algunos problemas a la hora de interpretar los datos debido a la dimensidn de la figura.
Por otro lado, las imagenes en 2D mantienen la coplanaridad de los puntos anatémicos de referencia y son
claramente definibles (Zelditch et al., 2004; Ibacache et al., 2010). En este estudio se decidié trabajar con
imagenes en 2D de las formas de la cabeza y térax, debido a que son las estructuras mas estudiadas dentro

de las hormigas y presentan mds diferenciacion de forma a niveles intra e interespecifico.

Figura 6. Fotografia de hormigas del género Myrmecocystus preservadas con la técnica de montaje entomoldgico,
siguiendo los criterios de Vasquez-Bolafios (2022) con una escala de 10 mm.

Cabeza Toérax Abdomen

Peciolo

Antena

Palpos maxilares

Figura 7. Morfologia general de las hormigas del género Myrmecocystus, se distingue facilmente gracias a sus palpos
maxilares en donde el 4 segmento es mas largo que el 5y el 6.
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Para las fotografias se utilizé una plataforma de unicel de 2 cm de alto, con el fin de estandarizar todas las
muestras para que se encuentren a la misma distancia focal del microscopio estereoscopio. En la toma de
fotografias se utilizé una cdmara de microscopio INFINITY 1-1 M de Lumenera, con una resolucion de 1280
x 1024 y 120 fps (fotogramas por segundo). Para estandarizar la proporcién entre las dimensiones de los

individuos, se utilizé una escala de 10 mm (Figura 8).

Se tomaron fotografias de 105 individuos del plano frontal para la cabeza, y de 93 individuos para el térax
en vista dorsal. El nimero de individuos fotografiados por poblacidn varié debido a que no se pudieron
recolectar de manera homogénea en cada duna (en Bahia Magdalena solo se recolectaron 9 individuos) o
porque los individuos se encontraron maltratados ya sea en la cabeza o en el térax. El total de individuos

fotografiados por cada duna costera se enlista en la tabla 1.

Figura 8. Fotografia de la plataforma de unicel de 2 cm de alto, para la estandarizacion con respecto a la distancia
focal del microscopio.
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Tabla 1. Numero de individuos fotografiados para cada duna costera para la toma de datos morfométricos de cabeza
y térax. Los colores mencionados para cada duna costera corresponden a la figura 1

Duna Costera Morfologia | Morfologia
de cabezas | de térax

1) Punta Mazo (verde) 18 15

2) Santa Rosaliita (azul) 20 15

3) Guerrero Negro (rojo) 20 20

4) Punta Abreojos (naranja) 20 18

5) Las Barrancas (morado) 18 16

6) Bahia Magdalena (amarillo) 9 9

Total: 105 93

La cabeza y el térax son las estructuras mas utilizadas dentro de la morfometria geométrica, son las
estructuras mayormente esclerotizadas, que no se deforman ya que no cuentan con presencia de tejidos
blandos (Giley et al., 2010). Para estandarizar la toma de fotografias de los rasgos utilizados para observar
los cambios de forma, se siguieron las indicaciones sugeridas en la guia de montaje de hormigas de
AntWeb (2010). La posicidn de la cabeza se hizo de manera frontal, asegurando que el clipeo se encuentre
en el mismo plano que la cabeza. El térax se tomd en vista dorsal, asegurandonos que el cuerpo de la
hormiga no se incline demasiado hacia el frente o hacia atras y que el punto del plano superior del enfoque

se encuentre en el centro.

2.3 Toma de landmarks y semilandmarks

Los landmarks son puntos superpuestos que mantienen una homologia ya que se encuentran situados en
un mismo plano dentro de las intersecciones anatdmicas de cada organismo, de esta forma cada una de
las configuraciones de puntos deben ser iguales en todas las fotografias y pueden identificarse de manera
fiable (Zelditch et al., 2004; Webster et al., 2010; Ibacache et al., 2010; Torcida y Pérez, 2012; Villalobos-
Leiva y Benitez, 2020). Un landmark es el espacio que posee un “nombre” que le proporciona el operador.
En nuestro caso se utilizdé un acronimo para cada fotografia nombrada con las iniciales del género, la duna
a la que pertenece y el numero del individuo, por ejemplo: “MyPA04”. El landmark, ademas del nombre
incluye las coordenadas cartesianas que pueden ser de forma bidimensional (X,Y) o tridimensional (X, Y,

Z) los cuales cumplen con la funcién de describir su posicion en el espacio (Ibacache et al., 2010).
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Para visualizar la forma total del organismo de estudio, se implementa el uso de semilandmarks para
describir las estructuras curvas de las formas analizadas en donde las intersecciones no son visibles o
simplemente no existen (Webster y Sheets, 2010).Para facilitar y diferenciar la forma dentro de las
estructuras de los organismos, Bookstein (1991) sugirié una clasificacidn para los tres tipos de landmarks,
1) Tipo |, son aquellos puntos que cuentan con mayor evidencia bioldgica de su homologia. 2)Tipo Il, son
aquellos que definen puntos de minima o maxima curvatura (semilandmarks). 3) Tipo lll, son puntos con

al menos una coordenada ambigua (Torcida y Pérez, 2012; Sanchez, 2014; Galan, 2016) (Figura 9).

Pronoto

Propodeo Mesonoto

Figura 9. Representacion grafica del térax de hormiga Myrmecocystusen vista dorsal, donde se puede observar los
tres tipos de hitos seglin Bookstein (1991). Tipo I: Interseccidén de la sutura premesonotal e inicio del escudo que
cubre el cérvix; Tipo Il: Puntos de maxima curvatura, sutura premesonotal y bordes; Tipo Ill: constructo en el borde
del mesonoto a un semilandmarks de la sutura premesonotal.

Para este estudio, la toma de landmarks y semilandmarks, asi como los mismos andlisis morfométricos se
llevaron a cabo en la serie de TPs de Rohlf (2014). A cada individuo se le tomaron de la cabeza ocho
landmarks y 27 semilandmarks. Los ocho landmarks fueron colocados de la manera siguiente: dos
landmarks en los limites inferior y dos en los limites superior de los ojos; dos en ambos extremos del vértice
donde inicia el clipeo; ademds se tomaron dos landmarks en los vértices superiores de la porcion media
del clipeo. Los semilandmarks fueron colocados de la manera siguiente: 20 para cubrir el contorno de la
cabeza, cinco para el contorno de la parte superior del clipeo, que junto con los semilandmarks del
contorno inferior de la cabeza forman una figura pentagonal con el vértice inferior semicurvo. Por ultimo,

se tomaron dos semilandmarks en la parte anterior de los ojos (Figura 10).

Para el contorno del térax se colocaron seis landmarks y 34 semilandmarks. Los landmarks fueron

distribuidos de la manera siguiente: dos landmarks al inicio del escudo que cubre el cuello cervical, dos en
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los extremos laterales de la sutura premesonotal y dos en la parte posterior del I6bulo del propodeo
(I6bulo propodeal), es decir, la regidon donde terminal térax y comienza el peciolo. Mientras que 28
semilandmarks se distribuyeron para cubrir el contorno, y seis sobre la sutura premesonotal para capturar
la forma completa del pronoto, que es el primer segmento del térax y cuyo tamafio es superior al del

mesonoto y propodeo (Snelling, 1976; 1982) (Figura 11)
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Figura 10. A) Distribucion de landmarks y semilandmarks sin diferenciar sobre una fotografia de una cabeza en vista
frontal de Myrmecocystus y B) representacion vectorial de la forma en donde se diferencian los landmarks (puntos
rojos) y de los semilandmarks (puntos blancos).

Figura 11. A) Distribucidn de landmarks y semilandmarks sin diferenciar sobre una fotografia del térax en vista
dorsal de Myrmecocystus (izquierda). B) Representacion vectorial de la forma (derecha) en donde se diferencian los
landmarks (puntos rojos) y de los semilandmarks (puntos blancos).
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2.4 Analisis estadistico

Para eliminar los efectos causados por el tamafio, orientacién y traslacién de las configuraciones, y poder
obtener la forma pura de los organismos a estudiar, es necesario utilizar el método de minimos cuadrados
generalizados o método de superposicion de Procrustes. Este método es fundamental dentro de los
estudios de la forma ya que enlaza la teoria de los espacios de forma sugeridor Kendal (1997), y
proporciona la base matematica para la observacion de la variacién de las configuraciones (van der Molen
et al., 2007). La serie de procedimientos que engloban los andlisis de superposicion de Procrustes se

resumen a continuacion (Bookstein, 1991) (Figura 12):

Configuracion trasladada

Configuracion rotada y escalada

Figura 12. Superposicién de Procrustes, los componentes de la variacién no relacionados con forma se eliminan
reescalando al mismo tamafio las configuraciones de landmarks, desplazando a la misma ubicacion los centroides, y
girando los landmarks a una posicién comun.
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1. Todas las formas obtenidas son dirigidas al origen del espacio (coordenadas O, 0), y

ajustados a la forma media de la muestra para una ubicacion homogénea.

2. Se elimina el tamafio escalando las configuraciones para generar un tamafo centroide.

Este procedimiento no elimina las diferencias alométricas en la forma.

3. La variacion de la posicién se elimina cambiando las configuraciones para que compartan

el mismo centro de gravedad.

4, Se rotan las configuraciones en relacidn con la primera forma hasta minimizar la suma de

las diferencias cuadradas entre los landmarks homdlogos.

5. Se repite el punto 1 al 4 con los datos obtenidos de los primeros andlisis de formas para

eliminar los efectos de la escala en las configuraciones (configuracidén consenso).

6. La configuracion consenso se elimina cuando alcanza la superposicién optima de las

formas.

Una vez obtenida la superposicién optima de las formas, es posible realizar operaciones estadisticas en el
espacio tangente lineal asociado. Una manera de visualizar la forma de los organismos es a través de las
gradillas de transformacion de D’Arcy Thompson (1917). Esta gradilla nos permite visualizar el conjunto

de puntos que se encuentran distribuidos en el espacio (Zelditch et al., 2004) (Figura 13).

Figura 13. Representacion vectorial sobredimensionada del térax de Myrmecocystus para mostrar un ejemplo de
deformacion dentro de las gradillas, basados en el trabajo de Thompson (1917) en una configuracién de 40
landmarks. A) Se representa una reduccion del térax. B) Se representa un alargamiento del térax.

La funcion de las gradillas de deformacién se basa en la metdfora de una placa de metal infinitamente

delgada donde se encuentra localizada una configuracion de landmarks (Bookstein, 1991; Ibacache et al.,
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2010). Para poder visualizar los cambios de forma en un conjunto de landmarks, es necesario utilizar una
configuraciéon de landmarks como base, las demds configuraciones se van a tratar de manera
independiente deslizandose sobre la configuracidon base dentro de las coordenadas X, luego en las
coordenadas Y. Este deslizamiento hace que la placa sufra una distorsion que dependera de las diferencias
y similitudes de las configuraciones y se mide en términos de “energia de torsién” (Webster y Sheets,
2010). La energia de torsién se puede medir constituyendo variables de forma que abarca todas las
dimensiones del espacio de la forma que se calcula con 2K-4 para datos en 2D y con 3K-7 para datos en
3D, donde K es el nUumero de landmarks. Es decir, la visualizacidn pierde grados de libertad para los analisis
estadisticos que pueden realizarse de manera independiente (van der Molen et al., 2007; Ibacache et al.,

2010).

En este estudio se puso probaron las variaciones interespecificas e intraespecificas para lo cual se llevaron
a cabo andlisis estadisticos con las seis poblaciones juntas (representando las dos especies de
Myrmecocystus), asi como con las cuatro poblaciones nortefias (Myrmecocystus sp. “norte”) y las dos
poblaciones surefias (Myrmecocystus sp. “sur”). Los analisis estadisticos se llevaron a cabo en el programa
PASTv 3.11 (Hammer et al., 2001). Los landmarks y semilandmarks se superpusieron con los Analisis de
Procrustes Generalizado. Después se calcularon los “relative warp (RW)” (los RW son los componentes
principales de una distribucion de formas en el espacio tangente al espacio de forma de Kendall, y se usan
para describir las mayores tendencias en la variacién morfolégica entre especimenes dentro de una
muestra (van der Molen et al., 2007)). Los RW se usaron como variables de la forma (Bookstein, 1991;
Rohlf, 1993). Asi, se obtuvieron las gradillas de deformacion de las poblaciones y especies para facilitar la

observacién y el andlisis de la variacién morfoldgica entre poblaciones y especies.

Los principales ejes de variacion morfoldgica entre las seis poblaciones y las dos especies se analizaron
mediante el analisis de componentes principales (ACP), apoyado por los analisis discriminantes (AD). El
ACP es un método de ordenacién que reduce la dimensionalidad de un conjunto de datos este se obtiene
posterior a los analisis de Procrustes. Los datos se reducen realizando una descomposicién de valores
singulares de la matriz de varianza-covarianza y extrayendo los vectores propios resultantes, que
posteriormente formaran los componentes principales (CP). Los CP que se producen son un conjunto de
datos con menos combinaciones lineales y no correlacionadas de las variables del conjunto de datos
original. Estos CP son estadisticamente independientes entre si y, por tanto, pueden examinarse uno por
uno (Strauss, 2010, Aguirre y Prado, 2018; Sayriama, 2018). Los analisis con ACP se utilizan para visualizar
los cambios ocurridos en la forma a posteriori de los métodos estadisticos mas robustos, y se calculan de

tal manera que las variables del primer componente (CP1) represente la mayor variabilidad posible junto
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con el segundo componente (CP2), lo cual es el eje ortogonal del CP1. EI CP3 contiene la mayor variabilidad
no contenida en los primeros dos componentes, lo cual es el eje ortogonal del CP1 y CP2. El conjunto de
CP1y CP2 obtendra la mayor variabilidad de formas posibles y asi sucesivamente, hasta que se reduce la
dimensionalidad de los datos. Por otro lado, el AD es un analisis de agrupamiento sintético que asume que
los grupos ya son conocidos; por lo tanto, optimiza la discriminacidn entre grupos por uno o mas ejes

(Strauss, 2010).

Para poder evaluar la significancia de la distancia en la que se encuentran nuestras configuraciones
(cabeza, térax) de cada poblacidon dentro de nuestro espacio muestral, se realizé un andlisis de varianza
multivariada permutacional (PERMANOVA), la cual es una prueba estadistica no paramétrica de una sola
via y con los datos obtenidos en los ACP se corrié con 9999 permutaciones en el programa PAST v3.11
(Hammer et al., 2001). Debido a que los vectores de nuestras configuraciones se encuentran dentro de un
espacio euclidiano bidimensional, los cambios en las formas estdn dados por valores positivos o negativos,
segun la distribucién de los datos dentro de nuestros ejes X, Y. Esta relacién puede ser interpretada de la
manera siguiente: 1) las variables correlacionadas positivamente se encuentran cercanas entre si (angulo
cercano a 0°); 2) las variables correlacionadas negativamente presentan sentidos opuestos (angulo

cercano a 180°); y 3) las variables no correlacionadas se encuentran a 90° (Kassambara, 2017).

Por ultimo, se calculd la prueba de F de Goodall para probar las diferencias generales de las formas en
relacidon con el tamafio entre las poblaciones. Esta estadistica se basa en la relacidn entre la distancia de
Procrustes al cuadrado entre las medias de cada muestra y la suma de la distancia de Procrustes al

cuadrado de cada espécimen a la media de su grupo (Gonzélez-José et al., 2003) (Tabla 4).
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Capitulo 3. Resultados

3.1 Cabeza de Myrmecocystus

Basado en los andlisis de componentes principales de las 105 fotografias de la cabeza, derivados de las seis
poblaciones analizadas en conjunto desde la peninsula de Baja California existe un 51. 67% de variaciéon
acumulada en los primeros dos componentes (PC1= 37.6%, PC2= 14%). En el ACP se puede apreciar una
segregacion entre las poblaciones de las dos especies. Por un lado, se encuentran agrupadas las
poblaciones que corresponden a la especie Myrmecocystus sp. “norte”, provenientes de Punta Mazo,
Santa Rosaliita, Guerrero Negro y Punta Abreojos; por el otro lado, se agrupan las poblaciones que
conforman la especie Myrmecocystus sp. “sur” de las dunas costeras de Las Barrancas y Bahia Magdalena

(figura 14).
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Figura 14. Gréfica del analisis de componentes principales de las cabezas de Myrmecocystus de las seis poblaciones
de la Peninsula. Sobre los ejes, se encuentran las transformaciones de las cabezas representadas por la gradilla de
deformacion. En el mapa (esquina superior derecha) se aprecia los sitios de muestreo con los puntos de colores que
corresponden a los colores de los puntos y las lineas de la grafica del plano cartesiano.
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Para el CP1 negativo se encuentra una cabeza ensanchada a los laterales y comprimida en la regién
occipital; la forma de la cabeza es cuasi cuadrada donde hay segmentos de circunferencia con zonas
semiplanas; el clipeo se ensancha y la porcién media del clipeo se estira con direccidn superior abarcando
un area mayor dentro del contorno inferior de la cabeza; el contorno del clipeo forma una figura de
poligono irregular con cuatro vértices marcadas y tres aristas semiplanas, y la arista inferior es curva. El
CP1 positivo representa una cabeza que se comprime en los laterales, se estira desde el margen occipital
provocando un leve alargamiento en la cabeza; la regién inferior de la cabeza termina en una semipunta

en la parte inferior; el clipeo se reduce con direccidn a la parte inferior de la cabeza.

El CP2 negativo representa una cabeza que se ensancha a los laterales con una comprensién minima en la
region occipital, no hay estiramientos ni comprensién en la parte inferior, por tanto, nos muestra una
cabeza cuasi redonda; el clipeo es largo y se ensancha en la porcién media; el contorno del clipeo forma
un poligono irregular con cuatro vértices bien marcados, tres aristas semiplanas y una arista curva que
forma la parte inferior de la cabeza. EI CP2 positivo representa una forma de la cabeza que se alarga en la
parte occipital, se reduce en los laterales, sin comprension ni estiramientos en la parte inferior de la cabeza
y esta forma una figura ovalada, con los laterales semirectas y la parte posterior e inferior de la regién
cefélica es curva; la longitud del clipeo se reduce, pero se ensancha en la porcién media dirigiéndose hacia
la parte superior, abarcando un area mayor en el contorno inferior de la cabeza; se mantiene la forma de
poligono irregular con cuatro vértices, tres aristas semirectas y el arista inferior curva (figura 14). El
agrupamiento de la regidn cefdlica de las hormigas nos indica “cabezas” con valores negativos para

2

Myrmecocystus sp “norte” y valores positivos para Myrmecocystus sp. “sur”.

Las distancias basadas en la PERMANOVA para la significancia entre las configuraciones de las cabezas de
las seis poblaciones se muestran en la Tabla 2. Se puede apreciar que las distancias interespecificas son

significativas (F= 4.68, P< 0.001).

Se presentan los resultados de los ACP de las poblaciones de cada especie por separado. Para
Myrmecocystus sp. “norte”, la diferencia en la forma de las cabezas entre poblaciones fue debido a cuatro
componentes que sumaron 68.4% de la variacion acumulada (PC1=41.7%, PC2=10.4%, PC3=8.65% y PC4=
7.69%). Los componentes 2 y 4, fueron los que mejor representaron los cambios en la forma de la cabeza
en las figuras (Figura 15). Debido a que la variacion de la forma de la cabeza en las cuatro poblaciones de
Myrmecocystus sp “norte” fueron levemente visibles dentro del ACP, se llevo a cabo el AD para obtener el
modelo predictivo para la pertenencia del grupo, donde los primeros dos ejes nos muestran un 86.5 de

variaciéon acumulada (eje 1= 71.03% eje 2= 15.5%). En cuanto a la variacidn de la cabeza completa, el ACP
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arrojo que la poblacién de Santa Rosaliita se diferencia de las tres poblaciones restantes en valores
negativos de CP1, siendo también la Unica poblacién con diferencias significativas con respecto a las demas
poblaciones de su especie (ver Tabla 2). Punta Mazo se diferencia levemente de Punta Abreojos y Guerrero
Negro, dentro de los valores del CP2 positivos, mientras que Guerrero Negro se inclina mas al CP1 positivo
y Punta Abreojos se agrupa dentro del CP2 negativo Esta separacion de los grupos (i.e., poblaciones) se

puede apreciar mejor en la gréfica del AD (Figura 16).

Figura 15. Grafica de analisis de componentes principales de las cabezas de las cuatro poblaciones de Myrmecocystus
sp. “nortefias”. Sobre los ejes, se encuentran las transformaciones de las cabezas representadas por la gradilla de
deformaciones. En el mapa (esquina superior derecha) se aprecia los sitios de muestreo con los puntos de colores
que corresponden a los colores de los puntos y las lineas en la gréfica del plano cartesiano

Tabla 2. Valores de significancia (P) de las distancias entre las configuraciones de la cabeza de las 6 poblaciones
muestreadas (PM= Punta Mazo, SR= Santa Rosaliita, GN= Guerrero Negro, PA= Punta Abreojos, LB= Las Barrancas,
BM= Bahia Magdalena), basadas en un PERMANOVA de una via. Las celdas sombreadas en gris son comparaciones
interespecificas.

PM SR GN PA LB BM
PM
SR 0.007
GN 0.0614 0.0017
PA 0.0656 0.0994 0.1253
LB 0.0003 0.0001 0.0001 0.0002
BM 0.0004 0.0011 0.0001 0.0007 0.6347
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Figura 16. Grafica del Andlisis Discriminante (AD) perteneciente a las cuatro poblaciones de Myrmecocystus sp.
“norte”. Los colores representan las poblaciones nortefias, azul= Santa Rosaliita, verde= Punta Mazo, rojo= Guerrero
Negro, naranja= Punta Abreojos

Con base en el ACP para las dos poblaciones de Myrmecocystus sp. “sur”, se observa una tendencia de
cambios de forma con los resultados de seis componentes que en conjunto muestran un 86.8% de la
variacion acumulada (PCl= 40.2%, PC2= 14.43%, PC3= 13.06%, PC4= 9.81%, PC5= 5.21%, PC6= 4.07%); los
componentes 5y 6 fueron los que mejor representaron la diferenciacidn de la forma. La agrupacién de la

forma en estas dos poblaciones (i.e., 5y 6) fueron minimas y no significativas (ver Tabla 2).

Sin embargo, en Bahia Magdalena, hay una tendencia de hormigas con cabeza ovalada, con un clipeo
reducido de forma pentagonal semiabierto con la porcion media del clipeo dirigido hacia la parte inferior
de la cabeza, estas diferencias se encuentran en el CP1 positivo. En el caso de Las Barrancas, hay una
tendencia de hormigas con cabezas ovaladas y un clipeo reducido pero ancho en la porcién media, con
una forma de poligono irregular con cuatro vértices y tres aristas semirrectas y una curva; estas diferencias

se encuentran en el CP2 positivo (Figura 17)
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Figura 17. Gréfica de analisis de componentes principales de las cabezas de las dos poblaciones Myrmecocystus sp.
“sur”. Sobre los ejes, se encuentran las transformaciones de las cabezas representadas por la gradilla de deformacion.
En el mapa (esquina superior derecha) se aprecia los sitios de muestreo con los puntos de colores que corresponden
a los colores de los puntos y lineas en la grafica del plano cartesiano

3.2 Toérax

Con los resultados obtenidos por el ACP, la diferenciacién de la forma del térax en las seis poblaciones de
Myrmecocystus presenta tres componentes, los cuales representan el 52.13% de la variacion acumulada
(ie., PC1=26.08%, PC2=14.2%, PC3= 10.94%). Los componentes 1y 3 fueron los que mejor representaron
las diferencias de la forma. Se procedid a obtener el Andlisis Discriminante (AD) para visualizar mejor la
pertenencia al grupo, en donde en los primeros dos ejes hay 61.81% de variacién acumulada (i.e., eje 1=
46.26%; eje 2= 20.55%). Dentro de los componentes negativos y positivos se puede observar un térax que
no difiere tanto en la forma en regiones donde se encuentra el mesonoto y propodeo. Sin embargo, existen
ligeras diferencias en el pronoto. Los CP1 negativos representan un torax largo que se ensancha hacia los

laterales; un pronoto con forma biconvexa que comienza a partir del escudo que cubre el cuello cervical,
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ensanchandose mas a los laterales en forma semiplana (plano y medio curvo) hasta llegar en los vértices
que se forman en los extremos laterales de la sutura premesonotal; la sutura premesonotal se encuentra
bien desarrollada y profunda. El escudo que cubre el cuello cervical se comprime con direccién a la sutura

premesonotal, que provoca que el pronoto tenga un aspecto reducido.

Los CP1 positivos representan un térax largo que se comprime en los laterales, con un pronoto en forma
biconvexa que comienza a partir del escudo que cubre el cuello cervical, ensanchandose hacia los laterales
en forma semiplana que se curva antes de llegar a los vértices de los extremos de la sutura premesonotal.
La sutura premesonotal se encuentra bien desarrollada y poco profunda. El escudo que cubre la parte
cervical se estira haciendo que el pronoto se alargue. Los CP2 negativos representan un tdérax alargado,
poco ensanchado en los laterales; el pronoto es de forma biconvexa que comienza a partir del cuello
cervical, ensanchandose hacia los laterales, en forma semicurva (i.e., mds curva que recta) hasta llegar al
vértice de los laterales de la sutura premesonotal. La sutura premesonotal esta bien desarrollada, aunque
poco profunda. El escudo que cubre el cérvix se comprime levemente y da un aspecto de la forma del
pronoto medianamente reducido. El CP2 positivo presenta un térax largo, delgado; el pronoto es de forma
biconvexa que comienza a partir del escudo que cubre el cérvix, ensanchdndose hacia los laterales de
forma curva hasta llegar al vértice de los laterales de la sutura premesonotal La sutura premesonotal es
profunda y bien desarrollada. El escudo que cubre el cuello cervical sufre un pequefio estiramiento hacia

afuera, provocando que la forma del térax se alargue levemente.

La tendencia de los cambios de forma es sefalada en la figura 18, se describe a continuacién. Las Barrancas
(morado) se encuentran un poco mas separada de Punta Mazo y Santa Rosaliita que permanecen en
direccion del componente CP1 negativo. Sin embargo, Santa Rosaliita tiene una tendencia al CP2 positivo.
Bahia Magdalena (amarillo), permanece en el centro de todos los cuadrantes; sin embargo, tiene una
tendencia a pertenecer dentro del CP2 negativo. Guerrero Negro (rojo) y Punta Abreojos (naranja), a pesar
de que ocupan una extensa area dentro de nuestros componentes en el ACP, tienden a dirigirse hacia CP1
positivo; sin embargo, Guerrero Negro a pesar de que no se separa completamente de Punta Abreojos
tiene una tendencia al CP2 negativo, agrupandose levemente con Las Barrancas. A diferencia de la regién
cefdlica, no hubo una diferenciacidn de forma del térax que agrupe a las seis poblaciones que se separan,
Santa Rosaliita (CP2 positivo), Punta Mazo (CP1 negativo) y Bahia Magdalena (CP2 negativo), pertenecen
a ambas especies. Por otro lado, las tres poblaciones restantes, Guerrero Negro (CP1 positivo), Punta
Abreojos (CP2 negativo) y Las Barrancas (CP2 negativo) permanecen agrupadas y también pertenecen a
ambas especies, la pertenencia de grupo se puede observar mejor en el AD de la figura 19. Las distancias

para la significancia entre las configuraciones de las seis poblaciones se muestran en la tabla 3. De manera
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general se puede ver que hay una diferencia interpoblacional (F= 3.43, P<0.001), y que la poblacién de Las
Barrancas (Myrmecocystus sp. “sur”) difiere significativamente de todas las demas, incluyendo la otra
poblacién de su misma especie (i.e., Bahia Magdalena). De manera parecida, dentro de Myrmecocystus
sp. “norte”, la poblacién de Santa Rosaliita difiere significativamente de todas las demds poblaciones,
excepto la de Punta Mazo. Por ultimo, hay una diferencia significativa a nivel P<0.05 entre la forma del

térax de las poblaciones de Punta Mazo y Guerrero Negro.

Tabla 3. Valores de significancia (P) de las distancias entre las configuraciones del térax de las 6 poblaciones
muestreadas (PM= Punta Mazo, SR= Santa Rosaliita, GN= Guerrero Negro, PA= Punta Abreojos, LB= Las Barrancas,
BM= Bahia Magdalena), basadas en un PERMANOVA de una via. Las celdas sombreadas en gris son comparaciones
interespecificas.

PM SR GN PA LB BM
PM
SR 0.1781
GN 0.0103 0.0005
PA 0.0717 0.0019 0.3897
LB 0.0001 0.0001 0.0006 0.0004
BM 0.1085 0.0136 0.304 0.4366 0.0002

Con base en los resultados del ACP del térax para las poblaciones de Myrmecocystus sp. “norte”, las
diferencias en la forma se deben a cuatro componentes que en conjunto representan el 61.2% (PCl=
25.2%, PC2= 15.06%, PC3= 10.8%, PC4= 10.08%). Los componentes que mejor representaron la
diferenciacion de forma del térax fueron el 2 y 4 (Figura 20). Debido a que la variacidn de la forma del
térax en las cuatro poblaciones presentaron diferencias que no se lograron visualizar con los ACP, se llevé
a cabo el AD para obtener el modelo predictivo para la pertenencia al grupo, en donde los primeros dos
ejes nos muestran un 91.98% de variacion acumulada (i.e., eje 1= 75.45%; eje 2= 16.53). Santa Rosaliita y
Punta Mazo tienen una tendencia a dirigirse a CP1 negativo y se separan ligeramente de Guerrero Negro
y Punta Abreojos, estos ultimos con una tendencia a CP2 positivo. El AD muestra una pertenencia de grupo
independiente para las cuatro poblaciones que se dirigen como sigue: Guerrero Negro en el CP1 negativo,
Punta Abreojos en el CP2 negativo, Santa Rosaliita en el CP2 positivo, y Punta Mazo en el CP1 positivo

(Figura 21).
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Figura 18. Grafica del ACP del térax de Myrmecocystus de las seis poblaciones de la Peninsula de Baja California. Sobre los ejes, se encuentran las transformaciones de

del térax representadas por la gradilla de deformacién. En el mapa (esquina superior derecha) se aprecia los sitios de muestreo con los puntos de colores que
corresponden a los colores de los puntos y las lineas en la grafica del plano cartesiano.
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Figura 19. Grafica del Andlisis Discriminante (AD) del térax de las seis poblaciones muestreadas. Los colores
corresponden a los sitios muestreados: verde= Punta Mazo, Azul= Santa Rosaliita, Rojo= Guerrero Negro, naranja=
Punta Abreojos, morado= La Barrancas, amarillo= Bahia Magdalena.

Figura 20. Grafica del ACP de los térax de Myrmecocystus de las cuatro poblaciones norteias, Punta Mazo, Santa
Rosaliita, Guerrero Negro, Punta Abreojos. Sobre los ejes, se encuentran las transformaciones de las cabezas
representadas por la gradilla de deformacién. En el mapa (esquina superior derecha) se aprecia los sitios de muestreo
con los puntos de colores que corresponden a los colores de los puntos y lineas en la gréfica del plano cartesiano.

Basado en los resultados del ACP para las poblaciones de Myrmecocystus sp. “sur”, se nota una tendencia
de cambios de forma con los resultados de los primeros tres componentes que suman un 58.43% (pcl=

25.83%, PC2= 18.05%, PC3= 14.54%); los componentes 1 y 3 fueron los que mejor representaron la
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diferenciacidon de forma. Bahia Magdalena presenta una tendencia que corresponde al CP1 positivo,

mientras que Las Barrancas corresponde al CP1 negativo (Figura 22).

-10
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Figura 21. Gréfica del Analisis Discriminante (AD) del térax de las cuatro poblaciones nortefias. Los colores

corresponden a los sitios muestreados: verde= Punta Mazo, Azul= Santa Rosaliita, Rojo= Guerrero Negro, naranja=
Punta Abreojos.
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Figura 22. Grafica de analisis de componentes principales del térax de Myrmecocystus de las 2 poblaciones surefias,
Las Barrancas y Bahia Magdalena. Sobre los ejes, se encuentran las transformaciones del torax representadas por la
gradilla de deformacion. En el mapa (esquina superior derecha) se aprecian los sitios de muestreo con los puntos de
colores que corresponden a los colores de los puntos y las lineas en la grafica del plano cartesiano.
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3.3 Alometria

Juntando a las 4 poblaciones nortefias de hormigas Myrmecocystus sp. “norte” (Punta Mazo, Santa
Rosaliita, Guerrero Negro y Punta Abreojos) se encontrd una correlacion significativa entre la forma con
respecto a la talla (Tabla 4), lo cual indica que no hay variaciones alométricas. Las variaciones morfoldgicas
relacionadas con el tamafio se expresan principalmente en el tamafio de la cabeza; para valores bajos (i.e.,
cabezas pequefias) la cabeza tiende a ensancharse al igual que el clipeo, la forma de la cabeza es cuasi
cuadrada donde hay segmentos de circunferencia con zonas semiplanas, mientras que para valores altos
(i.e., cabezas grandes), la cabeza se alarga y se hace mas angosta, al igual que el clipeo. De la misma
manera, la ausencia de variacidon alométrica, dada por la correlacidn significativa entre la forma y la talla
de la cabeza (Tabla 4), fue detectada para las poblaciones de Myrmecocystus sp. “sur”. Las variaciones se
presentaron en el tamafio de la cabeza, ya que valores bajos presentan una forma ensanchada casi
redonda, y el clipeo se reduce y se comprime. Para los valores altos, la cabeza se hace relativamente mas

angosta, el clipeo se reduce, pero se ensancha en la porcién media (Figura 23).

Valores bajos - Valores altos +

Myrmecocystus sp.
“norte”

‘ e i oo . Myrmecocystus sp.
¢ g

Figura 23. Gradillas de deformacidon representando el cambio de formas de las cabezas de las dos especies de
Myrmecocystus con relacidn al cambio de tamafio, en donde los valores bajos (-) representan cabezas pequefias y
los valores altos (+) las cabezas grandes.
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Para Myrmecocystus sp. “norte” existe una correlacidon alométrica significativa de la forma del térax con
relacidon a la talla (ver Tabla 4). Las principales variaciones se encuentran en un tdérax ancho que se
comprime, un pronoto que se alarga y una sutura premesonotal poco profunda. Para los valores bajos
(térax pequefio) el térax presenta un leve ensanchamiento hacia los laterales, se encoge ligeramente hacia
los extremos, el pronoto se alarga y se encoge la sutura premesonotal. Para los valores altos (térax grande),
el térax se comprime levemente a los laterales, se estira hacia los extremos, la sutura premesonotal se
vuelve mds profunday el pronoto da un aspecto alargado. Para los valores de la especie de Myrmecocystus
sp “sur” la correlacidn de la forma con el tamafio fue significativa (Tabla 4), con los valores bajos en un
térax levemente comprimido hacia los extremos, un pronoto alargado con una sutura premesonotal
profunda y para los valores altos, se observa un tdrax que se expande con un pronoto levemente mas

ancho y una sutura premesonotal igualmente profunda (Figura 24).

Valores bajos - Valores altos +

$eoforehonnend Lo S i o Myrmecocystus sp.
s ‘ - “norte”

Myrmecocystus sp.

u,

Figura 24. Gradillas de deformacién representando el cambio de formas de los térax de las dos especies de
Myrmecocystus con relacidn al cambio de tamafio, en donde los valores bajos (-) representan cabezas pequefias, y
valores altos (+) cabezas grandes.

Por ultimo, los resultados de las regresiones realizadas a nivel intrapoblacional, arrojaron correlaciones
significativas para las cabezas de tres poblaciones (i.e., Guerrero Negro, Punta Abreojos y Las Barrancas) y
en otras no (ie., Punta Mazo, Santa Rosaliita y Bahia Magdalena) (Figura 25) (Tabla 4), indicando cambios
significativos entre la forma y talla en los individuos de estas tres ultimas poblaciones. Mientras que para
el térax la correlacion entre la forma y la talla fue significativa para tres poblaciones (i.e., Punta Mazo,

Santa Rosaliita y Guerrero Negro) y no para Punta Abreojos, Las Barrancas y Bahia Magdalena (Figura 26).
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Valores bajos - Valores altos +
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LB

Figura 25. Gradillas de deformacién representando los cambios de formas de las cabezas de cada una de las seis
poblaciones de las seis poblaciones de Myrmecocystus (PM= Punta Mazo, SR= Santa Rosaliita, GN= Guerrero Negro,
PA= Punta Abreojos, LB= Las Barrancas, BM= Bahia Magdalena) con relacién al cambio de tamafio, en donde los
valores bajos (-) representan cabezas pequefias y los valores altos (+) cabezas grandes
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Valores bajos - Valores altos +
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Figura 26. Gradillas de deformacién representando el cambio de forma de los térax de cada una de las seis
poblaciones de Myrmecocystus (PM= Punta Mazo, SR= Santa Rosaliita, GN= Guerrero Negro, PA= Punta Abreojos,
LB= Las Barrancas, BM= Bahia Magdalena) con relacion al cambio de tamafio, en donde los valores bajos (-)
representan torax reducidos y valores altos (+) térax alargados.
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Tabla 4. Valor del Generalized Goodall F-test (F) y valor de significancia (P) de la correlacidn (R?) entre el tamafio y la forma de la cabeza y del térax para Myrmecocystus sp.
“norte” y Myrmecocystus sp. “sur”, y sus seis poblaciones (PM = Punta Mazo, SR = Santa Rosaliita, GN = Guerrero Negro, PA = Punta Abreojos, LB = Las Barrancas, BM = Bahia
Magdalena). Los valores en negrita representan casos en donde se detectd variacion alométrica.

¢ Cabeza Térax
R2 F (df) P R2 F (df) P

sp. “norte” 0.04 3.827 (66, 5016) <0.001 0.04 3.365 (76, 5016) <0.001
sp. “sur” 0.08 2.436 (66, 1650) <0.001 0.06 1.522 (76, 1748) 0.003
PM 0.04 0.774 (66, 1056) 0.907 0.1 1.604 (76, 988) 0.001
SR 0.06 1.203 (66, 1188) 0.133 0.1 1.523 (76, 988) 0.004
GN 0.07 1.443 (66, 1188) 0.013 0.2 4.757 (76, 1368) <0.001
PA 0.13 2.757 (66, 1188) <0.001 0.6 1.091 (76, 1216) 0.282
LB 0.14 2.728 (66, 1056) <0.001 0.08 1.219 (76, 1064) 0.104
BM 0.8 0.661 (66, 462) 0.981 0.1 0.795 (76, 532) 0.893
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Capitulo 4. Discusion

En este estudio de variacién morfoldgica de hormigas Myrmecocystus de las dunas costeras del Pacifico
bajacaliforniano, se lograron separar con andlisis morfométricos a las especies Myrmecocystus sp. “norte”
y Myrmecocystus sp. “sur”, las cuales anteriormente no se pudieron distinguir con las claves dicotdmicas
de Snelling (1976; 1982). Por tanto, se puede sugerir que Myrmecocystus sp. “norte” y Myrmecocystus sp.
“sur” representan dos especies pseudocripticas. Se les define como “especies pseudocripticas”, ya que a
diferencia de las especies cripticas donde no es posible diferenciar los cambios morfolégicos (Smith y
Cognato, 2022), entre Myrmecocystus sp. “norte” y Myrmecocystus sp. “sur” si existe una manifestacion
diagnostica en la region cefélica que hace posible diferenciarlas al utilizar herramientas analiticas de su

forma; ie., morfometria geométrica.

La presencia de especies cripticas tiene repercusiones negativas en los estudios de biodiversidad en sus
distintos niveles (v.g., poblacional, comunidad, regionales, entre otros), ya que causa una subestimacion
sobre la riqueza de especies observada (Bickford et al., 2007). El uso de herramientas moleculares como
la del “cédigo de barras” es una solucidén para delimitar especies que carecen de caracteres morfoldgicos
diagndsticos; sin embargo, cuando los fondos de investigacion son limitados, es posible aplicar
herramientas de anadlisis de variacion de la forma igualmente versatiles. Este estudio ofrece evidencia
empirica de como la morfometria geométrica es una excelente herramienta para enfrentar problemas de
organismos morfoldgicamente indiferenciables a simple vista. Al usar la MG, es necesario seleccionar de
manera correcta las estructuras para medir y contrastar, para que los datos sean confiables y robustos. En
hormigas, algunas de estas estructuras son la cabeza y el tdrax, las cuales en la mayoria de los hexapodos
en estado adulto se encuentran bien esclerotizadas, delimitados, sin presencia de tejidos blandos que

atrofien la forma real y, sobre todo, no cambian entre especies (Tatsuta et al., 2018).

La region cefdlica se ha utilizado para separar a otras especies pseudocripticas de hormigas como fue el
caso de Myrmica matini Seifert et al., 2014, desde el complejo de especies cripticas de Myrmica scabrinodis
Nylander, 1846 (Seifert et al., 2014). También, la regidn cefdlica ha sido efectiva para delimitar especies
hibridas de hormigas como Myrmica vandeli Bondroit, 1919 y Myrmica scabrinodis Nylander, 1846 (Yazdi
et al 2012), asi como para separar especies cogenéricas en Temnothorax Mayr, 1861 (Seifert y Csosz, 2015).
De manera parecida, en otros himendpteros como avispas del género Nosonia Ashmead, 1904, se ha
encontrado que la morfometria de la cabeza funciona para diferenciar especies y contrastar los cambios

de forma con los de sus procesos genéticos (Cohen et al., 2021). También, la regién cefalica se uso6 para



39

discriminar el sexo y su especie en abejas del género Megalopta Smith, 1853, (Oliveira y Goncalves, 2023),
y para delimitar especies de abejorros; ie., Bombus vagans Smith, 1854, B. sandersoni Franklin, 1913, y B.

perplexus Creson, 1863 (Millam et al 2020).

Al pertenecer las especies de Myrmecocystus sp. “norte” y Myrmecocystus sp. “sur” a dos clados distintos
(Sankey Alamilla, com. Pers.), se esperaria encontrar diferencias morfoldgicas entre ellas; sin embargo,
con base en su variacién morfoldgica medida con taxonomia tradicional (ie., claves dicotdmicas), no se
logro diferenciar a ambas especies en términos morfoldgicos. El hecho de que las diferencias en la cabeza
no fueron evidentes a primera vista, sino que hubo que recurrir a técnicas especializadas de MG, nos
permite inferir dos posibles explicaciones. 1) Todas las especies de Myrmecocystus tienen poca
diferenciacion en cuanto a su morfologia general. 2) Las especies de Myrmecocystus, al haberse

especializado en vivir en ambientes parecidos, experimentaron convergencia de forma.

La primera inferencia se puede rechazar, dado que las especies pertenecientes al subgénero Endiodioctes
sugeridas por Snelling (1976), como Myrmecocystus wheeleri Snelling, 1971, Myrmecocystus mimicus
Wheeler y Wheeler, 1968, y Myrmecocystus flaviceps Wheeler, 1912, (Sankey Alamilla, com. Pers) son
relativamente diferentes en cuanto a la forma de la cdpsula de su cabeza, y tienen rasgos morfoldgicos
diagndsticos como el tipo, el tamafio y la distribucidn de los pelos en la cabeza y en el térax, también se
diferencian por los patrones de la coloracién del cuerpo. Sin embargo, nuestras especies (Myrmecocystus

)

sp. “norte” y Myrmecocystus sp. “sur” son muy parecidas a otro subgénero (i.e., Eremnocystus),
especialmente con especies de Myrmecocystus creightoni Snelling, 1971, y Myrmecocystus yuma
(Wheeler, 1912), lo cual podria confundirse a través de las claves dicotémicas como las proporcionadas
por Snelling, (1976; 1982) (no hay estudios filogenéticos que evalien el grado de evolucién de la cabeza
de las hormigas Myrmecocystus, por lo que las diferencias se tomaron a partir de las descripciones dadas
por la morfometria tradicional realizados por Snelling 1976; 1982). Entonces, la forma general de las

cabezas de Myrmecocystus sp. “norte” y Myrmecocystus sp. “sur” pueden ser parecidas por estar viviendo

en ecosistemas similares.

Podemos inferir que las diferencias interespecificas de la regidn cefélica entre Myrmecocystus sp. “norte”
y Myrmecocystus sp. “sur”, en donde las hormigas norteiias poseen cabezas redondas y un clipeo menos
ancho, y las Myrmecocystus sp. “sur” una cabeza alargada y un clipeo mas reducido, pudieran deberse a
consecuencia de sus funciones ecoldgicas locales, donde una cabeza alargada es un indicativo de una
mayor herbivoria; por otra parte, el ancho de la cabeza pudiera ser un indicativo del tamafio de las entrada

de los nidos (Ossola et al., 2015). Si bien, se tiene conocimiento de que la mayoria de las hormigas
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pertenecientes al género Myrmecocystus tienen una dieta variada, el tipo de alimento depende de las
condiciones temporales que se encuentren presentes en el momento de su recolecta (y por consecuencia
de su analisis) (Snelling, 1976; 1982). Un clipeo bien esclerotizado es sefial de madures para el forrajeo
fuera de la colonia y posee diversas formas, por esta razén, es un rasgo que pesa en la delimitacion
taxondmica de especies (Holldobler y Wilson, 1990). Debido a que las dunas costeras presentan fuertes
cambios fisicos en su estructura, lo que dificulta el forrajeo, se espera que estas hormigas sean en mayoria
omnivoras, pero que secundariamente se estén alimentando de plantas y afidos (Andersen, 1986; Chen et

«“,

al.,, 2015), especialmente las Myrmecocystus sp. “sur”, ya que la region del sur presenta menos
perturbacién vegetal dentro de sus dunas, en contraste con la regidon norte de la peninsula bajacaliforniana

(Jiménez-Orozco et al., 2015).

Las diferencias interespecificas marcadas en la forma de la cabeza para Myrmecocystus no se vieron
reflejadas entre poblaciones de la misma especie, a excepcidn de los individuos de las dunas de Santa
Rosaliita, las cuales tienen la forma de la cabeza diferente de las demas poblaciones de su especie (ie.,
Myrmecocystus sp. “norte”). De manera parecida, en estudios previos se ha encontrado variacion en la
forma de la cabeza entre poblaciones geograficamente aisladas en salamandras (Alarcdn- rios et al., 2017)
y peces (O'Reilly y Horn 2004; Turan et al., 2005). En el caso de las poblaciones de escarabajos distribuidos
en la “sky islands” de Arizona, la forma de la cabeza resulté ser menos variable que la del pronoto (Obery
Connoly, 2015). Las dunas costeras son sistemas discretos de reciente formacion (~125,000 afios; Johnson,
2021); por tanto, algunas especies especializadas a vivir en dunas costeras se podrian encontrar en un
proceso de especiacion. Se ha detectado en las hormigas del género Formica Linneo, 1758, |la presencia de
una divergencia evolutiva ocurrida en periodos de tiempo cortos (menores a mil afios), y cuyos cambios
morfoldgicos asociados a los de su ecosistema se ven reflejados en la region cefélica (Gilev et al., 2010).
Por tanto, podriamos hipotetizar que las poblaciones y especies de Myrmecocystus de nuestro estudio,
pudieron haber divergido recientemente, similar al caso de algunas especies de lagartijas del género
Aspidocelis Fitzinger, 1943, en las dunas de yeso, cuya formacion oscila entre los 2,000 y 5, 000 afios

(Rosenblum y Harmon, 2011).

En este estudio, no se encontré una variacidn significativa en el tédrax completo de las dos especies de
Myrmecocystus. Las variaciones entre poblaciones fueron aleatorias en el sentido de que no se pueden
explicar por distancia geogréfica, ni por pertenencia a una u otra especie. De manera parecida, se han
registrado diferencias en la forma de poblaciones de cangrejos y sin congruencias geografica (Solva et al.,
2010). Otro estudio realizado con saltamontes encontrd las mismas incongruencias geograficas debido a

la sutileza de los datos obtenidos, tanto en la regién cefalica como en el pronoto (Tonzo et al., 2019). En
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cuanto a este estudio se refiere, se puede inferir que la forma del térax probablemente no esta bajo
seleccidn natural, y que las diferencias observadas son dividas a procesos como la deriva génica, los cuales

ocurren cuando existe aislamiento geografico entre poblaciones.

Considerando las variaciones entre poblaciones que se encontraron en el ACP, el pronoto, que es la
primera estructura que comprende el térax y cuyo tamafio es mas grande que el mesonoto y propodeo,
presento ligeras diferencias. La forma del pronoto ha sido Util para delimitar a otras especies de insectos
como las de las chinches de la subfamilia Phymatinae (Masonick y Weirauch, 2020). El pronoto es un
indicativo del tamafo corporal de las hormigas y a menudo refleja el uso de recursos. En hormigas donde
existe la presencia de castas trabajadoras en obreras, el pronoto suele ser mas grande en obreras mayores
(ie., soldados) (Galban et al., 2021). Sin embargo, las especies de Myrmecocystus registradas en las dunas
de la peninsula parecen no tener castas en obreras (Snelling, 1976; 1982), lo cual puede explicar su tamafo
relativamente uniforme que se mantienen en las seis poblaciones. La diferencia entre el pronoto va de
mds robustos y compactos, hacia alargados y delgados, con una sutura premesonotal que varia entre
profundo y poco profundo. Estas variaciones pueden estar también sujetas a las presiones ambientales,
asi como, en la vegetacién (Galban et al., 2021), las minimas variaciones podrian ser solo parte de las
adaptaciones que se presentan en el ambiente, por lo cual estdn sujetas a una convergencia evolutiva o
evolucidn paralela. En este estudio, la cabeza fue de mayor utilidad para delimitar las dos especies de
Myrmecocystus, al igual que estudios previos con hormigas del género Odontomachus Latreille, 1809,

(Sanmung et al 2022) y Pheidole Smith, 1860, en castas menores (obreras) (Casadei- Ferreira et al., 2022).

En cuanto a la diferencia alométrica del tamafio con relacién a la forma, no se encontraron variaciones
alométricas en ninguna de las dos especies, ni para la cabeza, ni para el térax, lo cual indica que, a grandes
rasgos, no hay diferenciacion de castas obreras en Myrmecocystus de las dunas costeras de Baja California.
Seifert et al (2014) mencionan que en ausencia de variacién alométrica, las proporciones y la forma de los
organismos estan relacionados a los cambios morfogenéticos. Sin embargo, hay indicaciones de variacion
alométrica en algunas poblaciones por separado en la cabeza y en el térax. Mientras esto no es indicativo
de la presencia de castas (debido a que no se han reportado castas en especies de Myrmecocystus; Snelling
1976; 1982), puede ser un indicativo de que las presiones selectivas propias de cada duna estan actuando
en generar y mantener variaciones morfoldgicas entre individuos. Asi, se esperaria que, en las poblaciones
mas grandes, como las de Guerrero Negro mantengan mayor variacién (genética y por ende morfoldgica)
(Sankey Alamilla, com. Pers). La distancia geografica, asi como la estructura y composicién de las dunas
podria estar afectando la disponibilidad de los recursos, por tanto, estructuras como la cabeza y el térax,

de manera separada podrian estar reguladas por las condiciones ambientales.
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Capitulo 5. Conclusiones

En este estudio se ha encontrado que una forma de delimitar a las especies pseudocripticas de
Myrmecocystus puede ser a través de técnicas de cuantificacién analitica de bajo costo, como la

morfometria geométrica.

Se ha demostrado también que la regidn cefalica de las hormigas es un rasgo con potencial para delimitar
de forma morfoldgica a las especies pseudocripticas de hormigas, como Myrmecocystus sp. “norte” y

Myrmecocystus sp. “sur” de las dunas costeras del pacifico bajacaliforniano.

El térax como estructura no tiene sefial morfométrica suficiente para poder delimitar a las especies de
Myrmecocystus de las dunas costeras del Pacifico bajacaliforniano. En cambio, esto nos habla de que

podria haber seleccién para minimizar la variacién en la forma del térax en este grupo de hormigas.

La variacion intraespecifica en la forma de las cabezas y los torax, asi como, la variacién alométrica de
algunas poblaciones, podrian indicar que, a pesar de la presidn selectiva para mantener las formas
homogéneas, existen diferenciaciones en algunas poblaciones, sea por presiones selectivas de cada duna
con sus condiciones ambientales propias, o bien, por procesos de cambios aleatorios, como la deriva

génica.

Por ultimo, podemos mencionar que, debido a su reciente formacién y aislamiento geografico donde hay
alteraciones fisicoquimicas en el ambiente, se pueden presentar procesos de especiacidén propios de las
dunas, como lo son las hormigas Myrmecocystus. Esto incrementa el valor intrinseco de las dunas, al ser

ecosistemas unicos, cada uno con su acervo genético, y de reciente evolucidn.
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