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RESUMEN

Las condiciones del habitat pueden afectar el vuelo de algunos insectos de forma indi-
recta, al influir en rasgos morfoldgicos asociados con su vuelo. Sin embargo, la posibi-
lidad que la perturbacion ambiental genere cambios en la capacidad de dispersion me-
diante el vuelo, en insectos dentro de habitats perturbados, ha recibido poca atencion.
En este trabajo examiné los caracteres morfoldgicos asociados con el vuelo en indivi-
duos reproductivos de la hormiga Ectatomma ruidum, provenientes de sitios perturba-
dos y de bosque poco perturbado. Para ambos sexos, mediante la obtencion de medidas
morfoldgicas, se compard entre habitats los cambios en: a) caracteristicas morfoldgicas
del cuerpo como tamafio, masa corporal, masa abdominal y masa del térax; b) predic-
tores de vuelo como la razén del masculo del vuelo, carga alar y arrastre del abdomen;
y ¢) caracteristicas morfolégicas de las alas como la relacién de aspecto y la densidad
de la masa del ala. Adicionalmente mediante la implementacion de morfologia geomé-
trica se evalu6 cambios en la forma del ala entre habitats y la presencia de asimetria
direccional. Se encontré que las hembras de habitats perturbados eran mas grandes,
tenian una mayor masa abdominal, mayor masa del torax, una mayor carga alar y un
mayor arrastre del abdomen, lo que sugiere que podrian tener una menor eficiencia de
vuelo, en comparacion a hembras de habitats de bosque. Sin embargo, el tipo de hébitat
no influyé en la morfologia de vuelo en machos, sugiriendo que los machos de ambos
tipos de hébitats tienen igual eficiencia de vuelo. Los analisis de morfologia geométrica
mostraron que la forma de las alas es diferente entre habitats, tanto en hembras como
en machos. Mientras que no hubo presencia de asimetria direccional en ninguno de los
habitats. Los resultados sugieren que la perturbacion del habitat modifica la morfologia
del vuelo mayormente en las hembras, lo que a su vez afectaria la eficiencia de vuelo.
Futuros trabajos deberian evaluar los mecanismos que estan generando esta variacion
morfoldgica en E. ruidum.
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SUMMARY

Habitat conditions can affect the flight of some insects indirectly, by influencing mor-
phological traits associated with flight. However, the possibility that environmental dis-
turbance generates changes in the flight dispersal capacity of insects within disturbed
habitats has received little attention. The morphological characters associated with
flight in reproductive individuals of the Ectatomma ruidum ant, coming from disturbed
and forest sites, were examined. For both sexes, by obtaining morphological measure-
ments, changes in a) morphological characteristics of the body such as size, body mass,
abdominal mass and thorax mass were compared between habitats, b) predictors of
flight such as the ratio of flight muscle, wing loading and abdomen drag and; c) mor-
phological characteristics of the wings such as aspect ratio and wing mass density. Ad-
ditionally, through the implementation of geometric morphology, changes in the shape
of the wing between habitats and the presence of directional asymmetry were evaluated.
Females from disturbed habitats were found to be larger, have greater abdominal mass,
greater thorax mass, greater wing loading, and greater abdomen drag, suggesting that
they may have lower flight efficiency compared to females of forest habitats. However,
the type of habitat did not influence the flight morphology of males, suggesting that
males from both types of habitats have the same flight efficiency. Geometric morphol-
ogy analyzes showed that the shape of the wings is different between habitats, both in
males and females. While there was no presence of directional asymmetry in any of the
habitats. The results suggest that habitat disturbance modifies flight morphology mainly
in females, which in turn would affect flight efficiency. Future work should evaluate
the mechanisms that are generating this morphological variation in E. ruidum.

12



INTRODUCCION
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El vuelo en los insectos esta ligado a una mejor habilidad de buscar recursos disper-
S0s, pareja, presa, escapar de los depredadores, migrar y dispersarse (Wagner y Liebherr,
1992). La capacidad de vuelo, en algunos insectos, esta relacionada con rasgos morfo-
I6gicos de las alas y el cuerpo, por ejemplo, Aradjo et al. (2004) encontraron que la
méaxima distancia de vuelo, en abejas sin aguijon, Meliponini, esta relacionada positi-
vamente con un mayor tamafo del ala. Se ha demostrado, que las condiciones del ha-
bitat pueden afectar el vuelo de algunos insectos de forma indirecta, al influir en los
rasgos morfolégicos asociados al vuelo (Kalarus et al., 2013; Vandewoestijne y Van
Dyck, 2011).

Por ejemplo, Kalarus et al. (2013) examinaron rasgos morfolégicos asociados con el
vuelo, en ejemplares del lepidoptero Hesperia coma provenientes de diferentes habitats.
Los autores encontraron que los individuos de habitats xerotérmicos tenian alas mas
largas y un mayor indice de carga alar, en comparacion con individuos de habitats ha-
medos. Para algunos insectos la capacidad de dispersion es mayor dentro de héabitats
poco perturbados, segun los resultados obtenidos por Merckx y Van Dyck (2006) luego
de evaluar la morfologia del vuelo en mariposas Pararge aegeria, encontraron que los
individuos que se habian desarrollado dentro de paisajes boscosos eran mas livianas y
tenian menores cargas alares respecto a individuos que se habian desarrollado en pai-
sajes agricolas. Un menor peso disminuye la carga alar y hace mas eficiente el vuelo,
mientras que una mayor carga alar disminuye la maniobrabilidad, la resistencia al vuelo
y la velocidad de vuelo (Helms y Godfrey, 2016; Helms y Kaspari, 2015a)

Los insectos al depender del viento para dispersarse, podrian verse afectados por
cambios en la dinamica del viento (Pasek, 1988). Se ha demostrado que la fragmenta-

cion cambia la dinamica del viento, por ejemplo en sitios abiertos la velocidad del
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viento se incrementa generando una mayor turbulencia, en comparacion a sitios cerra-
dos (Damschen et al., 2014).

Un grupo de insectos que depende de las dindmicas del viento para su dispersion son
las hormigas (Hakala et al., 2019). En hormigas, los rasgos morfolégicos relacionados
al vuelo, pueden variar de acuerdo a las condiciones del ambiente, por ejemplo, Peeters
y Aron (2017) mediante mediciones del térax de Cataglyphis hellenica, describieron
una pérdida de musculos de vuelo en esta especie y discuten la presion que ejerce las
condiciones aridas en la disminucion de la capacidad de dispersion de estas hormigas.
Asi mismo, Tinaut (1992) reportd la presencia de alas pequefias en especies de Aphae-
nogaster, Monomorium, Formica y Cataglyphis provenientes de ambientes secos de
alrededor del mar mediterraneo. Entonces presiones selectivas relacionadas al habitat
podrian generar diferentes estrategias de dispersion (Mathias et al., 2001).

La hormiga Ectatomma ruidum es una especie apropiada para responder la pregunta
de como la perturbacion del habitat afecta su dispersion y si esto esta asociado con
cambios morfoldgicos tanto en hembras como en machos. Ya que E. ruidum se puede
encontrar en sitios perturbados como pastizales abiertos, 1o que demuestran un cierto
grado de adaptacion a condiciones de estrés (Fontalvo y Dominguez, 2009; Zelikova y
Breed, 2008), y también en sitios boscosos (Santamaria et al., 2009). Ademas caracte-
risticas bioldgicas como la presencia de individuos reproductivos alados dentro de la
colonia (Lachaud et al., 1999), permite medir rasgos de vuelo, por ejemplo, el tamafio
del ala, la razon de musculos de vuelo y la carga del ala (Hakala et al., 2020).

Por otro lado, la asimetria direccional (AD) es muy comun en las alas de insectos
y se ha relacionado a cambios en la estabilidad del desarrollo, aunque también puede
tener un componente genético (Palmer y Strobeck, 1992; Pélabon y Hansen, 2008; Run-
yon y Hurley, 2004).

15



En esta investigacion se investigo el efecto de la perturbacion del habitat sobre los
caracteres morfoldgicos asociados al vuelo de E. ruidum y se presta atencion a deter-
minar la presencia de asimetria direccional en el ala de esta hormiga, con el fin de re-
portar por primera vez esta caracteristica en esta hormiga. En adicion, se sabe que pe-
quefias perturbaciones durante el desarrollo pueden provocar cambios en la forma del
cuerpo. Por ejemplo, estudios en Drosophila han mostrado que la forma de las alas
puede variar entre individuos expuestos a diferentes tipos de estrés durante el desarrollo
(Hoffmann et al., 2002; Hoffmann et al., 2005).

Por tanto, para aportar datos sobre la capacidad de vuelo en especies de hormigas en
ambientes neotropicales, mi investigacion pretende responder la siguiente pregunta:
¢ Cual es el efecto de la perturbacion del habitat en las caracteristicas morfologicas aso-
ciadas al vuelo de E.ruidum?. Planteo la hipotesis de que hay cambios en los rasgos
morfoldgicos asociados al vuelo entre individuos de E. ruidum, en respuesta a grados
de perturbacion del habitat. Si la perturbacion del habitat es causa de cambios morfolé-
gicos en E. ruidum, esto afectaria la dispersion mediante el vuelo de estas hormigas.
Hormigas de habitats perturbados podrian estar perdiendo la capacidad de volar grandes
distancias 6 su vuelo seria menos eficiente, debido a la fragmentacion.

La investigacion sobre la capacidad de vuelo de insectos en habitats con caracteris-
ticas ecoldgicas distintas promueve la comprension de la adaptacion y evolucion de las
especies, por ejemplo, la dispersion permite la colonizacion de nuevos habitats, facilita
el flujo de genes y hace posible la adaptacion a nuevos entornos (Alleaume-Benharira
et al., 2006; Galliard et al., 2013). Por otro lado, se espera encontrar asimetria direccio-
nal en hormigas de ambos habitats debido a que segun diversos autores es una caracte-
ristica comun en la mayoria de los insectos (Palmer y Strobeck, 1992; Pélabon y Hansen,

2008; Runyon y Hurley, 2004)
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1.1. Marco tedrico

1.1.1. Perturbacion antropogénica

De una forma simple, la perturbacion del ecosistema es cualquier evento fisico que
afecte el correcto flujo de energia en un sistema bioldgico (Pickett et al., 1999). Dentro
de los diferentes tipos de perturbacion se encuentra la perturbacion antropogénica, que
tiene relacion con las diferentes actividades humanas que causan una alteracion del
ecosistema (Hannah et al., 1994; Walker, 2012). El incremento de la poblacion y de las
actividades antropogénicas ha llevado a la pérdida de areas boscosas alrededor del
mundo (Calderon-Aguilera et al., 2012; Kim et al., 2015; Leisher et al., 2013). Hannah
et al. (1994) clasifican la perturbacion antropogénica en tres categorias: habitat intacto,

parcialmente perturbado, y dominado por humanos (Cuadro 1).
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Cuadro 1. Definicion de las categorias de perturbacion antropogénica

NU- Categoria Criterios
mero
1 Bosque  (Habitat | Registro de vegetacion primaria: muy baja densi-
intacto) dad de poblacién humana por debajo de 10 per-
sonas por km o menos de 1 persona por km.
2 Parcialmente per- | Registro de agricultura itinerante o extensiva. Re-
turbado gistro de vegetacion secundaria pero que se rege-
nera de forma natural, exceso de densidad de ga-
nado, otras pruebas de perturbacion humana (p.
ej., concesiones madereras). Evidencia insufi-
ciente para ubicar en la categorial o0 3
3 Perturbado (Domi- | Registro de agricultura permanente o asenta-
nado por humanos) | miento urbano; eliminacion de la vegetacion pri-
maria; la vegetacion actual difiere de la vegeta-
cién potencial; registro de desertificacion u otra
degradacion permanente.

1.1.2. Impacto de la perturbacion del habitat en el vuelo de insectos.

Se ha encontrado que la perturbacion del habitat puede influir en la dispersion de

insectos voladores a través de diferencias en la morfologia de vuelo entre paisajes

(Bonte y Van Dyck, 2009; Denno et al., 2001; Dziock et al., 2011; Merckx y Van Dyck,

2006; Ribeiro et al., 2019). En algunas ocasiones habitats perturbados pudieran incre-

mentar la capacidad de dispersion de algunos insectos, por ejemplo, Denno et al. (2001)

18




encontraron que la capacidad de dispersion del hemiptero delfacido Toya venilia, me-
dida como porcentaje de macropteria, fue mayor en habitats perturbados con vegetacion
pisoteada por el ganado y menor en habitats intactos con vegetacion poco alterada. Por
otro lado, Bonte y Van Dyck (2009) luego de evaluar caracteristicas morfologicas aso-
ciadas al vuelo de la mariposa Salamis parhassus entre parches de bosques con dife-
rentes grados de perturbacion, encontraron que individuos de parches perturbados te-
nian menor carga alar en comparacion a parches de bosque no perturbados. Una mayor
carga alar disminuye la maniobrabilidad, la resistencia al vuelo y la velocidad de vuelo
(Helms y Godfrey, 2016).

Sin embargo, para otros insectos la capacidad de dispersion es mejor dentro de ha-
bitats poco perturbados, segun los resultados obtenidos por Merckx y Van Dyck (2006)
luego de evaluar la morfologia del vuelo en mariposas Pararge aegeria, encontraron
que los individuos que se habian desarrollado dentro de habitats boscosos eran mas
livianas y tenian menores cargas alares respecto a individuos que se habian desarrollado
en paisajes agricolas. Un menor peso disminuye la carga alar y hace mas eficiente el
vuelo (Helms y Kaspari, 2015).

La influencia de la perturbacion del habitat sobre la morfologia del vuelo de Hime-
noptera ha sido mayormente estudiada en abejas mientras que poco se sabe sobre esto
en hormigas. Ribeiro et al. (2019) describieron formas y tamafio de las alas que diferian
entre poblaciones de Euglossa ignita provenientes de bosques y de sistemas agrofores-
tales. Mientras que para hormigas, se sabe que distintas presiones del habitat pueden
ejercer influencia sobre rasgos asociados al vuelo, como por ejemplo condiciones aridas
pueden provocar una pérdida de musculos del vuelo y una reduccién del tamafio de las
alas en reinas de hormigas, lo que representa una menor capacidad de dispersion en

estos ambientes (Peeters y Aron, 2017; Tinaut, 1992).
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A pesar de esto, no se ha evaluado la influencia de niveles de perturbacién del habitat
sobre la capacidad de dispersion de individuos reproductivos alados pertenecientes a
colonias de hormigas. La dispersion esta relacionada con un mayor flujo de genes, lo
que a su vez contrarresta la endogamia y permite que las poblaciones persistan a través
del tiempo (Hedrick, 2004; Ingvarsson y Whitlock, 2000). Algunos insectos pueden no
tener la capacidad de mantener altos niveles de dispersion en ambientes perturbados,
debido a barreras antropogénicas lo que interrumpe la conectividad genética entre po-
blaciones (Trense et al. 2021).

Por lo tanto, es importante la evaluacion del efecto de la perturbacion del habitat

sobre factores ligados a la dispersion, como lo es la morfologia.

1.1.3. Mecanismos por el cual el tipo de habitat podria dar lugar a cambios en la
morfologia de vuelo en insectos.

Slater (1977) menciona que el mantenimiento estable de las caracteristicas del habi-
tat a través del tiempo pueden dar lugar a la modificacion de las alas en insectos, mien-
tras que constantes cambios en el habitat no permiten la aparicion de cambios en la
morfologia del vuelo. Independientemente de esto, es un hecho que distintas presiones
selectivas relacionadas al habitat podrian generar diferentes estrategias de dispersion
(Mathias et al., 2001).

Se ha encontrado que la dispersion mediante el vuelo es mejor en habitats temporales
que en habitats persistentes, por ejemplo, Denno et al., (1991) encontraron una relacién
negativa entre la capacidad de dispersion, medida como porcentaje de macropteria en

35 especies de chicharritas; y la persistencia del habitat (nGmero méaximo de
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generaciones alcanzable). Los autores discuten que chicharritas con alas bien desarro-
Iladas, les permite la exploracion de nuevas fuentes de alimentos en habitats cambiantes.

La capacidad de dispersion limitada en habitats persistentes también se ha compro-
bado en escarabajos, delfacidos, y en insectos de la familia Lygaeidae (Darlington,
1943; den Boer, 1970; Slater, 1977b; Southwood, 1962). Se sabe que la dinamica de
variables ambientales como el viento, disponibilidad de alimentos, y exposicion a de-
predadores varia entre habitats de bosque intacto y habitats perturbados lo que puede
influir en la necesidad de tener una mejor eficiencia de vuelo (Andrén et al., 1985;
Damschen et al., 2014; Souza et al., 2015; Wagner y Liebherr, 1992). En el caso del
viento, Leihy y Chown (2020) al comparar la influencia de distintas variables ambien-
tales sobre la pérdida del vuelo en insectos insulares, encontraron que la velocidad me-
dia del viento, la estacionalidad térmica y la temperatura media de la superficie terrestre
en verano, eran los mejores predictores de la pérdida de vuelo en insectos.

Damschen et al., (2014) investigaron como la fragmentacion afecta la dindmica del
viento, encontrando que la velocidad del viento se incrementa en sitios abiertos con
poca vegetacion, lo que incrementa la turbulencia. Entonces el viento es una fuerza
ecologica importante que puede acarrear cambios bioldgicos y ecolégicos en organis-
mos que habitan dentro de habitats fragmentados (Laurance y Curran, 2008). Ya que
por ejemplo, los insectos voladores podrian redireccionar la energia hacia la reproduc-
cion, en lugar del vuelo, por el costo energético que representa volar a largas distancias
con vientos fuertes (Saglam et al., 2008; Wagner Liebherr, 1992; Zeray Denno, 1997).

Finalmente, revisiones sobre hipdtesis que intentan explicar los factores que
conllevan a la perdida de la capacidad de vuelo en los insectos sugieren que la calidad
y estabilidad del habitat son los factores ecologicos primarios que seleccionan la per-

dida de vuelo (Roff, 1990, 1994). Sin embargo, poco se ha estudiado sobre los factores
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que dan lugar a una pérdida de la capacidad de vuelo en habitat perturbado. Por ejemplo,
en el caso de las aves, la ausencia de depredacion en islas ha resultado en la pérdida de
vuelo en aves (Wright et al., 2016).

Mientras que en hormigas no existen estudios que evallen la relacion entre la
calidad del habitat y las decisiones individuales de dispersion (Hakala et al., 2019), pero
la calidad del habitat afecta la condicidn de la colonia (Linksvayer y Janssen, 2008), lo

que también podria afectar la capacidad de vuelo de los individuos reproductivos.

1.1.4. Perturbacion del habitat, asimetria direccional y forma del ala.

Asimetria direccional ocurre cuando hay un mayor desarrollo de un carécter en un
lado de un plano de simetria bilateral comparado con el otro lado. Por ejemplo, cuando
las alas de un lado son mas grandes que las del otro lado (Benitez et al., 2020).

La asimetria direccional es comun en las alas de insectos y se ha relacionado a cam-
bios en la estabilidad del desarrollo, aunque también puede tener un componente gené-
tico (Palmer y Strobeck, 1992; Pélabon y Hansen, 2008; Runyon y Hurley, 2004). La
asimetria direccional se ha relacionado a efectos como el sexo (Pither y Taylor, 2000;
Windig y Nylin, 1999), tamafio (Stige et al., 2006), rasgos evolutivos y genéticos (Ba-
zok y Lemi¢, 2013; Carter et al., 2009; Klingenberg et al., 1998). Sin embargo, hay
autores que proponen gue la asimetria direccional puede ser una adaptacion a la lucha
en disputas territoriales (Windig y Nylin, 1999) y otros que las diferencias genéticas o

ambientales pueden dar lugar a niveles de asimetria direccional (Stige et al., 2006).
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Banaszak-Cibicka et al. (2018) evaluaron asimetria en base a analisis morfomé-
tricos de venas en alas de la abeja Anthophora plumipes a lo largo de un gradiente de
urbanizacion. Los autores distancias mayores entre las venas de las alas del lado dere-
cho en individuos de ambientes rurales en comparacion con los individuos de ambientes
urbanos. Por otro lado, Gerard et al. (2018) después de exponer a individuos de Bombus
terrestris a varios factores estresantes, encontraron asimetria direccional en el tamafio
del ala en individuos alimentados con sinigrina, y en aquellos que estaban expuestos a
parasitos y a altas temperaturas.

Dadas las diferencias ecoldgicas entre habitats perturbados y habitats boscosos,
esto tal vez se pueda manifestar en presencia de asimetria direccional. Benitez et al.
( 2015) evaluaron como el cambio de planta huésped preferida de Macaria mirthae a
una planta exotica, debido a la pérdida de habitat, influy6 en la presencia de asimetria
direccional en las alas. Los cientificos encontraron que individuos que se alimentaron
de la planta preferida reflejaron asimetria direccional, no asi los que se alimentaron de
la planta exotica. Los autores discuten que la alimentacion con la planta exética inhibio
el desarrollo de asimetria direccional en individuos.

La asimetria direccional puede presentarse de igual forma tanto en insectos sin
ningln estrés ambiental, como en individuos sometidos a insecticidas (Friedli et al.,
2020) y se ha reportado para 6rdenes de insectos como Phasmatodea, Orthoptera, Thy-
sanoptera, Lepidopteray Diptera (Brunton et al., 1999; Palmer, 1996). En Hymenoptera,
asimetria direccional de forma del ala ha sido reportada en Melipona subnitida tanto en
abejas criadas en cajas como en aquellas criadas en troncos (Lima et al., 2016), en Ant-
hophora plumipes, de ambientes rurales (Banaszak-Cibicka et al., 2018); en Bombus
impatiens sometidos a altos niveles de dioxido de carbono (COz) y en grupos control

(Klingenberg et al., 2001), e igualmente en Apis mellifera (Lopuch y Tofilski, 2016).
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En adicion, se sabe que pequefias perturbaciones durante el desarrollo pueden pro-
vocar cambios en la forma del cuerpo. Por ejemplo, estudios han mostrado que la forma
de las alas puede variar entre individuos expuestos a diferentes tipos de estrés durante
el desarrollo (Hoffmann et al., 2002; Hoffmann et al.,2005). En esta investigacion se
evaluo la presencia de asimetria direccional en la hormiga Ectatomma ruidum y si ocu-
rre tanto en individuos de habitats perturbados como de habitats boscosos.

El anélisis de la forma del ala mediante morfologia geométrica ha sido propuesta
como mejor indicador de estrés, que la evaluacion de asimetria fluctuante. Por ejemplo,
Hoffmann et al. (2005) defienden el hecho de que los analisis de variacion en la forma
del ala podrian ser mejor indicativos de estrés sobre la asimetria fluctuante, ya que Dro-
sophila melanogaster mostrd variacion en la forma del ala en respuesta a cuatro de
cinco factores estresantes a los que fue sometida durante el desarrollo, y no mostro
cambios en la asimetria de forma y tamafio. Mientras que Zivkovi¢ et al., (2019) me-
diante analisis de morfometria geométrica reportaron cambios en la forma del ala en
polillas Cydia pomonella resistentes a insecticidas en comparacion a aquellas que no

estaban adaptadas.

1.1.5. Organismo de estudio

La hormiga Ectatomma ruidum representa un modelo de organismo ideal para el
estudio del efecto de la perturbacion del habitat sobre la dispersion a través del vuelo
ya que presenta caracteristicas ecoldgicas y biologicas que permiten este tipo de estudio,
como por ejemplo: 1) se encuentra tanto en habitats perturbados como no perturbados;

2) presencia de individuos reproductivos alados en la mayoria de las colonias que
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permiten la medicion de rasgos morfoldgicos asociados al vuelo (Lachaud et al.,1999);
y 3) presencia de macrogines y microgines, en el caso de microgines se refiere a reinas
con una reduccion isometrica del morfo grande (Lachaud et al.,1999; Lenoir et al.,
2011).

Al igual que muchas hormigas, las reinas virgenes y los machos vuelan para disper-
sarse y aparearse, después de lo cual las reinas fundan una nueva colonia (Hélldobler y
Wilson, 1990; Kaspari et al., 2001; Lachaud et al., 1999). Por tanto, el vuelo es crucial
en la fase reproductiva de estas hormigas.

Al emplear métodos que me permitan identificar cambios en la morfologia del vuelo
de E. ruidum de acuerdo a habitats perturbados y boscosos, me ayudara a determinar
cémo la eficiencia de vuelo de E. ruidum varia (Hakala et al., 2020; Helms y Godfrey,
2016). Lo que a su vez serd un indicio sobre si el habitat esta ejerciendo algun tipo de
presion sobre esta especie. Datos como estos permitirian tomar decisiones acertadas
sobre el uso de la tierra.

Por otro lado en el neotrdpico, no hay estudios que hayan evaluado la morfologia
del vuelo en hormigas, de acuerdo a habitats perturbados. Algunos que han abordado la
morfologia del vuelo, se han enfocado en el vuelo ligado a caracteristicas reproductivas
de la especie de hormiga (Helms y Kaspari, 2015; Helms y Kaspari, 2014; Kaspari et

al., 2001).
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1.2 Objetivos

1.2.1. General

e Investigar el efecto de la perturbacion del habitat sobre los caracteres

morfologicos asociados al vuelo de E. ruidum.

1.2.2 Especificos

e Comparar tamafio y masa corporal, peso del térax, masa del abdomen,
predictores morfoldgicos de vuelo y caracteristicas del ala entre indivi-
duos reproductivos de E. ruidum colectados en habitats de bosque y

perturbado.

e Detectar cambios en la forma del ala y la existencia de asimetria direc-
cional en las alas de individuos reproductivos de E. ruidum, usando

técnicas de morfologia geométrica.
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1.3. Materiales y métodos

1.3.1. Sitios de colecta

La colecta de individuos reproductivos alados de E. ruidum se llevo a cabo entre
marzo-junio del 2021 y febrero-marzo del 2022. Los muestreos se hicieron en las pro-
vincias de Veraguas, Los Santos, Panaméa Oeste y Panama. Dentro de cada provincia,
se escogieron sitios que reunian caracteristicas de habitats perturbados y sitios boscosos
adyacentes, que en su mayoria estaban dentro de areas protegidas (Fig.1y 2). La colecta
de E. ruidum entre sitios adyacentes se tratd de hacer en el menor tiempo posible (1-2

dias) y se alternd que tipo de habitat se muestreaba primero.

1.3.2. Colecta de muestras

Para la colecta de individuos reproductivos de E. ruidum se escogieron nidos al azar
dentro de los sitios de muestreo, pero relativamente cercanos entre si. Luego se cavo
para sacar a todos los individuos de la colonia que fueron colocados en envases de
plastico y llevados al laboratorio del Instituto Smithsonian de Investigaciones Tropica-
les en Gamboa. En el laboratorio se separ6 a los individuos reproductivos (machos y

hembras aladas) en viales y se congelaron para su posterior analisis a — 20 °C.
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Fig 1. Mapa de los sitios de colecta de E. ruidum, en Panama. En color azul se muestran
los sitios de bosque y en amarillo los sitios de habitats perturbado.
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Fig 2. Vista detallada de los sitios de colecta con la distancia entre los sitios.
A) Cerro Tute y Santa Maria, B) Cerro Canajaguay Playa EI Rompio , C) Puerto
Caimito y Parque Nacional Altos de Campana, D) Costa Verde y Teodora , E)
Paraiso y Universidad de Panam4, F) Camino del Oleoducto e Hip6dromo Pre-
sidente Remon.
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1.3.3. Procesamiento de muestras para medidas morfologicas y predictores aso-
ciados al vuelo en reproductivos de E.ruidum

Para realizar medidas morfoldgicas externas se siguié un protocolo similar al reali-
zado por Helms y Godfrey (2016). Se medio el ancho de la cabeza, largo de la cabeza
y la longitud del abdomen, tanto para hembras como para machos reproductivos, a partir
de fotografias tomadas con la cAmara del estereoscopio Leica DMC2900 con una mag-
nificacioén de 32 X para la cabeza de machos y hembras y una magnificacion de 25X
para torax, abdomen de machos y hembras.

Segun Helms y Godfrey (2016) el ancho de la cabeza en una vista de cara completa,
excluyendo los 0jos, es una medida estandar del tamafio del cuerpo de la hormiga y la
longitud del abdomen es la longitud maxima del abdomen medida desde el punto dorsal
de insercion del post-peciolo (Fig S1).

Posteriormente se separ0 el abdomen, el térax, las alas y otras partes del cuerpo y
se secaron durante 48 horas entre 50 y 60 °C. Después, se pesé el abdomen seco, el
torax, las alas y todo el cuerpo a 0,001 mg utilizando balanza analitica.

Las alas secas se montaron en portaobjetos y cubreobjetos para ser fotografiadas con
la camara del estereoscopio, a una magnificacion de 16.0 X. Con el software del este-
reomicroscopio se tomaron las medidas de longitud total del ala, ancho del ala y area
total del ala, para las cuatro alas en caso de estar todas disponibles (Fig S2). Cuando no
era posible se tomaban las medidas de las alas disponibles.

Otras mediciones que se hicieron a cada individuo reproductivo de E. ruidum se

muestra en el cuadro 2.
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Cuadro 2.

Definicion de las variables, rasgos o caracteres morfolégicos

tomadas de individuos reproductivos de E. ruidum.

Rasgo o caricter

Unidad de medida

Definicion

Ancho de la cabeza

Milimetros (mm)

Medida de la parte mas ancha de la
cabeza en vista frontal, excluyendo
los ojos.

mm Medida desde el punto de insercién
Longitud del abdomen del post peciolo hasta la parte final
de abdomen.
Altura del abdomen mm

Peso seco del abdomen

Miligramos (mg)

Peso tomado del abdomen después
de haber sido separado y secado al
horno por 48 horas.

Peso seco del torax

mg

Peso tomado al térax, después de ha-
ber sido separado del resto del
cuerpo y extremidades; y haber sido
secado al horno por 48 horas.

Peso seco de las alas

mg

Peso tomado a cada ala de forma in-

dividual, después de haber sido sepa-

radas del cuerpo y haber sido secada
al horno por 48 horas.

Peso seco del todo el
cuerpo

mg

Peso tomado, en conjunto; de la ca-

beza, torax, abdomen; sin extremida-

des y después de haber sido secadas
al horno por 48 horas.

Ancho del ala

mm

Medida de la parte méas ancha del ala
(Fig. S3), tomada a partir de fotogra-
fias del ala y con el software incor-
porado en el estereomicroscopio; a
una magnificacion de 16 X. Para el
analisis se tomd el promedio del
peso de las dos alas anteriores.

Longitud del ala (mm)

mm

Medida desde el punto de insercién
de las alas delanteras hasta la parte
mas extrema del ala; tomada a partir
de fotografias del ala y con el soft-
ware del estereoscopio a una magni-
ficacion de 16 X. Se tomo el prome-
dio de la longitud de las alas anterio-
res.

Avrea del ala (mm~2)

mm”2

Medida del contorno del ala, tomada
a partir de fotografias del ala y con
el software de estereomicroscopio a
una magnificacion de 16 X. Se tomo
en cuenta el promedio del area de las
dos alas delanteras para los analisis.

* Todas las muestras se secaron a temperaturas de

entre 50 y 60 grados C.
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1.3.4. Procedimiento para obtener los valores de predictores de la capacidad de
vuelo en E. ruidum y caracteristicas de las alas.

Para evaluar la capacidad de vuelo de individuos reproductivos de E. ruidum; de
acuerdo a los grados de alteracion del habitat, y después de haber obtenido las medidas
morfoldgicas anteriores, se compararon los siguientes predictores morfolégicos de
vuelo y caracteristicas de las alas:

(@). La razon de los musculos de vuelo (RMV): Es el principal parametro que se
utiliza para determinar la habilidad de vuelo en un insecto (Marden, 1987, 2000) vy
corresponde a la masa del térax dividido por la masa corporal total. La masa seca del
torax se puede utilizar en reemplazo del musculo de vuelo, ya que el térax esta ocupado
en su totalidad de los musculos que se utilizan para el vuelo (Dillon y Dudley, 2004;
Merckx y van Dyck, 2006).

(b). Lacarga del ala: se tomd dividiendo la masa corporal total por la suma del area
de las dos alas anteriores (mg / mm 2). Una mayor carga alar se relaciona con una dis-
minucion de la maniobrabilidad, la resistencia al vuelo y la velocidad méxima de vuelo,
pero a su vez, una mayor carga alar, incrementa los requisitos minimos de potencia y
velocidad para el vuelo (Gibb et al., 2006; Grabow Rdppell, 1995).

(c). Arrastre del abdomen: Esta determinado por el tamafio y la forma de un objeto
y es proporcional a un area de referencia bidimensional. Para calcular el arrastre se
calcul6 el volumen del abdomen usando la formula para un esferoide alargado, usando
la longitud y la altura del abdomen como ejes mayor y menor (Helms Godfrey, 2016).

(d) Relacion de aspecto del ala: Alas mas estrechas tienen relaciones de aspecto
mas altas y por tanto una mayor eficiencia aerodindmica (Bhat et al., 2019; Flockhart

et al., 2017). Para obtener la RA se utilizé la siguiente formula:
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_4(Promedio de la longitud de las alas delanteras)?

RA=

Suma del drea de las alas delanteras

e) Densidad de masa alar: es una medida de rigidez y durabilidad del ala (Helms y
Kaspari, 2015). Para obtener los valores de densidad de masa alar se tomé el ala dere-

cha en todos los casos y se utilizé la siguiente formula:

_Masa total del ala

DA

" Area total del ala

1.3.5 Analisis estadisticos

Para evaluar si existian diferencias en las medidas morfoldgicas y predictores de
vuelo, entre habitats con distintos grados de perturbacion antropogénica, se utilizé un
modelo lineal de efectos mixtos. Las variables respuesta fueron masa corporal (MC),
ancho de la cabeza (AC), masa del abdomen (MA), masa del térax (MT), razén del
musculo de vuelo (RMV), carga alar (CA), arrastre del abdomen (AAB), longitud del
ala (LA), area del ala anterior (AA), relacion de aspecto del ala (RA), densidad de masa
alar (DA). El factor fijo fue el habitat (perturbado vs bosque), mientras que regién y
muestra se consideraron como efectos aleatorios anidados. Para evaluar cémo abdéme-
nes pesados afectan la capacidad de vuelo, se comparo tres predictores de vuelo estan-

dares: RMV, CA, y AAB en relacion a la masa del abdomen; mediante un modelo de
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regresion lineal simple. Los analisis estadisticos fueron realizados en R (R Core Team,

2022) utilizando el paquete nlme (Pinheiro et al., 2019).

1.3.6. Procedimiento para evaluar forma de las alas mediante morfologia geomé-
trica.

Las alas anteriores secas fueron montadas en placas. Cada ala se fotografié con la
camara del estereoscopio Leica DMC2900 con una magnificacion de 16.0 X. Luego
con las fotos tomadas, se establecio puntos de referencia en las uniones de las venas de
cada alas utilizando el software IdentiFly (Fig. 3). IdentiFly es un software de clasifi-
cacion semiautomatica basado en morfometria geométrica. Principalmente fue desarro-
Ilado para la identificacion de especies de insectos, pero puede usarse para la clasifica-
cién de cualquier objeto que difiera en forma. Ademas, IdentiFly se utiliza para digita-
lizar puntos de referencia en dos dimensiones (Coordenadas X y Y) y fue desarrollado
inicialmente para la identificacion de abejas meliferas (Tofilski, 2021).

En total se establecieron un conjunto de 14 puntos de referencia para cada imagen
de ala; cada punto representado por coordenadas X y Y. Este conjunto de puntos for-
maron una configuracion . La configuracion de puntos junto con la imagen se guardaron
en un archivo con la extension “.dw.png” (Fig S3). Posteriormente para ver las coorde-
nadas de los puntos de referencia en extension .dw.png, se exportaron en formato TPS.

Este formato TPS se importé al software MorphoJ, donde se realizaron los analisis.
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Fig 3. Alaizquierda anterior de una hembra reproductiva de E. Ruidum, mostrando
los puntos de referencia en las uniones de venas utilizados para el analisis de morfo-
logia geométrica.

Para evaluar la forma del ala entre individuos de habitats boscosos y perturbados,
el archivo en formato TPS fue sometido a un nuevo ajuste de Procustes (Fig. 4), que
dio lugar a las coordenadas de Procustes, con las que posteriormente se ejecutd una
matriz de covarianza. Las variaciones de las coordenadas (en forma de covarianza) fue-
ron examinadas utilizando analisis de componentes principales (ACP). Este procedi-
miento se hizo de igual forma para hembras y machos. Los resultados del ACP se con-
firmaron mediante un Analisis de Variantes Canonicas (AVC) y Analisis de Funcion
Discriminante (AFD). En el Cuadro 3 se detallan los términos relacionados a los anéli-

sis de morfologia geométrica.
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Cuadro 3. Definicién de términos relacionados a los analisis de morfologia geomé-

trica realizados a hembras y machos reproductivos de E.ruidum

Terminologia de analisis

Definicion

Puntos de referencia

Los puntos de referencia son puntos que corresponden
a partes especificas de los objetos representados en una
imagen. Se describe por sus coordenadas Xy Y. A me-
nudo habréa un conjunto de puntos de referencia que for-
man un patron en la imagen. Cada punto de referencia
esta asociado con un numero Unico en la imagen (Fig
S3).

Formato DW.PNG

Los datos de puntos de referencia y otra informacion se
almacenan con la imagen en un archivo con la extension
".dw.png". Se recomienda usar la extension completa
(.dw.png) para guardar datos adicionales en la imagen,
que pueden corromperse al editarlos en un software no
compatible. Las vistas se guardan en .DW.PNG y se ex-
portan en formato TPS. El formato TPS se puede im-
portar al software MorphoJ.

Configuracion de puntos
de referencia

Es un conjunto de puntos de referencia para medir ob-
jetos que se muestran en una imagen (Fig. 3). La confi-
guracion se describe mediante una lista de coordenadas
Xy Y del punto de referencia. Los puntos de referencia
en la configuracion se enumeran consecutivamente co-
menzando por 1. Dos 0 méas configuraciones son com-
parables cuando constan del mismo nimero de puntos
de referencia y tienen el mismo nimero de puntos de
referencia correspondientes a la misma parte del objeto
analizado (Fig S3).

Nuevo ajuste de Procustes

La implementacion del ajuste de Procrustes en Morphol
sigue el procedimiento general de los métodos de Pro-
custes de forma automatica (Klingenberg & Mcintyre,
1998a). Es decir en un solo paso toma en cuenta los pro-
cedimientos que se detallan a continuacion y para ma-
yor comprension, refiérase a la figura 4:

1) refleja la configuracion de puntos de referencia
de un lado del cuerpo en su imagen especular
para alinear los puntos de referencia correspon-
dientes de ambos lados;

2) escala las configuraciones al tamafio del cen-
troide de la unidad

superpone las configuraciones izquierda y derecha para
gue tengan el mismo centroide (el punto de las coorde-
nadas medias X e y para cada
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Continuacién del Cuadro 3

3) configuracion se desplaza generalmente a las
coordenadas [0, 0]);

4) posteriormente, rota las configuraciones entre si
alrededor de su centroide para lograr un ajuste
optimo de los puntos de referencia correspon-
dientes. Entonces, la asimetria se puede medir
como las desviaciones entre los pares de puntos
de referencia correspondientes.

Finalmente, las coordenadas de las configuraciones

alineadas constituyen un nuevo conjunto de varia-

bles que contiene la informacion completa de la
forma. Esta informacién se recopila en las siguien-
tes matrices de datos:

e Matriz de datos con las Distancia de Procrustes

e Matriz de datos con el tamafio del centroide.

Los analisis posteriores se centran en estas matrices, uti-
lizando métodos estandar de estadisticas multivariadas.

Distancia de Procustes

(DP)

Es la raiz cuadrada de la suma de las distancias al cua-
drado entre los puntos de referencia correspondientes de
dos configuraciones alineadas. La distancia de Procrus-
tes es muy importante para los analisis de variacion en
forma (Klingenberg y Mcintyre, 1998a; Rohlf y Books-
tein, 1990).

Matriz de covarianza

Las matrices de covarianza se utilizan en una amplia
gama de analisis morfométricos, p. analisis de compo-
nentes principales. MorphoJ puede generar matrices de
covarianza a partir de conjuntos de datos de forma des-
pués del nuevo ajuste de Procrustes. Covarianza se de-
fine como una medida del grado en que dos variables
varian juntas. Calculado como:

s = (X, - X5~ 7)

para dos variables X e Y en una muestra de tamafio n
(Slice et al., 2009).
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Continuacién del Cuadro 3

Analisis de componentes
Principales (ACP)

El andlisis de componentes principales es un método
que se utiliza para visualizar los patrones generales de
variacion morfoldgica en datos multidimensionales ob-
tenidos con métodos de morfometria geométrica. ACP
es el andlisis de la matriz de covarianza de las coorde-
nadas o distancia de Procrustes obtenidas después del
Ajuste de Procustes de las coordenadas de los puntos
de referencia original (Abdi y Williams, 2010; Sa-
vriama, 2018). El analisis de componentes principales
(ACP) ordena los objetos (alas), en su analisis organi-
zandolos en un espacio de formas. Las similitudes y di-
ferencias se pueden ver facilmente en un grafico ACP.
Los ejes de un grafico ACP son componentes principa-
les (CP). El primera CP de cualquier analisis es, por de-
finicion, la que muestra el mayor eje de variacion de
forma. El segundo CP muestra el siguiente eje de varia-
cién mas grande que no esta correlacionado con el pri-
mero. Cada punto en un grafico ACP representa la
forma de un solo objeto de su andlisis. Cuanto mas cerca
estan dos objetos, méas similares son en forma (Polly,
2012).

ACP se basa en la descomposicion espectral de una ma-
triz de covarianza, y para poder realizarlo en MorphoJ,
hay que realizar una matriz de covarianza, antes .
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3. Centroides superpuestos dptimo

Fig.4. Procedimiento de Procrustes para el analisis de la asimetria de forma. En primer
lugar, las configuraciones de puntos de referencia de un lado del cuerpo se reflejan en
iméagenes especulares (ala izquierda en el ejemplo). En segundo lugar, las configuracio-
nes de los lados izquierdo y derecho del cuerpo se escalan para tener el mismo tamafio
general (tamafio del centroide = 1). En tercer lugar, las configuraciones se superponen
de modo que el centroide (centro de gravedad de los puntos de referencia) de cada uno
tenga coordenadas (0, 0). Finalmente, las configuraciones se rotan alrededor del cen-
troide comdn para lograr un mejor ajuste general entre el punto de referencia correspon-
diente (Klingenberg & Mcintyre, 1998a)
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1.3.7. Procedimiento para evaluar asimetria

Para analisis de asimetria se toman en cuenta variables como:

(@) Centroide: es el punto en el que la fuerza gravitatoria resultante actua
sobre el ala, por lo que la posicién relativa del centro de masa no tiene nada que ver con
el tamafo, pero es importante para la forma. Por lo tanto, puede representar una métrica
simple y efectiva en muchos casos de deteccion de cambios de forma (Cavicchi et al.,
1991; Fig. 5)

(b) Tamafo del centroide: Se define como la raiz cuadrada de la suma de
las distancias al cuadrado entre el centroide y cada puntos de referencia y se puede
utilizar como indicador del tamafio del ala (Hoffmann, Woods, Collins, Wallin, White,
& McKenzie, 2005; C. P. Klingenberg, 2016). En el programa MorphoJ se puede obte-
ner estos datos de forma automatica.

(© Distancia de Procustes: definidas anteriormente.

Perimetro del ala e ——

_—%_ Centroide b

- ]

je | /
/ Ejel e / //

/’ |
H _z

= 1 e Elipse
Ejell

Fig 5. Ejemplo de la ubicacion del
centroide en el ala de una mariposa.
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Para evaluar asimetria direccional, se hizo andlisis de forma separada para ambos

tipos de habitats, tanto para la base de datos de hembras como de machos.
Se aplico a las coordenadas de Procustes y al tamafio del centroide para las bases de
datos de cada habitat, un ANOVA de Procustes de dos vias que usaba el individuo
(hembra o macho reproductivo), el lado (ala izquierda o derecha) y su interaccién (in-
dividuo:lado) como variables explicativas, para cada tipo de habitat. Este ANOVA de
Procustes permite, en un solo procedimiento, probar la significancia de (1) la variacion
entre individuos (efecto individual), (2) la asimetria direccional (AD, efecto lado) tanto
para tamafio como para forma.

ANOVA de Procrustes es un método para cuantificar cantidades relativas de varia-
cién en diferentes niveles y se ha utilizado principalmente en estudios de asimetria iz-
quierda-derecha. Estos analisis de asimetria se basan en ANOVA de efectos mixtos de
dos factores con individuos y lados como los dos factores. El efecto principal de lado
refleja la diferencia promedio entre los lados izquierdo y derecho, por lo tanto repre-
senta la asimetria direccional (Klingenberg, 2015; Klingenberg y Mcintyre, 1998b;
Klingenberg et al., 2002).

El desarrollo de ANOVA de Procustes en MorphoJ se limita cuantificar el error de
medicion, la asimetria y la variacion entre individuos; y utiliza las coordenadas de pun-

tos de referencia después del ajuste de Procrustes.

41



1.4. Resultados

1.4.1. Medidas morfoldgicas y predictores de vuelo en hembras reproductivas de E.
ruidum.

El grado de perturbacion del habitat fue un factor predictivo de cambios en la masa
corporal de E. ruidum (MC en Cuadro 4, Fig. 6a). Hay una tendencia de mayor peso en
hembras de habitats perturbados en comparacion con las hembras de bosque. Por otro
lado, las hembras de habitats perturbados presentaron cabezas mas anchas que aquellas
de los habitats boscosos, es decir que son mas grandes que las hembras de habitats de

bosque (AC en Fig. 6b; Cuadro 4).
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Bosque Perturbado Bosque Perturbado

Habitat Habitat

Fig 6. Morfologia de hembras de E. ruidum. a. Masa corporal b. Ancho de la
cabeza
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Cuadro 4. Medidas morfoldgicas, predictores de vuelo y caracteristicas de las

alas en hembras reproductivas de E. ruidum.

Caracteristicas mor- | Bosque Perturbado t p

foldgicas

AC (mm) 1.68+0.12 1.90+0.06 2.76 0.04
(n=55) (n=60)

MC (mg) 4.34+1.43 9.22+2.88 3.63 <0.01
(n=46) (n=58)

MA (mg) 2.00+0.87 5.01+1.98 3.64 0.02
(n=47) (n=61)

MT (mg) 1.15+0.46 2.34+0.63 3.43 0.02
(n=48) (n=59)

Predictores de vuelo

RMV 0.28+0.04 0.27+0.04 -1.44 0.21
(n=47) (n=57)

CA (mg*mm?2) 0.21+0.07 0.34+0.10 2.73 0.05
(n=39) (n=47)

AAB (mm2) 42.68+13.52 71.83+8.71 3.17 0.02
(n=55) (n=61)

Caracteristicas del ala

LA (mm) 7.14+0.79 8.17+0.46 2.77 0.04
(n=44) (n=55)

AA (mm?2) 10.46+2.14 13.24+1.01 2.45 0.06
(n=41) (n=53)

RA 10.09+ 1.16 10.16+1.33 0.52 0.62
(n=41) (n=51)

DA (mg*mmz2) 0.006+0.002 0.007£0.002 | 1.93 0.13
(n=40) (n=52)

Se muestran en negrita los valores significativos




Al ser mas grandes y pesadas, las hormigas de habitats perturbados también presen-
taron abdomenes 3,01 veces mas pesados que las hormigas de habitats de bosque (MA
en Cuadro 4, Fig. 7a). Sin embargo, la RMV no difirid entre las hormigas de estos dos
habitats (RMV en Cuadro 4, Fig.7b). Por otro lado, la carga alar fue mayor en hormigas
de ambientes perturbados que en aquellas de bosque (CA en Cuadro 4, Fig. 7¢). Un
patrén similar ocurrio con el arrastre del abdomen, en donde los valores fueron menores

en habitats boscosos (AAB en Cuadro 4, Fig.7d)
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Fig 7. Predictores de vuelo de E. ruidum entre habitats. a.Masa del
abdomen b. Razon de mdsculo de vuelo. c. Carga alar. d. Arrastre del
abdomen.
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Dentro de cada tipo de habitat, los abdomenes mas pesados afectaron negativamente
a los predictores de vuelo al disminuir la razon de musculos de vuelo y aumentar la
carga alar (RMV y CA en Cuadro 5, respectivamente, Fig. 8a,b). Sin embargo, abdoé-
menes mas pesados solo incrementan el arrastre de abdomen en ambientes perturbados
(AAB en Cuadro 5, Fig. 8c).

Las relaciones de aspecto y densidad de masa alar no difirieron entre los tipos de

habitats (RA y DA en Cuadro 4).
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Fig 8. Relacién matematica entre la masa del abdomen de E. ruidumy los
predictores de vuelo en dos habitats con diferentes grados de perturbacion.
a. Razon de musculo de vuelo. b. Carga alar. c. Arrastre del abdomen.
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Cuadro 5. Regresion lineal entre la masa del abdomen y los predictores de vuelo,

para hembras de hébitats con distintos grados de perturbacion.

Hembra |n Pendiente | Inter- Coefi- Valor de
cepto ciente R2 | P

RMV Bosque 70 -0.02 0.31 0.21 0.001
Pertur- 59 -0.01 0.34 0.42 <0.0001
bado

CA Bosque 78 0.07 0.07 0.61 <0.0001
Pertur- 69 0.05 0.10 0.93 <0.0001
bado

AAB Bosque 69 3.91 34.56 0.06

0.0954 .

Pertur- 55 1.59 63.89 0.13 0.00436
bado
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1.4.2. Morfologia geométrica: forma de las alas de hembras reproductivas de E.
ruidum entre habitats con distintos niveles de perturbacion.

El ACP mostr6 una separacion en la forma de las alas entre hembras reproductivas
de hébitats perturbados y de bosques (Fig.9). Los tres primeros componentes principa-
les representaron el 57 % (CP1=28.14 %, CP2=15.56 % , CP3= 13.30 %) de la varia-
cion total de la forma del ala entre hembras de distintos habitats. Estos resultados estan
apoyados por los resultados del AVC que mostré que la distancia de Procustes entre
hébitats fue estadisticamente significativa (DP=0.028; p < 0.0001); y también por el
valor de la T cuadrada de Hotelling ( T?) obtenida en el AFD, cuyos valores muestran
que la forma media del ala de las hembras de distintos habitats fue significativamente

diferente (T?=748.94; p < 0.0001).
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.02 ® Perturbado

0.00 1

. -0.02 7

Componente principal 2

-0.04 4

-0.06 T T T 1
-0.04 -0.02 0.00 0.02 0.04

Componente principal 1

Fig 9. Analisis de componentes principales para la forma de las alas de
hembras reproductivas de E. ruidum entre habitats perturbados y bosgue.
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1.4.3. Analisis de asimetria direccional en hembras reproductivas de E. ruidum

El ANOVA de Procrustes no mostré diferencias significativas entre los lados, lo cual signi-
fica que las alas izquierda y derecha son similares en forma y tamafio, tanto en hembras de

habitats perturbados como en hembras de habitats de bosque (Cuadro 6). Es decir, que las hem-

bras de E. ruidum no presentan asimetria direccional en las alas.

Cuadro 6. ANOVA de Procrustes para evaluar diferen-
cias significativas en asimetria de forma y tamafo de las
alas para hembras de distintos héabitats.

Tamaio Bosque

Efecto SS MS df F P
Individual 5447604.958 147232.5664 37 1773.76 <.0001
Lado 55.038509 55.038509 1 0.66 0.4207
Ind*Lado  3071.227368 83.006145 37

Forma Bosque

Efecto SS MS df F P
Individual  0.06877408 7.74483E-05 888 6.33 <.0001
Lado 0.0002932 1.22165E-05 24 1 0.4656
Ind*Lado  0.01086825 0.000012239 888

Tamaio Perturbado

Efecto SS Mms df F P
Individual 6657295.273 170699.8788 39 9112.05 <.0001
Lado 0.46783 0.46783 1 0.02 0.8752
Ind*Lado  730.603188 18.733415 39

Forma Perturbado

Efecto SS ms df F P
Individual  0.04458465 4.76332E-05 936 5.52 <.0001
Lado 0.00014386 5.9941E-06 24 0.7 0.8601
Ind*Lado  0.00807247 8.6244E-06 936
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1.4.4. Medidas morfologicas y predictores de vuelo en machos reproductivos de
E. ruidum.

El grado de perturbacion del habitat no fue un factor predictivo de cambios en la
masa corporal y tamafio de la cabeza de machos de E. ruidum (MC y AC en Cuadro 7,

respectivamente, Fig. 10 ay b).
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Fig 10.  Morfologia de machos E. ruidum. a. Masa corporal b. Ancho de la
cabeza
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Cuadro 7. Caracteristicas morfologicas de las alas y predictores de vuelo en machos

reproductivos de E. ruidum entre hébitats con distintos grados de perturbacion.

Caracteristicas Bosque Perturbado
morfoldgicas

AC (mm) 1.23+0.08 |1.24+0.07 1.70 0.19
(n=69) (n=46)

MC (mg) 157 +0.47 |1.66+0.37 1.21 0.31
(n=67) (n=41)

MA (mg) 0.49+0.22 |0.58+0.15 1.32 0.28
(n=66) (n=42)

MT (mg) 0.76+0.28 | 0.77+0.18 1.01 0.38
(n=67) (n=43)

Predictores

RMV 0.48 +0.06 0.47 +0.09 0.06 0.95
(n=67) (n=41)

CA (mg*mm2) 0.093+0.020 | 0.091+0.025 -0.16 0.89
(n=35) (n=31)

AAB (mm2) 20.11+4.73 | 24.82+7.78 2.40 0.14

Caracteristicas del ala

LA (mm) 5.94+0.34 6.30+0.76 3.36 0.08
(n=44) (n=37)

AA (mm2) 7.82+0.98 9.21+0.71 3.28 0.08
(n=45) (n=39)

RA 9.04+0.57 8.83+0.93 -1.20 0.35
(n=35) (n=33)

DA (mg*mm2) 0.005+0.002 | 0.004+0.002 -1.24 0.34
(n=45) (n=38)
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Los machos no presentaron diferencia en la masa del abdomen, razén de musculos
de vuelo, carga alar y arrastre del abdomen entre habitats (MA, RMV, CA, y AAB en
Cuadro 7, respectivamente, Fig.11).

Abdomenes mas pesados afectaron negativamente la morfologia de vuelo al aumen-
tar la carga alar, dentro de ambos habitats (CA en Cuadro 8, Fig.12). Sin embargo, la
razon del muasculo de vuelo y el arrastre del abdomen se afect6 con la masa del abdomen

para habitats boscosos (RMV y AAB en Cuadro 8, respectivamente, Fig.12).
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Fig 11. Predictores de vuelo en machos E. ruidum entre hébitats. a.
Masa del abdomen b. Razén de musculo de vuelo. C. Carga alar. d.
Arrastre del abdomen.
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perturbacién. a. Razén de mdsculo de vuelo. b. Carga alar. c. Arrastre del

abdomen.

Cuadro 8. Regresion lineal entre la masa del abdomen y los predictores de vuelo,

para machos de distintos habitats

Macho n Pendiente | Intercepto | Coefi- Valor de
cienteR2 | P

RMV Bosque 66 -0.10 0.53 0.14 0.002
Perturbado | 42 -0.15 0.56 0.07 0.09

CA Bosque 35 0.04 0.07 0.28 0.001
Perturbado | 31 0.10 0.03 0.35 0.005

AAB Bosque 50 7.99 16.09 0.13 0.003
Perturbado | 75 2.42 23.39 0.002 0.78
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1.4.5. Morfologia geométrica: forma de las alas de machos reproductivos de E.
ruidum entre habitats con distintos niveles de perturbacion.

El ACP mostrd una separacion en la forma de las alas entre machos de habitats per-
turbados y de bosques (Fig. 13). Los tres primeros componentes principales represen-
taron el 55% (CP1=30.11 %, CP2=13.35 % , CP3=11.42 %) de la variacion total de
la forma del ala entre machos de distintos habitats. Estos resultados estan apoyados por
los resultados del AVC que mostrd que la distancia de Procustes entre habitats fue es-
tadisticamente significativa (DP=0.025; p < 0.0001); y también por el valor de la T cua-
drada de Hotelling ( T?) obtenida en el AFD, cuyos valores muestran que la forma
media del ala de los machos de distintos hébitats fue significativamente diferente

(T?=436.21; p < 0.0001).
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Fig 13. Analisis de componentes principales para la forma de las
alas entre machos reproductivos de E. ruidum de habitats pertur-
bados y bosque.
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1.4.6 Andlisis de asimetria direccional en alas de machos reproductivos de E.
ruidum

El ANOVA de Procrustes no mostré diferencias significativas entre los lados, lo cual signi-
fica que las alas izquierda y derecha son similares en forma y tamafo, tanto en machos de
habitats perturbados como en machos de habitats de bosque (Cuadro 9). Es decir que los machos

de E. ruidum no presentan asimetria direccional en las alas.

Cuadro 9. ANOVA de Procrustes para evaluar diferencias signi-
ficativas en asimetria de forma y tamafio de las alas para machos
reproductivos de acuerdo al habitat.

Tamano Bosque

Efecto SS MsS df F P
Individual 2967719,482731 109915,536397 27 10980,72 <.0001
Lado 1,974734 1,974734 1 0,20 0,6605
Ind*Lado 270,266352 10,009865 27

Forma Bosque

Efecto SS MsS df F P
Individual 0,05529350 0,0000853295 648 7,68 <.0001
Lado 0,00039522 0,0000164675 24 1,48 0,0653
Ind*Lado 0,00719916 0,0000111098 648

Tamafio Perturbado

Efecto SS MS df F P
Individual 4377379,822334 136793,119448 32 2144,49 <.0001
Lado 52,328669 52,328669 1 0,82 0.37
Ind*Lado 2041,226077 63,788315 32

Forma Perturbado 9

Efecto SS MsS df F P
Individual 0,07816129 0,0001017725 768 8.76 <.0001
Lado 0,00040196 0,0000167482 24 1.44 0.08
Ind*Lado 0,00892644 0,0000116230 768
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1.5. DISCUSION

55



En este estudio, analicé individuos reproductivos de la hormiga E. ruidum prove-
nientes de habitats con distintos grados de perturbacion antropogénica, y encontramos
que la mayoria de las caracteristicas morfoldgicas de estos insectos, incluyendo rasgos
morfoldgicos de las alas y los predictores de vuelo difirieren estadisticamente entre
hembras de habitats perturbados y aquellas de bosque no perturbado. Sin embargo, esto
no aplica para los machos. Esto pudiera sugerir que invertir energia y recursos en la
produccién de hembras pudiera estar mas influenciado por limitantes fisiologicas, en
linea con la idea de que la produccion de hembras reproductivas es mas costosa que la

produccidn de machos en insectos sociales (Aron et al., 2001).

1.5.1. Capacidad de vuelo desde el punto de vista morfoldgico

Relacionado a las caracteristicas morfoldgicas, hembras de habitats perturbados fue-
ron mas grandes, teniendo abdémenes y térax mas pesados que las de ambientes de
bosque. Autores como Wickman et al., (1989) discuten que una mayor masa abdominal
es el resultado de la relacion directamente proporcional entre el peso corporal con el
peso del abdomen y térax, asi como también de las alas, en el caso de especies de ma-
riposas. También un mayor peso abdominal representa una mayor inversion en la re-
produccidn, debido a un mayor desarrollo ovarico resultando en alta fecundidad (Helms
& Kaspari, 2015a; Peeters, 2011) . Sin embargo, esta ventaja reproductiva, debido a
una mayor masa abdominal podria ser costosa para la eficiencia de vuelo (Helms y
Godfrey, 2016; Helms y Kaspari, 2014).

Con respecto a la masa toracica, como rasgo morfoldgico asociado con la dispersion,

Hill et al., (1998), encontraron de manera similar que mariposas Hesperia comma que
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provenian de habitats fragmentados tenian térax mas grandes que aquellas que prove-
nian de sitios poco fragmentados. En esa linea, en Neuroptera, Lepidoptera y Odonata
una mayor masa toracica, una mayor masa abdominal, una mayor longitud de las alas
anteriores, mayor ancho de las alas anteriores y una mayor area alar esta relacionado a
una disminucion en la frecuencia de aleteo para mantenerse suspendidas en el aire, a
diferencia de individuos mas livianos. Ademas, todas estas variables estan relacionadas
positivamente con la capacidad de aceleracion (Berwaerts et al., 2002; Yu et al., 2022).
También en muchas mariposas neotropicales, una mayor masa toracica incrementa la
velocidad de vuelo (Srygley y Chai, 1990). Sin embargo, la capacidad de vuelo de un
insecto no solo esta dada por la masa del térax, hay otros pardmetros que son mejores
predictores de la eficiencia de vuelo, como laRMV y la CA (Hakala et al., 2020; Helms

y Godfrey, 2016; Helms y Kaspari, 2015).

1.5.2. Predictores de la capacidad de vuelo

Los valores de RMV no difirieron entre hembras de distintos habitats ni entre ma-
chos de distintos habitats. Los promedios obtenidos indican que reproductivos de am-
bos habitats ain siguen manteniendo capacidad de vuelo. Ambos sexos mostraron va-
lores de RMV por encima del umbral de 0.14, sugerido por Helms & Kaspari, (2015a)
lo que sugiere que no estan perdiendo su capacidad de volar.

Una mayor eficiencia de vuelo para hormigas de bosque podria estar relacionada con
los valores menores de carga alar y arrastre del abdomen en comparacion con hembras
de habitats perturbados. Davis y Holden (2015) encontraron que las hembras de la ma-

riposa Danaus plexippus tenian una carga alar menor que los machos, lo que generaria
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un vuelo mas eficiente, y por tanto, un mayor éxito migratorio. Helms y Godfrey (2016)
encontraron también que la carga alar y masa abdominal fue mayor en reinas claustrales
de las hormigas S. geminata y S. invicta, sugiriendo que estas hembras eran pobres
voladoras en comparacidn con reinas parasitas de las mismas especies, con abdémenes
mas livianos. Por su parte, Almbro y Kullberg (2008) encontraron en la mariposa Aglais
urticae que incrementos de la carga alar disminuyo la velocidad de vuelo en los machos,
mientras que disminuyd el angulo de despegue en hembras. En linea con el hecho que
una carga alar baja esta relacionada a una mayor distancia y duracion de vuelo (Davis
y Holden, 2015).

En relacion al arrastre del abdomen, medido como volumen del abdomen, hembras
de habitats perturbados tenian un mayor arrastre en comparacion a hembras de bosque.
Un mayor arrastre del abdomen contribuiria en conjunto con la mayor carga alar a po-
siblemente disminuir el rendimiento general del vuelo en hembras de habitats perturba-

dos como se ha visto en otros insectos (Dudley, 2000; Helms y Godfrey, 2016).

1.5.3. Relacion entre masa del abdomen y predictores de vuelo

Para corroborar que el rendimiento general del vuelo en E. ruidum disminuye con
incrementos en la masa abdominal, se examino la relacion entre la masa del abdomen
y tres predictores de vuelo. Hembras de ambos habitats tenian igual valor de RMV, al
igual que los machos, sin embargo, hembras de habitats perturbados tienen una mayor
masa abdominal. En general, la RMV disminuyd con aumento de la masa abdominal
en ambos habitats. Resultados similares fueron encontrados por Helms y Kaspari

(2015) para reinas de varias especies de hormigas con estrategia reproductiva claustral,
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a diferencia de reinas con estrategia reproductiva no claustral. Los autores proponen
que las reinas claustrales tienen una limitada capacidad de vuelo. Una disminucion de
los valores de RMV producto del mayor peso del abdomen en hormigas de ambientes
perturbados, podria disminuir su capacidad de aceleracion, disminuir la maniobrabili-
dad, disminuir la resistencia al vuelo y disminuir el rango de dispersion de E. ruidum
(Helms y Kaspari, 2015; Marden, 1987). En condiciones iguales, las hembras de bosque
tendrian mayor capacidad de vuelo que hembras de habitats perturbados. Sin embargo,
en machos, individuos de ambos habitats tienen iguales valores de RMV, y de masa del
abdomen. En general, la mayor capacidad de vuelo dentro del mismo hébitat se gene-
raria con una disminucion de la masa abdominal.

Ya que por ejemplo, una mayor masa abdominal incrementd otro predictor de vuelo
que es la carga alar, tanto en hembras como en machos. Es decir que a medida que las
hembras de habitats perturbados aumenten su masa abdominal, los valores de manio-
brabilidad, resistencia al vuelo y velocidad maxima de vuelo, disminuiran (Darveau et
al., 2005; Helms y Kaspari, 2014). Lo mismo pasaria en hembras y machos de bosque
que tuviesen masa abdominal mayor.

Sobre la relacion entre la masa del abdomen vy el arrastre del abdomen, tanto en
hembras como en machos reproductivos de E. ruidum de bosque, incrementos de la
masa abdominal posiblemente incremente la resistencia aerodindmica. Siendo princi-
palmente influyente entre individuos de bosque, que tuviesen una mayor masa abdomi-
nal. Dichas tendencias han sido demostradas por Helms y Godfrey (2016) donde los
abddémenes pesados de las reinas claustrales incrementaron el arrastre del abdomen en

Solenopsis invicta y Solenopsis geminata.
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Sin embargo, la masa abdominal no ejercio ninguna influencia sobre el volumen del
abdomen, y por consiguiente, en el arrastre del abdomen en hembras y machos de ha-

bitats perturbados.

1.5.4. Capacidad de vuelo de acuerdo a caracteristicas del ala

Abdomenes mas pesados incrementan la carga alar, y por consiguiente hembras re-
productivas de habitats perturbados, deberian presentar una eficiencia de vuelo reducida.
Sin embargo, siguen manteniendo la capacidad de vuelo ya que las hembras reproduc-
tivas de E. ruidum de habitats perturbados desarrollan 13% mas en la longitud de las
alas y un 21% mas de area alar, lo que les ayudaria a compensar los efectos de abdo-
menes pesados. Altizer y Davis (2010) encontraron que mariposas con comportamien-
tos de migracion de largas distancias, tenian alas anteriores mas largas en comparacion
a sus conespecificos no migratorias. Mientras que poblaciones de Bombyx mandarina
con capacidad de vuelo mostraron mayor area alar versus una poblacion domesticada
de Bombyx mori que ha perdido la capacidad de volar (Lu et al., 2020).

Por otro lado, se encontré que tanto machos como hembras de ambos habitats no
presentaron diferencias en la relacion de aspecto y masa alar. Es decir que ambas po-
blaciones tienen igual eficiencia aerodinamica en las alas, igual rigidez y durabilidad

del ala.
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1.5.5. Anélisis morfométrico del ala

1.5.5.1. Forma del ala

Los resultados indican que la forma del ala se ven significativamente afectados por
el tipo de hébitat; es decir que hembras y machos reproductivos de habitats perturbados
tienen una forma diferente del ala en comparacion a machos y hembras de bosque. Esto
podria ser indicador de estrés, por ejemplo, Hoffmann et al., (2002) reportaron cambios
significativos en la forma del ala del lepidéptero Helicoverpa punctigera, en respuesta
a pesticidas y bajas temperaturas de cultivo. De manera similar, Hoffmann et al., (2005)
proponen que los andlisis de variacién en la forma del ala podrian ser mejor indicadores
de estrés que la asimetria fluctuante, ya que Drosophila melanogaster mostré variacion
en la forma del ala en respuesta a cuatro de cinco factores estresantes a los que fue
sometida durante el desarrollo, y no mostré cambios en la asimetria de forma y tamafio.

Por tanto, se puede decir que factores estresantes relacionados al habitat perturbado
podrian estar generando cambios en la forma del ala entre individuos de ambientes per-
turbados y no perturbados. Tal vez un recurso nutricional faltante, en Drosophila me-
lanogaster por ejemplo, la cantidad y la calidad de la dieta afectan la morfologia de las

alas (Shingleton et al., 2017; Trajkovi¢ et al., 2021) .
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1.5.5.2. Asimetria

Por otro lado, con respecto a la asimetria direccional, una caracteristica muy comdn
entre insectos. En E. ruidum no se detect6 indicios de asimetria direccional. Esto podria
deberse a que no represente una ventaja evolutiva, 6 porque los cambios ambientales
que se dan en ambos tipos de habitats no son lo suficientemente fuerte para dar lugar a
asimetria direccional (Benitez et al., 2013; Carter et al., 2009; Klingenberg y Mcintyre,

1998; Stige et al., 2006; Windig y Nylin, 1999).

1.5.5.3. Falta de cambios en los predictores de vuelo y caracteristicas morfoldgicas
en machos

Los cambios mas significativos en caracteristicas morfoldgicas y predictores de
vuelo se dieron entre las hembras no asi entre los machos. Un patron similar ocurre
entre machos migrantes y no migrantes de la mariposa Melitae cinxia, en este caso los
autores lo relacionaron a diferencias de comportamiento entre sexos, para los machos
es mas importante el éxito de apareamiento, mientras que las hembras estan bldsqueda
continua de sitios de oviposicidn y continuamente emigran para dispersar su poblacién
en varios sitios (Breuker et al., 2007).

En el caso de las hormigas, los machos no viven mas alla de la dispersion y el
apareamiento, por lo tanto, asignarian todos sus recursos al vuelo, lo que traeria como
consecuencia que machos de ambos habitats mantengan igual morfologia relacionada

al vuelo (Hakala et al., 2019). Los machos pueden asignar potencialmente todos sus
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recursos al apareamiento y la dispersion, y no necesitarian adaptarse a nivel morfolo-
gico para incrementar su esperanza de vida (Stirup et al., 2014).

Ademas, invertir en aumentar ciertos rasgos de vuelo puede no representar una
ventaja, en machos de Atta colombica un mayor peso del torax, y por ende, una mayor
masa del mdsculo de vuelo, disminuyd el contenido de esperma (Fjerdingstad y

Boomsma, 1997).

1.5.5.4. El héabitat como generador de cambios en la morfologia del vuelo

El hébitat generé cambios en la morfologia y lo que deberia repercutir por ende en
la capacidad de vuelo de E. ruidum. Hembras de habitats perturbados tendrian una me-
nor eficiencia de vuelo comparado a hembras de hébitats boscosos. Una menor eficien-
cia de vuelo en hormigas de hébitats perturbados podria ser el resultado de cambios en
uno o varios factores tanto climéaticos como de comportamientos. Por ejemplo, interac-
ciones competitivas, localizacion de parejas y caracteristicas del clima (Achury et al.,
2020; Brunhl et al., 2003; Damschen et al., 2014; Hill et al., 1997; Merckx y Van Dyck,
2006).

Se ha encontrado, por ejemplo, que en hébitats poco perturbados hay una mayor
competencia entre especies de hormigas por acceso a una fuente de alimento, mientras
que en habitats perturbados ocurre la monopolizacion de la fuente de alimento por una
especie de hormiga dominante (Achury et al., 2020). Entonces, la competencia por el
acceso a la fuente de alimento en habitats de bosque podria disminuir la cantidad y
calidad de la dieta durante el desarrollo temprano de E. ruidum, lo que podria influir en

el tamafio final de los reproductivos, haciéndolos més livianos y de menor tamafio, con
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abddémenes menos pesados, lo que representa una mejor eficiencia de vuelo (Aron et
al., 2001). En el caso de E. ruidum, la densidad de nidos pareciera ser mas alta en bos-
ques que en habitats perturbados (Observacion personal y diferente de trabajos en Co-
lombia donde las densidades son mayores en potreros), entonces a pesar de que hay
mMAas recursos en los bosques, esto estarian repartidos en menos cantidades por colonias.
La cantidad de alimento y el tipo de dieta influyen en el tamafio de las alas de algunos
Diptera, por ejemplo, las larvas de mosquitos que son sometidas a dietas con alto con-
tenido proteico, se desarrollan en adultos con alas mas largas en comparacion con ague-
llas larvas sometidas a dietas con bajo contenido proteico (Suwanchaichinda y Paske-
witz, 1998)

A pesar de que el vuelo de E. ruidum pudiese ser menos eficiente en habitats pertur-
bados, estas hormigas siguen manteniendo caracteristicas morfoldgicas que les permi-
ten seguir manteniendo su capacidad de vuelo, por ejemplo, una masa toracica mayor
en comparacioén a individuos de bosque, alas mas largas, mayor area alar y una RMV
similar a reproductivos de bosque. Entonces esto podria ser el resultado de que en los
habitats perturbados los recursos necesarios, como los sitios de reproduccién, no se
concentren en fragmentos individuales, sino que se distribuyan en diferentes fragmen-
tos (Van Dyck, 1999), lo que hace que las hormigas de habitats perturbados compensen
su mayor masa abdominal con caracteristicas morfolégicas que le permitan aun mante-
ner el vuelo para colonizar estos fragmentos. En el caballito del diablo, Calopteryx ma-
culata, se comprobé que aquellos que habitaban paisajes de pastizales en donde los
sitios de alimentacion y los sitios de reproduccion estaban distantes entre si, mostraban
individuos mas grandes, tenian térax méas pesado, con alas mas largas y anchas (Taylor
y Merriam, 1995). En el caso de la mariposa Hesperia comma, un mayor tamafio del

torax se ha reportado en paisajes donde los parches de hébitats estaban mas separados
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y las distancias de colonizacion eran mas largas, en cambio individuos con térax pe-
quefios fueron reportados en parches de habitats que estaban mas cercanos entre si (Hill
etal., 1998).

Otra forma en la que el habitat perturbado pudiese estar disminuyendo la eficiencia
de vuelo podria ser por la densidad de las poblaciones locales de E. ruidum, lo que a su
vez influye en el comportamiento de ubicacién de pareja. Ocurre que generalmente en
paisajes fragmentados el nimero y diversidad de especies de hormigas tiende a dismi-
nuir (Bruhl et al., 2003), al disminuir la poblacion podria no ser necesario un vuelo
activo en busca de pareja, sino mas bien vuelos cortos, porque hay poca competencia
(Kannowski y Johnson, 1969). Se sabe que al menos en paisajes de bosque, los vuelos
de apareamiento de E. ruidum son frecuentes casi todo el afio, por lo que invertir en el
vuelo seria mas importante para hembras de bosque, en caso de que este patrén no ocu-
rriese en héabitats perturbados (Kaspari et al., 2001b).

La perturbacién del habitat también pueden generar diferentes comportamientos de
dispersion en E. ruidum como consecuencia de los cambios en las condiciones del clima,
sin embargo mi investigacién no proporciona respuestas directas sobre factores am-
bientales. Una variable climatica podria ser la temperatura. Se ha reportado que mari-
posas Pararge aeria que se desarrollan en paisajes agricolas, en donde las temperaturas
son en promedio mas célidas, son mas pesadas y presentan un mayor carga alar (Merckx
y Van Dyck, 2006). Similar a lo que ocurre en E. ruidum donde las hembras de habitats
perturbados fueron mas grandes, con abdomenes mas pesados y con una mayor carga
alar. Aungue no se tomo en cuenta la temperatura, se sabe segun datos de clima que en
los sitios con bosque tomados en cuenta en este estudio, los promedios de temperatura
mensual son menores a los promedios de temperatura mensual para los sitios perturba-

dos (Meteoblue.Com, 2006).
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Entonces las condiciones de altas temperaturas en habitats perturbados podrian ser
un factor de seleccién en contra del vuelo. Antolinez et al., 2021 encontré que Diapho-
rina citri, un psilido con una amplio rango de temperatura de vuelo; cuando era ex-
puesta a altas temperaturas solo hacian vuelos cortos y la temperatura mas favorable
para una larga dispersion erade 26 °C. Asi también otros estudios mencionan el efecto
que tiene la temperatura en el vuelo de los insectos, en la mariposa Mamestra brassicae,
la duracion del vuelo y la distancia de vuelo aumenta cuando la temperatura es de 24 °C
y tiende a disminuir a medida que la temperatura aumenta (Guo et al., 2020) .

Relacionado a otros factores climaticos, Damschen et al., (2014) investigaron como
la fragmentacidn afecta la dinamica del viento, encontrando que la velocidad del viento
se incrementa en sitios abiertos con poca vegetacion, lo que incrementa la turbulencia.
El tamafio mayor, las alas mas largas, mayor area alar, una mayor masa toracica y una
RMV similar a las hembras de bosque podrian ser adaptaciones de las hembras de ha-
bitats perturbados a los vientos mas fuertes que se presentan en dichos habitats. Mien-
tras que dentro del bosque, al no haber tanta turbulencia el vuelo es mas rapido y efi-
ciente, con abdémenes menos pesados, una menor carga alar y un menor volumen del

abdomen y por ende un menor arrastre.

Un riesgo de la baja tasa de dispersion en insectos es el limitado flujo de genes entre
las poblaciones lo que podria llevar a la endogamia y talvez una menor persistencia de
las poblaciones a través del tiempo (Hedrick, 2004; Ingvarsson y Whitlock, 2000). En
el caso de E. ruidum, su vuelo podria ser menos eficiente en habitats perturbados lo que
talvez lleve a que disminuya su periodo y distancia de vuelo. Al volar pocas distancias,
se puede limitar la conectividad entre poblaciones (Trense et al., 2021). Sin embargo,

se podria especular que las hembras de bosque pueden encontrar muchos mas
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obstaculos en comparacion con hembras en areas abiertas. Entonces aun si las hembras
de habitats perturbados son mas pesadas, con mayor carga alar y arrastre, tal vez los
vientos fuertes son suficientes para permitirles volar lejos a pesar de no tener una mor-

fologia dptima en comparacion con las de bosque.

Adicionalmente, un trabajo de genética poblacional es necesario porque podria ser
que aqui en Panama exista mas de una especie del complejo E. ruidum vy tal vez no se
vean las diferencias a nivel de obreras y solo se noten en la morfologia de las alas de

las hembras (Meza-Lazaro et al., 2018; Nettel-Hernanz et al., 2015).
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CONCLUSION Y RECOMENDACIONES
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La perturbacion del habitat generé cambios en la morfologia asociada al vuelo de E.
ruidum. Esto sugeriria que las hembras de habitats perturbados tienen una menor efi-
ciencia de vuelo comparado con las hembras de habitats boscosos. Una menor eficien-
cia de vuelo en hormigas de habitats perturbados podria ser el resultado de cambios en
los factores tanto abioticos como de comportamientos que ocurren como consecuencia
de las diferencias ambientales entre distintos habitats. Un estudio méas detallado que
incluya registros historicos de variables como temperatura, humedad, luz solar, veloci-
dad del viento, fuentes de alimento y coexistencia con otras especies seria valioso para
entender como la perturbacion del habitat genera diversos cambios en el ambiente, lo
que podria llevar a que especies de insectos cambien sus estrategias de dispersion. Por
ejemplo, en ambientes perturbados con mayores velocidades de viento, las hormigas
podrian dispersarse tan lejos como hormigas en bosgques con menos viento, pero mas
livianas.

La inclusion del analisis de la forma del ala mediante morfologia geométrica aporta
mucha mas evidencia sobre como las condiciones del habitat generan cambios en la
morfologia de E. ruidum. Sin embargo, haria falta un andlisis genético, para corroborar
si también estan ocurriendo cambios a nivel molecular.

La falta de cambios en la capacidad de vuelo entre machos de distintos héabitats se
podria explicar por el comportamiento reproductivo general de las hormigas macho,
manteniéndose constantes independientemente de cambios en el habitat, pero hay poca
informacion sobre el comportamiento de apareamiento de E. ruidum. Entonces para
futuras investigaciones seria bueno prestar atencion a los comportamientos reproducti-
vos de E. ruidum.

Hasta ahora los datos morfologicos sugieren que existe una menor eficiencia de

vuelo por parte de las hembras de E. ruidum en habitats perturbados, sin embargo no se
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sabe si a medida que aumenta la disminucion del habitat y la conectividad entre pobla-
ciones disminuya; como consecuencia de la deforestacion y urbanizacion, esto lleve a
que un futuro las poblaciones queden aisladas y se interrumpa el flujo de genes.

Se exhorta a continuar las investigaciones sobre el efecto de la perturbacion del ha-
bitat en la dispersion de los insectos mediante del vuelo y complementarlo con trabajo

de laboratorio a nivel molecular.
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ANEXO I. FIGURAS

Figura S1. Medidas tomadas a hembras reproductivas de E. ruidum. Izquierda: Largo

y ancho de la cabeza. Derecha: Longitud del abdomen.
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Figura S2. Medidas tomadas a machos reproductivos de E. ruidum. lzquierda:

Largo y ancho de la cabeza. Derecha: Longitud del abdomen.
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Figura S3. Medidas de ancho, largo y area de las alas tomadas a individuos reproduc-

tivos de E. ruidum.
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Figura S4. Ejemplo de los datos de las coordenadas bidimensionales de los 14 puntos
de referencia tomadas a cada ala delantera, con el programa IdentiFly y que se expor-

tan en formato TPS.

Archive Edicign  Formato  Ver Ayuda
LM=14
495 1315
864 987
F76e 932
989 948
948 935
las56 726
la2e 7a4
la3e 643
934 597
1183 731
1168 7a7
1149 59@
1168 554
1189 494
TMAGE=BOS8a1DA. dw.png
LM=14
369 1265
778 986
7@8 923
897 967
863 958
l@as5 7&3
97a 736
986 672
89@ 622
1119 774
ll@e 749
1112 827
1124 ca8
1894 532
IMAGE=B0S2@1IA. dw.png
LM=14
235 1187
769 855
667 789

*LM=14 significa los 14 puntos de referencia tomados al ala.
*IMAGE=BOS001DA: se refiere a la identificacién de la imagen del ala, en este caso las coordenadas

son del ala derecha anterior (DA) del individuo 001 de bosque (BOS)
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