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Presentacion

Introduccion a las hormigas de la region Neotropical es la guia de identificacion de las hormigas que presen-
ta hoy el Instituto Humboldt. Las hormigas han sido, como insectos sociales, inspiracion y ejemplo para nosotros
como humanos por su laboriosidad, trabajo cooperativo y eficiencia. Sélo el estudio y conocimiento de este
importante grupo biolégico con mas de 120 millones de afios de historia natural sobre la tierra revela que lo que
ejemplarizamos como humanos no se debe a razones éticas y sociales como creiamos, sino que son funciones
definidas por procesos de control hormonal. Con cerca de 3.200 especies conocidas y presentes en casi todos los
ecosistemas de la region Neotropical, seran sin duda alguna objeto de estudio por muchos afios si queremos
profundizar en el conocimiento de este interesante y complejo grupo de insectos.

Esperamos que esta guia, escrita en espafiol, que recopila y sintetiza el estado del conocimiento sobre las hormi-
gas en la region, y que ha sido elaborada con la participacion de muchos especialistas que trabajan con profun-
didad diferentes disciplinas, se convierta en un texto de referencia que facilite a investigadores ¢ interesados el
conocimiento y las bases para continuar profundizando en los temas de sistematica y filogenia, biogeografia,
ecologia, grupos funcionales, relacion entre hormigas y plantas o metodologias de estudio de campo.

Esta guia provee ademas claves taxonoémicas para subfamilias y géneros de las hormigas presentes en el Neotropico
y listados de los géneros del mundo y una lista de las especies del Neotropico, iniciandose con la morfologia y
glosario de términos, para finalizar con informacion sobre hormigas de importancia econdmica, hormigas urbanas
y un caso de hiperdiversidad en estos insectos, como es Pheidole.

Esta publicacion es un componente fundamental para la construccion del conocimiento, la conservacion y el uso
de la biodiversidad en Colombia y paises vecinos. Quisiera expresar mi reconocimiento a todos aquellos que a lo
largo de varios afios de trabajo comprometido y consecuente contribuyeron con sus grandes y pequefios aportes
para hacer posible este resultado.

Fernando Gast H.
Director General
Instituto Humboldt
Colombia
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Introduccion

Hormigas: 120 millones de anos de historia

Aunque los origenes de las hormigas (cudndo, déonde y como)
sean misterios que nunca podremos resolver, lo cierto es
que hace unos 100 millones de afios ya existian hormigas en
el planeta. De hecho, estas remotas hormigas no se diferen-
cian mucho de las formas modernas, lo cual habla bastante
de la estabilidad y éxito del modelo #ormiga en la naturaleza.
Estos insectos permanecieron aparentemente poco conspi-
cuos por largo tiempo hasta aparecer mas frecuentemente en
registros de &mbar en el Cenozoico. Pero desde entonces, se
han convertido en uno de los grupos de insectos mas
exitosos, como lo atestigua su omnipresencia ¢ influencia en
los ecosistemas terrestres, especialmente tropicales.

F. Fernandez

(Porqué las hormigas son tan comunes? Podriamos pensar
en su antigiiedad. Con alrededor de 100 millones de afios de
evolucion, hay multiples oportunidades para hacerse cons-
picuo. Sin embargo, hay muchos grupos de artropodos tan
antiguos (0 mas) que las hormigas sin ser tan preponderan-
tes. Quizas una buena parte de la respuesta resida en la so-
ciabilidad. Aunque los origenes y el establecimiento del com-
portamiento social en estos sean un problema tan dificil de
esclarecer como el de su origen en el planeta, lo cierto es que
es este el sello caracteristico para las hormigas, asi como
algunas abejas y avispas, y, mds distantemente, las termitas.

Un libro para las hormigas neotropicales

Laliteratura para hormigas es enorme, con alrededor de 40.000
referencias disponibles en todos y cada uno de los aspectos
de su biologia. Son también muchos los libros escritos, des-
de el primer gran tratado The Ants: Structure and Function
de Wheeler en 1910, hasta el voluminoso The Ants de
Holldobler y Wilson (1990). La mayoria de esta literatura esta
en inglés u otros idiomas, siendo un problema para estu-
diantes y publicos no familiarizados con estos idiomas.

En espafiol se han publicado libros sobre hormigas de auto-
res como Maeterlinck (1967), Haskins (1946), Skaife (1964),
Goetsch (1957), 1a mayoria de estos escritos para publicos
amplios y en lenguajes coloquiales. Incluso hay novelas de
ciencia ficcion, como la Historia de una hormiga de Pedro
Galvez (1993). El libro que mas busca ofrecer informacién
recopilada en biologia es el de Jaffé et al. (1993). También
existe un buen libro de introduccion a las hormigas reciente-
mente publicado (Holldobler y Wilson 1996).

Aunque existe literatura amplia para identificacion de hormi-
gas, asi como catdlogos, hay una alarmante carencia de li-
bros modernos sobre hormigas en lengua castellana. Esto es
atn mas critico en claves para identificacion. Kusnezov (1957,
1978) ofrece claves para la fauna Argentina, de valor limitado
para Sudamérica tropical. MacKay y Mackay (1989) ofrecen
claves ilustradas y “amigables” para la fauna de México. Ya
para 1984 Baroni Urbani ofrece claves para los géneros de
hormigas de toda la region Neotropical, el cual es el primer
buen intento de ofrecer una herramienta para los bidlogos
hispanoparlantes. Estas claves carecen de ilustraciones v,
en algunos casos, recurren a caracteres internos de dificil
uso para el usuario normal.

Claves modernas y basadas en morfologia externa se ofre-
cen en Jaffé et al. (1993). Aunque aun careciendo de dibujos,
ha sido la tinica clave para toda la region hasta la fecha. Por
lo tanto, ha sido urgente ofrecer a biélogos y otros interesa-
dos claves modernas, ricamente ilustradas y en espafiol para
la amplia audiencia latinoamericana.

Asimismo, este libro responde a la carencia de un manual
que ensefie la importancia de las hormigas, coleccién en cam-
po, curaduria, interpretacion de la informacion, sinopsis de
los géneros, guia de identificacion, asi como lista de las es-
pecies descritas hasta la fecha. Se pretende que el presente
manual llene el vacio en el tema en el idioma espafiol, para
animar a muchos bidlogos y naturalistas en el estudio de
estos fascinantes insectos.

Aunque el libro procura tomar varios temas criticos
(ecologia, relaciones con plantas, mosaicos), debido a limi-
tes de espacio necesariamente excluye otros temas. En parte
estos temas se pueden encontrar en libros como 7he Ants de
Holldobler y Wilson (1990) y Ants: Standard methods edita-
do por Agosti et al. (2000). Atn asi, se espera que el libro
tenga utilidad por largo tiempo, hasta que los siempre cam-
biantes temas en biologia de hormigas permitan y favorez-
can una segunda edicion, o hasta que otros mirmecdlogos
colegas puedan editar y lanzar un nuevo texto que recoja los
muchos cambios que ocurriran en los proximos afios. Sigue
a continuacion una breve sinopsis de las partes y capitulos
que comprenden el libro.
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Sistematica, filogenia y biogeogdrafia

En la primera parte se presenta un resumen de las ideas so-
bre propuestas de filogenia en hormigas (Capitulo 1), Aun-
que en este tema aun estamos lejos de un consenso entre
especialistas, hay algunos puntos de acuerdo o grupos
aceptablemente resueltos. Sin embargo, en algunas
subfamilias todavia existen importantes incertidumbres.

El capitulo 2 presenta un breve pero interesante vistazo a la
“nueva forma de hacer taxonomia”, mostrando primero figu-
ras sobre los autores y revistas en sistematica de hormigas,
para enfatizar despucs la interesante propuesta de convertir

Biologia

Sobre biologia de hormigas se ha escrito una enorme litera-
tura. Ellibro ya clasico de Holldobler y Wilson (1990), que ya
tiene 12 afios de publicado, dedica 65 paginas a “referen-
cias”. La sola lista de articulos de revision, o libros de sinte-
sis es larga y, en varios casos, algunas de estas revisiones
estan vencidas. En la segunda parte de este libro se ofrecen
algunos aspectos de la rica biologia de estos himendpteros.

La biologia del comportamiento es un drea muy fértil, con
descubrimientos recientes que muestran que la etologia de
las hormigas esta llena de sorpresas (capitulo 5). El capitulo

Metodologias de captura y estudio

La tercera parte del libro propone protocolos de muestreo de
hormigas en campo, y los andlisis que se pueden hacer con
los datos (capitulo 12) teniendo claro cual o cudles son las
preguntas que se ha planteado el investigador, bien en los

la web en un aliado poderoso de los taxénomos de hormigas.
El capitulo 3 presenta el listado sinonimico de los géneros de
hormigas para el Neotropico.

Desde que Kusnezov (1963) realizara su sintesis de conoci-
miento sobre zoogeografia de las hormigas sudamericanas,
no se han propuesto nuevas sintesis que revisen la rica biblio-
grafia que ofrece datos sin digerir sobre este tema. El capitulo
4 procura dar una panoramica en la rica y compleja biogeografia
de las hormigas neotropicales, en donde algunos puntos pue-
den ser controversiales, pero siempre interesantes.

6 es una buena sintesis de lo poco que sabemos, y de lo
mucho que quisiéramos saber sobre las hormigas y su entor-
no. A esto siguen revisiones sobre la distribucion de hormi-
gas en mosaicos (capitulo 8), hormigas como bioindicadoras
(capitulo 9), relaciones con plantas (capitulo 10) y con co-
chinillas y pulgones (capitulo 11). Aunque hay poco o nada
publicado sobre los gremios de hormigas en perspectiva
neotropical, el capitulo 7 estudia los gremios de hormigas
del Cerrado brasilefio como un e¢jemplo y un incentivo para
explorar estas asociaciones en otras partes.

terrenos de la ecologia o bien en aspectos practicos de eva-
luacion ambiental o monitoreo.

El capitulo 13 resume los procedimientos basicos para hacer
y/0 mantener una coleccion de hormigas.

Claves y sinopsis de las subfamilias y géneros

La cuarta parte del libro estd dedicada a ofrecer la informa-
cion necesaria para la identificacion de todos los géneros de
la region Neotropical. Primero se ofrece un glosario de térmi-
nos morfoldgicos (capitulo 14), adaptado especialmente para
servir a las claves para las subfamilias y géneros (Capitulo
15). Como podra notar el usuario, hay algunos términos so-
bre los cuales atun no existe consenso en espaiiol (p.e. alvedlo
antenal vs. receptaculo antenal, mesosoma vs. torax vs.
alitronco). El glosario intenta crear consenso en algunas
definiciones, pero atin distamos de tener un glosario en es-
pafiol completo y con pocas controversias. Ante el magro
conocimiento de las hembras y, sobretodo, machos, las cla-
ves para géneros se limitan a las obreras.
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Los capitulos 16 a 23 ofrecen las sinopsis de las ocho
subfamilias de hormigas conocidas para la regién
Neotropical (y todo América). En cada caso se ofrece una
caracterizacion, seguido de breves parrafos de monofilia,
filogenia y biologia. El resto de cada capitulo ofrece la
sinopsis de todos y cada uno de los géneros, con cortas
informaciones de reconocimiento, biologia, distribucion
y referencias de revisiones y claves (si hay disponibles).
Como en el caso de las claves, la sinopsis de los géneros
se limita a las obreras.



Importancia econémica

En la breve cuarta parte del libro se tratan los temas de las
hormigas como plagas o pestes (capitulo 24) y la presencia
de hormigas en los “ecosistemas” urbanos (capitulo 25). Aun-

Hiperdiversidad y listas

La tltima seccion del libro trata de las cantidades en dos
formas. En el capitulo 26 se aborda el problema de si la
hiperdiversidad es un artefacto estadistico o si es un térmi-
no adecuado para un fenémeno real. Para ello el autor toma
como ejemplo Pheidole, un género rico en especies y am-

Anexos

Esta seccion ofrece la version en espafiol del Protocolo ALL
(Anexo 1) y la lista de especialistas en hormigas y museos

El futuro

(Qué se espera para la mirmecologia en el futuro? Una lectu-
ra de esta Introduccion puede dar la impresion de que hay
mucho sobre las hormigas. Y aunque la lectura de los capitu-
los da una buena idea de la gran cantidad de trabajos realiza-
dos en biologia de estos himenopteros, de una u otra forma
los autores alertan sobre la enorme cantidad de investiga-
cion por hacer, aguijoneados (en sentido figurado y literal)
por la compleja biologia de estos insectos.

Uno de los problemas mas importantes gira en torno a la
identificacion de las especies. La taxonomia de géneros esta
relativamente limpia, aunque hay mucho por hacer, especial-
mente en Myrmicinae.

Algunos aspectos clave, que constituyen retos para la
mirmecologia neotropical son los siguientes:

Evaluacion de la monofilia de Ponerinae, sus relaciones con
grupos vecinos, relaciones internas y estatus de algunos
géneros (Hypoponera, Anochetus).

Clarificacion de 1a monofilia y filogenia de las subfamilias
Myrmicinae, Pseudomyrmecinae y “vecinas”.

Estudio de la filogenia interna de Myrmicinae. Esclarecimiento
de la composicion, limites y relaciones de las tribus y géne-

que las hormigas sean interesantes objetos de estudio, no hay
que olvidar que, como otros organismos, tienen su lado “oscu-
ro” cuando su expansion choca con los intereses humanos.

pliamente distribuido. En el capitulo 27 se ofrece la lista de
todos los géneros vivientes y fosiles validos en el Mundo, y
en el capitulo 28, ultimo del libro, se presenta una lista de
todas las especies y subespecies de hormigas descritas para
la region Neotropical.

que poseen colecciones importantes de hormigas, algunas
incluyendo tipos (Anexo 2).

ros de la subfamilia, especialmente en grupos como
Formicoxenini, Stenammini, Solenopsidini y Attini.

Estudio de la filogenia interna de Formicinae, especialmente
en Camponotini y Lasiini.

Revision de los géneros preponderantes Hypoponera,
Pachycondyla, Azteca, Dorymyrmex, Linepithema,
Camponotus, Paratrechina, Crematogaster, Solenopsis,
Atta+ Acromyrmex.

Elaboracion gradual de una clave de trabajo de subfamilias y
géneros, basada en machos (como lo ha sugerido mas de
una vez mi colega y amigo J.E. Lattke). Existe un primer bo-
rrador elaborado por Bill MacKay y puesto en la pagina web
de 1a Universidad de Texas (El Paso).

Creacion y publicacion de texto en sistemdtica de hormigas.
Este libro contendra diagnosis y descripciones detalladas
por cada género (sexo y casta), con revisiones en biologia y
distribucion. También el texto puede contener un catilogo
sinonimico de todas las especies de la region. Como ejem-
plos los lectores pueden ver el clasico libro de Bohart y
Menke (1976) para avispas esfécidas, Kimsey y Bohart (1990)
para avispas crisididas (Chrysididae), o el reciente libro de
Michener (2000) sobre abejas. Un libro como se propone
aqui puede gestarse y publicarse en unos 5 a 8 afios.
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Capitulo 1

Sistematica y filogenia de las hormigas: breve
repaso a propuestas

F. Fernandez y E.E. Palacio

Las hormigas constituyen una de las familias de insectos mas comunes y mejor estudiadas en varios aspectos de
su biologia y sistematica (Holldobler y Wilson 1990). Sin embargo, el estudio de las relaciones filogenéticas
internas en la familia Formicidae dista de estar satisfactoriamente conocido. Se han logrado importantes avances
en esclarecer la monofilia de la familia y sus relaciones filogenéticas dentro de la superfamilia Vespoidea, asi
como los limites y relaciones de algunos de sus componentes (especialmente en la seccion dorylina). Todavia
existe controversia en algunas de estas propuestas, y en algunos grupos importantes (Myrmicinae, subfamilias
Pseudomyrmecinae, Myrmeciinae) aun no hay propuestas firmes. No obstante, vale la pena hacer un breve
repaso a las ideas e hipotesis que varios bidlogos han propuesto para esclarecer la filogenia interna de las
hormigas. También se relacionan fosiles de hormigas descritos especialmente para el Cretidceo y finalmente, se
especula un poco sobre el “ancestro hipotético” de las hormigas.

La posicion de las hormigas en Hymenoptera

XYELOIDEA Numerosas apomorfias demuestran la monofilia de
TENTHREDINOIDEA Hymenoptera (Ronquist 1999; Fe.r’ngndez 2OOQ Figura 1. lq),
— orden que se conoce desde el Triasico Superior (Rasnytsin
MEGALODONTOIDEA  1988). Kristensen (1991, 1999) sugiere que Hymenoptera es
el grupo hermano de Mecopterida (Lepidoptera, Diptera,

CEPHOIDEA Trichoptera y Siphonaptera) dentro de Endopterygota

SIRICOIDEA (Holometabola). Sin embargo, la posicion de Hymenoptera

ORUSSOIDEA entre los holometdbolos es incierta (Kristensen 1999;
Vilhelmsen 2001).

STEPHANOIDEA

Numerosos trabajos intentan dilucidar las relaciones entre
los mayores grupos de himenopteros (ver Ronquist 1999;
™ ————— CHRYSIDOIDEA Nieves y Fontal 1999; Fernandez 2000). Aunque existen
muchas incertidumbres en la filogenia de los grandes gru-
pos de apocritos (Whitfield 1998) parece claro que
APOIDEA Ichneumonoidea y Aculeata (Vespomorpha) son grupos her-
manos (Sharkey y Wahl 1992). Aculeata comprende 3
superfamilias, Chrysidoidea, Apoidea y Vespoidea, cada una
PROCTOTRUPOIDEA de ellas monofilética (Brothers y Carpenter 1993; Brothers

1999; Carpenter 1999).

ICHNEUMONOIDEA

] VESPOIDEA

)

CYNIPOIDEA

(1999) sugieren que las hormigas son el grupo hermano de
Scoliidae + Vespidae (Figura 1.1b). Estas tres familias, a su
MEGALYROIDEA vez, forman un grupo monofilético, hermano de
Bradynobaenidae. Esta propuesta basicamente no ha sido
modificada y aparentemente refleja el consenso actual sobre
EVANOIDEA esta agrupacion. Sin embargo, Hashimoto (1996) estudiando

la estructura del primer tergo abdominal en hormigas,

Figura 1.1 (a) Filogenia de las grandes categorias de Hymenoptera  mutilidos y tifidos, sugiere que las hormigas pueden tener
Segl’ln Whitfield (1998) otra afiliacion.

TRIGONALOIDEA

CERAPHRONOIDEA

CHALCIDOIDEA
{ PLATYGASTROIDEA Dentro de Vespoidea Brothers y Carpenter (1993) y Brothers
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Aunque la posicion y definicion de la familia dentro de los
himendpteros no ha ofrecido mayores problemas (Brothers
1975, 1999; Brothers y Carpenter 1993; Goulet y Huber 1993),
el estudio de las relaciones y limites de las subfamilias y
tribus ha sido objeto de numerosas propuestas y debates
(Baroni Urbani 1989; Baroni Urbani et al. 1992; Grimaldi e? al.
1997; Grimaldi y Agosti 2000a, 2000b; Poinar ef al. 2000).

Desde la temprana propuesta de Brown (1954), se han for-
mulado diversas hip6tesis sobre las relaciones genealogicas
de las categorias supragenéricas de la familia, enfocandose
en aspectos morfologicos diferentes o en algunas subfamilias
especificas. A pesar de algunos trabajos exhaustivos, como
el de Baroni Urbani et al. (1992) ain permanecen muchas
incertidumbres, en parte debido a la gran cantidad de carac-
teres polimorficos presentes en las hormigas. Incluso, Baroni
Urbani et al. (1992) creen que la adicion de nuevos caracte-
res (incluyendo moleculares) no mejorara apreciablemente la
incertidumbre existente en su filogenia propuesta.

Probablemente la gran amplitud morfolégica y comportamental
de las hormigas sea la principal responsable de las variadas
hipotesis de relaciones supragenéricas propuestas en la fa-
milia. De ser asi, han de cambiar los enfoques y confidencias
sobre el estudio, interpretacion y aplicacion de las catego-
rias superiores en Formicidae.

Revision de propuestas

Se acepta que las hormigas constituyen un taxén monofilético
(Baroni Urbani 1989; Brothers 1999; Grimaldi y Agosti 2000b)
que posee varios caracteres unicos dentro de Vespoidea
(Cuadro 1.1). Las hormigas se reconocen por la presencia de
la glandula metapleural, peciolo (o peciolo y pospeciolo) y
antena acodada (en obreras y hembras). Esta combinacion
de caracteres separa a las hormigas de cualquier otro
himenoptero (Figura 1.2). Se considera a la gldndula
metapleural como la sinapomorfia de Formicidae (Grimaldi et
al. 1997) aunque esta secundariamente ausente en algunos
pocos grupos (la mayoria de Camponotini, Oecophylini)
(Brown 1968; Holldobler y Engel-Siegel 1984).

Baroni Urbani (1989) discute las sinapomorfias reconocibles
de las hormigas, reconociendo la presencia de subcasta de
obreras, escapo alargado en la antena de las obreras, pre-
sencia de glandula metapleural, y postfaringeal y constric-
cion del primer segmento metasomal. Algunas de estas pue-
den sufrir reducciones en algunos taxa. Las sinapomorfias
seflaladas por Baroni Urbani (1989) y Baroni Urbani et al.
(1992), en conjunto, definen satisfactoriamente a las hormi-
gas vivientes.

Desde las primeras décadas del siglo pasado se han presen-
tado muchas propuestas de clasificacion de las hormigas.
En 1950, Brown y Nutting revisan la venacion de las alas en
las hormigas como potencial herramienta taxonémica, ofre-
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SIEROLOMORPHIDAE

—— MUTILLIDAE

—— SAPYGIDAE

POMPILIDAE

TIPHIIDAE

RHOPALOSOMATIDAE

BRADYNOBAENIDAE

FORMICIDAE

— SCOLIIDAE

L VESPIDAE

Figura 1.1 (b) Filogenia de las familias de Vespoidea segun Brothers
(1999)

Figura 1.2 Hormiga obrera tipica ( Paratrechina longicornis). Tomado
de Smith (1947)

Figura 1.3 Obrera de Sphecomyrma freyi (Redibujado de Wilson et
al. 1967b)
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Cuadro 1.1 Sinapomorfias propuestas para hormigas. Informacion recopilada de Bolton (1990a,b,c; Ward 1994; Baroni Urbani et al. 1992;
Grimaldi et al. 1997; Baroni Urbani 2000). A menos que se indique lo contrario, las sinapomorfias se refieren a obreras y
hembras.

Sinapomorfias de Formicidae: glandula metapleural presente (secundariamente ausente en algunos grupos). Peciolo de uno o dos segmen-
tos (presente por convergencia en otros pocos himenopteros)

Sinapomorfias del complejo Poneroideo: cuarto segmento abdominal (segundo del gaster) tubulado

Sinapomorfias del grupo Poneroideo: fusion tergosternal del tercer segmento abdominal (primer segmento del gaster)

Sinapomorfias de Ponerinae: cuarto segmento abdominal (segundo del gaster) con fusion tergosternal

Sinapomorfias de Apomyrminae: labro dentado. Espiraculos del tercer segmento abdominal hacia adelante. Pérdida secundaria de los

escleritos del cuarto segmento abdominal

Sinapomorfias de Leptanillinae: espiraculos del tercer segmento abdominal grandes y dispuestos hacia adelante

Sinapomorfias de la seccion dorylina: espirdculos de los segmentos abdominales 5 a 7 orientados hacia atras y normalmente visibles.
Glandula metatibial presente. Pigidio modificado. Orificio de la glandula metapleural protegido por una cubierta cuticular. Esterno del helcio
bien desarrollado y convexo. Furcula ausente por pérdida secundaria. Cerco en machos secundariamente ausentes. Placa subgenital (esterno

del noveno segmento abdominal en machos) biaculeada

Sinapomorfias de Leptanilloidinae: pigidio cubierto dorsalmente por el sexto tergo abdominal

Sinapomorfias de Cerapachyinae: espiraculo propodeal girado hacia abajo y posteriormente. Pre-escleritos del cuarto segmento abdomi-
nal, especialmente el pre-esterno, forman una unién en forma de bola

Sinapomorfias de Ecitoninae: espiraculos abdominales 4-7 con el orificio dirigido posteriormente. Espiraculos abdominales 5-7 con el
orificio de forma oval a hendidura, no redondos. Segmentos abdominales 5-7 con pre-escleritos bien definidos en machos. Esterno
abdominal 7 del macho hipertrofiado. Esterno abdominal 8 del macho interiorizado y apicalmente bilobulado. Esterno abdominal 9 (placa

subgenital) del macho expuesto total o casi totalmente

Sinapomorfias de Dorylinae: espiraculo propodeal subtendido por una impresion longitudinal. Lobulos metapleurales ausentes. Esterno del
peciolo corto. Segmentos abdominales 5-7 con pre y post-escleritos muy diferenciados. Aguijon no funcional. Reina con la bursa
copulatrix abierta. Hipopigio (séptimo esterno abdominal) hipertrofiado, muy largo, bilobulado posteriormente. Esterno abdominal 8 en
reinas esclerotizado

Sinapomorfias de Aenictinae: espiraculo del tercer segmento abdominal (postpeciolo) girado hacia atras sobre el post-tergito, usualmente
detras de la linea media. Post-escleritos del cuarto segmento abdominal con constriccion anterior, formando un cuello delgado. Sexto tergo
abdominal agrandado en machos. Séptimo tergo abdominal en machos sobrelapado y ocultado por el tergo 6. Octavo tergo abdominal
(pigidio) en machos abultado hacia fuera

Sinapomorfias de Aenictogitoninae (Machos): borde posterior de la cabeza con una incision profunda y estrecha. Espiraculo propodeal

redondo
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Sinapomorfias de Aneuretinae + Dolichoderinae + Formicinae: fusion tergosternal del peciolo. Reduccion del numero de espolones

tibiales. Uflas tarsales simples

Sinapomorfias de Aneuretinae: transporte de adultos sobre la cabeza. Pedunculo del peciolo alargado. Espinulas abundantes en la larva

Sinapomorfias de Dolichoderinae + Formicinae: tergo del helcio con escotadura media. Esterno del helcio retraido. Glandula anal
presente. Aguijon atrofiado

Sinapomorfias de Dolichoderinae: produccion de terpenos monociclopentanoides. En larvas: pérdida de capullos pupales, reduccion del
cuello, reduccion del numero de pelos, mandibulas poco esclerotizadas, palpos maxilares y galeas reducidos, sericterios pequefos

Sinapomorfias de Formicinae: acidoporo presente. Glandula pigidial ausente (excepto en Polyergus). Glandula del veneno muy desarro-

llada. Fuarcula reducida

Sinapomorfias propuestas en Myrmeciinae: mandibulas alargadas. Metatarsos de las patas medias y posteriores con surco dorsal. Unas
con diente. Glandula de aguijon presente (sting bulb gland)

Sinapomorfias de Prionomyrmecini: presencia de carenas laterales en el clipeo. Estridulatorio ventral. Pérdida secundaria de pre-escleritos

en el segmento abdominal 4. Placa subgenital biaculaeda

Sinapomorfias de Myrmeciini: clipeo reducido. Area malar reducida. Fusion de los pre-escleritos del segmento abdominal 4. Alargamiento

de los pre-escleritos del segmento abdominal 4

Sinapomorfias de Pseudomyrmecinae + Myrmicinae: pre-esternitos del cuarto segmento abdominal mas largos que los pre-tergitos.

Espiraculo propodeal redondo en machos

Sinapomorfias de Pseudomyrmecinae: larvas con trofotilax (bolsa de alimentacion) sobre la superficie ventral del térax. Margen
posteromedial del clipeo mas o menos recto, sin extenderse posteriormente entre las carenas frontales. Machos con la volsela muy
reducida. Apertura de la glandula metapleural en el margen extremo posterior ventral del metapleuro, inmediatamente sobre la insercién de

la coxa posterior. Escapos cortos

Sinapomorfias de Myrmicinae: paraglosa ausente. Clavijas labiales ausentes. Sutura promesonotal fusionada. Orificio de la glandula
metapleural inconspicuo, sin cubierta (flange). Segundo segmento abdominal (peciolo) fusionado. Pre-esternitos del tercer segmento
abdominal (postpeciolo) no sobrelapados por los pre-tergitos

ciendo una homologia para la venacion del ala anterior y
exploraron la venacion entre las subfamilias reconocidas
hasta ese entonces. No ofrecieron, sin embargo, una filogenia
graficada ni conclusiones sobre este enfoque. Posteriormen-
te, Brown (1954) propone la primera filogenia de Formicidae
(Figura 1.5) partiendo de una ancestro tifioideo (parecido a
ciertas avispas de la familia Tiphiidae, superfamilia Vespoidea)
y desarrollandose en dos grandes lineas evolutivas: el com-
plejo poneroideo (Ponerinae, Cerapachyinae, Leptanillinae,
Dorylinae s./. y Myrmicinae) y el mirmecoideo
(Pseudomyrmecinae, Myrmeciinae s./., Dolichoderinae -in-
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cluyendo Aneuretinae- y Formicinae). Brown (1954) discute
algunos caracteres en cada complejo, de gran utilidad en
subsecuentes estudios.

Existen algunos estudios en hormigas que tratan con estruc-
turas especificas, los cuales pueden arrojar nuevas bases
para estudios generalizados en evolucion y filogenia en la
familia. Eisner y Brown (1958) exploran la evolucién y el sig-
nificado social del proventriculo; Gotwald (1969) hace un
estudio comparativo de la morfologia de las partes bucales y
Hermann (1969) estudia las tendencias evolutivas en las



Figura 1.4 Obrera(?) de Cariridris bipetiolata (Redibujado de
Brandao et al. (1990))
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Figura 1.7 Filogenia de las hormigas segun Wilson et al. (1967b)
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hormigas legionarias a partir del aparato ponzonoso (Figura
1.6). Hashimoto explora las relaciones en hormigas a partir
de antena y palpos (1991a), tibia posterior (1991b) y muscu-
los del primer tergo (1996). Perrault (1999) estudia la anato-
mia interna del pronoto.

Con el descubrimiento de la hormiga f6sil Sphecomyrma, y
su apariencia de «hibrido» entre avispas y hormigas (Figura
1.3), Wilson et al. (1967a,b) ofrecen una filogenia (Figura 1.7)
de las hormigas, incluyendo la subfamilia Sphecomyrminae.
Con el redescubrimiento del importante y hasta entonces
elusivo género Nothomyrmecia, Taylor (1978) propone un
nuevo arreglo de las categorias supragenéricas de hormigas
(Figura 1.8), donde incluye su nueva subfamilia
Nothomyrmecinae y la considera y a otras subfamilias
(Aneuretinae, Dolichoderinae y Formicinae) como su «com-
plejo formicoideo». Este complejo es examinado posterior-
mente por Lutz (1986), quien describe la subfamilia fosil
Formiciinae (Eoceno) y propone relaciones entre las
subfamilias (Figura 1.9).

Dlusskyi y Fedoseeva (1988) ofrecieron un arreglo diferente
para este mismo complejo, en el cual, las demas subfamilias
quedan sin resolver y Sphecomyrminae permanece basal (Fi-
gura 1.10).

DORYLIMNAE 51
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Figura 1.6 Filogenia de las hormigas segun su aparato de aguijon
(Hermann 1969)
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Figura 1.8 Filogenia de las hormigas segun Taylor (1978)
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El primer estudio cladistico de las hormigas se debe a Baroni
Urbani (1989) quien utiliza a Vespidae como grupo externo
para polarizar los 27 caracteres con los que compard los tre-
ce taxa del grupo interno. incluyendo Sphecomyrminae y
Armaniidae, ambos fosiles (Figura 1.11). Para Carpenter (1990)
las conclusiones de Baroni Urbani no son solidas ya que
utilizé un programa (Mac Clade) disenado para el analisis
gréfico de la evolucion de un caracter en un cladograma, en
vez de procesar sus datos en un programa como el Hennig86
de Farris (1988), para IBM y compatibles. En su reanalisis,
Carpenter utiliza Hennig86 obteniendo un consenso donde
los grupos fosiles tienen una posiciéon ambigua, y no se
resuelve el grupo que contiene al complejo formicoideo, ni
las subfamilias Pseudomyrmecinae y Myrmicinae. La aplica-
cion de pesaje sucesivo tan sdlo aclara las relaciones de
estas ultimas (Figura 1.12).

En una serie de estudios, Bolton (1990a, b, ¢) examina el
estatus de Cerapachyinae, Leptanillinae y la seccion dorylina
(hormigas legionarias: Aenictogitoninae, Aenictinae,
Dorylinae, Ecitoninae, Leptanilloidinae). En un exhaustivo
estudio de caracteres, principalmente abdominales, Bolton
redefine las subfamilias del complejo poneroideo, ubica
Aenictus en su propia subfamilia, y ofrece una filogenia para
las subfamilias del complejo (Figura 1.13), acompaifiada de
una nueva clave tentativa para las subfamilias de hormigas.

Ward (1990) examiné las relaciones de la subfamilia
Pseudomyrmecinae con el complejo poneroideo (Figura 1.14)
y una de sus conclusiones mas importantes fue que
Nothomyrmecinae es basal al complejo poneroideo, exclu-
yéndose del complejo formicoideo.

Hashimoto (1991a, b) explord las implicaciones filogenéticas
de la estructura de los espolones metatibiales, las sensilas

VESPIDAE
SPHECOMYRMINAE
ARMANIIDAE
FORMICIINAE
NOTHOMYRMECINAE
DOLICHODERINAE
FORMICINAE
ECITONINAE
DORYLINAE

7«

’

LEPTANILLINAE

MYRMECIINAE

A\

PONERINAE

MYRMICINAE

N

PSEUDOMYRMECINAE

Figura 1.11 Filogenia de las hormigas segin Baroni Urbani (1989)
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NOTHOMYRMECINAE FORMICINAE ANEURETINAE DOLICHODERINAE

Figura 1.9 Filogenia de las hormigas segtn Lutz (1986), con énfasis
en el complejo formicoideo
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Figura 1.10 Filogenia de las hormigas segun Dlussky y Fedoseeva
(1988), con énfasis en el complejo formicoideo

ARMANIIDAE
SPHECOMYRMINAE
VESPIDAE
NOTHOMYRMECINAE
DOLICHODERINAE
FORMICIINAE
FORMICINAE
ECITONINAE
LEPTANILLINAE
DORYLINAE
MYRMICINAE
PSEUDOMYRMECINAE
PONERINAE
MYRMECIINAE

Figura 1.12 Filogenia de las hormigas de acuerdo con Carpenter
(1990), segun ajustes a la propuesta de Baroni Urbani
(1989)
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Figura 1.13 Filogenia de las hormigas segtn Bolton (1990c¢)
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VESPIDAE
FORMICINAE
DOLICHODERINAE
MYRMECIINAE
PSEUDOMYRMECINAE
MYRMICINAE
PONERINAE
LEPTANILLINAE
CERAPACHYINAE

DORYLINAE (S.L.)

Figura 1.15 Filogenia de las hormigas segun Hashimoto (1991 a, b)
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de las antenas y los palpos labiales de las hormigas (Figura
1.15); Shattuck (1992) estudio la filogenia de las subfamilias
del complejo formicoide (Figura 1.16), ratificando a
Aneuretinae como subfamilia e incluyendo caracteres qui-
micos, de morfologia interna y larvales. Este mismo autor
revisa algunas de las filogenias propuestas para las hormi-
gas y propone una hipdtesis tentativa a partir de sus resulta-
dosy los de Ward (1990) y Bolton (1990a, b, ¢) (Figura 1.17).

Baroni Urbani et al. (1992) presentan un extensivo analisis
de la filogenia de las hormigas utilizando a Vespidae y
Bradynobaenidae como grupos externos, incluyendo a
Formiciinae como unica subfamilia fosil de comparacion y
separando, para un mejor analisis, los grupos criticos
Aenictogiton, Leptanilloides, Anomalomyrmini,
Apomyrmini, Leptanillini, Myrmecini y Prionomyrmecini.
Como consecuencia de su estudio reconocen tres nuevas
subfamilias: Aenictogitoninae, Apomyrminae y
Leptanilloidinae; consideran a Apomyrminae la menos espe-
cializada y a Dorylinae en el extremo opuesto, basados en la
distancia a los grupos externos, y recalcan la incertidumbre
existente en su hipotesis (Figura 1.18) a pesar de la inclusion
de nuevos caracteres.

Grimaldi et al.. (1997) redescriben Sphecomyrma, revisan to-
dos los registros de hormigas del Cretaceo y describen
Brownimecia clavata en dmbar de New Jersey, la primera
hormiga Ponerinae del Mesozoico (Figura 1.19). Con la con-
firmacion de la presencia de la glandula metapleural en
Sphecomyrma (estructura no observada por Wilson ef al. en
1967b) Grimaldi et al. (1997) reafirman este caracter como
sinapomorfia para las hormigas. Estos autores discuten la
monofilia y relaciones de Sphecomyrmicinae y, modificando
la matriz de datos de Baroni Urbani et al. (1992), plantean un
nuevo analisis, incluyendo Sphecomyrma y Brownimecia.
La Figura 1.20 muestra el cladograma preferido (Figura 22 de
Grimaldi ef al. 1997), donde Sphecomyrminae ocupa una
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FORMICINAE

NOTHOMYRMECINAE

Figura 1.16 Filogenia de las hormigas segun Shattuck (1992), con
énfasis en las subfamilias Aneuretinae, Dolichoderinae
y Formicinae
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posicion basal, Myrmicinae es grupo hermano de
Pseudomyrmecinae y Myrmeciinae de Prionomyrmecinae
(=Nothomyrmecinae), aunque las relaciones entre estos gru-
pos quedan inciertas. En esta propuesta Formicinae +
Dolichoderinae + Aneuretinae son el grupo hermano del gru-
po poneroideo, a diferencia de Baroni Urbani et al. (1992)
donde se agrupan con Myrmecinae, Pseudomyrmecinae,
Myrmeciinae y Prionomyrmecinae. El grupo poneroideo y la
seccion dorylina se reafirman tal como se habia propuesto
antes (Bolton 1990c). Sin embargo, Adetomyrma, hormiga
enigmatica descrita por Ward (1994), convierte a Ponerinae
en un grupo parafilético y es grupo hermano de Apomyrmini
+ Leptanillini + seccion dorylina.

Perrault (2000) asciende la tribu Probolomyrmecini (Ponerinae)
a subfamilia (Probolomyrmecinae) y presenta una discusion
del estatus del grupo y otras hormigas a la luz de la morfolo-
gia y anatomia de los escleritos del pronoto en Formicidae.

Recientemente Grimaldi y Agosti (2000b) describen el primer
Formicinae Mesozoico, Kyromyrma neffi (Figura 1.21), de
ambar de 92 millones de afios de New Jersey. La hormiga
posee claramente la gldndula metapleural, ademds del
acidoporo que define a la subfamilia Formicinae. Estos auto-
res estiman que hacia el Cretdceo medio (unos 110 millones
de afios atras) pudo haberse dado una division de los princi-
pales linajes en hormigas. En la Figura 2 de Grimaldi y Agosti
(2000Db) se coloca a Ponerinae y Adetomyrma como grupos
hermanos, y ambos taxa como el grupo hermano de
Apomyrminae + Leptanillinae + seccion dorylina.

Baroni Urbani (2000) propone el nombre Prionomyrmecinae
como prioritario sobre Nothomyrmeciinae, y presenta un
cladograma con las relaciones de las subfamilias Myrmicinae
+ Pseudomyrmecinae y Myrmeciinae + Prionomyrmecinae.
Baroni Urbani (2000) ofrece algunas sinapomorfias para es-
tas agrupaciones (Cuadro 1.1), aunque ninguna para el nodo
que une a las cuatro subfamilias. Sin embargo, Ward y Brady
(2003) restablecen el nombre de la subfamilia Myrmeciinae,
dividiéndola en las tribus Myrmeciini (con el unico género
Myrmecia) y Prionomyrmecini, con los géneros
Prionomyrmex (f6sil) y Nothomyrmecia. Estos autores co-
locan los géneros fosiles suramericanos Ameghinoia y
Polanskiella como incertae sedis dentro de la subfamilia.

Aunque las propuestas revisadas brevemente en este capi-
tulo se basan esencialmente en morfologia de obreras y hem-
bras (algunas toman informacion de machos y larvas), el
estudio de la filogenia de hormigas no ha escapado al impetu
del uso de genes para hacer propuestas filogenéticas. Aun-
que existen estudios para grupos mas inclusivos como
Dolichoderinae (Chotis et al. 2000) o Attini (Wetterer et al.
1998), no hay, de momento, un estudio de gran escala
taxondmica. Sullender (1998) ofrece un primer arbol de
filogenia molecular en Formicidae, desarrollado con M.
Johnston (Figura 1.22). En esta propuesta la seccion doryilina
se reafirma como grupo monofilético, aunque el resto de gru-
pos no quedan claramente relacionados en el arbol.
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Figura 1.17 Filogenia compuesta de las hormigas
segun Shattuck (1992)
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Figura 1.18 Filogenia de las subfamilias de hormigas segun
Baroni Urbani et al. (1992)

Figura 1.19 Brownimecia clavata, probablemente la Ponerinae

mas antigua conocida (Redibujado de Grimaldi

et al. 1997)



La Figura 1.23 “resume” las propuestas mas recientes en
filogenia de las subfamilias de hormigas, con base principal-
mente en Baroni Urbani ez al. (1992). Se han colocado habitus
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de las obreras de cada tax6n (excepto en Aenictogitoninae,
conocida s6lo por machos) para visualizar mejor las relacio-
nes entre las subfamilias.

Algunos estudios filogenéticos en subfamilias o tribus

Gotwald (1977, 1979, 1995) y Brady (2003) han estudiado la
filogenia y zoogeografia de las hormigas legionarias s. str: 'y
Ward (1994) discute la monofilia de Ponerinae a la luz del
descubrimiento de Adetomyrma en Madagascar. Lattke (1994)
ofrece una propuesta de filogenia en las tribus Ectatommini,
Paraponerini y Proceratiini, propuesta reanalizada en Keller
(2000). Brandao et al. (1999a) describen nuevos taxa en
Leptanilloidinae y ofrecen un arbol filogenético de todas
sus especies.

Kugler (1978, 1979) ha explora la filogenia de Myrmicinae a
partir del estudio del aguijon. Schultz y Meier (1995) estu-

dian la filogenia de los géneros de Attini. y Chapela et al.
(1994) estudian la evolucidn entre atinas y sus hongos.

Shattuck (1992) hace la primera propuesta en filogenia de los
géneros de Dolichoderinae, propuesta que modifican Brandao
etal. (1999Db).

Agosti (1991) explora algunas agrupaciones supragenéricas
en Formicinae, proponiendo cuatro grandes grupos, princi-
palmente por caracteristicas asociadas a la insercion del pe-
ciolo en el mesosoma: grupo Oecophylla, grupo Formica,
grupo Lasius y grupo Pseudolasius.

Fosiles de hormigas y el ancestro hipotético

La fauna de hormigas fosiles es relativamente abundante,
aunque se encuentra restringida en gran parte al hemisferio
norte. Esto puede deberse en parte a la posicion de los con-
tinentes de este hemisferio durante las eras Mesozoica y
Cenozoica, ya que se encontraban desplazados hacia el sur,
ocupando zonas tropicales que favorecieron la diversifica-
cion de muchos insectos y otros grupos de animales. Las
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Figura 1.20 Filogenia de las hormigas segun Grimaldi et al. (1997)

i

masas de tierra que se encuentran en el hemisferio sur a su
vez estaban ubicadas en lo que hoy corresponde a la
Antartida. Sin embargo, el escaso registro fosil obtenido en
el hemisferio sur ha resultado ser una barrera fundamental
en el estudio de las relaciones evolutivas de las hormigas.

Antes de la década de los 60, fosiles mas antiguos de hormi-
gas y de insectos sociales en general databan del Eoceno.
Todos estos formicidos primitivos se acomodaban satisfac-
toriamente en alguna de las subfamilias actuales e incluso
géneros de hormigas existentes. Wilson ez al.. (1967a,b) die-
ron a conocer al primer formicido mesozoico, Sphecomyrma
freyi, del ambar Cretécico del hemisferio norte. Con una anti-
giiedad de 80 millones de afios (Dlusskyi 1987), esta hormiga
muestra claramente un mosaico de caracteres vespoideos y
formicoideos que justificé la creacidén de una nueva
subfamilia: Sphecomyrminae, la cual representa segin sus
autores, un «eslabon» entre las hormigas y sus ancestros.
En la opinion de Wilson et al.. (1967b), esta subfamilia esta
muy relacionada con los formicidos del entonces complejo
mirmecoideo (después llamado complejo formicoideo).

Posteriormente se descubrieron nuevas hormigas fosiles de
la era Mesozoica, todas del hemisferio norte. Algunas de
estas hormigas han sido asignadas a subfamilias existentes
y otras a Sphecomyrminae, pero otras han arrojado dudas en
cuanto a su posicion sistematica. Dichos hallazgos impulsa-
ron a Dlusskyi (1983, 1987) a crear una familia de hormigas
fosiles, Armaniidae, para incluir los enigmaticos géneros
Armaniia, Pseudoarmaniia y Paleomyrmex. Para Dlusskyi
(1987) Sphecomyrmay sus relativas conforman otra familia
fosil, Sphecomyrmidae, y no una subfamilia como ha sido
propuesto por Wilson (1987). Segin Dlusskyi (1987), el gru-
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po ancestral de las hormigas actuales no es Sphecomyrmidae
sino un grupo de formicidos extinto, el cual es ancestro di-
recto de Sphecomyrmidae, Armaniidae y Formicidae. Estos
conceptos apoyaban la idea de que las hormigas conforman
una superfamilia separada de Vespoidea.

Brandao et al. (1990) describen Cariridris bipetiolata (Fi-
gura 1.4), la primera hormiga del Mesozoico (Cretacico Me-
dio) del hemisferio sur, con una antiguedad calculada en
unos 100 a 112 millones de afios. Con la excepcion de
Cretoformica explicata (Jell y Duncan 1986), todos los fosi-
les mesozdicos conocidos anteriormente datan del Cretacico
superior. No obstante, C. explicata arroja dudas en cuanto a
su condicidon de verdadera hormiga y debido a esto C.
bipetiolata se consider6 en ese entonces la hormiga fosil
mas antigua conocida. Sin embargo, actualmente se ha du-
dado de si Cariridris es realmente una hormiga u otro
himenoptero (Grimaldi ef al. 1997). Sila opinién de Wilson
(en Brandao et al. 1990) de incluir a esta hormiga en la
subfamilia Myrmeciinae es correcta, seria entonces un inte-
resante registro de la presencia de dicha subfamilia en el
Nuevo Mundo (actualmente esta restringida a la region aus-
traliana), sirviendo como una evidencia méas de la union en-
tre Sudamérica y Australia durante el Cretécico.

Viana y Haedo-Rossi (1957) describen Ameghinoa
piatnitzkyi segun un foésil de mediados del Cenozoico de
Argentina.

Grimaldi et al. (1997) redescriben Sphecomyrma con base en
nuevo material y revisan criticamente los fosiles de hormi-
gas (en ambar o de compresion) del Mesozoico, incluyendo
el primer ponerino Brownimecia. Dlusskyi (1999, citado en
Grimaldi y Agosti 2000b) describe Eotapinoma macalpini
de unos 75 millones de afios en ambar del Cretaceo de Alberta,
Canada, de posicion incierta aunque su autor sugiere colo-
car esta hormiga en Dolichoderinae. También este investiga-
dor describe en esa publicacion Canapone dentata, otro
miembro cretacico de Ponerinae. Rust y Andersen (1999)
describen una Pachycondyla (Ponerinae) del Eoceno de Di-
namarca. Grimaldi y Agosti (2000b) describen el formicino
fosil Kyromyrma 'y relacionan brevemente las hormigas fosi-
les del Cretaceo y Cenozoico.

El hallazgo de Brownimecia 'y Kyromyrma (y eventualmente
el de Cariridris si se comprueba que es una auténtica hormi-
ga) retrocede la historia evolutiva y el origen de las hormi-
gas, asi como el del comportamiento social hasta mas de 100
millones de afios atras, entre el Cretacico inferior y medio.
Igualmente, despeja la duda de si hormigas verdaderas vi-
vian o no en el Cretaceo (Poinar et al. 1999, 2000; Grimaldi 'y
Agosti 2000a).

Wheeler (1914) y Crozier et al. (1997) sugieren un origen

Jurasico para las hormigas. Sin embargo, si Grimaldi et al.
(1997) estan en lo cierto y Cariridris no es hormiga (aunque
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Figura 1.21 Kyromyrma neffi, la hormiga Formicinae mas antigua
conocida (redibujado de Grimaldi y Agosti 2000b)

si es un Vespoidea), la calibracion de Crozier et al. (1997)
usando Cariridris, podria ser revisada. Rasnytsin (1996)
opina que Cariridris es en realidad un esfécido. La identi-
dad real de este taxdn sélo podria establecerse con nuevo
material que se encuentre en buen estado de fosilizacion.

Cuando hablamos de los «ancestros de las hormigas» pode-
mos referirnos a dos aspectos diferentes. Uno plantea la
pregunta de cual, entre los diferentes grupos de avispas
solitarias, fue el que dio origen a las hormigas. El otro es la
naturaleza del ancestro en si, la hormiga primitiva con rasgos
vespoideos a partir de la cual evolucionaron las formas ac-
tuales.

Muchos estudios morfoldgicos han revelado notables simi-
litudes entre las hormigas y ciertas familias de himenopteros
aculeados como Plumariidae (Brown y Nutting 1950) y
Bethylidae (Malyshev 1968). No obstante, s6lo se propusie-
ron concretamente dos grupos ancestrales para las hormi-
gas en décadas pasadas. Morley (1938) propuso un origen
mutiloideo, sugiriendo al género primitivo de ponerinas
Mystrium como puente entre las hormigas y la familia
Mutillidae. Esta idea no fue muy aceptada entre los
mirmecologos (Brown 1954). En 1920 Wheeler indic6 que, en
su opinion, la familia Tiphiidae era el candidato mas conve-
niente, dentro de las familias de avispas solitarias, para ser
ancestro o haber compartido un ancestro comun con
Formicidae. Brothers y Carpenter (1993), en su analisis
cladistico de Aculeata presentaron una serie de evidencias
que muestran a Vespidae + Scoliidae como grupo hermano
de Formicidae (Figura 1.1b). En la hipotesis filogenética de
estos autores, Tiphiidae aparece bastante alejado
genealogicamente del clado Formicidae + (Vespidae +
Scoliidae). En consecuencia, el estudio de Brothers y
Carpenter (1993) impulsaria a descartar el «ancestro
tifioideoy», del que por tantos afios se especuld entre los
mirmecdlogos, para inclinarse en favor de uno «vespoideo»
con caracteristicas mas afines a los véspidos y escdlidos.
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Figura 1.22 Filogenia molecular en las hormigas, segun Sullender (1998). Los numeros indican el soporte de 100 réplicas

de la prueba bootstrap

Wilson et al. (1967b) y Baroni Urbani (1989) han inferido la
naturaleza del que, segin su opinion, podria ser el ancestro
hipotético de las hormigas actuales. El patron propuesto en
los dos trabajos concuerda en muchos aspectos. El prototi-
po formicoide pudo haber mostrado por lo tanto las siguien-
tes caracteristicas morfoldgicas esenciales: 1) antenas
vespiformes, pero con un escapo alargado que les propor-
cionaba gran movilidad, capacitandolas para una mejor ins-
peccion e identificacion de los objetos, habilidad estrecha-
mente ligada al desarrollo del comportamiento eusocial. 2)
ocelos conspicuos, propios de algunos grupos actuales de
hormigas primitivas que externamente no difieren mucho de
las reinas (por ejemplo Nothomyrmecia). 3) mandibulas bien
desarrolladas y serialmente dentadas (poco especializadas)
que caracterizan a las hormigas primitivas con héabitos caza-
dores. 4)pedicelo de un segmento ampliamente conectado
con el gaster, pero con una constriccion posterior apreciable
que otorgaba una relativa movilidad al gaster para utilizar el
aguijon y depositar las sustancias quimicas de las glandulas
abdominales. 5) glandulas metapleurales conspicuas, que
segin Maschwitz et al. (1970) inhiben el crecimiento de moho
y hongos en los nidos, y por lo tanto dejan entrever un
cierto grado de organizacion social. 6) gaster sin

constricciones propio de las avispas solitarias que
presumiblemente originaron a los formicidos. 7) aguijon bien
desarrollado y eficaz, que manifiesta la condicion de cazado-
ras presente en las formas ancestrales.

La hormiga primitiva ancestral pudo haber sido un insecto
plenamente eusocial (Baroni Urbani 1989; Grimaldi y Agosti
2000b) que poseia una casta obrera al menos suficientemen-
te diferenciable morfoldgica y comportamentalmente de las
hembras reproductivas, que poblaba las regiones tropicales
a finales de la era Mesozoica. Sus habitos eran muy segura-
mente cazadores y los miembros de la colonia, que proba-
blemente nidificaba en el suelo, poseian un sistema de inter-
cambio de alimento altamente especializado que diferia del
mostrado por cualquier otro grupo de insectos sociales has-
ta ese momento, lo que justificaba la peculiar morfologia de
sus antenas (Baroni Urbani 1989). Las colonias no debieron
ser muy numerosas debido a que sus obreras eran segura-
mente monomorficas (lo que implicaba una escasa o nula
division de labor y por lo tanto una organizacion colonial
muy sencilla) y de tamafio considerable, como usualmente
ocurre en las hormigas primitivas actuales.
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Figura 1.23 Filogenia ilustrada de las subfamilias de hormigas
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Colofon: ;Origen Jurasico para las hormigas?

En la finalizacion de este capitulo nos aventuramos a explo-
rar una idea interesante y controversial acerca de la posible
época en que surgieron las hormigas. Para esto retomamos
algunas de las ideas y citas de las paginas precedentes, afia-
diendo algunos datos inéditos, con el deseo de ofrecer mas
elementos de discusion para este tema tan apasionante.

Por supuesto, temas como el sitio y fecha de origen de este
grupo quedaran para siempre sin respuesta. Sin embargo,
tanto por informacion directa como indirecta se puede aven-
turar hacia que época ya vivian estos insectos y en qué gran
region o masa continental.

El descubrimiento de Sphecomyrma a fines de los 60 (Wilson
etal. 1967a,b), fosil en ambar de New Jersey con caracteris-
ticas de «eslabony entre avispas y hormigas, crearon la idea
de que las primeras hormigas pudieron originarse hacia el
Cretaceo Superior en América del Norte. Esta idea prospero
por un buen tiempo, considerandose Sphecomyrma la «hor-
miga de Ur» (en referencia a Ur como una de las primeras
ciudades de la civilizacion humana) (Holldobler y Wilson
1990, 1994).

Los afios 80, y especialmente los 90, fueron testigos de ha-
llazgos importantes en paleontologia de himenopteros y
hormigas, tanto en EEUU como en Rusia y otras partes del
Viejo Mundo. Descubrimientos como los de Dlusskyi (1987)
y Grimaldi y Agosti (2000b) permitieron establecer que las
hormigas eran mas comunes y mas ricas taxondmicamente
que lo que se deducia del trabajo de Wilson y colegas en
1967(a,b). Esos autores permitieron establecer no solo la pre-
sencia de verdaderas hormigas en el Cretaceo (esto es,
himenopteros con glandula metapleural y otras caracteristi-
cas de Formicidae), sino una antigiiedad mayor a
Sphecomyrma, hacia 94 millones de afios atras.

Grimaldi y Agosti (2000b) establecen que las hormigas se
originaron hacia el Cretaceo inferior, probablemente en el
hemisferio norte, colocando como limite el Barremiano, es
decir, no mas de 125 millones de afios En esta misma publica-
cion los autores no aceptan que Cariridris sea una hormiga
y, por lo tanto, consideran exagerada la propuesta de Crozier
et al. (1997) sobre un origen Jurasico para las hormigas. Se
puede admitir la sombra de duda que se arroja sobre el calcu-
lo de Crozier y sus colegas, ante la posibilidad de que
Cariridris no sea una hormiga verdadera. Sin embargo, exis-
ten algunos argumentos «indirectos» que sugieren que la
idea de un origen Jurasico para hormigas no esta del todo
fuera de consideracion.

1) De acuerdo con las propuestas sobre filogenia mas re-
cientes en Hymenoptera (Brothers y Carpenter 1993, Brothers
1999), Formicidae aparece como grupo hermano de Scoliidae
+ Vespidae. Esta propuesta sugiere que las hormigas ya exis-

tian antes o poco antes del ancestro comin a escolidos y
véspidos.

Rasnytsin y Martinez-Declos (1999) han descrito varios taxa
de Scoliidae del Cretaceo inferior de Brasil y Espafia. Uno de
estos, Cretoscolia coquensis y Archeoscolia hispanica
corresponde al Barremiano de Las Hoyas de Espafia, con
unos 125 millones de afios Cretoscolia montsecana se sitia
en el Berrisiano - Valanginiano de La Cabrta de Espaiia, con
unos 130 millones de afios. Si hace algo mas de 130 millones
de anos ya existian escolidos en Espafia (Laurasia) y Brasil
(Gondwana), por las relaciones entre hormigas y escolidos
expuestas arriba, hemos de suponer que también ya existia el
linaje de las hormigas.

Aun maés, en un estudio de analisis simultaneo de morfolo-
giay genes de las unidades 1685, 28S y COI en Hymenoptera
Apocrita, Dowton y Austin (2001) establecen que Aculeata
es el grupo mas basal de Apocrita, es decir, el grupo hermano
de Megalyridae, Trigonalidae, Stephanidae y el resto de fa-
milias parasitoideas. Si este estudio esta reflejando la reali-
dad de la evolucion en este grupo, el origen de Aculeata ha
de retrocederse mas tiempo que el Jurasico tardio
(Bethylonimidae). Si el ancestro de los aculeados ya vivia
hacia principios o mediados del Jurasico, no es dificil acep-
tar las ideas propuestas arriba sobre origen Jurasico para las
hormigas.

2) Fernandez (2003) propone que Adelomyrmex y Baracidris
son grupos hermanos, tal como lo propuso Bolton en 1981.
Adelomyrmex se conoce de la region Neotropical, Nueva
Guinea, Fiji y Samoa, y Baracidris se conoce de Africa (Bolton
1981). Desechando las posibilidades de convergencia o dis-
persion, este patron de distribucion sugiere que el ancestro
comun de estos dos taxones vivian en Gondwana antes de la
separacion de Africa del resto de Gondwana. Este proceso
se inici6 en el Jurasico y se extendi6 hacia el Cretaceo infe-
rior, hace unos 130 millones de afios atrés.

3) El hallazgo de Paedalgus en Sudamérica (Fernandez 2002),
género conocido hasta entonces de Africa y Sri Lanka, tam-
bién sugiere la presencia de este taxon en Gondwana antes
de la separacion de Africa. De hecho, Grimaldi y Agosti
(2000b) escriben: «Indeed, the Myrmicinae, Formicinae,
Dolichoderinae, and Ponerinae are cosmopolitan lineages,
whose earliest ancestors were perhaps widespread
throughout Pangea.

4) Las hormigas descritas y de momento mas antiguas, corres-
ponden a ambar, y por lo tanto puede tratarse de hormigas total
o parcialmente arboricolas. Hormigas epigeas o aun subterra-
neas que viviesen en esos tiempos (como ahora) tendrian po-
cas opciones de quedar atrapadas en ambar. Linajes como
Adelomyrmex - Baracidris, Paedalgus o Perissomyrmex (los
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cuales ofrecen pistas sobre la antigiiedad de las hormigas) son
epigeos, habitantes del suelo y hojarasca, y quizé representen
una forma de vida usual para los primeros Myrmicinae.

5) Recientemente Brady (2003) ha propuesto que las hormigas
legionarias constituyen un grupo monofilético (no difilético
como se ha sugerido), cuyo ancestro pudo haber vivido hace
unos 100 millones de aiios en Gondwana. Igualmente Ward y
Brady (2003) en su estudio de la filogenia y biogeografia de
Myrmeciinae, proponen que el ancestro mas comun de este
grupo vivio en el Cretaceo, hace unos 74 m. de a. El nodo que
incluye a este taxon y sus vecinos lo calculan en unos 100 m.
de a. Si tenemos en cuenta que en las propuestas recientes de
filogenia de subfamilias (p.e. Baroni Urbani ef al. 1992) taxones
como las dorylinas ocupan posiciones relativamente apicales,
entonces las hormigas como grupo podrian existir en tiempos
muy anteriores (o muy cercanos) a los sugeridos por los fosi-
les o por estos ultimos estudios.

Agdradecimientos

Mas ideas acerca de un origen Jurasico de las hormigas pue-
den leerse en Lattke (Capitulo 4).

Aunque atn no conozcamos fosiles de hormigas verdade-
ras para Gondwana, las ideas brevemente expuestas arriba
apuntan hacia la posibilidad de que las hormigas ya existian
para la transicion Jurasico/Cretacico. Ya para el Jurasico Su-
perior se conoce un aculeado, Bethylonimidae, y es proba-
ble que antes del comienzo del Cretacico se hayan originado
y diversificado los grandes linajes de aculeados (crisidoideos,
apoideos y vespoideos). La existencia de hormigas en el
Jurésico explicaria mejor los actuales patrones de distribu-
cion de varios grupos de estos insectos en el Mundo.

El porqué del origen de las hormigas, el origen de las castas
y la sociabilidad, los factores de su expansion y, finalmente,
de su espectacular predominio en el planeta desde mediados
del Cenozoico, son temas de perpetua fascinacion.

A John Lattke, Fabiana Cuezzo, Monica Ospina y Jeffrey Sosa por sus importantes sugerencias para mejorar el manuscrito.
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