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LAS HORMIGAS DEL SUELO EN MEXICO: DIVERSIDAD,
DISTRIBUCION E IMPORTANCIA (HYMENOPTERA: FORMICIDAE)

Patricia RoJAS FERNANDEZ
Instituto de Ecologia, A.C., Departamento Biologia de Suefos
Km. 2.5 Carr. Antigua a Coatepec Na. 351, Congregacidén El Haya
91070, Xalapa, Veracruz. MEXICO
e-mail: rojaspat@acologia.edu.mx

RESUMEN

Se presenta la sintesis de la diversidad taxonédmica y funcional de las hormigas del suelo en México,
su distribucién y principales patrones ecoldgicos. La formicofauna del suelo comprende 407 especies
y subespecies, siendo Myrmicinae la subfamilia mas diversa con 53% del total. Myrmicinae domina las
areas tropicales del pafs, mientras que Formicinae las zonas templadas. Se encuentran especies de
géneros neotropicales, nearticos, pantropicales, holdrticos y cosmopolitas. Los génercs més diversos
son Pheidole {51 spp), Neivamyrmex (37) y Lepthotorax (21). Las comunidades mds ricas estan en las
selvas tropicales altas y medianas y las mas pobres en los matorrales dridos y los bosques templados.
La regién del Este y Sureste es la méas diversa con 569% del total de especies, mientras que la Peninsula
de Baja California con solamente 30 especies, es la regién con mayor nimero de endemismos (40%]).
Veracruz es ¢l astado mas rico seguido de Chiapas y Nuevo Ledn; los de menor diversidad son el Estado
de México, Querétaro y Tlaxcala. El gremio tréfico predominante es el de las omnfvoras {449 de las
especies), ocupando las depredadoras el segundo lugar {30.5%). En los sitios perturbados existe mayor
abundancia y biomasa pero mener diversidad y la comunidad esta dominada por unas cuantas especies.
Se discute el papel de las hormigas en los agroecosistemas y se enfatiza la necesidad de completar el
inventario de las especies de México, de evaluar sus efectos en el suelo y de implementar estudios
encaminados a su manegjo.

Palabras Clave: Formicidae, hormigas, diversidad, agroecosistemas, suelo, México.

ABSTRACT

A synthesis of the functional and taxonomic biodiversity of mexican soil ants is presented, including
its distribution and main ecological patterns. Soil formicofauna includes 407 species and subspecies,
being Myrmicinae the most diverse subfamily (53 % of species}. Myrmicinae dominates the tropical
area of the country, whereas Formicinae predominates in temperate zones. Nsotropical, neartic,
pantropical, holartic and cosmaopolite genera are represented. The most diverse genera are Pheidole {51
spp}, Neivamyrmex (37) and Lepthotorax (21). Tropical rain forests and deciduous forests harbor the
richest communities, while temperate forests and arid shrubs present the poorest ones. East and
Southeast are the more diverse regions of the country (56% of species), whereas the peninsula of Baja
California {30 spp} contains the higher number of endemisms {40%). The state of Veracruz, followed
by Chiapas and Nuevo Laon, are the richest in species; Mexico, Queretaro and Tlaxcala are the poorsest.
The trophic guild of omnivores predominates {44 %) followed by predators (30.5%). Disturbed sites
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have higher abundance and bilomass but are the less diverse, being dominated by a few species. Finally
itis recognized that in the future we should: i} to conclude species checklists, i) to evaluate its effect
on sl MBcess and iiil to begin studies for their possible agroecosystem management

Key Words: Formicidae, ants, diversity, agroecosistems, soil, México

INTRODUCCION

Las hormigas son un grupo de himendpteros sociales de gran diversidad, tanto
taxondmica como funcional. Todas sus especies pertenecen a la familia
Formicidae, dentro de la superfamilia Vespoidea, que se considera constituye un
grupa monofilético (Brothers & Carpenter 1993). Se ha hipotetizado que su éxito
biclogico se debe a que fueron los primeros insectos sociales con habitos
depredadores que ocuparon el suelo (Wilson 1971).

Aungue viven en cast todos los ambientes, desde el subsuelo hasta las copas
de los arboles, son habitantes del suelo por excelencia, ya que la mayoria de las
especies vive en nidos subterrdneos, en la hojarasca o en la madera en
descomposicion depositada en el suelo. Se piensa que la ocupacion del suelo, tan
rico en bacterias v honges, fue posible gracias al origen de la glandula metapleural,
cuya secrecidn de acido fenil-acético inhibe en forma diferencial el crecimiento de
microarganismos en el interior de los nidos (Maschwitz et a/ 1870}). Muchas
especies se han adaptado secundariamente a vivir en los arboles y han perdido la
glandula metapleural, sin embarge, aun mantienen estrechas relaciones con el
suelo (Holidobler & Engel-Siegel 1984, Zakharov 1990).

Dentro de la macrofauna edéfica, las hormigas son siempre uno de los grupos
mas abundantes y diversos, en ecosistemas naturales y agroecosistemas (Lavelle
& Kohiman 1984, Camacho 1995, Delabie & Fowler 1995). En estos sistemas
desempenan un papel muy importante como depredadoras, herbivoras o
detritfvoras, y participan en los procesos fisicoquimicos del suelo, incluyendo la
descomposicidn y el reciclaje de nutrientes (Lobry de Bruyn & Conacher 1990,
Brussard er a/. 1997).

En este trabajo se presenta una sintesis del conocimiento de las hormigas gue
viven en el suelo y la hojarasca en México, desde la perspectiva de su diversidad
taxondmica y funcional, su distribucidn y sus principales patrones ecolégicos,
tanto en sitios naturales como en agroecosistemas.

METODOS
La recopiiacion de los registros de especies de México que viven en el suelo, se
llevo a cabo utilizando cinco tipos de fuentes de infarmacian:
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1. Catalogos. Los catdlogos mas Utiles para esta investigacion fueron tres: i) el de

Kempt (1972, actualizado por Brandao 1991} de la formicofauna neotropical,

i} el de Smith {19793} para Norteamérica, v iii} el de Bolton (19965) sohre la

formicofauna mundial, del que se extrajeron las especies con localidad del tipo

en México. Este ultima trabajo facilité la tarea de encontrar los sindnimos de

NUMerosos generos y especies.

2. Estudios faunisticos. Se consuitaron aquelios estudios locales o regionales que
registran especies de México.

3. Estudios ecoldgicos. Se revisaron los trabajos de indole ecoldgica sobre
hormigas de México que incluyen su identificacién a nivel de especie,

4. Trabajos taxondmicos. Se ceonsultaron diversas revisicnes taxondmicas gue
incluyen datos sobre la distribucidn de especies en México.

5. Otras fuentes. Este tipo de fuente incluye los dates de campo, las ¢olecciones
entomologicas y las paginas Web Institucionales.

Con la informacidn reunida, se elabord una base de datos, a partir de la cual se
generd una parte de los resultados. Fueron excluidos los géneros de hormigas de
habitos exclusivamente arboricolas (Cephalotes, Pseudomyrmex, Dolichoderus,
Azteca, etc.) mientras que de otros géneros como Camponotus, Leptothorax y
Crematogaster solo se incluyeron las especies de las gue se tiene la certeza que
viven en el suelo.

En el recuento del numero de especies se consideraron como unidades
contables las subespecies validas reconocidas por Bolton (1995},

RESULTADOS
Panoramica Global

Distribucion geografica. Las hormigas son de distribucidon cosmopolita y no poseen
especies nativas los terntorios de la Antéartida, Islandia, Groenlandia y las islas detl
Pacifico central {Holldobler & Wilson 1990). Se reconocen ocho regiones
zoogeograficas en cuanto a su fauna de hormigas, caracterizada cada una por un
ndamero amplio de endemismos (Bolton 1994,

La regian Neotropical es la mds diversa con 118 géneros y casi 2,400 especies
descritas; es la region con mayor nimero de géneros endémicos {(mas del 50%).
Le siguen en diversidad las regiones Afrotropical e Indoaustratiana (Cuadro 1).

Entre las 16 subfamilias de hormigas que existen, solo seis se distribuyen en
todas las regiones: Cerapachyinae, Dolichoderinge, Formicinae, Myrmicinae
Ponerinae y Pseudomyrmecinae.

191



Rojas: Las hormigas del suelo en México

De las cuatro subfamilias mas diversas, Myrmicinae, Ponennae y Dolichoderinae
contienen la mayor cantidad de sus especies en la regidén Neotropical, en tanto que
en la region Indoaustraliana predominan las de Formicinae (Cuadro 2).
Cerapachyinae alcanza su mavyor diversidad en Australasia, y Pseudomyrmecinae
es principaimente neotropical {Bolton 1995b).

Cuadro 1

Diversidad de hormigas por regién zoogeografica. De acuerdo con su formicofauna la region
Afrotropical comprende Africa al sur del Sahara y el sur de la Peninsula Aréabiga; Madagascar
y sus islas cercanas, forman la region Malagasiana. La clasica regidén Oriental se divide en
dos regiones: 1) la Indoaustraliana formada por la peninsula Maiaya, Filipinas, Indonesia,
Nueva Guinea vy las islas del Pacifico y 2) la Oriental que abarca Pakistan, Sri Lanka, !ndia,
Sur de China, Burma, Tailandia, Camboya, Laos y Vietnam. Por (itimo, la regién de
Australasia comprende Australia, Nueva Caledonia y Nueva Zelanda {Bolton 1994).

Regidén No. de géneros No. de géneros No. de
endémicos especies
Neotropical 118 B0 (91%} 2358
Neartica 82 3 (5% 555
Paleartica 70 12 (17%) 11561
Afrotropical 89 29 {33%) 1686
Malagasiana 46 3{7%) 251
Oriental 101 5 (5%} 771
Indoaustraliana 128 22 (175%) 1709
Australasia 94 20 {219%:! 1057
Total mundial 2986 9538

Mas del 50% de los 296 géneros descritos estd restringido a una region, y
unicamente 15 se han encontrado en todas las regiones: Acropyga, Amblyopone,
Camponotus, Cerapachys, Crematogaster, Hypoponera, Monomorium,
Oligomyrmex, Paratrechina, Pheidole, Proceratium, Solenopsis, Strumigenys,
Tapinoma y Tetramorium (Bolton 18995b).
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Cuadro 2
Diversidad taxonomica en numero de génercs y especies {entre paréntesis) de las cuatro
subfamilias mas importantes por region zoogeografica.

Region Myrmicinae Formicinae Ponerinae Dolichoderinae
NEO 66 (1109) 9 (422} 24 {348) 8 (209)
NEA 31 {299} 10 {199) 11 (18} 5 (15)
PAL 31 {688} 16 (345} 11 (39} 5 {45}
AFR 38 (908!} 15 {320) 23 (239) 4(52)
MAL 22 (118) 7 {b9) 10 {44} 31(10)
ORI 46 {337} 16 {217} 21 {120} 8 {31}
INA 58 (643) 21 {578) 23 (289} 12 {88)
AUS 351277} 18 (318) 21 {202) 13 {104)

TOTAL 185 (4377) 49 {2458) 42 (1299) 22 (554)

La gran mayoria de las especies se encuentra en una sola regidn, pero han sido
ampliamente distribuidas por el comercio humano mas de un centenar, la mayoria
pantropicales {McGlynn 1999}.

Diversidad taxondémica. El recuento mas reciente del numero de especies de
harmigas a nivel mundial alcanza mas de 9,500 especies descritas pertenecientes
a 296 géneros (Bolton 1995}, Se calcula que este numero podria ascender a entre
15,000 y 20,000 especies, debido a que existen muchas especies por describir,
principalimente de los tropicos del mundo (Holldebler & Wilson 1990, Bolion
1984},

La subfamilia Myrmicinae es la mas diversa, con 4377 especies (46% del total
mundial}, seguida por Farmicinae con 2458 especies (26%) (Cuadro 2}. La
diversidad de especies se concentra en 24 géneros, con mas de 100 especies
cada uno, que comprenden el 60% del total. Entre estos Ultimos, los mas diversos
son Camponotus (Formicinae) con 931 especies vy Pheidofe (Myrmicinae) con 545
(Bolton 1985bb).
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Patrones focales en funcion de la latitud y la altitud. A nivel local la diversidad de
las hormigas puede ser muy grande. El lugar con la mayor diversidad de especies
se encuentra en el Parque Nacional Kinabalu, Borneo, con 524 especies en seis
hectéreas de selva tropical {Bruhi ef a/ 1998}, Una rigueza semejante en e
Neotréopico se encuentra en la cuenca del rio Yuyapichis, Perd, con
aproximadamente 500 especies (Verhaagh, 1990). En ciertos agroecosistemas las
comunidades de hormigas pueden ser muy diversas, como en el cacaoial
estudiado por Delabie y Fowler (1990} en Brasil, donde encontraron en sélo una
hectarea 225 especies, de las que 112 viven en el suelo.

Como sucede en otros grupos animales, ta diversidad de hermigas disminuye de
forma continua en un gradiente latitudinal que va de los tropicos a las tierras
templadas {Kusnezov 1957). Las hormigas son escasas en los bosques de
coniferas y en los bosques tropicales muy densos que se encuentran por arriba de
los 2600 msnm. En contraste, son diversas y abundantes en los bosqgues
tropicales y subtropicales de baja altitud y en los desiertos calidos de todo el
mundo {Brown 1973). Este patron esta determinadao por la temperatura, el factor
mas importante que limita la distribucién de este grupo marcadamente termofilo.
A nivel microclimatico, esta variable estd ligada al grado de insolacién del suelo
ya que las bajas temperaturas y una mayor humedad del suelo a lo largo del afio
puede impedir el forrajeo eficiente y el desarrollo de larvas y pupas (Brown 1873,
Southerland 1988).

Diversos estudios en sitios tropicales han demostrado que también a lo largo de
un gradiente altitudinal en una misma latitud, las comunidades de hormigas del
suelo se depauperan conforme se asciende (Fisher 1996, Olson 1994). Varios
factores pueden influir en este patrén, come son: la disminucién del volumen de
la hojarasca, el descenso de la temperatura y la consiguiente fermacién de nubes
en las partes altas, lo que trae aparejado la reduccidn del tiempo de insolacién
sobre el suelo, y el aumente de la humedad del aire y el suelc {Bruhl ef /. 1999},

En los trépicos, el Iimite altitudinal para las especies que anidan en el suelo se
encuentra entre 2300 y 2600 msnm (Brown 1973}, Para la selva ecuatorial Bruhl
et al. {1999) elaboraron un maodele de decremento exponencial de fa diversidad
en funcidn de la altitud, que predice que encontraremos 150 especies de hormigas
en 10 m’ de hojarasca al nivel del mar y solamente una especie a los 2900 m.

Diversidad funcional. La diversidad funcional de las hormigas del suelo abarca un
amplio espectro de gremios troficos, desde las especies que recolectan una gran
diversidad de alimentos hasta las gue hacen uso de un solo recurso. Aungue los
extremos de la especializacion y la generalizacion en su dieta se tocan, las
hormigas son siempre selectivas hacia los materiales mas nutritivos (Stradling
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1978), temando alimentos de diversos niveles troficos, como semillas, néctar,
hongos, secreciones de insectos, cadédveres, heces, presas vivas de diversos
artrdpodos, o una combinacién de eflos (Bolton 1994, Petal 1978).

La asignacidn de una especie a una determinada categoria trofica no siempre
es facil, ya que las preferencias alimenticias pueden cambiar espacial vy
temparalmente en funcién de factores intrinsecos (necesidades energéticas de la
colonial o extrinsecos (disponibilidad de un recurso en ef ambiente) ¢ ambos. No
obstante, la preferencia hacia un determinado tipo de alimento permite que las
especies puedan ser ubicadas en alguna de las categorias siguientes:

Cmnivoras. Este gremio incluye a la mayoria de las especies que viven en el suelo,
las que combinan la depredacion con ta recoleccion de detritos de origen animal
y vegetal y de secreciones dulces producidas por plantas e insectos. La
caracterizacién y cuantificacién de la dieta de una determinada especie
omnivora puede ser dificil, debido a que con frecuencia las porciones de
alimento san transportadas dentro de su cuerpo. En el caso de las hormigas que
forrajean subterrdneamente, el problema radica en la dificultad de hacer
observaciones adecuadas, lo gue lleva en muchas ocasiones a subestimaciones
(Pontin 1963).

Micéfagas. Las especies de este gremio tréfico son exclusivas de la tribu Attini
{Myrmicinae}, cultivan hongos dentro de sus nidos y su dieta estéd formada casi
enteramente por el miceho (Weber 1972). Las especies de Atta, Acromyrmex
y Sericomyrmex pueden considerarse consumidores primarios, ya que
recolectan casi exclusivamente material vegetal fresco que utilizan como
sustrato en el cultive del hango. Debido a la gran cantidad de biomasa vegetal
gue cortan de una gran diversidad de plantas, se considera que el efecto
ecoldgico de estas hormigas en el ecosistema es equivalente al de los grandes
herbivoros {Hclidebler & Wilson 1990). Otras especies mas pequenas
{principalmente de Cyphomyrmex, Myrmicocrypta y Apterostigma) recolectan
cadaveres, heces y otros materiales para alimentar al hongo, lo que las hace
ecolégicamente analogas a las especies omnivoras (Stradling 1978},

Granivoras. El grupo de las granivoras comprende especies que regularmente y de
manera muy importante incluyen semillas en su dieta. Aunque este hédbito se
ha desarrollado en varias lineas evolutivas dentro de Ponerinae, Farmicinae vy
Myrmicinae, ha alcanzado su mayor desarrolio en esta dltima subfamilia
{Holldobler & Wilson 1990).

Las granivoras son importantes depredadoras y dispersoras de semillas en
distintos ecosistemas, desde matorrales aridas hasta selvas tropicates (Whitford

1978, Brown et af. 1979b, Kaspari 1993}. Al consumir y dispersar de forma
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selectiva las semillas de ciertas especies de plantas, las hormigas afectan la
estructura de las comunidades vegetales (Brown et a/. 1979a, Andersen 1987).

Este habito se presenta principalmente en especies de Pogonomyrmex, Messor,
Aphaenogaster, Pheidole v Solenopsis (Cole 1968, MacKay 1990).
Depredadoras. La depredacién es un hébito primitivo dentro del grupo y es

practicado por especies de varias subfamilias (Wilson 1971}, pero tiene su

mayor desarrollo en Ecitoninae, Dorylinae y Ponerinae, gue casi
exclusivamente se alimentan de presas vivas.

Dentro de las depredadoras hay especies generalistas que cazan en grupo vy
capturan una enorme variedad de artropodos (Schneirla 1971}, y especialistas que
cazan un solo tipo de presas, para lo que han desarrollado estructuras o
estrategias muy especfficas (Brandac et a/. 1991).

En los tropicoes del mundo, las Dorylinae vy Ecitoninae {conocidas como
legionarias, marabunta, barrenderas, etc.) son depredadoras generalistas muy
importantes de invertebrados del suelo y la hojarasca. Todas son carnivoras y
cazan en grupo vy, debido a lo populoso de sus colonias, pueden tener un impacto
importante sobre las poblaciones de sus presas. En una localidad de Costa Rica,
Rettenmevyer et a/.(1983) estimaron que una colonia de Eciton hamatum con
alrededor de 150 000 obreras captura diariamente entre 15,000 y 40,000 presas,
vy gue en un dia de forrajeo intenso puede llegar a cazar mas de 80 000 insectos
con un equivalente a 32.2 g de peso seco.

Las hormigas depredadoras especialistas, en cambio, tienen predileccién por un
solo tipo de presa.lLas presas preferidas son artropodos del suelo retativamente
abundantes como colémbolos, milpiés, ciempigs, termes y otras hormigas
{Holldobler & Wilson 1990).

Abundancia y hiomasa. En la mayoria de los ecosistemas las hormigas son
insectos muy abundantes. Wilson (1271} por ejemplo calcula gue en cualquier
momento hay por lo menos 19'° hormigas vivas sobre la tierra. Se estima que en
la selva amazdnica hay més de 8 millones de hormigas por hectéarea de suelo y
que, junto con los termes, constituyen alrededor de una tercera parte de la
biomasa animal total (Fittkau & Klinge 1973},

En la macrofauna edafica, las hormigas estdn siempre entre los grupos mas
abundantes, en los suelos de selvas tropicales de varias partes del mundo ocupan
el segundo lugar en abundancia, solo superadas por los termes (Fragoso & Lavelle
1992}). También en los suelos de pastizales inducidos y agroecosistemnas su
densidad es muy elevada y alcanza valores cercanos o superiores al 50% del total
de la macrofauna (Lavelle et a/. 1981, Camacho 1995).
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La abundancia real de estos insectos es dificil de medir, va que la mavyoria de
los individuos de una colonia permanece dentro del nido y os que salen a forrajear
lo hacen en intervalos de tiempe limitados. Se ha sugerido que el conteo de los
nidos es una medida mas real {Whitford 1978} pero en muchos ambientes las
dificultades logisticas son cbvias.

Importancia en los procesos del suelo, en la vegetacion y en la fauna edafica

El conocimiento acerca del papel de las hormigas en los procesos fisicos vy
quimicos de los suelos es aun muy incompleto. Esto es particularmente neotario,
al comparar la gran cantidad de informacién generada sobre los otros dos grupos
de ingenieros del ecosistema edéfico (sensu Jones et a/. 1994): los termes v las
lornbrices de tierra {ver Lee & Wood 1971, Lobry de Bruyn & Conacher 1990 vy
Lavelle 1988). Por otro lado, casi la totalidad de los estudios sobre este tema se
ha realizado en ambientes templados y aridos, con solamente algunos trabajos en
los tropicos humedos del mundo (Haines 1978, Horvitz & Schemske 1986).

La estimacidon del impacto de las hormigas en el suelo se enfrenta con varias
limitaciones derivadas de los habitos de anidacién de las especies como son: la
localizacion y delimitacion de los nidas y el tiempo de permanencia de las colonias
en un mismo lugar. Por otro lado, hay especies gue viven en el suelo pero que no
construyen nidos permanentes, lo cual dificulta estimar los efectos que pueden
tener.

El impacto de las hormigas en el suelo puede ser abordado considerando las
modificaciones en las propiedades fisicas y quimicas, la descomposicién de la
materia orgdnica, y el efecto sobre la vegetacién y la fauna de!f suelo.

Modificacion de las propiedades fisicas. Al construir nidos subterrédneos, las
hormigas transportan hacia la superficie grandes cantidades de suelo. Atta
vollenweideri llega a extraer hasta 300 ton/ha en las sabanas de Argentina
(Bucher & Zuccardi 1967} y Formica exsectordes 1.3 ton/ha/ano en Norteamérica
{Salem & Haole 1968). El transporte de suelo hacia la superficie tiene dos efectos
antagoénicos: por un lado, su extraccion contrarresta el desarrollo de horizontes
discretos en el suelo, deteniendo los procesos locales de intemperizacion (Wiken
et al. 1976} y por el otro, su acumulacidn en la superficie puede llevar a la
formacion de nuevos estratos del perfil edéfico en el largo plazo (ver Eldridge &
Pickard 1994},

Otros efectos incluyen el aumento en la porosidad y en ia infiltracion del agua
a profundidades que sobrepasan los dos m (Davidson & Morton 1981, Nkem et
al. 2000). En los nidos de varias especies, se ha demostrado que el incremento
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en la micro y macroporosidad del suelo eleva la tasa de infiltracidn entre cuatro y
ocho veces mas con respecto a los controles (Dean & Yeaton 1993).

lLas secresiones mucosas que las hormigas agregan a las particulas de suelo vy
gue actuan como cementantes, aumentan la consistencia de los agregados del
suelo (Whitford et &/ 1986, Eldridge & Pickard 1934}, lo que influye en la
disponibilidad del agua y los nutrientes, y en la actividad microbiana.

Modificaciéon de las propiedades quimicas. Los cambios quimicos en el suelo de
los nidos de las hormigas resultan principalmente de la acumulacidn de materia
organica (MQ)} y de los procesocs de descomposicion. Los monticulos de los nidos
brindan condiciones fisicas mads favorables para la mineralizacién de la MO que
para la humificacion, debido a su estructura mas porosa y mas expuesta a los
factores climéticos que el resto del ambiente {Petal & Kusinska 1994}, aunque
ésto varia en funcion del tamafo del nido y su ubicacion en el perfii edéafico, asi
como de los habitos alimenticios de las especies (Beattie & Culver 1383).

Se ha demostrado que el sueto de los hormigueros de varias especies contiene
cantidades significativarnente mayores de MO y de nutrientes para las plantas,
como N, Ca, Mg, P, K, Zn, Fe y Mn (Baxter & Hole 1967, Czerwinski eral. 1971,
Mandel & Sorenson 1982, Beattie & Culver 1983, Levan & Stone 1983, Lockaby
& Adams 1985, Horvitz & Schemske 19886, con valores hasta 509% més elevados
que los del suelo control {(Dean & Yeaton 1893). Este enriquecimiento se atribuye
a la acumulacion de restos de semillas, exudados de homopteros, cadédveres de
insectos y heces dentro del nido {(Salem & Hole 1968}. Se sabe que gran parte de
la MO recolectada por algunas especies se mineraliza en el nido, ya que la
cantidad de alimento que consumen es 25 veces mayor que la biomasa que
producen {Petal 1998}, o que significa un aporte al suelo de 11 a 16 veces més
nitrogenc y de 42 a 93 veces més carbono, en relacion con el aporte de biomasa
gue recibe el suelo control,

Al ser abandonados los nidos, comienza la redistribucion de los nutrientes
mediante la erosion por viento y lluvia, proceso que se lleva a cabo en unos
cuantos meses (Wiken er a/. 1976, Petal 1978), tiempo mucho menor que el
necesario para la deslntegra'c‘\én de los termiteros, cuya erosién y regreso de los
nutrientes al suelo puede tardar décadas {Lee & Wood 1971).

Descomposicion de la MO. Las primeras etapas de la descomposicion llevadas a
cabo por bacterias v hongos son muy intensas en los nidos de las hormigas y la
abundancia de estos microrganismaos es significativamente mayor en los nidos que
en el resto del suelo Petal (1978). Por el contrario, en los nidos abandonados en
los gue no hay aporte de MO, se incrementan las poblaciones de actinomicetes,
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o que sugiere una mayor humificacién (Czerwinski et al.1971). Dauber y Wolters
{2000} encontraron en nides activos de tres especies de hormigas, tasas de
mineralizacion de C méas altas que en el suelo adyacente, aunque cada especie
albergaba comunidades microbioldgicas distintas, probablemente debido a las
diferencias en los habitos alimenticios vy en la arquitectura de les nidos.

Medir la cantidad de enzimas dentro de los nidos ha sido otro método de
caracterizar el proceso de descoempasicion. Petal et s/ (1992), registraron en cinco
especies de hormigas, una mayor actividad de catalasa y ureasa en el suelo de los
nidos que en el suelo control; y encontraron que el tamarfio de la colonia es un
factor impertante, en las colanias més grandes la actividad microbioldgica es
menor, por lo que la tasa de descomposicion es mas lenta.

Efectos en la vegetacion. Diversos estudios demuestran el efecto positivo de los
nidos de varias especies de hormigas en el crecimiento de las plantas, debido en
gran medida al enriquecimiento del suelo. En las plantas que crecen sobre los
hormigueros, se ha encontrade mayor densidad de piantulas, mayor tamano,
crecimiento mas rapido y mayor schrevivencia, que en las plantas del suelo control
{Davidson & Morton 1981, Culver & Beattie 1983, Beattie & Culver 1983
Whitford 1988, Dean & Yeaton 1992). Los factores responsables son la cantidad
de fosforo vy nitrégeno, asi como una mavyor disponibilidad de agua. De modo
indirecto, las harmigas pueden incrementar significativamente la riqueza floristica
en algunas asociaciones vegetales, por el hecheo de ciertas especies de plantas,
con requerimientos edaficos muy especificos, se benefician de las condiciones del
suelo enriguecido (ver Lewis et al. 1991).

La sucesidn vegetal también puede ser influenciada por los nidos de las
hormigas, como ocurre en pastizales y sabanas de Sudamérica. En estos sitios los
nidos de Atta vollenweideriy Atta laevigata aceleran el establecimiento de parches
de vegetacion boscosa, al actuar de manera sinérgica con los &rboles en el
mejoramiento de las condiciones del suelo y el microclima {Jonkman 1976, Farji
& Silva 19985).

La granivoria es otro factor estructurador de las comunidades vegetales, ya que
la recoleccion, la dispersion y el consumo selectivo de semillas de ciertas especies
por parte de las hormigas, afecta su distribucian y abundancia relativa {Rissing
1986, Andersen 1987, Pemberton & Irving 1990, Kaspari 1983).

Efectos en la fauna del suelo. Son muchas las especies de hormigas depredadoras
que mediante sus actividades, cantrolan las poblaciones de animales que viven en
ei suelo y en la hojarasca. En particular, las especies de Dorylinae y Ecitoninae
{conocidas coma legionarias) dominan en los suelos de los trépicos (ver seccidn
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de diversidad funcional}. Los céiculos del impacto de estas hormigas sobre la
fauna del suelo se han hecho pringipalmente con especies grandes y de habitos
epigeos, pero existen muchas otras que cazan en el suelo parcial o completamente
ocultas entre la hojarasca (Rettenmeyer et a/. 1983}, por lo que es probable que
su impacto global sobre las comunidades de animales edaficos esté subestimado.

Aungue estas hormigas capturan una gran variedad de artrépodos de la
hojarasca, se ha encontrado un efecto diferencial sobre alguncs grupos de
insectos. Por ejemplo, en selvas de Caosta Rica y Panama Eciton burchelli captura
de preferencia grillos y cucarachas, que disminuyen su abundancia hasta en un
50% (Otis et al. 1986, Franks 1982, citado por Gotwald 1995},

Diversidad y distribucion de las hormigas del suelo en México

Breve resefia histdrica. La hormiga Myrmecocystus mexicanus fue la primera
especie descrita de México en 1838 por Wesmael v la Unica conocida durante la
primera mitad del siglo XIX. El descubrimiento subsiguiente de especies nuevas
por Smith (1858, 1859}, Mayr {1870}, Pergande {18986} y Forel (publicaciones
de 1884-1889, citas en Bolton 1995), aumentdé a 54 las especies descritas de
Meéxico hacia finales de ese siglo.

En el primer tercio del siglo XX las contribuciones mas importantes fueron las
de W.M. Wheeler guien describié mas de 30 especies entre 1909 y 1938,
principalmente de los estados de Veracruz e Hidalgo. Durante el resto del siglo se
describieron 111 especies en los trabajos de Borgmeier (1953, 1958}, Brown y
Kempt {1960}, Francoeur {1973}, Watkins {1974, 1975, 1986), Snelling {19786),
Bolton {1979}, MacKay {1996, 2000], entre otros. El numero actual de especies
del suelo con localidad del tipo en México asciende a 160.

Los primeros estudios sobre la fauna local y regional de hormigas mexicanas,
son los de Norton (1868} acerca de especies de Veracruz, Pergande (18394 sobre
harmigas de Baja California y Sonora y Forel (1899} quien describe y enlista
hormigas de varias partes de México en la Biologia Centrali-Americana. Los
estudios faunisticos mas recientes se citan en el Cuadro 3.

Como trabajos de sintesis de las hormigas de Méxice, podemos mencicnar el
muy Gtil de MacKay y MacKay (1989} que incluye la lista de géneros del pais y
una clave ilustrada para su identificacion; y el de Rojas {1996} que ofrece un
panorama general del conocimiento del grupo y una lista preliminar de las especies
registradas en el pais.

Diversidad taxonémica. La fauna de hormigas del suelo en México comprende 407
especies y subespecies agrupadas en 78 géneros {Anexo 1]. Estan representadas
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seis de las siete subfamilias gue viven en nuestro pais; uUnicamente
Pseudomyrmecinae no tiene representantes en este ambiente ya que todas sus
especies son arboricolas.

A nivel del pais la formicofauna del suelo estd dominada por Myrmicinae, que
cuenta con el 53.3% del total de las especies. Le siguen Formicinae, Ponerinae
y Ecitoninae con valores entre 12 y 15.5% del total. Finalmente, las subfamilias
mas pcbremente representadas son Dolichoderinae y Cerapachyinae con menos
del 5% (Fig. 1).
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Figura 1

Numero de géneros y especies de hormigas del suelo en México, agrupados por subfamilias. Myr =
Myrmicinae. For- Formicinae, Pon= Ponerinae, Eci= Ecitoninae, Dol = Dolichoderinae y Cer=
Cerapachyinac.
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Cuadro 3.
Diversidad local de hormigas en distintos ecosistemas de México.
Tipo de Lecalidad No. Referencia Comentarios
vegetacion spp.
Selva Ala Wolcan S M 106 Cartas 1393 El muestreo incluyo la selva no perturbada y un
Perannifolia Pajapan, Ver acahua: adyacente cervada de ésta Suelo
{hasta 30 cm de prefundidad) y vegetacion baja.
{33 especies son arboricolas)
Selva Aita Los Tuxtlas 85  Quiroz y Valenzuela 1995 Suelg (hasia 20 cm de profundidadi y vegetacion
Perennifolia Ver baa | 25 especies san arboncolas]
Selva Alta Palenque, Chis, 84 MacKay et al 1991 Suelo {hasta 10 cm de profundidad] y vegetacion
Perennifoiia baja. [ 28 especies san arboricolas;.
Selva mediana La Mancha, 52 Rojas en prep Suelo (hasta 30 cm de profundidad) y vegetacion
subperennifolia Ver baja ( 29 especies son arboricalas)
Fatizal inducido Les Tuxtlas 54 Quirgz y Valerzuela 1995 Suelojhasta 20 cm de profundidad; y vegetacion
Ver. baja. { 18 especies son arboricolas)
Selva medana El Celo, 33 Jusingy Phillips 1592 Suelo. Ei muestrea incluyo selva perturbada y no
subcaducifolia Tamps perturbada
Bosgue mesoflo Teocelo WVer 30 Rojas y Castillo (en prep) Suelc (hasta 40 ¢m de profundidad;
tatorrales tapimi. Dgo 14-26  Rojas y Fragosa 2000 Suelo thasta 30 cm de profundidad) y vegetacion
xerofiticos [todas las especies viven en el sueloy; 9
matorrales de distinta composicion y estructura
Bosque de encino- - Chipingue, N.L 21 Garcla-Perez et al 1997 Suelo (superficie) y vegetacicn baja ( <7
pino especies son arboricolas)
Pinar Carion gel 17 Flores-Maldonado et al Suelo. Muestreo con necrotrampas.
Novillo, Tamps. 1699
Encinar Cancn del 16 Flores-Maldonado et ai Suelo Muestreo con necrotrampas
Navilio, Tamps 1999
Pastizal sobre La Mancha, 15 Rajas en prep Suelo (rasta 30 em de profundidad)
dunas er
Pastizales andos ~ Mapimi, Dgo. 1115 Rojas y Fragoso 2000 Todas las especies viven en el sueio. 3
pastizales de distinta composicion y cobertura
Selva baja Cancn del 14 Flores-Maldonada et af Suelo. Muestrec con necrotrampas.
caducifolia Nowilo Tamps 1953
Bosque de ping Ayanhualuica 9 Roas et al. en prep Suelo (hasta 20 cm de profuncidad;.
Cofre de
Perote. Ver.
Matarral subinerme  Chipinque, N _ 8 Garcia-Pérez ef al 1992 Suelo (superficie} y vegetacion baja
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El analisis por regicnes nos indica que la dominancia de Myrmicinae se mantiene
en las comunidades de sitios calidos, tanto himedos como secos, de todo el pais,
mientras que en las zonas templadas es normal encontrar un predominio de
Formicinae. En general, ias zonas aridas no tienen representantes de Ponerinae ni
de Cerapachyinae. Por udltimo, la subfamilia Ecitoninae y muchos géneros
americanos de Ponerinae estan pabremente representados en el norte, ya que son
de afinidad neotropical tipica, con su limite de distribucidon en el centro de
Meéxico.

Por su ubicacian geogréafica v diversidad topografica y climatica, en México
coexisten especies de géneros neotropicales como Atrtra, Dorymyrmex y Eciton,
con otros de afinidad neéartica como Myrmecocystus y Messor, asi como con
géneros pantropicales (Pachycondyla, Gnamplogenys, Strumygenys vy
Wasmannial, holdrticos (Myrmyca y Formical y cosmopolitas (Leptogenys,
Pheidole y Camponotus}.

En el suelo los generaos con mayor numerc de especies son: Pheidole (b1
especies}, Neivamyrmex (37}, Leptothorax (21}, Pogonomyrmex (18) vy
Myrmecocystus (18}, Aungue el conocimiento de esta fauna es ain muy
incompleto, es probable que este patrén se mantenga con estudios faunisticos
futuros, ya que dichos géneros son diverses per naturaleza y, con excepcion de
Pheidole, estan relativamente bien estudiados en Méxica.

Diversidad por eccsistemas. Como en otras partes del munde, en México las
comunidades del suelo mas ricas en especies son las de selvas altas y medianas
{MacKay et a/. 1991, Cartas 1993} aungue también algunos pastizales inducidos
de los trépicos hdmedos albergan una buena diversidad (Quiroz & Valenzuela
1995). Los matorrales y los pastizales aridos, junto con los bosques templados
son los mas pobres en especies (Garcfa Pérez et a/. 1992, Flores-Maldonado et a/.
1998, Rojas & Fragoso 2000), mientras que el bosque mesdfilo tiene una
diversidad intermedia (Cuadro 3).

En las selvas tropicales la mayoria de las especies del suelo vive dentro de las
ramas y trozes pequefios de madera muerta y entre o debajo de la capa de
hojarasca, mientras gue muy pocas construyen su nido directamente en el suelo.
En las zonas aridas, por el contrario, la gran mayoria de las especies anida dentro
del suelo y entre las raices vivas de las plantas.

Enlos bosques templados se presenta otro patron diferente: las hormigas viven
casi exclusivamente bajo las piedras, Unicos sitios donde la temperatura dei suelo
alcanza valores suficientemente elevados para permitir el desarrollo de las larvas.
La humedad en estos bosqgues puede también ser un factor limitante para las
poblaciones de hormigas. En manchones de bosgue de pino-encino ubicados en
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canadas del Cofre de Perote y la Sierra de Chiconquiaco (localidades en el estado
de Veracruz), donde la humedad del ambiente es muy elevada, la comunidad esta
formada por cuatro o cinco especies solamente, ademas de que las colonias son
extremadamente escasas (abs. pers.).

Diversidad por regiones. Can las limitaciones que impone el incompleto y desigual
conocimiento de la formicofauna a nivel del pais, pero intentando delinear algunos
patrones geograficos, he agrupado a las especies en cinco grandes regiones,
siguiendo {grosso modo) los criterios de clima y tipo de vegetacion predominantes.

1. Peninsula de Baja California. La fauna de esta peninsula esta formada por 30
especies de 10 géneros y cuenta con un gran numero de endemismos (40%}.
Myrmecocystus es el género predominante con nueve especies, cinco de ellas
endémicas. Lo mismo sucede con Pogonomyrmex, género en el que tres de las
seis especies registradas viven solamente alli. La Unica especie de Ponerinag,
Leptogenys peninsularis, es también endémica de esta region.

2. Mesa del Norte. En esta regién he incluido los estados de Sonora, Chihuahua,
Coahuila y Durango. La mayoria de los registros provienen de las matorrales
xerofiticos de los desiertos Sonorense y Chihuahuense, mientras que las montafias
de la Sierra Madre Occidental estan practicamente inexploradas. En esta regidn
encontramos 71 especies de 21 géneros con un predominio de Pogonomyrmex
(13 spp.}, Myrmecocystus(12) y Neivarmnyrmex {10}, siendo notoria la ausencia de
Ponerinae. Aunque la fauna de esta regién es relativamente homogénea, solo seis
especies estan presentes en los cuatro estados, indicando un muestreo incompleto
y desigual.

3. Mesa Central. Esta region comprende a los 10 estados del centro de México.
En esta amplia zona viven 60 especies de 21 géneros, siendo las de més amplia
distribucion Myrmecocystus melliger (registrada en 8 estados), Pogonomyrmex
barbatus, (7) Atta mexicana (5) y Monomorium cyaneum (4},

4. Este y sureste. Esta regidn comprende nueve estados ubicados en las costas
del Golfo de México y el Caribe, mas Nuevo Leén, Chiapas y Oaxaca. Es, con
mucho, la region mas diversa del pais y contiene 72 géneros {92.3% del total) y
228 especies {56%), que representan a todas las subfamilias que viven en el
suelo. Es la Unica region en donde se encuentra Cerapachyinae (6 spp.). En la
peninsula de Yucatan, considerada como subregion, no encontramos un grupo de
especies caracteristico.

5. Costa del Pacifico. En esta region hemos agrupado a los estados de la costa del
Océano Pacifico {con excepcién de Chiapas) y @ Morelos. Con sus 97 especies y
35 géneros ocupa el segundo lugar en diversidad regional. Entre las especies més
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ampliamente distribuidas estan Nomamyrmex esenbecki mordax, Pogonomyrmex
barbatus y Eciton burchelli.

Las cinco regiones anteriores muestran grandes diferencias en cuanto a su
fauna de hormigas del suelo, lo que resalta la importancia de la heterogeneidad
ambiental de nuestro territoric. De acuerdo a su composicion especifica las
regiones gue guardan una mayor similitud entre ellas son la costa del Pacifico y
la del Centro (C, = 0.3b), mientras que las regiones mas diferentes son {a del Este
y Sureste y la peninsula de Baja California (C, = 0.08) {Cuadro 4}.

Cuadrc 4
Similitud en la composicidon de especies de hormigas del suele entre las b regiones
geograficas delimitadas en este estudio, obtenida mediante el Coeficiente de
Sorensen: C. = (2jra+hb). BC= Peninsula de Baja California, MC = Mesa Central,
ESE = Este y Sureste, CP =Costa del Pacifico y MN = Mesa del Norte.

MC ESE cp MN
BC C.15 0.08 0.17 0.29
MN 0.30 0.21 0.29
CP 0.35 0.33
ESE 0.256

Diversidad por estados. La riqueza especifica de hormigas del suelo para cada uno
de los estados de la Republica Mexicana se presenta en la figura 2. Veracruz es
el estado mas rico con 137 especies {(41% de las especies con datos de
localidad}, seguido de Chigpas con 68 (20.3%}, Nuevc Ledn con 60 (18%) vy
Tamaulpas con 45 (13.5%). Del resto de los estados, solamente siete contienen
entre 30 y 45 especies, mientras gque los otros 21 cuentan con menos de 30
especies. Las entidades con menor numero de especies son los estados de
México, Querétaro y Tlaxcala.

Este patrén de riqueza por estado es semejante al encontrado por otros autores
al considerar la distribucion de 47 taxones de artropodos (Llocrente et a/. 1996 vy
Cordero & Llorente 2000}, quienes encontraron que los estados de Veracruz y
Chiapas son los de mayor diversidad y Tlaxcala el mds pobre. Prabablemente estos
datos estan influenciados por el desigual nivel de conocimiento de la fauna en las
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distintas &reas de nuestro pais, siendo Veracruz el estado mas estudiado en
cuanto a su flora y su fauna y Tlaxcala el menos conocido {ver por ejemplo
Guevara-Chumacero et al. 2001).
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Numero de especies de hormigas del suelo en cada Estado de la Republica Mexicana. Las especies de
los estados de ia peninsula de Baja California se han agrupado en una sola barra,

Considerando lo anterior, el patrdn de riqueza por estado seguramente se
maodificard al incrementarse los estudios faunisticos. Se ha demostrado un enorme
incremento en el nimero de especies de hormigas para una determinada localidad
o regién, cuando es estudiada faunisticamente. Por ejemplo, los muestreos de
Rojas y Fragoso (1994} en Durango, realizados en menos de 2 hectareas de una
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sola localidad, incrementaron en 136% el ndmero de especies registradas para
todo el estado. Por atro lado, a una escala regional, el estudio de Rodriguez-Garza
{1986) scbre las hormigas de Nuevo Ledn aumentd en 347% el nimero de
especies conocidas para ese estado. En estados con una alta diversidad de plantas
y animales, como Oaxaca y Guerrero, el niumero de especies de hormigas del suslo
registradas hasta ahora podria triplicarse o cuadruplicarse; lo mismo puede ser
vélido para estadas con menor diversidad pero casi desconocidos cemo &l Estado
de México, Aguascalientes, Querétaro y Tlaxcala.

Rojas (1996} ha calculado que el numero real de especies de hormigas paia &l
pais {incluyendo las arboricoias) debe ser casi el doble de los valores actuales,

Distribucion de las especies. Con la informacion disponible, sobre todn para
aqueilas especies que cuentan con un namero considerable de registros, fue
posikle definir de acuerdo con sus rangos de distribucion los grupos siguientes:

Especies de amplia distribucidon. Se han incluide en este grupo a las especies que
ademas de contar con registros de una gran cantidad de estados, éstos incluyen
todas las areas del pafs. Siguiendo este critenio las especies de mas amplia
distribucidn en México, en estados tanto del norte como del centro y sur del
pais son: Atta mexicana {(en 19 estados), Labidus coecus (14}, Eciton burchell
parvispinum (12}, Monomaorium cyaneum {11} y Neivamyrmex swainsoni {10).

Especies del centrc y norte de Mexico. Este grupoe incluye a las especies
colectadas en muchos estados, pero con distribucidén restringida al centro v
norte del pals: Pogonomyrmex barbatus (19 estados), Myrmecocystus molliger
(12), Neivarnyrmex harrisi (11) y Pogonomyrmex rugosus (1 1).

Especies del este y sureste de México. En este grupo se encuentran Neivamynrnox
melsheimeri (B), N. crassiscapus (6), N fumosus (B}, N. guerini (D)
Odontomachus. yucatecus (4), Eciton hamatum (5}, Atta cephaloctes (4) vy
Pachycondyla harpax {4).

Especies de distribucion restringida. Un gran numero de especies cuenta con un
solo registro de localidad. Entre éstas, 72 especies registradas en la literatura
tienen Unicamente como dato de localidad “México”. En la mayoria de los c&s0s
un mayor NUmera de colectas nas indicard un area de distribucion mas ampiia,
mientras que en otros se podrd confirmar que son £species raras.

Diversidad funcional. En una seccidn anterior se presentd una breve descripcidn
de los gremios tréficos que se encuentran en la fauna de hormigas del suelo a
nivel global, asi como algunas consideraciones snbre su mpactc en los
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ecosistemas. A continuacién daremos los resultados del andlisis de los gremios en
» México.

La gran heterogeneidad ambiental que tiene México, aunada a su gran
diversidad de hormigas ha permitido que se encuentren en el suelo y en la
hojarasca los cinco gremios tréficos antes sefialados.

Al considerar el total de especies para el pais, el gremio predominante es el de
las omnivoras (44% de las especies) y estd constituido principalmente por
mirmicinas y formicinas. El segundo gremio en importancia es el de las
depredadoras (30.5 %), principalmente ecitoninas y ponerinas (Fig. 3).

No. de especies

Omaivoras Pepredadoras Granivoras Micéfagas Parssitas

Gremios

Figura 3
Numero de especies de hormigas del suelo por gremio tréfico en México

Este espectro trofico general puede variar en las distintas regiones del pais y en
dependencia del tipo de vegetacidon dominante. La figura 4, que incluye el nOmero
de especies de los cuatro gremios troficas mds importantes para los tres estados
con mayor cantidad de especies (Veracruz, Chiapas y Nuevo Ledn) y para dos
estados ubicados en zonas 4ridas de nuestro territorio (Sonora y Durango) muestra
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que la predominancia de uno u otro gremio tréfico varfa. En Veracruz y Chiapas
la comunidad estd dominada por las depredadoras, en Nuevo Leén predominan las
omnivoras, mientras que en Sonora y Durango son mds importantes las
granivoras. Este patrén refleja la distribucidn geogréfica de las especies (e.g. las
ponerinas se distribuyen principalmente en el Este y Sureste del pais), y el dominio
de uno u otro gremio en funcién del ecosistema (e.g. las granivoras prefieren los
matorrales y pastizales con abundancia de plantas anuales).

No. de especies
f Y
[—]
il

Ver Chis NL Tamps Son Dgeo

B Depredadoras F4 Omnivoras [ Granivoras [ Mico6fagas

Figura 4
Espectro tréfico {considerando los 4 gremios més importantes) de las hormigas del sueio en algunos
estados de ia Republica Mexicana.

Omnivoras. En México la omnivoria es el hébito tréfico més comun entre las
hormigas del suelo y la hojarasca y se presenta en 178 especies, fa mayoria
pertenecientes a las subfamilias Myrmicinae y Formicinae. Los géneros con
mayor nuimero de especies omnivoras son Leptothorax (21 especies),
Myrmecocystus {18), Formica (10) y Solenopsis (10}. En este dltimo sobresale
S. geminata, especie generalista muy abundante en ambientes perturbados,
natural o artificialmente, que compite con mucho éxito con otras especies del
suelo y que puede ocasionar el empobreciendo de las comunidades.
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En las zonas 4aridas las especies de Myrmecocystus estan entre las ecmnivoras
mas importantes ya que consumen gran cantidad de cadaveres de insectos vy
exudados dulces de plantas y amimales. Como una adaptacién a las condiciones
extremas de los desiertos estas hormigas almacenan liquidos dulces dentro de!
cuerpo de ciertos individuos de la colonia para ser utilizados en épocas de
escasez. Scbre las preferencias alimenticias de Leptothorax, el género mas
diverso, se sabe muy poco.

Depredadoras. En México se han encontrado 124 especies depredadoras, lo que
representa un poco mas del 30% de las hormigas del suelo. La mayoria
pertenecen a la subfamilia Ecitoninae (49}, en la gue NMefvamyrmex es el género
mas diverso y de mayor distribucion en el pais, y cuyas especies son
depredadoras generalistas de muchos grupos de la fauna edéfica. Dos especies
depredadoras que tienen gran impacto en el suelo son Eciton burchelfi, hormiga
generalista de amplia distribucidn en el pals y £. hamatum, especializada en
capturar larvas y pupas de hormigas, con distribucién en los estados del Este
y Sureste. Para las ecitoninas mexicanas contamos con informacion sobre su
distribucion en todo el pais (Watkins 1982} y una lista anotada de las especies
de Los Tuxtlas (Rojas & Cartas 1897). La otra subfamilia bien representada en
este gremic es Ponerinae con 44 especies, siendo QOdontomachus vy
Pachycondyla los géneros mas diversos y con especies mas grandes. En la
hojarasca viven muchas depredadoras especialistas, por ejamplo las especies
de Discothyrea y Proceratium que se alimentan Unicamente de huevos de
artropodos, mientras gue varias especies de Pyramica y Strumygenys cazan
exclusivamente colémbolos. En este mismo ambiente vive Belonopelta deletrix,
especie del Sureste que se alimenta exclusivamente de dipluros y de algunos
cienpiés pequenos. Existen unos pocos estudios scbre el comportamiento
depredador de algunas hormigas mexicanas {Lachaud et a/. 1990 y Valenzuela
et al. 1995).

Granivaras. De las 73 especies de hormigas granivoras que viven en México b1
pertenecen al género Pheidole v a pesar de ser componentes muy impaortantes
de casi cualquier camunidad, son précticamente desconocidas en cuanto a su
biolegia. En las zonas secas de México las especies de Pogonomyrmex son
particularmente notorias por el tamafo de sus colonias y porque retiran la
vegetacion que rodea a sus nidos. Aunque son consideradas perjudiciales por
los ganaderos, se sabe gue no danan mas del 1% del area en que viven,
ademas de que el incremento en la productividad vegetal alrededor de sus nidos
es mayor que el dafic que ocasionan a la vegetacién (MacKay 1990}. Por su
parte Kirkham y Fisser {1972} consideran que e! deterioro de los pastizales es
la causa, mas que la consecuencia, de las grandes densidades que estas
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especies pueden alcanzar en algunas localidades. Las 18 especies de
Pogonomyrmex del pais han sido parcialmente estudiadas por Cole {1968) vy
MacKay et a/. (1985}, Una de las granivoras mds especializadas es Messor
pergandei del norceste de México, ya que puede vivir en condiciones extremas
de aridez {sus coloamas han sabrevivido aun después de 12 afios de sequia
severa, Tevis 1958). Las colcnias de esta especie almacenan gran cantidad de
semillas en cédmaras subterraneas y pueden subsistir con una dieta enteramente
a base de ellas. Otros estudios acerca de algunas especies graniveras de México
son los de Gonzalez-Espinoza {1984) y Rojas v Fragoso (1994, 2000).

Micofagas. En este gremio se incluyen las especies que se alimentan de los
hongos que cultivan en el interior de sus nidos y que pertenecen a la tribu Attini
de Myrmicinae. Existen en nuestro pais 30 especies de este gremio
comprendidas en nueve géneros, siendo las del género Atta las mas notorias
por el tamano de sus colonias y sus habitos defoliadores. De las tres especies
de Atta que viven en México, A. mexicana es la mas importante ya que ataca
a una gran variedad de plantas silvestres y cultivadas y se distribuye
practicamente en todo el pais. Las otras dos especies son menos abundantes
y tienen areas de distribucidn mas restringidas; 4. cephalotes se encuentra en
los estados del sureste mientras que A. texana se ha registrado Unicamente en
Tamaulipas y Veracruz. De la mayoria de las especies pequefias de este gremio
se tiene muy paca informacién por lo que no es posible todavia delinear su
distribucién,

Patrones de abundancia y biomasa. En el pais son escasos los estudios gque
estiman fa abundancia y la biomasa de las hormigas, ademas de que la utilizacién
de distintos métodos para medirlas dificulta fa comparacién de los resultados; a
pesar de esto, se pueden delinear algunos patrones generales.

En los sitios perturbados se observa una mayar abundancia y biomasa de
hormigas que en los sitios sin perturbar, con una disminucidn en la diversidad de
especies. Por ejemplo, en un potrero de Veracruz Cartas (1993) encontré la
comunidad de hormigas del suelo compuesta por 19 especies, pero con una
abundancia 3.7 veces mas elevada que la de !a selva tropical cercana integrada
por 31 especies. Los valores de biomasa (para el total de la fauna de hormigas)
fueron también mayores en tres de los cuatro sitios perturbados con respecto a
los 4 sitios con vegetacidén natural (Cartas 1983).

También en los suelos de algunos cultivos anuales la abundancia de hormigas
es muy elevada. Por ejemplo, Camacho (1935) registré en cultivos de cafia y maiz
densidades de 1881 vy 2288 ind/m*, respectivamente, cifras que representaron el
44 vy el b3% de la abundancia total de la macrofauna de esos suelos.
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El tipo de vegetacién influye de manera importante en el aporte de biomasa de
estos insectos al ecosistema. Por ejemplo, en una misma localidad del Desierto
Chihuahuense los matorrales y los pastizales tienen una abundancia promedio de
hormigas muy similar, pero en algunos matorrales el valor promedio de la biomasa
es 2.5 veces mayor que el de los pastizales (Rojas & Fragoso 2000).

Por dltimo, Brown et al. {2001) encuentra que las hormigas dominan las
comunidades macrofaunisticas del suelo en cuanto a densidad, adn en estudios
que utilizan métodos que subestiman las abundancias de estos insectos.

Las comunidades de hormigas del suelo en los agroecosistemas: patrones globales
y en México

Algunos agroecosisternas, en particular los policultivos tradicionales de los
trépicos, contienen una diversidad local de hormigas muy alta. Por ejemplo, la
diversidad de especies del suelo y la hojarasca en cacaotales de Brasil puede llegar
alas 124 especies (Delabie & Fowler 1995). En este tipo de cultivas la vegetacién
conserva una diversidad y una arquitectura parecidas a las del bosque original, por
lo que las hormigas pueden encontrar recursos similares para su anidacién y
alimentacién. En Costa Rica, los cacaotales conservan el 44% de las especies que
forrajean en el suelo y una vez abandonados recuperan en 24 afios mas del 90%
de las especies del bosque (Roth & Perfecto 1994).

Algunos cultivos favorecen el incremento de la diversidad de hormigas, como
es el caso de los cafetales de Puerto Rico en los que vive casi el doble de especies
que en el bosque subtropical adyacente (Torres 1984a). En México ios cafetales
también presentan este patrén, aunque no tan acentuado (Ramos 2001).

La diferencia en la tolerancia fisiolégica a la temperatura de las distintas
especies de hormigas es la responsabie de su supervivenbia en los cultivos anuales
{Torres 1984a). Este autor encontré que las especies de Ponerinae son poco
resistentes a las altas temperaturas, mientras que las de Myrmicinae tienen una
mavyor tolerancia, por lo que predominan en ios cultivos. También Perfecto y
Vandermeer (1996) reconocen a ia variable microclimatica como un agente
estructurante de las comunidades en los cultivos, pero méas como un madulador
de las interacciones competitivas entre las especies.

A diferencia de lo que sucede en los agroecosistemas que mantienen elementos
de la vegetacién original, en los cultivos anuales el suelo se convierte en un
ambiente inhéspito para la mayoria de las especies de hormigas. Sin hierbas vy
hojarasca , la temperatura del suelo se eleva y la humedad disminuye, lo que limita
la actividad de forrajeo de las hormigas. La lluvia, por otro lado, sin barreras para
llegar al suelo, puede lavar las sefiales quimicas dejadas por las obreras (Carroll &
Risch 1983). De esta manera, la comunidad de hormigas cambia drasticamente
y de ser rica en especies y diversa en hdbitos tréficos se vuelve pobre y con una
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o dos especies dominantes, usualmente de héabitos generalistas. Este es el caso
de los cultivos y potreros de las regiones célido-humedas de México y de otras
partes de América tropical {Carrol & Risch 1983, Perfecto & Vandermeer 1296),
en donde Solenopsis geminata es la especie mds abundante que desplaza
practicamente a todas las demds especies que forrajean en el suelo, como lo han
demostrado los experimentos de Risch y Carroll {1982) en milpas de Tabasco. Un
impedimento al restablecimiento de una comunidad mas equifibrada en estos
sitios, lo constituye la duracion de los ciclos de siembra y cosecha, que son
generalimente mas cortos que el tiempo anual de generacién de muchas especies
de hormigas.

El método de roza-tumba-guema utilizado para este tipo de siembra en varias
regicnes de México, ocasiona una disminucién inicial drastica en la diversidad de
hormigas. MacKay et al. {1991}, por ejemplo, registraron en una localidad de
Chiapas, una disminucién de 62% en la riqueza especifica en las dreas quemadas
después de un mes de realizada la quema. También se sabe que el establecimiento
de una nueva comunidad, con especies resistentes a las nuevas condiciones, no
es rapido. En Tabasco se ha documentado que la recolonizacién y el crecimiento
de las colonias después de la guema vy el primer afio de cultivo son procesos muy
lentos (Carrol & Janzen 1973},

En los cultivos las hormigas del suelo pueden constituirse en plagas de diversas
formas. Los homodpteros gue segregan miel, especialmente cdccidos vy
membracidos, son atendidos por hormigas en una relacién mutualista que
beneticia a sus poblaciones (Carrol & Janzen 1873). Debido a que los homdpteros
son vectores de enfermedades de las plantas y/o causan dafio directo a los tejidos
de sus huéspedes, esta relacion se constituye en una plaga. Algunas malezas con
nectarios extraflorales también prosperan cuando son protegidas por las hormigas
{Carrol & Risch 1983). Algunas especies de Atta y Acromyrmex causan dafio
directo a las plantas al consumir sus hojas, flores y plantulas. Entre los cultivos
que atacan estan los citricos, el cacao, el café, el maiz, el algoddn, los pinos y los
eucaliptos (Cherrett 1986). En México, todavia no contamos con la evaluacion de
los dafos causados por estas hormigas y no existen estudios formales al respecto,
pero se sahe que Atta mexicana ataca a los cultivos de papaya en Veracruz y de
maiz en Morelos, v que Atta cephalotes consume las flores de durazno en
Tamauiipas. Se han documentado otros efectos negativos de las hormigas en los
cultivos. Por ejemplo, la presencia de Solenopsis geminata en flores de Cucurbita
maoschats impide que sus polinizadores {Peponapis spp.) acudan a visitarlas
{Carroll & Risch 1283}, lo que reduce la produccion de frutos y semillas.

Por Jdltimo, es interesante anotar que una misma especie, por ejemplo
Solenopsis geminata, puede ser benéfica para un cultivo y perjudicial para otr.
Comao esta especie consume semillas pequefas y medianas, en cultivos de pastos
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de forrajeo o de cereales de grano pequefo como el mijo puede ser muy
perjudicial, mientras que en los policultivos tropicales de maiz, frijol y calabaza
puede ser Util al consumir més del 95% de las semillas pequefias de malezas
{Carroll & Risch 1984).

Las hormigas en el control bioldgico. Debido a su cardcter eminentemente
depredador las hormigas son muy importantes reguladoras de las poblaciones de
insectos, por lo que en los cultivos pueden llegar a ser un factor cruciat en el
control bioldgico de las plagas (Majer 1976, Perfecto 1990, DeMedeiros et &/,
1995). Al ser depredadoras denso-dependientes pueden controlar eficientemente
las poblaciones de insectos plaga, sobre todo cuando éstos se encuentran
distribuidos de manera agregada. En policultivos anuales del sureste de México,
S. geminata es capaz de reducir significativamente las poblaciones de insectos
y en particular las plagas de la calabaza (Carroll & Risch 1982).

PERSPECTIVAS

A pesar de su diversidad y omnipresencia en los ecosistemas, el estudio de las
hormigas en México ha atraido a un nimero muy pequefio de investigadores, lo
que ha conducido a un avance lento en su conocimiento. Esto puede deberse en
parte a que las hormigas han sido tradicionalmente consideradas como un grupo
de taxonemfa dificil (Bolton 1994).

Con un grupo del que se desconoce tanto, no es facil seleccionar cudles deben
ser las prioridades de estudio, sin embargo, con base en la informacién presentada
y desde la perspectiva de su importancia en el suelo, se pueden establecer las
siguientes lineas prioritarias de investigacion:

1. Completar el inventario de las especies

La répida destruccién de los ecosistemas naturales en México nos apremia a
completar el estudio de nuestra diversidad, sobre todo de aquellos grupos més
susceptibles. Sabemos que en las regiones tropicales de nuestro pais la reduccién
de la diversidad de hormigas del suelo debida a la pérdida de la cobertura vegetal
v al establecimiento de cultivos es drastica y duradera {Carroll & Janzen 1983,
MacKay et a/. 1991, Quiroz & Valenzuela 1995), con ia posible excepcién de los
cultivos agroforestales como los cafetales (Ramos 2001). Incluso la perturbacidn
a menor escala altera la composicién de las comunidades edéficas, ya que muchas
especies, en particular las que viven en la hojarasca, tienen requerimientos
especiales de microclima.

En general, es necesario hacer estudios faunisticos en todo México, pero
principalmente en aquellos estados de alta diversidad en plantas y animales como
Chiapas, Qaxaca y Guerrero y los que se han registrado pocas especies, como €l
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Estado de Meéxico, Querétaro y Tlaxcala. Es necesario también conocer la
diversidad de hormigas del suelo desde una perspectiva regional, pues la mayoria
de los estudios abarca dreas pequenas, siendo el Unico estudio a nivel estatal el
de Nuevo Ledn {Rodriguez-Garza 1986},

Ante la imposibilidad de registrar y describir en el corto plazo todas las especies
del suelo de nuestro territorio surgen dos alternativas viables:

a} Inventariar y en su caso describir las especies de sitios selectos, elegidos de
acuerdo a criterics relativos a su alta diversidad, a su estatus de sitio protegido
o amenazado, a la representatividad de un bioma determinado y a su
importancia biogeografica.

b} Realizar estudios con grupos de especies, seleccionados con un criterio
taxonomico o ecoldgico, que puedan ser indicadores de la diversidad total de
la comunidad a la que pertenecen. Como se expuso en secciones anteriares, las
comunidades tienen ciertos patrones constantes en cuanto a rigueza vy
COMPOSICICN por regiones ¢ ecosistemas, por lo que parece factible conocer a
una comunidad mediante el estudio de una parte de sus componentes

2. Evaluar los efectos de las hormigas en el suelo

En México no existe ningun estudio sobre los efectos de la actividad de las
cclonias sobre tas propiedades fisicas o quimicas del suelo o sus procesos . Son
necesarios estudios con especies seleccionadas y para cada grupo funcional, en
distintos ecosistemas vy 1ipos de suelo, para evaluar su influencia en la dindmica
del agua, la descomposicidon de la materia orgénica, €l banco de semillas, las
poblaciones de la macrofauna, etc. En los agroecosistemas, y desde el punto de
vista de la fertilidad del suelo, deberan estudiarse los posibles efectos benéficos
de algunas especies consideradas como plagas {Atta, Pogonomyrmex vy
Solencpsis) y que naturalmente son abundantes y con colonias grandes.

3. Implementar estudios encaminados al manejo de las hormigas en los
agroecosistemas.

Los efectos benéticos de las hormigas sobre las condiciones del suelo como son
la descompactacian, el enriquecimiento en nutrientes, la mayor retencion del agua,
etc. deberian ser aprovechados en los sistemas agricolas, principalmente en los
de bajos insumos. En comparacidn con otros grupos (e.g. lombrices de tierra), en
el caso de las hormigas estamos todavia lejos de implementar practicas de manejo
en los suelos agricolas. Sin embargo, se han planteado algunas formas posibles
de manipulacion de ias especies y de las comunidades en los agroecosistemas,
aprovechando sus habitos de forrajeo v sus preferencias alimenticias {ver Carroll
& Risch 1983).
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Por su comportamiento depredador denso-dependiente, algunas especies que
viven en el suelo son potencialmente utilizables como agentes de control biolégico
de plagas, en especial de aquellas con una distribucion agregada {DeMedeiros et
al. 1995). Aunque se ha sugerido que pueden estar actuando como dispersoras
de hongos micorricicos en cultivos de maiz (Mcliveen & Cole 19786}, esto no se
ha demastrado.

Como mencionan Carroll & Risch {1983}, con las hormigas que se encuentran
en los agroecosistemas tenemos la ventaja inicial de que no es necesario
importarias {aungue esto es posible, ver Torres 1984b}. Ademdas, existe la
conveniencia de gue las comunidades son casi siempre pequenas y estéan bien
adaptadas a las condiciones de los cultivos, por lo que no existe el riesgo de su
desaparicién.

4. Realizar estudios ecoldgicos a nivel de especies y de comunidades

Lo ecclogia de las hormigas del suelo vy la hojarasca en México ha sido muy
poco estudiada, por lo que en este apartado podriamos inclufr un ndmero enorme
de temas. Algunos muy importantes para entender la dinamica ecoldgica del suelo
son los factores gue determinan la estructura de las comunidades v las distintas
interacciones de las especies entre si, con otros animales y con la rizdsfera.

En el contexto de la crisis de diversidad que vivimos y en relacién a la polémica
de qué especies es prioritario conservar, es indispensable estudiar la relacidon que
existe entre la diversidad taxonémica y la diversidad funcional, asi como la
existencia o no de la redundancia en las comunidades de hormigas del suelo.

CONCLUSIONES

Los resultados de esta revisién muestran que ias harmigas han sido muy poco
estudiadas en nuestro pais, a pesar de ser un grupo diverso taxonémica vy
furncionalmente, y de importancia en la estructura y dinadmica del suelo.

El inventario de su diversidad es muy incompleto, por lo que es necesario hacer
estudios en todo el pafs, principalmente en los ecosistemas mas diversos y en los
amenazados por |a destruccion del ambiente. Idealmente, los estudios
encaminados a inventariar la diversidad de hormigas del suelo deberian contar con
metodologias de muestrec Optimas para este ambiente.

Como lo han mostrado varios estudios y las predicciones de las curvas de
acumulacion de especies, es necesario utilizar varios métados complementarios
para muestrear bien las comunidades de hormigas {ver por ejemplo Longino &
Colwell 1997). Con fas comunidades del suelo esto es particularmente cierto:
algunas especies viven permanentemente dentro del suelo y para colectarlas se
requieren técnicas especificas, como la revision de bloques de suelo (monolitos),
el lavado-tamizado de suelo, o la colocacion de cebos subterranecs. Para extraer
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las que viven en la hojarasca, en cambio, se requiere de extractores como el
embudo de Berlese o el de Winkler, mientras que las que viven en madera muerta
es necesario extraerlas manualmente.

Los inventarios de fauna han sido tradicionalmente hechos por los taxénomos
y desafortunadamente casi siempre han utilizado métodos no cuantitatives. El uso
de un muestreo estructurado con base en las variables del ambiente, junto con el
acopio de datos cuantitativos nos permite caracterizar la comunidad, ademds de
obtener un inventario mas completo y confiable.

El papel de la hormigas en la dindmica de los suelos es un campo de estudio
complejo y extenso gue no ha sido abordado en México, por lo que es necesario
realizar numerosos estudios, tanto de caracter basico como encaminados a la
solucion de problemas especificos (pérdida de ia fertilidad del suelo, erosion,
recuperacion de suelos degradados, etc.] en ecosistemas naturales y en
agroecosistemas. La falta total de estudios sobre este tema en nuestro pals, hace
muy dificil por ahora cualguier intento de implementar algun tipo de manejo.
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Anexo 1

Lista de especies de hormigas que viven en el suslo y la hojarasca en México. Los nimeros
indican la referencia bibliografica de cada registro, cuyo listado aparece al final de este

anexo.
Subfamilia Cerapachyinae

Acanthostichus emmae MacKay
Acanthostichus quirozi MacKay
Acanthostichus skwarrae Wheeler
Acanthostichus texanus Forel
Cerapachys augustac Wheeler
Cerapachys toltecus Forel

Subfamilia Delichoderinae

Dolichoderus plagiatus (Mayr}
Dorymyrmex bicolor (Wheeier)
Darymyrmex favus (McCook)
Dorymyrmex insanus (Buckley)
Dorymyrmex pyrarmicus (Roger)
Forelius mccooki keiferi Wheeler
Forelius pruinosus aniafis (Andre)
Linepithema iniquurn nigelfum (Emery)
tiometopum apiculatum Mayr
tiometopum occidentale Emery
Tapinoma mefanocephalum {Fabricius)
Tapmoma ramulorum inrectum Forel
Tapinoma ramulorum satullum Wheeler
Tapinoma ramulorum toltecurn Wheeler
Tapinorna sessie {Say)

Subfamilia Ecitoninae

Cheliomyrmex morosus (Fr. Smith)
Eciton burchelli foreli Mayr

Eciton burchelli parvispinum Forel

Eciton harnatum (Fabricius)
Eciton mexicanum Roger

Eciton vagans angustatum Roger

Qax. '8

Ver, '8

Ver, 8

s.loc. PN, L8

N.L, *' Tamps. * ver, 2
Chis #*

[
Jal.’

s. loc.
Dgo.?* N.L.*

1

s. loc.
Col.®* Dgo.?* N.L.** Sin.’

Chih.®** Dgo.?? N.L.3' Tamps.*®Ver.'
s. loc.

N.L.**®*" Q. Roo.®” Tamps.™
s. loc. ¥

s. loc. !
Chis." Ver.’
Ver.'

Ver.'

Ver, **

Camp. ? Chis. ' Hgo. *Pue. '"®* S.L.P. *Ver. ' '8

s. loc. 2%

Chis. " '® Col. * Gro. " Jal. * Qax. ' Pue. * Q. Roo. * %7

S.L.P." Sin.* Tamps.® Ver, "% Yue. ?
Camp. * Chis. ' Oax. ' Ver., "* Yue. *
Chis. " '* Jal. ®* 3.L.P. * Tamps. *° Ver. **
Chis. ' Jal. ** N.L. *° Qax, ® Ver. ™ Yuc. *
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Labidus coecus (Latraille) Chis. *'° Chih. * Coah. ** D.F. **Hgo, * * Jal. ** Mich.
%4 Nay, 4 N.L.**% Oax. ** S.L.P. ** Sin. ** Tamps.
3.4, 30 Ver. 3, 4,20 54

Labidus praedator (Fr. Smith) Chis. * Gro. ' N.L. * Oax. * Pue. * Q. Roo. ¥ S.L.P.*
Tamps. ® Ver, %% Yuc, ¢

Neivamyrmex agilis Borgmeier Chih. * Jal. *

Neivamyrmex andrei Emery Col. * Nay. * Sin. * Ver. *

Neivamyrmex angulimandibulatus Watkins Ver. ?

Neivamyrmex chamelensis Watkins Jal, %2

Neivemyrmex cloosae {Forel) Gro. '

Neivamyrmex cornutus Watkins Mor. * Oax, *

Neivamyrmex crassiscapus Watkins Camp. ? Chis. > Q. Roo. ? Temps. 2 Ver. ? Yuc. 2

Neivamyrmex diabolus (Forel) Camp. ' Ver. '

Neivamyrmex fallax Bergmeier s. loc. ? Mich. * N.L. ¥ Qax. *

Neivamyrmex fumosus (Forel) Camp. * Chis. ' Q. Roo.* Tab. * Yuc.

Neivamyrmex fuscipennis Wheeler S.L.P.*

Neivamyrmex graciellae (Mann) Jal. ' Qax. *

Neivamyrmex guerini (Shuckard} Camp. * Chis. * Q. Roo. * Ver. * Yuc. *

Neivamyrmex halidaii (Shuckard) Chis. ' Col. ' Qax, * Tab. ' Ver. '

Neivamyrmax harrisi {Haldeman) Ags. * Chih. * Coah. * Dgo. * Jal. * Nay. * N.L. *+* Sin.*
Son. * Tamps. * Zac.*

Neivamyrmex impudens (Mann} S.LP. * Yuc. *

Neivamyrmex inflatus Borgmaeier Camp. * Nay. ' Yue. *

Neivamyrmex kiugii distans Borgmeiar Chis. *

Neivamyrmex leonardi (Wheeier) B.C. * Dgo. ** Tamps. *

Neivamyrmex longiscapus Borgmeier Chis. * S.L.P. * Tab. ' Ver. " Yuc. *

Neivamyrmex macropterus Borgmeier Chih. * Dgo. ' Oax. ' Pue. "’

Neivamyrmex manni (Wheeler) Hgo. '

Neivamyrmex melanocephalus {Emery) Dgo. 2 Hgo. ' Jal, -? Mich. * Nay, " N.L. ¥’

MNeivamyrmex melsheimeri {Haldeman) Camp. ¢ Chis. * Pue. * Q. Roo. * S.L.P. * Tamps. * Ver. '
Yuc.'

Neivamyrmex minor (Cresson) B.C. * Coah. ¢

Neivamyrmex nigrescens {Cresson) B.C. *Gro. ' Hgo. " Jal. ' Mor. ' Nay. ¢ Oax. * Son. *

Neivamyrmex opacithorax (Emery) B.C. ' Jal. * Tamps, ®

Neivamyrmex pauxillus {Wheeler) Hgo. '

Neivamyrmex pilosus mandibularis Col. * Jal. *Nay. * Sin. *

(M.R. Smith}

Neivamyrmex pilosus mexicanus Camp. * Chis. * Coah, * Col. ' Pue. * S.L.P. " Tab. *

{Fr. Smith) Tamps. *Ver, '

Neivamyrmex punctaticeps (Westwood) Ver, 1 20.5¢

Neivamyrmex rugulosus Borgmeier Jal, ' Nay. ' Son. * Ver. %*
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Neivamyrmex spolfator (Forel)
Nejivamyrrnex sumichrasti (Norton)

Nervamyrmex swainsoni |Shuckard)

Neivamyrmex texanus Watking
Neivamyrmex tristis (Forel}

Nomamyrmex esenbecki crassicormnis
IFr. Smith)

Nomamyrmex esenheck) mordax (Santschi

Nomamyrmex esenbecki wilsoni

Nemamyrmex hartigi Westwood

Subfamilia Formicinae

Acanthomyops mexicanus Wheeler y
Wheelar

Acropyge exsanguis Whegler
Anoplolepis longipes {Jerdon)
Brachymyrimex admotus Mayr
Brachymyrmex cavernicola Wheeler
Brachymyrmex depifis Emery
Brachyrmyrmex gagates Wheeler
Brachymyrmex rmnutus Forel
Brachymyrmex musculus Forel
Brachymyrmex obscurior Forel
Carmponotus atriceps (Smitht
Camponotus festinatus (Buckley)
Camponotus hyatti Emery
Camponotus laevigatus Smith)
Camponotus montivagus Forel
Camponotus ocreatus Emery
Campaonotus semitestaceus Emery
Carnponotus weerosus Wheeler
Camponotus vicinus Mayr
Formvwca browni Francoeur
Forinica cuneatus Perty

Formica francoeur Emery

Farmica gnava Buckley

Acta Zool Mex. in.s .} Ndmero especial T {2001)

Chis, " ver. *

Chis. * Hgo. "Mor. ' Ver. *#

B.C. * Camp. “ Chis.* Chih. * Coah. * Dgo. ~ Dgo. ** Jal.
“N.L. *? Qax. * Pue. *S.L.P. " Sin. * Son.* Tamps. * Ver.
* Yuc. ?

Hgo.? Jal, * S.L.P. *

Chis. ' S.L.P. * Ver.®

5. log. !

Col. *Dge. * Gro. " Jal. ** Mich. * Mor. ** Nay. * Cax.
*Sin. * Son. " Chis. * N.L. * Tamps. * Ver. %% Yuc. *

Chis. * Jal. *® N.L. ** Tamps. * Ver. *2** Yuc *
Camp. * Chis. * Ver. * Yuc. *

B.C. " Jal. % Sin.~
Nay. '

Yuc. '

Dgo. ¥

Ver. '

Chis. **

Mor. '

Chis. ' N.L. ** Tab. '

N.L. * QRoo. ¥ Tamps. *

3

s. loc.

s. loc. ?

s loc. ?

Hgo. *7 Mich. *? Oax. * Ver. ¥

s. loc. ?

s, loc. *

5. loc. *

s. loc. * N.L. P
s. loc, 2
N |.. 33
s. loc.

3

5. log. *
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Formica pachucana Francoeur s. loc.

Formica perpilosa Wheeler s. loc. 3

Formica propatula Francoeur s. loc. 77

Formica pulla Francoeur s. loc. **

Forrica retecta Francoeur s. loc. 77

Formica subcyanea Wheeler s. loc, *

Lasius ahenus Foerster s. log. ?

Lasius miger Linneo s. loc. *

Lasius sitiens Wilson s.loc. "N.L.

Myrmecocystus depifis {Farel) Chih. * Coah. ** Dgo. ?* 3 Jal. ¥ N.L. ** S.L.P. 32 Son, *
Zac. ¥

Myrmecocystus Haviceps Wheeler B.C. * Son, **

Myrmecocystus intonsus Snelling B.C. ¥

Myrmecocystus kennedyr Snelling s. loc. ? B.C. % Son. ¥

Myrmecocystus melanoticus Wheeler Hgo. *% Pua.

Myrmecocystus meliiger Forel Ags. ¥ Chih. *2 D.F. * Dgo. ** Gto. ¥ Hgo. ¥ Jal. * N.L.
3 N.L PP Pue. ¥ Qro. ¥ S.L.P. Y Zag. ¥

Myrmecocystus mendax Wheeler Chih. *? Son, 32

Myrmecocystus mexicanus Wesmael B.C. 32 Chih, *2 Dgo. " Gto. ¥ N.L. " S.L.P. ¥

Myrmecocystus mimicus \Wheeler B.C. ** Chih. ** Mor. ** Son, *

Myrmecocystus navajo Wheeler Son. ¥

Myrmecocystus nequazeat! Snelling San. *

Myrmecocystus perimeces Snelling B.C. ¥

Myrmecocystus placodops Forel Chih, *¢ Dgo. ¥ N.L. 3% Son, ¥ Tamps. **

Myrmecocystus romainei Cole Chih.

Myrmecocystus sermirufus Emery B.C ¥

Myrmecocystus tenuinodis Snelling Son. **

Myrmecocystus restaceus Emery B.C ¥

Myrmecocystius yuma Wheeler B.C. *

Paratrechina fulva Mayr) Ver,'

Paratreching guatemalensis {Forel) Chis. '

Paratrechina lacvigata MacKay Col, **

Paratrechina longicornis (Latreille) Mor. " Nay.  N.L.“' Ver. **

Paratrechina mexicana {(Forel) D.F. ? Tab. ? Ver. *

Paratrechina pearsef (Wheeler) Yuc. '

Paratrechina steinheili (Forel) Nay. ' Tab. ' Ver.

Paratrechina terricola (Buckley) s. loc. ? Dgo. ©

Paratrechinag vividula (Nylander) s. loc. 7’

Polyergus rufescens mexicanus Forel s. loc 77

Prenolepis acurninata Forel Tab. *
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Frenolepis imparis colimana Wheeler

Prenolepis imparns veracruzensis Wheelsr

Subfamilia Myrmicinae

Acromyrmex fundii carli Goncalves

Acromyrmex octospinosus (Reich)

Acromyrmex octospinosus echinatior Forel

Acromyrmex octospinosus ekchuah Wheeler

Acromyrinaex versicolor {(Pergande}
Adelomyrmex silvestrii (IMenozzij
Adelomyrmex tristani (Menozzi)
Aphaenogaster alhisetosa Mayr
Aphaenogaster cockerelli Andre
Aphaecnogaster ensifera Forel
Aphaenogaster fulva azteca Enzmann
Aphaenogaster mexicana (Pergande)

Aphaenogaster mutica Pergande

Aphaecnogaster patruelks carbonaria Pergande

Aphacnogaster texana Emery
Apterostigma colfare Emery
Apterostigma mayri Forel
Apterostigma piosum Mayr
Apterostigma scutellare Farel
Atta cephalotes (Linneo)
Atta mexicana (Fr. Smith)

Atta texana [Buckley)
Cardincondyla ectopia Snelling
Cardiocondyla emeryi Forel
Crematogaster californica Emery
Crematogaster depilis Wheeler
Crematogaster emeryana Creighton
Crematogaster larreae Buren
Crematogaster minultissima Mayr
Crermatogaster mormonum Emery
Crematogaster punctulata Emery
Cyphomyrmex costatus Mann

Cyphamyrmex flavidus Pergande

Acta Zool. Mex. (n.s.) Ndmero especial 1 (20071)

Colima '

Ver, '

z2

s. loc.
s. loc. " Gro.'
Chih. " Yue. '
Yuc.

s. loc, * %% Dgo.
Chis. ? Ver. '
Ver- 7.0

s. loc. ?

s. loc. 2 Dgo. * N.L. ¥ Son. ¢
Mich. '
5. log, 2
Nay. '
s. loc. ¥
s. loc. 2
N.L.
s. log. %

Chis. "
Tamps. ©

1

s. loc. ®? Ver.

Chis. '% % Dax, *f Ver. %48 yyg, %8

s. loc. ' Ags. ** D.F. *®* Dgo. * Gto. *® Gro. ' Hgo. ** Jal.
45 Mich, ' Mor. *® Nay. 4% N,L, 2% *® Qro. ** Q. Roo. &7

S.L.P. ** Son, *® Tamps, 2% ver, *®
Tamps. ¢ Ver. *®
N.L. ¥

s. loc. %8

s, loc. °

s. loc. ¥ Dgo. ©®

s. Joc ?
s. loc * Chih. 2
N>L< 39

5. loc.

s. loc. % Nay. ' Tamps. *©
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Cyphomyrmex minutus Mayr
Cyphomyrmex rmasus {Spinola)
Cyphamyrimex wheeferi Forel
Eurhopalothrix gravis Mann
Eurfiopalothrix pilulitera Brown & Kernpf
Hylomyrina versuta Kempi
Lachnomyrmex scrobiculatis Wheeler
Leptathorax andrei Emery
Leptothorax aztecus (Wheeler)
Leptothorax bicolor MacKay
Leptothorax brevispinosus MacKay
Leptothorax bristoli MacKay
Leptathorax carinatus Cole
Leprothorax echinatinodis Forel
Leptothorax hispidus Cole
Leptothorax mann/ Wheeler
Leptothorax rmexicanus MacKay
teprothorax neomexicanius Wheeler
Leptothorax nitens Emery
Leptothorax penmsulars Wheeler
Leptothorax pittieri Forel
Leptothorax punictaticeps MacKay
feptothorax punctatissinus MacKay
teptathorax punctithorax MacKay
Leptothorax rugithorax MacKay
Leptothorax rugulasus MacKay
Leptothorax striatulus Stitz
Leptothorax tonsuratus Kempt
Megalomyrmex drifti Kempf
Megalomyrmex incisus Smith MR
Megalomyrmex siivestrii Wheeler
Massor andred Mayr

Messor julianus {Pergande)

Messor pergandei (Mayr)

Messor stoddardi (Emery)
Monomorium compressum Wheeler

Monomarium cyaneum Wheeler

Monomarium ebeninuin Forel
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s. loc. ™ Ver.
s. loc. * Chis. ™ Q. Roo. " Tamps. ™ Ver. <
s. loc. ¥ % Dgo. ¥
Chis. ~

Tab. '

Ver, *

Chis. ' Ver. 7
B.C. "
Chis, # **
Chis.
Mich, -
Coah. &
Chin, *
Ver,

s. loc. * Coah. *' N.L. ¢ Zac. ¥
Hgo. ' Hgo. % Mor.

Coah. 7" S.L.P, &

Chih, !

Dgo. **

B.C.~

Ver. |

N.L7

N.E.

Mex, *'

Hgo. &'

Mich, 2

Gro. °

Pue.

Gro. “ S.L.P. ¥ Ver. -
Ver. ’

Ver.' Ver, #

ver, '

s. loc.
s. loc. *7
i BC 7 SOH. 4

s. loc.
s. loc.
Hgo. **Mich. “¥ Mor, * Nay. 77 Sin, #*

B.C. " Mex. “" Gto. ** Hgo. ™ Jal. #» Nay. “*N.L.

* Son. ** Tamps. *® Ver. 2@

Camp. ** Mor. *Qax. “* Q. Roo. % Tab. ' Tamps.

29 Yuc, z3

¥ Qro.

2 Var,



Monomorium floncola Jerdon)
Monomoriuim inquilinum DuBois
Monamorium marjoriae DuBois
Monomorium minimum (Buckiey)
Monomariun pharaonis Linneo
Monomorium subopacum Fr. Smith

Mycetosoritis hartmanni Wheeler

Mycocepurus curvispinosus MacKay

Mycocepurus smithi Forel
Myrmectna harrisond Brown
Myrmica mexicana Wheeler

Myrmicacrypta difacerata (Forel)

Myrmicocrypta difacerata cornuta Forel

Cctostrumea baizani {Emery)

Octostruma rugiferosdes Brown & Kempf

Octostruma wheeleri Mann
Oligomyrmex urichi Wheelar
Pheidole absurda Forel
FPherdole anastasi Emery
Pheidole bdimeki Mayr
Pheidole biofley: tristani Forel
Pherdole calens Forel

Pheidole centeot! Wheeler
FPheidole cephalica Fr. Smith
Pheidolo cerebrosior Wheeler
Phetdole cores tepaneca Wheeler
Pheidale chalca Wheeler
Pheidole cockerelli Wheeler
Pheidaote confoedusta \Wheeler

Fhoidale crassicornis tetra Creighton

Phetdole delecta Forel
Pheidole dwyeri Gregg
FPheidole fimbriata Roger

Fheidole favens navigans Forel

Pheidole
Pheidole
Pheidole
Phetdule
Pheidole

floridana aechmeae Wheeler
floridana deplanatum Pergande
floridana tiflandsiarum Wheeler
gouldi Forel

granulata Pergande

Acta Zool. Mex. (n.s.) Numero especial 7 {2001)

Ver. '

Mex. 2°

Nay. © Tamps. ® Ver, °
s. loc.? Dgo. ** N.L. ¥

Chis. '* Gro. * Ver. "7

Yuc. ’
Tamps. *°
Chis. "7 ver.

23

Jal, ** Tamps. *° Ver,
Tamps. ¢

5. loc. ¥ Norte del pais

Tab. 'Ver.’

Nay.

Chis. " **Pue. ™ Tab. > Ver, =%
Ver. ¥

Ver 7*
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Pheidole hirtufa Foret
Pheidole hyatii Emery
Pheidole
Pheidole
Pheidole
FPheidole
FPheidole
FPheidoie
Pheidole piceonigra Emery

Iermis

nsipida Forel
laevivertex Forel
megacephala Fabricius
obtusospinosa Pergande

optiva Forel

Pheidole pinealis Wheelar

Pherdole psammophifa Creighton vy Gregg
Pheldole punctatissima Mayr

FPheidole
Fheidole
Pheidole
Pheidole
Pheidole skwarrae Wheeler
FPheidole
Pheidole
Pheidole
Pheidofe

radoszkowskii Mayr
rhea Wheeler

sciophila Wheeler
sitarches soritis Wheeler

spadonia Wheeler
striaticeps Mayr
subarmata Mayr

tepicana Pergande

Phetdole
Phetdole
Pheidole
Pheidole
Fheidole
Fheidole
Pheidole xerophila Wheaeler

tisiphone Wheeler
tolteca Forel
tragica Wheelor
ursus Mayr
vashiti Pergande

vistana Forel

Pheidole yaqui Creighton and Gregg
Pogonamyrmex apache Wheeler

Pogonomyrmex barbatus (Fr. Smithj

Pogonomyrimex bicolor Cole

Pogonomyrmex  bigbendensis  Francke vy

Mericket
Pogonormyrmex californicus Buckley

FPogonomyrmex desertorum Wheeler

Pogonomyrmex guatemaltecus Wheeler
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Dga. * “Jal. fMor. T Y Qro. -
B.C. Chih. " Dgo. “*Mor. ' N.L. "'

¢ Hgo.

Mayr
Gro.
Ags.
Tab.  Yuc.'

Dgo. ** Nay. “ N.L. ¥
Mor. '

s. log.

1
s loc, ?

s. loc. *Dgo.

s loc. ~ Chis. ' Ver. ' Yuc, '
Mor,

Sin, * Son. ¢

NL 2754

s. loc. ?
Mor. '
s. loc.?
s. loc. "4
Tab. " Ver.'

Hgo. 'Jal. " Mor. "Nay ' N.L.'

Oax.
Mar, '
DF.!
5. foc.
B.C. NL. *

s. loc. *

Er

3

s. loc.

Son. *

Chih. "7 Dgo. ** Sen. ™

Ags. *Chih. '* Col. " Dgo. '"*Mex. " Gto. * Gro. '* Hgo.
Pue. ¥ Son. **

3 Jal. "t Mich. T Nay. N.L. %P Oax. !

Tamps. ' Tlax. '* Ver. '* Zac. *

Sin. “* Son,

Chih, *°

B.C. " Chih. *" Son. '

Chih. *7 Coah. "* Dgo. ' # N.L. ™ S.L.P. "% Sop, '?
Tamps. "

Qax. ¥’

S L.P. ' Tamps. ' Ver.



Pogonomyriex huachucanus Wheeier
Pogonomyrmex imberbiculus (Wheeler)
FPogonoryrmex laevinodis Snelling
Pogonomyrmex magnacanthus Cole
Pogonomyrmex maricopa Wheeler
FPogonamyrmex occidentalis Crasson
Poganomyrinex pima Wheeler

Pogonormyrmex rugosus Emery

Pogonomyrmex subnitidus Emery
Pogonamyrmiex tenuispina Forel
Pogonomyrmex wheeleri Olsen
Pyramica afberti Forel

Pyramica aztecus Kempf
Pyrarmiica brevicornis (Mann)
Pyrarnica epinotalis Weber
Pyramica margaritae Forgl
Pyramica membranifera Emery
Pyramica musteling (Weber)
Pyramica probatrix Brown
Pyramica schuizi Emery
Rhopalothrix stannardi Brown y Kempt
Rogeria bofti Mann

Rogeria creightons Snelling
Rogeria cuneola Kugler

Rogeria innotabilis Kugler
Rogeria feptonans Kugler
Rageria sp.

Sericomyrmex aztecus Forel
Sericomyrmex zacapanus Wheeler
Solenopsis amblychyla Wheeler
Solenopsis aurca Wheeler

Solenopsis gerundta Fabricius

Solenopsis globularia Creighton
Solenopsis krockowi Wheeler
Solenopsis minutissima Emery
Solenopsis molesta Say
Suvlenopsis picea Emery

Solenopsis salina Wheeler

Acta Zool Mex. {n.s.)] Numera especial 1 (2007)

Chih. *7

Chih. ** *' Coah. " Dgo. 7 ¥ N.L. **Son. '
B.C */

Son. **

B.C. " Chih. ""Dgo. ** Sin. '* Son. ¢
Chih. "7

Son, *

Ags. P B.C. *Chih. *’ Coah. *Dgo. 7 Nay., "*N.L.'*
* Sin. " Son. “*Tamps. ¥ Zac, ¢

B.C. "

B.C ¢

Nay. "* Qax. *' Pue. ** Sin. *?

Cax. 'Ver,

Ver, **

Ver, &

Chis. ' Ver. '

Chis. "N.L. ¥ ver ¢

Chis. ®

Chis. 'Gro. = Tamps. " Ver. ' 7% 3

Chis. '

Chis. 'Ver. 7"

Chis. *Ver. 7*

s. loc. *®

4s

Tamps.
s. log. ™
Chis, **
s. loc. *f
Ver,

s. loc. *Ver.

<0

s. loc.
B.C. *® Dgo. * Jal. ¥* N.L, *® Zac. *®

Dgo. #*Jal. "N.L. %

Chis. ' <% Col. " Jal. *% Mor. *“ N.L. *" %

Tamps. " Ver, 2% 40 yyg, %2
3

Q. Reo. ®’

s. loc.
s. log. *
Hgo. '

N.L. %' Tamps. ¢

23b



Rojas: Las hormigas del suelo en México

Solenopsis xyioni McCook
Stenamma diecki Emery
Stenamma felix{ Mann
Stenamma heathi Wheeler
Stenamma manni Wheeler
Stenamma snellingi Smith
Strumigenys biolleyi Forel
Strumigenys boneti Brown
Strumigenys cordovensis Mayr
Strurnigenys deftisquama Brown
Strurnigenys eggersi Emery
Strumigenys elongata Roger
Strumigenys emeryi Mann
Strumigenys gundlachi Roger
Strumigenys lanuginosa Wheeler
Strumigenys loufsianae Roger
Strumigenys fudiz Mann
Strumigenys subedentata Mayr
Taturdris tatusia Brown y Kempf
Tetramorium mexicanum Bolton
Tetramorium placidum Bolten

Tetramorium spinosum Pergande

Trachymyrmex carinatus MacKay y MacKay

Trachymyrmex intermedius Forel
Trachymyrmex saussurei Forel
Trachymyrmex sententrionafis (McCook)
Trachymyrmex smithi Buren
Trachymyrmex turrifex (Wheeler)
Tranopelta sp.

Wasmannia auropunctata Roger

Wasmanmia aurcpunctata rugosa Forel
Xenomyrmex floridanus skwearrae Wheeler

Xenomyrmex stolll Forel
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Subfamilia Ponerinae

Acanthoponeara rmnor Forel
Amblyvopone onzabana Brown
Anochetus striatulus Emery
Anochetus mayrd Emary
Belonopelta delotrix (Mann)
Discothyrea sp

Ectatomma ruidum Roger
Gnamptogenys buforis (Manni
Gnamptogenys continua Mayr
Gnamptogonys curtula [Emery)
Grnamptogenys interrupta Mayr
Gnamptogenys reqularis Mayr
Gnamptogenys strigata {Norton)
Grnamptogenys tornata (Roger)
Hypoponera ergatandria (Forell
Hypoponers foeda (Forel)
Hypoponera inexorata (Wheeler)
Hypoponera nitidula 1Emery)
Hypoponera opaciceps (Mayr)
Hypopanera opascior (Forel)
Hypoponara punctatssimea
Leptogenys consanguinea \Wheeler
Leptogenys elongata {Buckley)
feptogenys mexicana Mayr
Leptogenys permnsiians Mann
Leptogenys wheeleri Forel
Odontomachus brunneus {Patton)
Odontomachus chelifer {Latreille)
Odontomachus clarus Roger
Odontomachus orythrocophalus Emery
Odomntormachus haematodus {Linnaeus)
Qdomtomachus insularis Guerin
Odontomachus laticeps Roger

Ocduntomachus minutus Emery
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Odontomachus opaciventris Forel Chis. ' Tab.'
¢+ Odontomachus ruginodis M.R. Smith Ver, !

Odontomachus yucatecus Brown Camp. ? Chis. '® Ver. 2 Yuc. ?
Pachycondyla apicalis (Latreille) Chis. ?* Q.Roo. ¥ Ver, ""?® Yuc, '
Pachycondyla carinulata (Roger) Sur de México ¢

Pachycondyla crenata (Roger) Chis. ' Qax. ' Ver. " ¥
Fachycondyla ferruginea (Fr. Smith) s. loc '

Pachycondyla harpax (Fabricius) Chis. " N.L. ** %' Q.Roo. ¥ Tamps. * Ver, 2
Pachycondyla impressa (Roger} Ver. 2

Pachycondyla lineaticeps Mayr s. loc. * Chis. " Ver. !
Pachycondyla obscuricornis (Emery) Ver. !

Pachycondyla stigma (Fabricius) s. loc. 3 Chis. ' ver, 22
Pachycondyla unidentata Mayr Chis. "' Tab. ' Ver, 1"
Plathytyrea pilosula F.Smith Q.Roo, %

Platythyrea punctata Fr. Smith Chis, *-7' Ver, 2.7
Platythyrea sp. Camp.

Ponera pennsylvanice Buckley Mich. ¥7

Prionopeita amabilis Borgmeier s. loc. '

Prionopeita modesta Forel Sur T Ver, ®©

Proceratium micrommatum Roger N.L. % Tab, ¥ Tamps. 2 Ver. &'
Proceratium silaceum Roger Ver. 2

Proceratiurn tio Snelling y Cover Ver. *8

Typhlomyrmex rogenhoferi Mayr Chis. 7" Ver, '

1. Kempf (1972}, 2. Brandao (1991), 3. Smith (1979), 4. Watkins (1982), 6. Flores-Maldonado et a/,
{1999), 13. Cole {1968), 15. Boilten {1979), 16. Gonzdlez et &/. (1995), 17. MacKay (1998hb), 18.
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MacKay {com. pers.), 29. DuBois (1986), 30. Jusino & Phillips (1992}, 32. Snelling {1976}, 33. Mann
(1922), 34. Brown {1958), 35. Brown y Kempf {1960}, 36. Longino {1999}, 37. MacKay & Anderson
(1991}, 38. Trager (1991), 39. Rodriguez-Garza (1986), 40. Creighton (1930), 41. MacKay & MacKay
(19974}, 42. MacKay & MacKay (1997b), 43. MacKay (1998a), 44. Wing (1968), 45. Brown {1975},
46. Snelling & Cover (1992}, 47. MacKay et al. (1985), 48. Smith (1963), 49. Kempf (1963}, 50.
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