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Resumen:

Antecedentes y Objetivos: El dosel de las selvas humedas alberga una gran diversidad de plantas epifitas y hormigas arboricolas. Estos grupos bi-
olégicos suelen ser estudiados individualmente sin considerar sus interacciones, pero pueden establecer mutualismos complejos y especializados
como los jardines de hormigas, los cuales son un ensamble particular de angiospermas epifitas cultivadas por hormigas. El objetivo de este trabajo
fue presentar el primer listado comentado y los mapas de distribucidn de las epifitas y una especie de hormiga que se asocian en jardines de hormigas
reportados en el sureste de México.

Métodos: Se recopilaron registros de ocurrencia de las especies de angiospermas epifitas y hormigas en la literatura especializada, registros de her-
bario y fotografias disponibles en bases de datos en linea nacionales e internacionales, asi como observaciones en campo.

Resultados clave: Un total de ocho especies de epifitas pertenecientes a seis familias de angiospermas y la hormiga Azteca gnava, fueron documen-
tados en el sureste de México (de Veracruz a Quintana Roo), siendo los limites entre los estados de Tabasco y Chiapas en donde se concentra la mayor
diversidad. Epidendrum flexuosum fue la especie mas representativa de los jardines de hormigas en el sureste de México.

Conclusiones: Los jardines de hormigas son sistemas complejos y su estudio en México es incipiente, por lo que se espera que este trabajo incentive
tanto el estudio como la conservacidon de las especies del dosel y sus mutualismos.

Palabras clave: distribucidn geografica, dosel, interaccion planta-hormiga, mutualismo, orquideas.

Abstract:

Background and Aims: The humid tropical forest canopy hosts a great diversity of epiphytic plants and arboreal ants. These biological groups are
usually studied individually without considering their interactions. Still, they can establish complex and specialized mutualisms such as ant-gardens,
a particular assembly of epiphytic angiosperms cultivated by ants. This work aimed to present the first annotated checklist and the distribution maps
of the epiphytes and one ant species associated with ant-gardens in southeastern Mexico.

Methods: We compiled occurrence records of the angiosperm epiphytes and ant species in specialized literature, herbarium records and photo-
graphs in national and international online databases, as well as field observations.

Key results: We reported a total of eight species of epiphytes belonging to six angiosperm families and the ant Azteca gnava, distributed in south-
eastern Mexico (Veracruz to Quintana Roo) and with the highest diversity on the border between the states of Tabasco and Chiapas. Epidendrum
flexuosum was the most representative species of the ant-gardens in southeastern Mexico.

Conclusions: The ant-gardens are complex systems, and their study in Mexico is incipient, so we hope this work will encourage their research and the
conservation of canopy species and their mutualisms.

Key words: ant-plant interaction, canopy, geographical distribution, mutualism, orchids.
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Introduccion

El dosel de las selvas y bosques, concebido como el conjun-
to de las copas de los arboles (Parker, 1995), alberga alre-
dedor de 40% de todas las especies existentes en la Tierra
(Ozanne et al., 2003), las cuales pueden mostrar patrones
de distribucién vertical y horizontal, ademas de conformar
redes complejas de interacciones interespecificas (Naka-
mura et al., 2017; Spicer y Woods, 2022). A diferencia de los
bosques templados, el dosel de las selvas humedas suele
albergar una gran abundancia y diversidad tanto de plantas
epifitas como de hormigas (Floren et al., 2014; Spicer et al.,
2020), tal como ocurre en el sureste de México (Antonia-
zzi et al., 2020; Dattilo et al., 2020; Guzman-Jacob et al.,
2020; Kromer et al., 2020; Espejo-Serna et al., 2021). No
obstante, los estudios acerca de la diversidad de especies
involucradas en interacciones hormiga-epifita en el dosel
son escasos y generalmente realizados a una escala local
(Dejean et al., 1995; Yanoviak et al., 2011; DaRocha et al.,
2016; Volp y Lach, 2019).

El grado de asociacidn en las interacciones mutua-
listas entre epifitas y hormigas puede ser facultativo, como
aquellas mediadas por nectarios extraflorales, o especia-
lizado, en donde las epifitas han desarrollado estructuras
huecas (domacios) que son habitadas por las hormigas
(Mavyer et al., 2014; Chomicki y Renner, 2015). No obstan-
te, un caso especial de interacciéon compleja y especializada
entre epifitas y hormigas son los jardines de hormigas, los
cuales se pueden definir como un ensamble particular de
angiospermas epifitas cultivadas por algunas especies de
hormigas arboricolas en sus nidos de carton (Orivel y Leroy,
2011; Corbara, 2021; Fig. 1). En este sentido, la conforma-
cion de los jardines inicia cuando las hormigas seleccionan
la rama de un arbol hospedero para construir su nido de
consistencia similar al cartdn (sustrato) en donde dispersan
las semillas y protegen a las epifitas de insectos herbivoros;
mientras que las epifitas benefician a las hormigas y a su
nido al enraizar y crecer en el sustrato del jardin propor-
cionando alimento (nectarios extraflorales, elaiosomas vy
pulpa de frutos), soporte estructural (raices) y regulacion
térmica o proteccidn contra las lluvias mediante sus hojas
(Orivel y Leroy, 2011; Corbara, 2021). Sin embargo, las epifi-
tas y hormigas pueden habitar exclusivamente en los jardi-
nes u ocuparlos de manera esporadica, definiéndose como
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especies mutualistas o facultativas de jardines de hormigas,
respectivamente (Orivel y Leroy, 2011; Morales-Linares et
al., 2021a).

El término "jardin de hormigas" fue acufiado por
Ule (1901), quién realizé las primeras observaciones y des-
cripciones de las especies asociadas y sus interacciones
mutualistas en Sudamérica (Brasil). Actualmente, se sabe
gue estos jardines se distribuyen en las selvas himedas del
Neotrépico y el Paleotrépico, exceptuando Africa (Orivel y
Leroy, 2011; Chomicki et al., 2017; Corbara, 2021; Mora-
les-Linares et al., 2021a). La diversidad de especies de hor-
migas y epifitas asociadas en los jardines se ha analizado
principalmente a escala local, generalmente en Sudaméri-
ca (Madison, 1979; Davidson, 1988; Paolucci et al., 2016)
y Centroamérica (Catling, 1995), y a escala regional en el
sureste asiatico (Kaufmann y Maschwitz, 2006) y el noreste
de Australia (Chomicki et al., 2017). Asimismo, se ha estu-
diado la diversidad y estructura de la red de interacciones
hormiga-epifita en los jardines a nivel Neotropical (Mora-
les-Linares et al., 2021a, b). En México, se ha documenta-
do recientemente la presencia de los jardines debido a las
orquideas asociadas que poseen flores vistosas (Hagsater
et al., 2015; Morales-Linares et al., 2015). No obstante, el
estudio enfocado a la diversidad de los jardines que se dis-
tribuyen en México es incipiente, desde una escala local
(Morales-Linares et al., 2016), considerando diferentes ti-
pos de vegetacién y plantaciones agricolas, o regional (Mo-
rales-Linares et al., 2021c) incluyendo factores ambientales
como la elevacidn, temperatura y precipitacion.

Los esfuerzos para recopilar y documentar a las espe-
cies que establecen mutualismos incrementan nuestro co-
nocimiento acerca de la arquitectura de la biodiversidad y
su relevancia es aun mayor en regiones altamente diversas
y bajo amenaza por las actividades antropogénicas como
son las regiones tropicales (Laurance et al., 2014). En el
caso de los jardines de hormigas, este tipo de investigacio-
nes permite conocer la identidad y estructura de la diversi-
dad asociada a sistemas mutualistas del dosel en las selvas
de México. Esto resulta Util para incentivar el estudio de las
especies y sus interacciones ecoldgicas, y al mismo tiempo
contar con mejores argumentos para su conservacién. Por
lo tanto, el objetivo de este trabajo fue generar el primer
listado comentado de angiospermas epifitas y la hormiga
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Figura 1: Jardin de hormigas del sureste de México conformado por Azteca gnava Forel, 1906 y Aechmea tillandsioides Baker (flecha amarilla),
Epidendrum flexuosum G. Mey. (flecha roja) y Epiphyllym phyllanthus (L.) Haw. (flecha azul) sobre un arbol hospedero de Pouteria sapota (Jacq.) H.E.

Moore & Stearn en Catemaco, Veracruz.

que conforman los jardines de hormigas con distribucion
en el sureste de México.

Materiales y Métodos

El area de estudio abarcd el sureste de México, ya que la
busqueda de registros de ocurrencia se restringié a las
especies mutualistas de jardines de hormigas con base
en estudios previos realizados en esta zona (Orivel y
Leroy, 2011; Morales-Linares et al., 2016; 2018; 2021a),
considerando Unicamente a aquellas epifitas y la hormiga
gue viven exclusivamente en estos jardines.

Todos los registros de ocurrencia de jardines de
hormigas, angiospermas epifitas y hormigas asociadas,
fueron recopilados utilizando distintas fuentes de informa-
cién: 1) literatura (Soto-Arenas, 1986; Salazar y Hagsater,
1997; Vasquez-Bolafios, 2015; Morales-Linares et al., 2016;
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2021a, c; Dattilo et al., 2020; Espejo-Serna et al., 2021); 2)
registros de herbario disponibles en bases de datos en linea
pertenecientes a la Red Mundial de Informacién sobre Bio-
diversidad (REMIB, 2020), Sistema Global de Informacién
sobre Biodiversidad (GBIF, 2020), AntMaps.org (Janicki et
al., 2016) y 3) registros fotograficos disponibles en Natura-
lista (Naturalista, 2022). Adicionalmente, de marzo a mayo
de 2018, se realizaron salidas de campo a las localidades
previamente conocidas de los jardines de hormigas en los
estados de Campeche, Chiapas, Oaxaca, Quintana Roo, Ta-
basco y Veracruz (Morales-Linares et al., 2021c), para ob-
tener fotografias de los jardines de hormigas y las especies
asociadas a ellos. La informacién recopilada de los regis-
tros de ocurrencia fue depurada considerando Unicamen-
te aquellos que estuvieran georreferenciados con coorde-
nadas de latitud y longitud dentro del sureste de México,
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excluyendo duplicados e inconsistencias entre los nombres
de localidades y coordenadas, ademads de la descripcién y/o
fotografia acorde a las especies (Castillo et al., 2014). La su-
perficie territorial de México se dividié en 3151 celdas de
0.25° x 0.25° para evaluar la distribucion y dreas con mayor
numero de especies considerando los registros de ocurren-
cia. También se obtuvo el valor de la elevacidn a través del
modelo digital GMTED2010 (Danielson y Gesch, 2011), asi
como el tipo de vegetacién mediante mapas de uso de sue-
lo y vegetacion de México (CONABIO, 1999) para todos los
registros de ocurrencia de las especies.

Posteriormente, se elaboré una lista de angiosper-
mas epifitas y la hormiga asociada a los jardines de hor-
migas en el sureste de México, incluyendo fotografias de
los autores y descripciones morfolégicas basadas en Flora
Mesoamericana (TROPICOS, 2022a, b, e), Flora de Pana-
ma (TROPICOS, 2022c, d) y publicaciones especializadas
(Martinez-Colin et al., 2006; Longino, 2007; Hagsater y San-
chez-Saldafia, 2008; Ibarra-Manriquez et al., 2012; Viccon-
Esquivel et al., 2021). También se discutieron las interaccio-
nes ecoldgicas (Kleinfeldt, 1978; Madison, 1979; Davidson,
1988; Holthe et al., 1992; Arditti y Ghani, 2000; Cota-San-
chez y Abreu, 2007; Schmit-Neuerburg y Blithgen, 2007;
Youngsteadt et al., 2008, 2009; Pinheiro y Cozzolino, 2013;
Crayn et al., 2015; Meisel et al., 2015; Morales-Linares et
al., 2017, 2018; Viccon-Esquivel et al., 2021) y distribucion
geografica (Hagsater y Sanchez-Saldaia, 2008; Youngsteadt
et al., 2009; Kromer et al., 2014; Morales-Linares et al.,
2016, 2017, 20214, b; Vergara-Rodriguez et al., 2017) de las
especies que intervienen en la formacion de los jardines de
hormigas.

La recopilacion, depuracién, analisis y presentacién
en mapas de los registros de ocurrencia fueron realizados
en el programa R v. 4.0.3 (R Core Team, 2020) utilizando los
paquetes ggplot2 (Wickham, 2016), raster (Hijmans, 2023),
rgdal (Bivand et al., 2023) y sp (Bivand et al., 2013).

Resultados

Se reportan 16 localidades con presencia de jardines de
hormigas en el sureste de México, entre las coordenadas
extremas 16.89°-20.5°N y 87.7°-96.8°0, las cuales estan
separadas por una distancia minima de 12.5 km y maxima
de 957.5 km, encontrandose principalmente en la vertiente
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del Atlantico en los estados de Veracruz, Tabasco, Campe-
che y Quintana Roo, asi como algunas zonas del istmo en
Oaxaca y el norte de Chiapas (Fig. 2).

Los taxones asociados a jardines de hormigas fueron
ocho angiospermas epifitas pertenecientes a seis familias
y una hormiga (Dolichoderinae; Cuadro 1) con un total
de 529 registros de ocurrencia (Fig. 3A), los cuales fueron
generalmente acordes a los registros de ocurrencia de los
jardines. Las epifitas ocuparon 3.55% (112) de las 3151 cel-
das de 0.25° x 0.25° en que se dividid al pais, siendo los
alrededores de Teapa (Tabasco), Yaxchilan (Chiapas) y Los
Tuxtlas (Veracruz), en donde se encontrd el mayor niumero
de registros de epifitas con 68, 58 y 38, respectivamente
(Fig. 3A). Las celdas con mayor numero de epifitas (ocho
y siete, respectivamente) se ubicaron en los alrededores
de Teapa y Oxolotdn (Tabasco), colindando con el norte de
Chiapas, mientras que tanto hacia el oeste (centro de Vera-
cruz) como el este (Quintana Roo), la diversidad disminuyd
gradualmente (Fig. 3B).

A continuacién, se describen las epifitas agrupadas
por familia, asi como la hormiga asociada a los jardines de
hormigas presentes en el sureste de México, incluyendo
aspectos ecoldgicos y de distribucion, tanto para las plantas
como para la hormiga.

Angiospermas epifitas

Bromeliaceae

Aechmea tillandsioides Baker, J. Bot. 17: 134. 1879. Cuadro
1; Fig. 4A.

Hierba epifita, en flor hasta 70 cm de alto, rosetas
tipo tanque, acaules; hojas triangulares, 34-96 x 1.3-3 cm,
margen espinoso-dentado, glabras; vainas elipticas, ente-
ras, 5-8 cm de ancho; escapo erecto con bracteas rojizas,
30-53 cm de largo; inflorescencia digitado a pinnado com-
puesta con 3-13 ramas, cada una con 9-12 flores sésiles,
sépalos 7-9 mm de longitud, pétalos amarillos 13-16 mm
de longitud; fruto una baya elipsoide, carnosa, morada al
madurar, 7-10 mm de largo; semillas pardo claro, oblongas,
ca. 3.4 mm de longitud con apéndice mucilaginoso de 1 cm
de largo (TROPICOS, 2022a).




Morales-Linares et al.: Jardines de hormigas en México

21°N

20°N -

19°N 1

S

Veracruz |

Tabasco
18°N 4

Latitud

17°N 1

Oaxaca

16°N o

15°N

Quintana Roo

). Campeche

A

300 km

96°0 94°0

92°0 90°0 88°0

Longitud

Figura 2: Distribucidn conocida de los jardines de hormigas elaborados por Azteca gnava Forel, 1906 en el sureste de México.

Ecologia: el sistema radical de esta bromelia es redu-
cido, pero le permite anclarse adecuadamente al sustrato
de “cartén” de los jardines de hormigas, principalmente
en la zona superior de los mismos (Morales-Linares et al.,
2017). Sus hojas son xeromérficas y presentan metabolismo
CAM (Crayn et al., 2015), que favorece su adaptacién a con-
diciones de sequia (Schmit-Neuerburg y Blithgen, 2007). En
la base de sus hojas se han observado ootecas e individuos
de cucarachas, probablemente del género Latiblattella He-
bard, 1917 (C. Sormani, com. pers.), los cuales no son ata-
cados por las hormigas del jardin. La coloracién de sus fru-
tos podria favorecer su consumo por aves, tal como ha sido
sugerido para otras especies del género Aechmea Ruiz &
Pav., asociadas a jardines que se encuentran en la Amazonia
(Madison, 1979). Evidencia experimental muestra que sus
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semillas son reconocidas por Azteca gnava Forel, 1906, una
especie de hormiga que construye jardines de hormigas, ya
que las obreras las seleccionan y dispersan preferentemen-
te, mientras que descartan las de otras epifitas no asociadas
a jardines de hormigas (Morales-Linares et al., 2018). De
este modo, localmente suele ser abundante y relevante en
el proceso de conformacidn de los jardines de hormigas en
México (Morales-Linares et al., 2017; 2021c).

Distribucién: Neotropical, desde el sureste de México
hasta Brasil y Bolivia (Kromer et al., 2014; Morales-Linares
et al., 2021a). En México ocupé el tercer lugar con respecto
a las demas epifitas en cuanto al nimero de registros y cel-
das ocupadas (100 y 40, respectivamente), distribuyéndose
en los estados de Campeche, Chiapas, Oaxaca, Quintana Roo,
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Cuadro 1: Registros de las especies de angiospermas epifitas y hormigas asociadas a jardines de hormigas de México. Los registros y celdas
corresponden al nUmero de puntos de ocurrencia (latitud, longitud) y el nimero de celdas ocupadas en la cuadricula de 0.25°x 0.25° por cada especie.
En distribucién por estados, CAM=Campeche, CHP=Chiapas, OAX=0axaca, ROO=Quintana Roo, TAB=Tabasco y VER=Veracruz. En rango altitudinal
se muestra el valor promedio y los maximos y minimos de la altitud a la que se encuentran las especies, m s.n.m.=metros sobre el nivel del mar. Se
indican los tipos de vegetacion (CONABIO, 1999), asi como las plantaciones (Morales-Linares et al., 2016) en la que es mas frecuente encontrar cada
especie, es decir, aquellos que agruparon alrededor de 90% de los registros. SAPyS=selva alta perennifolia y subperennifolia, SMPyS=selva mediana
perennifolia y subperennifolia, SBCyS=selva baja caducifolia y subcaducifolia, y plantaciones=Manejo agricola, pecuario y forestal.

; o Rango altitudinal . »
Taxones Registros/Celdas Distribucion (estados) ( ) Tipo de vegetacion
ms.n.m.

Angiospermas epifitas

Bromeliaceae

Aechmea tillandsioides Baker 100/40 CAM, CHP, OAX, ROO, 168.11 (8-693)  SAPyS, SMPyS y plantaciones de
TABy VER naranja, cacao y mango
Cactaceae
Epiphyllum phyllanthus (L.) Haw. 132/69 CAM, CHP, OAX, ROO, 249.23 (0-1200) SAPyS, SMPyS, SBCyS y
TABy VER plantaciones de naranja, cacao

y mango, ademas de manglar,
popal y tular (Morales-Linares

etal., 2016)
Gesneriaceae
Codonanthopsis uleana (Fritsch) Chautems 38/16 CAM, CHP, ROO, TAB 161.29 (10-393)  SAPyS, SMPyS y plantaciones de
& Mat. Perret y VER mango, cacao y naranja
Moraceae
Ficus paraensis Miq. 19/10 CHP, OAX, TABy VER 152.63 (66-300)  SAPyS, SMPyS y plantaciones de

naranja, cacao y mango

Orchidaceae

Coryanthes picturata Rchb. f. 50/22 CAM, CHP, OAX, ROO, 202.88(27-638) SAPyS, SMPyS y plantaciones de
TABy VER mango, naranja y cacao

Epidendrum flexuosum G. Mey. 103/47 CAM, CHP, OAX, ROO, 182.76 (3-646)  SAPyS, SMPyS y plantaciones de
TABy VER naranja, mango y cacao

Epidendrum pachyrachis Ames 9/4 CHP, OAX, TABy VER 208.33 (98-544)  SAPyS y plantaciones de naranja,

mango y cacao

Piperaceae

Peperomia macrostachyos (Vahl) A. Dietr. 78/27 CHP, OAX, TABy VER 337.92 (1-1146) SAPySy plantaciones de cacao

Hormiga

Formicidae/Dolichoderinae

Azteca gnava Forel, 1906 24/11 CAM, CHP, ROO, TAB  201.71 (21-646)  SAPYS, SMPyS y plantaciones de

y VER naranja, cacao y mango

Tabasco y Veracruz (Cuadro 1; Fig. 4B). Aechmea tillandsioi-  ralmente por debajo de 200 m s.n.m. (Cuadro 1; Morales-
des se ha encontrado tanto en areas conservadas de selvas  Linares et al., 2016; 2017; 2021c).

altas perennifolias y subperennifolias, selvas medianas pe-

rennifolias y subperennifolias, asi como en plantaciones de Ejemplar examinado: MEXICO. Tabasco, municipio
naranja, cacao y mango (en orden de abundancia), gene- Teapa, en el Jardin Botdnico de la Universidad Auténoma
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Figura 3: Registros de las angiospermas epifitas asociadas a jardines de hormigas en el sureste de México. A. distribucién del nimero de registros; B
numero de especies de angiospermas epifitas en celdas de 0.25° x 0.25°.
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de Chapingo, 17°31'34"N, 92°55'44"W, 30.1.2002, J. Caléni-
co 21164 (MEXU).

Cactaceae

Epiphyllum phyllanthus (L.) Haw., Syn. Pl. Succ. 197. 1812.
Cuadro 1; Fig. 4C.

Arbusto epifito a trepador, hasta 2 m de largo; filocla-
dio principal de hasta 1 m de largo, frecuentemente cérneo
en el margen, obtuso en el dpice; filocladios secundarios
lineares a obtusos, péndulos, margen crenado a serrado,
25-50 x 4-5 cm; flores hipocrateriformes, blanquecinas a
verdosas, 10-29 cm de largo, perianto sepaloide, verticilos
linear-lanceolados, 25-40 x 3-5 mm; fruto elipsoide, pulpa
blanca, 30-80 x 15-35 mm; semillas negras, ovado-renifor-
mes, 2-4 mm de largo (TROPICOS, 2022b).

Ecologia: cactdcea epifita que suele establecerse
en el sustrato de los jardines de hormigas después de es-
pecies como A. tillandsioides y Epidendrum flexuosum G.
Mey. (Morales-Linares et al., 2017). Sus semillas también
son reconocidas y dispersadas por las hormigas de jardin
Camponotus femoratus Fabricius, 1804 y A. gnava (David-
son, 1988; Morales-Linares et al., 2018), e incluso pueden
germinar dentro del fruto (Cota-Sanchez y Abreu, 2007).
Es una especie adaptada a periodos cortos de sequia, por
lo cual suele permanecer en jardines deteriorados o aban-
donados por las hormigas (Schmit-Neuerburg y Bluthgen,
2007).

Distribucion: Neotropical (Morales-Linares et al.,
2021a), en el sureste de México concentré el mayor
numero de registros (132) y amplia distribucidon (69 celdas)
entre las epifitas de los jardines de hormigas, registrandose
en los estados de Campeche, Chiapas, Oaxaca, Quintana
Roo, Tabasco y Veracruz en dreas conservadas de selvas
altas perennifolias y subperennifolias, selvas medianas
perennifolias y subperennifolias; asi como plantaciones de
naranja, cacaoy mango (Cuadro 1; Fig. 4D), aunque también
se ha documentado su presencia en manglar, popal y tular
(Morales-Linares et al.,, 2016). No obstante, aunque se
registrd en elevaciones promedio de 250 m s.n.m., algunos
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individuos se encuentran por arriba de 1000 m s.n.m., en
selvas bajas caducifolias y en la Costa del Pacifico, lo cual
no fue observado para la mayoria de angiospermas epifitas
asociadas a los jardines de hormigas de A. gnava, excep-
to Peperomia macrostachyos (Vahl) A. Dietr., que tampoco
coincide con la distribucién de los jardines de hormigas en
Meéxico. Esto podria deberse a que E. phyllanthus constitu-
ye un complejo taxondmico (TROPICOS, 2022b), y algunos
registros atribuidos a esta especie podrian pertenecer a ta-
xones no relacionados con los jardines de hormigas.

Ejemplar examinado: MEXICO. Veracruz, munici-
pio San Andrés Tuxtla, Estacién de Biologia Tropical “Los
Tuxtlas”, cerca del herbario, 18°35'N, 92°04'W, 120 m,
16.X11.2005, T. Krémer y A. Acebey 2737 (MEXU).

Gesneriaceae

Codonanthopsis uleana (Fritsch) Chautems & Mat. Perret,
Selbyana 31(2): 153. 2013. Cuadro 1; Fig. 4E.

Arbusto o subarbusto epifito, 50 cm o mds de alto;
tallos erectos, ascendentes o péndulos, torndndose lefio-
sos con la edad; hojas lanceoladas a obovadas, 2.5-7 x 1.0-
3.5 cm, dentadas en el margen, frecuentemente rojizas,
glabras; flores 1-3, blancas, 2.5-4.5 x 0.7-1 cm; fruto una
capsula carnosa ovoide, roja a morada, ca. 10 mm de dia-
metro; semillas color marrén oscuro, oblongas, estriadas,
ca. 2.5 mm de largo (TROPICOS, 2022c).

Ecologia: los tallos colgantes de esta gesneridcea
suelen cubrir gran parte del sustrato de los jardines de hor-
migas. En el envés de las hojas y cerca del cdliz de las flo-
res presenta nectarios extraflorales que son atendidos por
las hormigas de los jardines; ademads, las caracteristicas de
sus frutos también podrian favorecer su consumo por aves
(Kleinfeldt, 1978; Madison, 1979). Sus semillas también son
reconocidas y dispersadas rapidamente por las hormigas
de los jardines, A. gnava y C. femoratus (Davidson, 1988;
Morales-Linares et al., 2018).

Distribucion: Neotropical, desde el sur de Veracruz,
México hasta Brasil (Morales-Linares et al., 2021a). En el
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Figura 4: Angiospermas epifitas asociadas a jardines de hormigas y su distribucion en el sureste de México. A, B. Aechmea tillandsioides Baker (Bromeliaceae);
C, D. Epiphyllum phyllanthus (L.) Haw. (Cactaceae); E, F. Codonanthopsis uleana (Fritsch) Chautems & Mat. Perret (Gesneriaceae); G, H. Ficus paraensis Miq.
(Moraceae). En los paneles de la izquierda, las flechas color amarillo indican las hojas, la de color azul los filocladios (ramas aplanadas) y la de color rojo, asi
como los recuadros, las estructuras reproductivas (flores y frutos) de cada especie. En los paneles de la derecha, los registros de cada especie se muestran
en circulos pequeiios de color verde, mientras que los registros de jardines de hormigas en circulos grandes de color azul.
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sureste de México hubo pocos registros (38), mostrando
una distribucidn relativamente restringida (16 celdas) con
respecto a las otras epifitas de jardines de hormigas, esta
presente en los estados de Campeche, Chiapas, Quintana
Roo, Tabasco y Veracruz, tanto en selvas altas perennifolias
y subperennifolias, selvas medianas perennifolias y subpe-
rennifolias, como en plantaciones de mango, cacao y na-
ranja en tierras bajas (<400 m s.n.m., Cuadro 1; Fig. 4F), en
zonas con precipitaciones generalmente mayores a 2000
mm al aflo (Morales-Linares et al., 2016; 2021c).

Ejemplar examinado: MEXICO. Quintana Roo, muni-
cipio Othén P. Blanco, Ejido Caobas, Sabana del Jaguactal,
12 km carretera de terraceria al E de la carretera hacia Tres
Garantias, unos 21 km al sur de la carretera principal de
Xpujil - Chetumal, 18°18'N, 89°07'W, 21.111.2001, J. L. Tapia
M. et al. 1185 (MEXU).

Moraceae

Ficus paraensis Miq., Ann. Mus. Bot. Lugduno-Batavi 3:
298. 1867. Cuadro 1; Fig. 4G.

Arbol hemiepifitico, estrangulador, 4-20 m de alto;
hojas obovadas o elipticas, redondeadas en la base, acumi-
nadas en el dpice, 4.5-20 x 3-7 cm, glabras, subcoridceas;
siconos subesféricos a elipsoidales, verdes a pardo obscu-
ro, 8-15 x 8-15 mm, sésiles con bracteas basales mediana-
mente conspicuas, 2-3.5 x 2-3.5 mm, ostiolo circular, 1.5-3
x 1.5-3 mm; semillas color marrén claro, oblongas, 0.5 mm
de largo (Ibarra-Manriquez et al., 2012; TROPICOS, 2022d).

Ecologia: aunque es considerado un arbol hemiepi-
fito, los individuos observados en jardines de hormigas
generalmente no sobrepasan los 2 m de altura y estdn en-
raizados totalmente en el sustrato de jardines grandes, por
lo que puede considerarse una epifita de sucesién tardia
(Davidson, 1988; Morales-Linares et al., 2017). Sus semi-
llas también son reconocidas y dispersadas por la hormiga
de jardin C. femoratus, aun después de pasar por el tracto
digestivo de murciélagos (Davidson, 1988).
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Distribucién: Neotropical, desde el sureste de Méxi-
co hasta Brasil y Bolivia (Morales-Linares et al., 2021a). En
México se conoce como una especie de distribucion res-
tringida y estd poco representada en los herbarios (Ibarra-
Manriquez et al., 2012), lo cual coincide con los resultados
(19 registros y 10 celdas), que muestran su presencia en los
estados de Chiapas, Oaxaca, Veracruz, y por primera vez en
Tabasco (Cuadro 1; Fig. 4H). Se ha encontrado en selvas
altas perennifolias y subperennifolias, selvas medianas pe-
rennifolias y subperennifolias, también en plantaciones de
naranja, cacao y mango en tierras bajas (<300 m s.n.m.,
Cuadro 1) y con precipitaciones generalmente mayores a
2000 mm al afio (Morales-Linares et al., 2016; 2021c).

Ejemplar examinado: MEXICO. Veracruz, munici-
pio San Andrés Tuxtla, Estacién de Biologia Tropical “Los
Tuxtlas”, 18°34'N, 95°04'W, 200 m, 29.X.1983, G. Ibarra M.
949 (MEXU).

Orchidaceae

Coryanthes picturata Rchb. f., Bot. Zeitung (Berlin) 22: 332.
1864. Cuadro 1; Fig. 5A.

Hierba epifita, hasta 70 cm de alto sin inflorescencia;
pseudobulbos oblongos con canales prominentes, 7-15 x
1.5 cm; hojas 2-4 por pseudobulbo, elipticas a linear-lan-
ceoladas con nervaduras visibles, 35-55 x 2-6 cm; inflores-
cencia péndula, 30-55 cm de largo; flores 2-5, fragrantes,
resupinadas, anaranjadas a amarillas con manchas rojizas,
sépalos reflexos, 2.5-8 x 2.5-4 cm, pétalos, 3-4 x 5-8 cm,
labelo muy modificado, 8.5 cm de largo; fruto una capsula
elipsoide, 10-12 x 3.5-4.5 cm; semillas amarillas o blancas,
elipsoides, 1.5 mm de largo (Morales-Linares et al., 2018;
Viccon-Esquivel et al., 2021).

Ecologia: esta orquidea se establece principalmente
en la zona superior del sustrato de los jardines de hormigas
(Morales-Linares et al., 2017). Su sistema de raices sirve de
soporte estructural para el sustrato de los jardines y las hor-
migas se alimentan de los nectarios extraflorales presentes
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Figura 5: Angiospermas epifitas asociadas a jardines de hormigas y su distribucion en el sureste de México. A, B. Coryanthes picturata Rchb. f.; C, D.
Epidendrum flexuosum G. Mey.; E, F. Epidendrum pachyrachis Ames (Orchidaceae); G, H. Peperomia macrostachyos (Vahl) A. Dietr. (Piperaceae). En
los paneles de la izquierda, las flechas color amarillo indican las hojas, la de color azul los pseudobulbos (estructura de almacenamiento de agua y
nutrientes) y la de color rojo, asi como el recuadro, las estructuras reproductivas (flores y frutos) de cada especie. En los paneles de la derecha, los
registros de cada especie se muestran en circulos pequefios de color verde, mientras que los registros de jardines de hormigas en circulos grandes
de color azul.
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en las bracteas de las inflorescencias, botones florales y fru-
tos. Sus flores grandes (ca. 10 cm de largo) vistosas y fragan-
tes son polinizadas por abejas euglosinas mediante un elabo-
rado sistema de trampa (Vicco-Esquivel et al., 2021). Durante
la antesis, los nectarios extraflorales no segregan néctar, lo
gue evita que las hormigas del jardin patrullen las inflores-
cencias y las abejas polinizadoras sean repelidas. No obstan-
te, los frutos vuelven a presentar nectarios extraflorales que
son atendidos por obreras de A. gnava, las cuales también
reconocen y dispersan sus semillas (Morales-Linares et al.,
2018).

Distribucion: del sureste de México hasta Centroamé-
rica (Morales-Linares et al., 2021a). En el sureste de México
se tienen pocos registros (ca. 50) y una distribucién relativa-
mente restringida (22 celdas) con respecto a las otras epifitas
de jardines de hormigas, pero se reporta en los estados de
Campeche, Chiapas, Oaxaca, Quintana Roo, Tabasco y Vera-
cruz (Cuadro 1; Fig. 5B). Se ha registrado en selvas altas pe-
rennifolias y subperennifolias, selvas medianas perennifolias
y subperennifolias, asi como plantaciones de mango, naranja
y cacao ubicadas entre 27 y 638 m s.n.m. (Cuadro 1), en zo-
nas con precipitaciones generalmente mayores a 1200 mm
al afio (Morales-Linares et al., 2016; 2021c).

Ejemplar examinado: MEXICO. Campeche, municipio
Calakmul, a 0.6 km al O del poblado Plan de Ayala, 18°4'9"N,
89°28'6"W, 264 m, 08.VI1.2003, D. Alvarez 5994 (MEXU).

Epidendrum flexuosum G. Mey., Prim. Fl. Esseq. 260. 1818.
Cuadro 1; Fig. 5C.

Hierba epifita, hasta 1.1 m de alto incluyendo la in-
florescencia; tallos erectos, 30-93.5 x 0.5-0.96 cm, compri-
midos; hojas 8-20 por tallo, lanceoladas, coriaceas, 10-12.5
x 1.2-2 cm; inflorescencia terminal recta, racemosa, 31 cm
de largo; flores 20-70, no resupinadas, morado claro a ma-
genta, 3 cm de didametro, sépalos ligeramente reflexos, 16-17
x 4-6 mm, pétalos eliptico-ovados, 15.5-17.5 x 3.5-7.5 mm;
fruto una capsula elipsoide, 5-5.5 x 1.5-2 cm; semillas blan-
cas, elipsoides, 7.43-10 mm de largo (Morales-Linares et al.,
2018; Viccon-Esquivel et al., 2021).
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Ecologia: esta orquidea, al igual que C. picturata, se
ubica generalmente en la zona superior del sustrato de los
jardines de hormigas (Morales-Linares et al., 2017), y pre-
senta un amplio sistema radical que favorece su estructura.
Posee nectarios extraflorales en las bracteas de las inflo-
rescencias y en los frutos. Sus flores son vistosas, y durante
el aifo es frecuente ver frutos, aunque se desconoce si las
mariposas son sus polinizadores, tal como se ha menciona-
do en otras especies de Epidendrum L., con flores similares
(Pinheiro y Cozzolino, 2013). Sus semillas también son reco-
nocidas y dispersadas por A. gnava; al medir cerca de 1 cm
de largo, se encuentran entre las mas grandes de la familia
Orchidaceae cuyo valor promedio es de 0.85 mm de largo
(Arditti y Ghani, 2000; Morales-Linares et al., 2018).

Distribucion: Neotropical, desde el sureste de Mé-
xico hasta Brasil (Morales-Linares et al., 2021a). Fue la
segunda especie con mayor nimero de registros (103) y
celdas (47) con respecto a las otras epifitas documentadas
en este trabajo, se encontré en los estados de Campeche,
Chiapas, Oaxaca, Quintana Roo, Tabasco y Veracruz (Cua-
dro 1; Fig. 5D). Epidendrum flexuosum es probablemente la
especie mads representativa y ecolégicamente importante
de los jardines de hormigas del sureste de México, ya que
ocurre en todas las localidades conocidas de los mismos y
podria favorecer el establecimiento de las demas epifitas
durante su conformacion (Cuadro 1; Morales-Linares et al.,
2016; 2017; 2021c). Se encuentra presente en selvas altas
perennifolias y subperennifolias, selvas medianas perenni-
folias y subperennifolias, ademds de plantaciones de na-
ranja, mango y cacao, desde 3 hasta 646 m s.n.m. (Cuadro
1; Morales-Linares et al., 2016; 2017; 2021c), en zonas con
precipitaciones desde 1000 mm al afio (Morales-Linares et
al., 2017).

Ejemplar examinado: MEXICO. Tabasco, municipio
Teapa, en arroyo Mogoshpa a 3 km del CRUSE-UACH, San
José Puyacatengo, 17°30.248'N, 92°54.452'W, 6.V.1995, M.
A. Guadarrama O. y G. Ortiz G. 95.5.97 (MEXU).

Epidendrum pachyrachis Ames, Schedul. Orchid. No. 2: 32.
1923. Cuadro 1; Fig. 5E.
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Hierba epifita, simpodial, cespitosa, 1.2 m de alto in-
cluyendo la inflorescencia; tallos erectos, teretes, 32 x 0.2-
0.5 cm; hojas 15-20 por tallo, lanceoladas, coriaceas 3-7 x
0.6-1.7 cm; inflorescencia terminal erecta, racemosa, 2-8
cm de largo; flores 9-18, sucesivas, resupinadas, suculen-
tas, verdes, sépalos libres, 6.3-8.5 x 3.2-4.5 mm, pétalos
elipticos, 6-8.4 x 1.2-1.9 mm; fruto una capsula elipsoide,
3.5 x 1.5 cm; semillas blancas, elipsoides, 2.59 mm de largo
(Hagsater y Sanchez-Saldafia, 2008; Morales-Linares et al.,
2018).

Ecologia: esta orquidea generalmente se encuentra
en la zona media del sustrato de los jardines de hormigas
(Morales-Linares et al., 2017), sus raices suculentas y ex-
tendidas le proporcionan soporte estructural. En plantas
adultas los tallos cuelgan y algunas veces desarrollan keikis
(palabra de origen hawaiano que significa “bebé”), es de-
cir, brotes vegetativos que se forman en las inflorescencias
(Meisel et al., 2015). Se desconoce su sistema de poliniza-
cioén, aunque las inflorescencias a menudo son visitadas por
hormigas, probablemente debido a la presencia de necta-
rios florales o extraflorales. Entre las tres orquideas pre-
sentes en los jardines de hormigas del sureste de México,
las semillas de E. pachyrachis tienen tamafio intermedio,
también son reconocidas y dispersadas por individuos de
A. gnava (Morales-Linares et al., 2018).

Distribucion: desde el sureste de México a Panama
(Hagsater y Sanchez-Saldafia, 2008), existen pocos registros
de herbario; en el sureste de México hubo nueve y cuatro
celdas, que incluyen los estados de Chiapas, Oaxaca, Tabas-
co y Veracruz (Cuadro 1; Fig. 5F). Epidendrum pachyrachis se
ha reportado en selvas altas perennifolias y subperennifolias,
ademas de plantaciones de naranja, mango y cacao (Cuadro 1;
Morales-Linares et al., 2016). La elevacién maxima reportada
para esta especie era de 300 m s.n.m. (Hagsater y Sanchez-
Saldaiia, 2008), aunque recientemente se ha recolectado a
544 m s.n.m. en Veracruz (Cuadro 1).

Ejemplar examinado: MEXICO. Veracruz, municipio Ato-
yac, en Rio Atoyac ca. 2 km en linea recta al NO de Potrero Nue-
vo a partir de Transbordo, 18°57'57.24"N, 96°49'10.2714"W,
524 m, 18.11.2015, G. A. Salazar et al. 9798 (MEXU).
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Piperaceae

Peperomia macrostachyos (Vahl) A. Dietr., Sp. Pl., ed. 6. 1:
149. 1831. Cuadro 1; Fig. 5G.

Hierba epifita o rupicola, ca. 60 cm de largo; tallos
radicantes en la mayoria de los nudos, 50 cm de extension;
hojas ovadas a eliptico-ovadas u oblongas, 2.5-7 x 1.0-3.5
cm, suculentas, glabras con pocos tricomas marginales
blancos; inflorescencias racemoso-espigadas, 2-6 cm de
largo; flores verdes, densamente agrupadas; frutos oblon-
gos a obovoides, 25 x 10 mm; semillas de color marrén
claro, elipsoides, ca. 16 mm de largo (Martinez-Colin et al.,
2006; TROPICOS, 2022e).

Ecologia: esta piperdcea ha sido mds estudiada en
los jardines de hormigas elaborados por C. femoratus en
Peru, donde suele ser la epifita dominante; sus semillas li-
beran sefiales quimicas (olores) que atraen a C. femoratus
para favorecer su reconocimiento y dispersion (Davidson,
1988; Youngsteadt et al., 2008, 2009). Adicionalmente, la
presencia de hojas suculentas y metabolismo CAM (Holthe
et al., 1992) favorece su adaptacién a sitios expuestos a la
radiacidn solar tal como se ha sugerido para E. phyllanthus
(Schmit-Neuerburg y Bliithgen, 2007).

Distribucion: Neotropical, desde el sureste de Mé-
xico hasta Peru y Brasil (Morales-Linares et al., 2021a). En
el sureste de México, estd regularmente representada (78
registros) y mostrd una distribucion relativamente reducida
(27 celdas) con respecto a otras epifitas de jardines de hor-
migas, registrandose en los estados de Chiapas, Oaxaca, Ta-
basco y Veracruz (Cuadro 1). Peperomia macrostachyos se
ha registrado en selvas altas perennifolias y subperennifo-
lias, asi como en plantaciones de cacao (Cuadro 1; Morales-
Linares et al., 2016). Generalmente se encuentra entre 340
m s.n.m., del lado de la vertiente del Atlantico, pero algunos
registros se ubicaron a los 1146 m s.n.m. y/o del lado de la
Costa del Pacifico (Cuadro 1; Fig. 5H), lo cual difiere de la
distribucion conocida para los jardines en México. De este
modo, aun cuando su frecuencia y abundancia han sido re-
lacionadas estrictamente con los jardines de hormigas en
Sudamérica (Davidson, 1988; Youngsteadt et al., 2009), es
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necesario hacer mas investigacidn relacionada con el grado
de asociacién de P. macrostachyos a los jardines de hormigas
presentes en el sureste de México (Vergara-Rodriguez et al.,
2017; Morales-Linares et al., 2021c).

Ejemplar examinado: MEXICO. Chiapas, municipio
Ocosingo, a 6.28 km al SE de Frontera Corozal, 16°45'42.5"N,
90°51'35.5"W, 118 m, 20.X.2004, G. Aguilar 11695 (MEXU).

Hormiga
Formicidae
Dolichoderinae

Azteca gnava Forel, Ann. Soc. Ent. Belg. 50: 225-249. 1906.
Cuadro 1; Fig. 6A.

Hormiga arboricola, obreras de 3-5 mm de largo;
formula palpal 6,4; cuerpo de color marrén claro a oscuro;
cabeza con lados fuertemente convexos, 1.24 mm de largo;
escapo con abundantes sedas erectas, 0.94 mm de largo;
mandibula con superficie dorsal lisa y brillante cerca del mar-
gen masticatorio; tibia media y posterior con prominente es-
poldn apical pectinado; pronoto, mesonoto y cara dorsal del
propodeo con abundantes sedas largas, las de la cara dorsal
del propodeo a veces mas cortas, dispersas, menos erectas
que las del pronoto y mesonoto (Longino, 2007).

Etologia: Azteca gnava construye jardines de hormi-
gas con un sustrato de hasta 50 cm de didmetro, aunque ge-
neralmente sus colonias integran uno o dos jardines grandes
con varios mas pequefios formando un “archipiélago” en el
arbol hospedero (Longino, 2007). Es una especie muy agre-
siva y patrulla constantemente el drea de los jardines, asi
como las ramas del arbol hospedero. No obstante, en Mé-
xico y Costa Rica las obreras de A. gnava pueden atender a
coccidos (Hemiptera: Coccomorpha), para obtener secrecio-
nes azucaradas, los cuales pueden estar alojados tanto en
las ramas de los arboles hospederos o rara vez en algunas
epifitas del jardin, tal como Ficus paraensis (Longino, 2007,
Morales-Linares et al., 2016).
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Ecologia: evidencia experimental muestra que A.
gnava reconoce y dispersa las semillas de epifitas del jar-
din, pero no las semillas de especies que no estan asocia-
das a ellos (Morales-Linares et al., 2018).

Distribucién: Neotropical, desde el sureste de Mé-
xico hasta el norte de Sudamérica (Morales-Linares et al.,
20214, b). En el sureste de México existen pocos registros
(24) y muestran una distribucién restringida (11 celdas)
correspondiente a los estados de Campeche, Chiapas,
Quintana Roo, Tabasco y Veracruz (Cuadro 1; Fig. 6B). No
obstante, las colectas de hormigas en jardines de distintas
localidades sugieren que es la Unica especie que constru-
ye jardines de hormigas en el pais (Morales-Linares et al.,
2021c). Se distribuye en un rango altitudinal de 21 a 646
m s.n.m., incluyendo selvas altas perennifolias y subperen-
nifolias, selvas medianas perennifolias y subperennifolias,
asi como plantaciones de naranja, cacao y mango (Cuadro
1; Morales-Linares et al., 2016; 2021c).

MEXICO. Chiapas,
nicipio Amatdn, Arroyo Mogoshpa, 17°30'13.83"N,
92°54'28.41"W, 19.VI.2013, J. Morales s.n. (IEXA).

Ejemplar examinado: mu-

Discusion

Estudios a una escala regional o local que documenten la
diversidad de especies de plantas y hormigas que mantie-
nen mutualismos son escasos (lbarra-Manriquez y Dirzo,
1990; Ramirez et al., 2001), siendo auin menos frecuentes
aquellos enfocados al dosel de las selvas (Dejean et al.,
1995; Damon y Pérez-Soriano, 2005; DaRocha et al., 2016),
y en particular los que abordan mutualismos especializa-
dos como son los jardines de hormigas. Por lo tanto, esta
contribucién proporciona por primera vez un listado de las
angiospermas epifitas presentes en los jardines y sus in-
teracciones ecoldgicas que ocurren principalmente en el
dosel de las selvas hiumedas (selva alta perennifolia y sub-
perennifolia, selva mediana perennifolia y subperennifo-
lia), asi como en plantaciones de cacao, naranja y mango,
en el sureste de México, el cual constituye el limite norte
de su distribucién en el Neotrdépico (Morales-Linares et al.,
2021a).
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Figura 6: Azteca gnava Forel, 1906 (Dolichoderinae), hormiga formadora de los jardines de hormigas del sureste de México. A. obreras; B. distribucion
en el sureste de México. En el panel de la derecha, los registros de la hormiga se muestran en circulos pequefios de color anaranjado, mientras que

los registros de jardines de hormigas en circulos grandes de color azul.

De las 16 especies de angiospermas epifitas mas re-
presentativas de los jardines de hormigas del Neotrdpico
(Morales-Linares et al., 2021a), 44% de ellas se encuentra
en México, ademds de la orquidea E. pachyrachis repor-
tada aqui. Mientras que de las seis especies de hormigas
qgue construyen jardines a lo largo del Neotrdpico, en Mé-
xico Unicamente se ha reportado a A. gnava (Morales-
Linares et al., 2021a). Los jardines de hormigas que se
encuentran en el sureste de México albergan alrededor
de 37% de especies de hormigas y epifitas del Neotrdpi-
co, siendo aquellos que se ubican en Sudamérica los mas
diversos. Considerando que los listados de epifitas vascu-
lares y hormigas mas actuales para México indican la pre-
sencia de 1813 especies de epifitas (Espejo-Serna et al.,
2021) y 887 especies de hormigas (Dattilo et al., 2020), es
evidente que los jardines de hormigas se constituyen de
una diversidad especializada y extremadamente reducida
(menos de 0.5%) de las epifitas y hormigas encontradas
en el pais. Ademas, la distribucidén en el sureste de México
de esta diversidad peculiar de especies puede explicarse
por factores ambientales, como la precipitaciéon, ya que
se encontrd un gradiente de disminucién del nimero de
registros y riqueza de especies desde sitios con alta pre-
cipitacion anual como Teapa, Tabasco (alrededor de 2500
a 3000 mm) hacia el oeste (centro de Veracruz) o al este
(Quintana Roo), en donde el patrén general de la precipi-
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tacion es disminuir gradualmente (Morales-Linares et al.,
2021c).

Los registros de las localidades de jardines de
hormigas aqui presentados estan basados en la revision
de literatura (Soto-Arenas, 1986; Salazar y Hagsater, 1997;
Morales-Linares et al., 2021c), trabajo de campo realizado
en las localidades previamente conocidas de los jardines de
hormigas (Morales-Linares et al., 2021c) y la obtencion de
fotografias de los jardines y las especies asociadas a ellos.
Los resultados muestran que la distribucién de los jardines
de hormigas en México se ubica en la vertiente del Atlanti-
co, principalmente en selvas altas perennifolias y subperen-
nifolias, selvas medianas perennifolias y subperennifolias,
ademas de plantaciones de cacao, naranja y mango, en ele-
vaciones por debajo de los 650 m s.n.m. (Morales-Linares
et al., 2021c).

Las especies de epifitas asociadas a los jardines de
hormigas de México tienen una distribucién a lo largo del
Neotrdpico, con excepcion de las orquideas C. picturatay E.
pachyrachis cuya distribucidn abarca el sureste de Méxicoy
Centroamérica, lo que sugiere un origen sudamericano de
estos jardines (Morales-Linares et al., 2021b). Epidendrum
flexuosum es la epifita mejor representada en los jardines
de hormigas del sureste de México (Morales-Linares et al.,
2021c); su avistamiento en campo es un buen indicador de
la presencia de estos sistemas mutualistas (Morales-Linares
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et al., 2021a, b). No obstante, a una escala local, especies
como A. tillandsioides pueden ser importantes conside-
rando su abundancia en los jardines y en su proceso de
conformacién (Morales-Linares et al., 2016; 2017; 2021c).
Aunque la distribucidn de E. flexuosum y A. tillandsioides
sea Neotropical, estos taxones no son frecuentes en Sud-
américa probablemente debido a la existencia de mds y
distintas especies de hormigas formadoras de jardines
(Orivel y Leroy, 2011; Leroy et al., 2017; Morales-Linares
et al., 2021c). Por el contrario, E. pachyrachis tiene una
distribucién reducida, con pocos registros en México vy
Centroamérica (Hagsater y Sanchez-Saldafia, 2008); local-
mente puede ocurrir Unicamente en 3.5% de los jardines
(Morales-Linares et al., 2016).

A diferencia de la mayoria de las epifitas formadoras
de jardines de hormigas, E. phyllanthus y P. macrostachyos
se registraron también en la vertiente de la Costa del Pa-
cifico, lo cual difiere de la distribucién de los jardines en
Meéxico. Esto podria deberse a que ambas especies presen-
tan una asociacion relativamente facultativa con respecto a
los jardines, o que aun falta incrementar la revision taxono-
mica de complejos de especies, ademas de verificar que la
identificacion de ejemplares sea correcta. También cabe se-
falar que Codonanthopsis crassifolia (H. Focke) Chautems
& Mat. Perret (Gesneriaceae), considerada epifita de los
jardines Neotropicales (Orivel y Leroy, 2011; Morales-Lina-
res et al., 2021a), se ha reportado en México, pero su aso-
ciacion podria ser facultativa debido a que frecuentemente
se encuentra enraizada fuera del sustrato de los jardines
(Morales-Linares et al., 2016). Aunque es conocido que al-
gunas especies epifitas de jardines pueden eventualmente
encontrarse fuera de este sustrato, su abundancia y creci-
miento es mayor cuando estan enraizadas en ellos (Klein-
feldt, 1978; Leroy et al., 2017). No obstante, algunas epifi-
tas pueden aprovechar de manera oportunista o parasitica
el sustrato rico en nutrientes de los jardines (Davidson,
1988; Bluthgen et al., 2001). Tal es el caso de Anthurium
scandens (Aubl.) Engl. (Araceae), algunas especies del gé-
nero Tillandsia L., Aechmea bracteata (Sw.) Griseb. (Brome-
liaceae), Rhipsalis baccifera (Sol.) Stearn, representantes
de Selenicereus (A. Berger) Britton & Rose (Cactaceae), y
Peperomia rotundifolia (L.) Kunth (Piperaceae) reportadas
en México (Morales-Linares et al., 2016; 2021c).
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En el sureste de México, A. gnava es la especie que
inicia la conformacién de los jardines de hormigas, la cual
ha sido reportada en Campeche, Chiapas, Quintana Roo,
Tabasco y Veracruz, estados en donde se han registrado
los jardines de hormigas, excepto en la regién de los Chi-
malapas, Oaxaca, aunque su ocurrencia en esta area ha
sido sugerida por modelos de distribucion potencial (Mo-
rales-Linares et al., 2021a). Es interesante destacar que en
Meéxico solo se conocen jardines elaborados por A. gna-
va, lo cual contrasta con casos de parabiosis reportados
en Sudamérica; es decir, que dos o mas especies de hor-
migas habitan en el mismo sustrato del jardin, tal como
ocurre con Camponotus femoratus y Crematogaster levior
Longino, 2003 (Davidson, 1988; Dejean et al., 2000). Sin
embargo, aun deberian realizarse mas estudios de las hor-
migas del dosel para buscar otras especies que potencial-
mente puedan construir jardines de hormigas. Es comun
que los jardines abandonados por A. gnava sean ocupa-
dos por otras hormigas oportunistas como Dolichoderus
bispinosus Olivier, 1792 (Morales-Linares et al., 2021c), lo
cual también ocurre en otras localidades del Neotrépico
(Davidson, 1988). Esto indica que la presencia del sustrato
del jardin representa eventualmente un microhabitat para
otras hormigas del dosel.

Por lo tanto, los jardines de hormigas representan
un numero relativamente reducido de especies mutualis-
tas de epifitas y hormigas, pero son un sistema ecolégica-
mente importante para la diversidad exclusiva del dosel de
las selvas humedas del sureste de México. Este tipo de es-
tudios permiten apreciar, no solo su distribucion, sino que
también proporcionan una perspectiva de cdmo se estruc-
tura la diversidad. No obstante, aun se requiere de mayor
investigacion relacionada con las interacciones ecoldgicas
qgue modulan la diversidad y estructura de las comunida-
des de hormigas y epifitas del dosel (Morales-Linares et
al., 2021b), asi como determinar aquellas especies funcio-
nalmente importantes (Morales-Linares et al., 2021c) que
permitan proponer estrategias adecuadas para su conser-
vacion. En este sentido, aun quedan incégnitas acerca de la
distribucidn de los jardines de hormigas en México, debido
a la presencia de algunos registros de epifitas de jardin en
la Costa del Pacifico. Ademads se deben analizar otras inte-
racciones hormiga-epifita, tales como la polinizacién, asi
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como la influencia de estos mutualismos para el resto de
la diversidad del dosel.
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