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¢ Se fragmenta la supercolonia? Diferencias morfolégicas y de comportamiento entre poblaciones insulares y continentales de
la hormiga argentina (Linepithema humile)

Resumen: La introduccién de la hormiga argentina (Linepithema humile) ha creado un escenario ecolégico y evolutivo sin parangén que ha
permitido a esta especie la colonizacién de cinco continentes en poco mas de cien afios. Se ha asumido que el éxito invasor de esta especie
radica en la ausencia de competencia intraespecifica producto del efecto fundador y cuello de botella que ha permitido su expansién como
una Unica identidad social. Sin embargo, a medida que se han realizado mas estudios, se ha observado que la interaccién entre colonias
introducidas no es tan homogénea como se asumia, descubriéndose entre ellas diferentes grados de competencia. Con el fin de desentrafiar
si esta competencia incrementa en ambientes aislados geograficamente, analizamos la distribucion y la variabilidad de colonias insulares y
continentales. Detectamos la presencia de hormiga argentina en tres de las 11 islas visitadas. Con el fin de analizar la variaciéon de rasgos
fenotipicos relacionados con el potencial invasor y los procesos adaptativos, se compararon la morfologia y el comportamiento (locomocion,
tigmotaxis) de las hormigas obreras insulares (N=3 colonias) con las de colonias continentales cercanas (N=3) y distantes y con las de otro
grupo genético (sur, N=2). Como indice de competencia intraespecifica se comparé la tasa de mortalidad en enfrentamientos entre obreras de
las colonias muestreadas. Las colonias insulares y continentales mostraron diferencias en la distancia entre ojos y de comportamiento, pero
las diferencias no siguieron un patrén general. Se detecté una escasa mortalidad en enfrentamientos entre obreras de colonias de diferentes
islas u hormigas insulares y pertenecientes a colonias continentales distanciadas, pero se registré hasta un 64 % de mortalidad cuando se
pusieron en contacto obreras insulares con las de las colonias continentales mas cercanas. La mortalidad entre estas hormigas supero la
encontrada en el resto de las combinaciones salvo en el enfrentamiento de hormigas insulares y las del grupo genético sur. Explicamos los
resultados observados como el producto combinado de la evolucién divergente entre poblaciones del grupo genético norte tras la colonizacion
de las islas y la adaptacion a sus condiciones locales y el efecto de las “vecinas molestas”.

Palabras clave: agonismo; islas atlanticas; control de especies invasoras; Galiza; insectos sociales; vecinas molestas

Is the supercolony fragmenting? Morphological and behavioural differences between insular and continental populations of the
Argentine ant (Linepithema humile)

Abstract: The introduction of the Argentine ant (Linepithema humile) has created an unparalleled ecological and evolutionary scenario that has
allowed this species to colonize five continents in just over a hundred years. It has been assumed that the invasive success of this species lies
in the absence of intraspecific competition resulting from the founder effect and bottleneck that has allowed its expansion as a single social
identity. However, as more studies have been conducted, it has been observed that the interaction between introduced colonies is not as
homogeneous as assumed, with different degrees of competition being discovered among them. To determine whether this competition
increases in geographically isolated environments, we analysed the distribution and variability of island and mainland colonies. We detected
the presence of Argentine ants on three of the 11 islands visited. To analyse the variation in phenotypic traits related to invasive potential and
adaptive processes, we compared the morphology and behaviour (locomotion, thigmotaxis) of island worker ants (N=3 colonies) with those of
nearby (N=3) and distant continental colonies and with those of another genetic group (south, N=2). As an index of intraspecific competition,
the mortality rate in confrontations between workers from the sampled colonies was compared. The island and mainland colonies showed
differences in distance between eyes and behaviour, but the differences did not follow a general pattern. Low mortality was detected in
confrontations between workers from colonies on different islands or between island ants and those belonging to distant continental colonies,
but mortality of up to 64% was recorded when island workers came into contact with those from the nearest continental colonies. Mortality
among these ants exceeded that found in the other combinations except in the confrontation between island ants and those from the southern
genetic group. We explain the observed results as the combined product of divergent evolution among populations of the northern genetic
group after colonization of the islands and adaptation to local conditions, and the effect of nasty neighbours.

Keywords: agonism; Atlantic islands; invasive species control; Galiza; social insects; nasty neighbours
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Introduccion

La invasidn de especies exdticas representa uno de los mayores y mas rapidos impactos ecoldgicos (p. ej. Roy et al. 2023;
Pysek et al. 2020) y econdmicos (p. ej. Diagne et al. 2021; Ahmed et al. 2023) de las Ultimas décadas, produciendo el
desplazamiento y extincidon de especies nativas (p. ej. Sax y Gaines 2008; Pysek et al. 2017) y consecuentemente, alterando los
servicios ecosistémicos y la contencién de enfermedades (p. ej. Adla et al. 2022). Las consecuencias de estas invasiones podrian
agravarse en un futuro préximo debido a sinergias o efectos indirectos relacionados con la globalizacién y los efectos del cambio
climatico (p. ej. Hulme 2017; aunque véase Lopez et al. 2022).

Las hormigas han sido catalogadas como uno de los taxones con mayor impacto invasor (p. €j. Siddiqui et al. 2021; Angulo
et al. 2022), habiéndose detectado mas de 200 especies introducidas fuera de su area original (Bertelsmeier et al. 2017), de las
cuales 19 figuran como invasoras (Global Invasive Species Database 2024) y cinco entre las 100 especies con mayores impactos
negativos para los ecosistemas en las que han sido introducidas (Lowe et al. 2000). El impacto de las hormigas invasoras radica
en su caracter generalista, alta fecundidad y larga supervivencia debido a la poliginia (mas de una reina por nido), facilidad de
diseminacion (auténoma o asistida), dominancia de recursos, capacidad de alteracion de habitats (revisado en Siddiqui et al.
2021) y de interacciones ecoldgicas a multiples niveles (p. ej. Kamaru y col 2024). Sin embargo, la organizacién social particular
de la mayoria de las hormigas invasoras es probablemente el rasgo principal que determina su gran éxito de colonizacion,
formando una red de colonias compuesta por millones de individuos que se expanden sin competicidon intraespecifica
(supercolonia) monopolizando los recursos frente a las especies nativas (p. ej. Helantera et al. 2009, 2022). Se asume que,
debido a fendmenos asociados a la pérdida de diversidad genética como el efecto fundador (colonizacién de un pequefio grupo
no representativo de la variedad genética del rango nativo; Mayr 1954) y el cuello de botella (supervivencia y reproduccién de
so6lo una parte de los colonizadores; p. €j. Nei et al. 1975), las hormigas introducidas invasoras se perciben como integrantes de
una misma supercolonia, permitiendo a la supercolonia adquirir dimensiones que notoriamente multiplican las dimensiones que
alcanzan en su rango nativo. Por ejemplo, la distribucién de una supercolonia de la hormiga argentina (Linepithema humile) en
su rango nativo (Brasil y Argentina) puede alcanzar algunos kildmetros (Heller 2004), mientras que, en el sur de Europa, donde
se han introducido, la mayor supercolonia (principal) se expande por mas de 6000 kilometros (Giraud 2002). Es por lo tanto de
importancia fundamental para la conservacion desentrafiar los mecanismos que subyacen a la unificacion de las colonias de una
supercolonia, pero también de aquéllos que podrian desfragmentarlas, incitando potencialmente a la competencia entre colonias
y, por consiguiente, reduciendo su capacidad invasora (véase Sanmartin-Villar et al. 2022). Es por ello que, en este estudio, nos
hemos enfocado en analizar las diferencias entre hormigas de localidades aisladas geograficamente que pudiesen deberse a la
fragmentacién de las supercolonias. Para ello, nos hemos centrado en una de las hormigas invasoras mas extendidas a nivel
global: la hormiga argentina.

A pesar de su introduccién masiva y elevada dispersion, ciertos hallazgos parecen sugerir una reduccién del potencial invasor
de L. humile asi como su posible colapso en ciertas zonas (Cooling et al. 2012) o la existencia de supercolonias competitivas en
las areas introducidas (donde la interaccion entre hormigas conlleva una alta agresividad; Giraud et al. 2002; Tsutsui et al. 2003;
Thomas et al. 2006; Hirata et al. 2008; Blight et al. 2010a; Mothapo y Wossler 2011; Berville et al. 2013). En Europa se han
descrito tres supercolonias de la hormiga argentina. La supercolonia principal se distribuye desde el NO de Espafia hasta Italia
(Giraud 2002). La distribucién de las otras dos supercolonias es menor, localizandose en ciertas zonas de la costa mediterranea
y en sus islas (supercolonia catalana: Giraud et al. 2002; supercolonia corsa: Blight et al. 2010b, 2012). Las colonias de la
supercolonia principal muestran alta variabilidad genética y tasa de agresidon en la costa gallega (incluso superiores a las
encontradas entre la supercolonia principal y la de Coércega; Sanmartin et al. 2022). Considerando que en Europa la diversidad
genética y las supercolonias geograficamente mas limitadas se han encontrado en ambientes proximos a sistemas insulares (en
Espafia, en las Islas Baleares y en las islas ubicadas en las Rias Baixas (Galiza); en Francia, en Cdrcega), nos hemos centrado
en las posibles diferencias que la alopatria y las adaptaciones locales pudiesen ocasionar entre las poblaciones insulares y
continentales de la supercolonia principal en Galiza (NO de Espafia).

Teniendo en cuenta que la introduccién de L. humile es relativamente reciente en la peninsula ibérica (1890; Martins 1907),
no esperabamos encontrar grandes diferencias en la morfologia y el comportamiento de las obreras insulares respecto a las
continentales, aunque si esperabamos encontrar efectos generales de la insularidad. Por ejemplo, esperabamos un mayor
tamanfo en las hormigas de las islas dada la tendencia al gigantismo insular en especies de pequefio tamafo corporal (Foster
1964; Lomolino et al. 2012). Predijimos que los individuos de mayor movilidad podrian aumentar las probabilidades de acceder
a las islas de forma activa, por ejemplo, a través de puentes artificiales o pasarelas producidas en mareas bajas; o pasiva, al ser
transportados por otros animales (Holway 1995). Por tanto, esperabamos valores de locomocién mas elevados en las obreras
insulares que en las que habitan colonias continentales. La tigmotaxis, o navegacion en funcion de la percepcion mecanica del
ambiente, constituye un método de navegacion comun en las hormigas (Dussutour et al. 2005) aunque también se ha interpretado
como un sintoma de estrés o timidez en ciertas especies (Valle 1970; Walsh y Cummins 1976; Sneddon 2003; Carlson y Langkilde
2013; Detrain et al. 2019), o relacionado con procesos cognitivos como el aprendizaje (Sneddon 2003; Doria et al. 2019).
Esperdbamos que las hormigas insulares mostraran una menor tigmotaxis que las continentales, es decir, que dependieran
menos de estimulos tactiles para orientarse. La reduccién en el uso de referencias podria favorecer una mayor exploracion de
nuevos ambientes, especialmente de aquéllos con menor abundancia de materiales sobre el substrato como los costeros.
Suponiendo la existencia de una Unica supercolonia en Galiza (Giraud et al. 2002; Sanmartin-Villar et al. 2022), esperabamos
que las hormigas insulares y continentales sobreviviesen a enfrentamientos entre obreras de diferentes colonias a menos que
éstas no se reconociesen como integrantes de la misma supercolonia, lo cual podria ser producto de fenémenos de divergencia
entre ellas.
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Material y métodos

Distribuciéon y mantenimiento

Muestreamos un total de 19 localidades (11 insulares y 8 continentales; Tabla 1; Fig. 1) entre febrero y marzo de 2021 con
el fin de localizar la presencia de L. humile. Se priorizé el muestreo de zonas cercanas a construcciones humanas debido a la
antropofilia de esta especie (p. €j. Siddiqui et al. 2021; Angulo et al. 2022). El muestreo consistié en la busqueda activa, excavando
en la base de los arboles y levantando piedras, troncos de arboles, macetas, residuos y cubos de basura. Los nidos encontrados
fueron extraidos. Se recogieron reinas, obreras, larvas y huevos utilizando herramientas de jardineria y cepillos y se transportaron
y mantuvieron en recipientes de plastico (28 x 28 x 12 cm) con paredes barnizadas con Fluon®. Las hormigas fueron alimentadas
semanalmente siguiendo la receta de Bhatkar y Whitcomb (1970), que consiste en una dieta con agar, huevo, miel, vitaminas y
minerales. Para analizar las diferencias morfolégicas y de comportamiento entre posibles colonias alopatricas, se recogieron seis
colonias localizadas en tres poblaciones insulares (isla de Cortegada, isla de Arousa, isla de A Toxa) y tres poblaciones costeras
continentales situadas cerca de las islas mencionadas (Trabanca, Vilanova de Arousa y A Lanzada; Tabla 1). Para analizar si las
diferencias mostradas en las islas eran producto de una invasién relicta procedente del grupo genético sur (ver Sanmartin-Villar
et al. 2022), también recolectamos colonias de hormigas localizadas en Pontevedra y Reboreda (Tabla 1). Las colonias se
distanciaron en un minimo de 1.43 km (Cortegada y Trabanca) y un maximo de 39.95 km (Reboreda y Cortegada).

Tabla 1. Localizacién de los muestreos realizados y de las poblaciones donde se recogieron los individuos experimentales.
Altitud en metros. El grupo genético ha sido asumido en funcidn de trabajos previos (Sanmartin-Villar et al. 2022), pero no
genéticamente verificado. Las localizaciones se ordenan latitudinalmente. Las islas Cies (Illa de Monteagudo e Illa do Faro) se
representan por separado, aunque estén unidas por un puente y una playa. Presencia: deteccion y recoleccion de individuos de
L. humile para su experimentacién (Si) o falta de deteccién de dicha especie (No) en las coordenadas proporcionadas, asi como
en sus alrededores o en toda la isla en el caso de las poblaciones insulares.

Table 1. Location of sampling sites and populations where experimental individuals were collected. Altitude in metres. The
genetic group has been assumed based on previous studies (Sanmartin-Villar et al. 2022) but has not been genetically verified.
Locations are ordered latitudinally. The Cies Islands (Illa de Monteagudo and Illa do Faro) are represented separately even
though they are connected by a bridge and a beach. Presence: detection and collection of L. humile individuals for
experimentation (S/) or lack of detection of this species (No) at the coordinates provided, as well as in the surrounding area or
throughout the island in the case of island populations.

Localidad Presencia Acrénimo Tipo Grupo Ambiente Latitud Longitud Altitud
Cortegada Si COR Insular Norte Pinar 42°36’59.7" 8°46’57.5" 6
Trabanca Si TRA Continental  Norte Agricola 42°36'56.5" 8°45'54.7" 38
llla de Arousa Si ARO Insular Norte Compost 42°33'43.0" 8°52'35.8" 9
Vilanova de Arousa Si VIL Continental  Norte Parque urbano 42°34°00.6" 8°49'42.6" 15
A Toxa Si TOX Insular Norte Pinar 42°29'11.8" 8°50'54.8" 10
O Facho No - Continental - Pinar, agricola 42°29'13.1" 8°49'43.4" 1
Sartaxes No - Continental - Agricola 42°28'40.1" 8°49'35.3" 1
O Couto de Abaixo No - Continental - Agricola 42°27'58.4" 8°48'57.1" 20
Salvora No - Insular - Matorral 42°28'14.4" 9°00'15.5" 5
A Lanzada Si LAN Continental ~ Norte Residuo plastico 42°25'49.6" 8°52'22.2" 11
Pontevedra Si PO Continental Sur Parque urbano 42°26'23.7" 8°38'14.5" 10
Tambo No - Insular - Eucaliptal 42°24'41 4" 8°42'18.8" 5
Ons No - Insular - Matorral 42°22'34.7" 8°55'568.3" 20
Alvedosas (Norte) No - Insular - Matorral 42°20'27.4" 8°37'29.8" 4
Alvedosas (Sur) No - Insular - Matorral 42°20'22.9" 8°37'23.4" 4
San Simoén No - Insular - Diverso 42°18'27.0" 8°37'42.6" 29
Reboreda Si RE Continental Sur Jardin 42°17'14.1" 8°35'21.7" 101
llla de Monteagudo No - Insular - Diverso 42°13'37.3" 8°53'56.3" 6
llla do Faro No - Insular - Diverso 42°13'08.6" 8°564'14.5" 26
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Figura 1. Distribucion de Linepithema humile en Galiza. Amarillo: lugares donde no se encontrd la especie (N= 11). Rosa:
lugares donde se recolectd la especie (N= 8; con acrénimos). De norte a sur y de izquierda a derecha: Isla Cortegada, Trabanca,
Vilanova de Arousa, isla de Arousa, isla de A Toxa, O Facho, Sartaxes, isla de Salvora, O Couto de Abaixo, Pontevedra, A
Lanzada, isla de Tambo, isla de Ons, islas Alvedosas (N= 2), isla de San Simoén, Reboreda, islas de Monteagudo y Faro (Cies).

Figure 1. Distribution of Linepithema humile in Galiza. Yellow: locations where the species was not found (N= 11). Pink:
locations where the species was collected (N= 8; with acronyms). From north to south and from left to right: Cortegada Island,
Trabanca, Vilanova de Arousa, Arousa Island, A Toxa Island, O Facho, Sartaxes, Salvora Island, O Couto de Abaixo, Pontevedra,
A Lanzada, Tambo Island, Ons Island, Alvedosas Islands (N= 2), San Simoén Island, Reboreda, Monteagudo and Faro Islands
(Cies).

Morfometria

Se midié la distancia minima entre los ojos de 25 obreras aleatoriamente seleccionadas y pertenecientes a cada una de las
ocho colonias recogidas. Esta medida ha sido utilizada como estima indirecta del tamafio corporal (p. €j. Brassard 2018;
Sanmartin-Villar y Jeanson 2021) y seleccionada por su correlacion con el tipo de alimentacion, la eficiencia en la localizacion de
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recursos y en la adaptacioén a la complejidad ambiental (Fowler et al. 1991; Gibb y Parr 2013; Ahuatzin et al. 2022), factores que,
aunque no han sido analizados en este estudio, podrian diferir entre las localidades estudiadas segun su condicién insular o
continental. Las mediciones se obtuvieron utilizando un objetivo binocular (Olympus SZ-ZTV) con camara incorporada (Leica,
FlexacamC1) y herramientas del programa Las X®.

Locomocién y tigmotaxis

Se seleccionaron al azar 50 hormigas obreras de cada colonia (independientemente de su tamafo y edad) y se colocaron
individualmente en placas de Petri (d= 5.5 cm, altura= 1 cm) recubiertas de Fluon®. Las hormigas del grupo genético sur no se
utilizaron en estas pruebas. Cada placa se cubrié con su propia tapa para evitar que las hormigas percibieran posibles
perturbaciones externas. Las hormigas fueron registradas durante 10 minutos con una camara de mano Canon Legria HF M56.
Antes de realizar las pruebas, cada placa fue lavada con agua y secada con algodoén para eliminar cualquier resto que hubiese
podido quedar de las hormigas de la prueba anterior. Evitamos el uso de jabones con el fin de no alterar la percepcion olfativa y
el comportamiento de las hormigas. La permanencia potencial de compuestos apolares en las placas no deberia influir en los
resultados debido a la aleatorizacion del orden de las pruebas. Las pruebas se realizaron entre las 09:50 y las 13:20 h durante
tres dias en el mes de marzo. Debido a un problema con una de las grabaciones, una de las pruebas se repitié 33 dias después.
La trayectoria del movimiento realizado por cada individuo se extrajo mediante el programa SWISTRACK 4.0 (Correll et al. 2006)
utilizando el método de Nearest Neighbour Tracking, una tasa de 2 fotogramas por segundo y considerando el desplazamiento
cuando los individuos se movian mas de un milimetro. Este programa permitié la extraccién de las coordenadas por las que los
individuos experimentales se desplazaron en el interior de las zonas experimentales. Se utilizé un cédigo en R (R Core Team
2021) para transformar las coordenadas en las variables de estudio. La frecuencia de tiempo en movimiento transcurrido en los
10 minutos de la prueba se seleccion6 como variable de estudio (locomocién) en lugar de la distancia total recorrida para
homogeneizar posibles diferencias ligadas al tamafo y la velocidad de los individuos experimentales. El uso de arenas vacias
(open field) garantizd la homogeneidad y estandarizacién del ambiente en el que medir el comportamiento locomotor de los
individuos. Calculamos el tiempo que las hormigas estuvieron cerca del borde de la placa (5 mm) en las pruebas de 10 minutos
como un indicador de la tigmotaxis.

Competencia intraespecifica

Se seleccionaron al azar 50 hormigas obreras por colonia de las ocho colonias recolectadas y se enfrentaron por parejas en
placas de Petri (J= 5.5 cm, altura= 1 cm) recubiertas de Fluon®. Los enfrentamientos se realizaron alternando el orden de adicién
de cada individuo para evitar el efecto residente (Shreeve 1987; Peixoto y Benson 2012, pero véase Kemp y Wiklund 2004).
Cada placa se cubrié con su tapa tras la adicion de la segunda hormiga. Las pruebas se realizaron a las 10:00 h durante seis
dias consecutivos. Las placas se lavaron con agua y se secaron con algodén antes de cada prueba (véase arriba la explicacion
sobre el uso de jabones y disolventes apolares). Se colocé algodon hiumedo en cada placa para mantener la humedad. Al cabo
de 24h, registramos el nimero de individuos muertos por placa (cero, uno o dos; siguiendo a Blight et al. 2010b) como indicador
indirecto de la intensidad de la competencia intraespecifica. Los individuos enfrentados no fueron marcados con el fin de no
interferir en su percepcion olfativa, lo cual produjo la imposibilidad de su identificacién, y, por lo tanto, de la identificacion de su
origen al finalizar la prueba. Por lo tanto, el andlisis de mortalidad se efectué considerando la proporcién de individuos muertos
entre el total de individuos enfrentados en cada combinacion. Comparamos la mortalidad de hormigas obreras enfrentando por
pares todas las posibles combinaciones de localidades considerando las colonias insulares (véase el significado de los acréonimos
en la Tabla 1): (i) colonias insulares enfrentadas entre si (COR-ARO, COR-TOX, ARO-TOX), (ii) colonias insulares enfrentadas
con la colonia continental mas cercana perteneciente al asumido grupo genético del norte (COR-TRA, ARO-VIL, TOX-LAN), (iii)
colonias insulares y colonias continentales distanciadas pertenecientes al asumido grupo genético del norte (COR-VIL, COR-
LAN, ARO-TRA, ARO-LAN, TOX-TRA, TOX-VIL), (iv) colonias insulares y colonias continentales distanciadas pertenecientes al
asumido grupo genético del sur (COR-PO, COR-RE, ARO-PO, ARO-RE, TOX-PO, TOX-RE), y (v) hormigas de la misma colonia
(control; COR-COR, ARO-ARO, TOX-TOX, TRA-TRA, VIL-VIL, LAN-LAN). No se realizaron pruebas del grupo control para las
hormigas de las colonias del asumido grupo genético sur.

Durante las pruebas de comportamiento los/as observadores/as se mantuvieron alejados de las hormigas y usaron mascaras
y guantes cuando manipulaban a los individuos para evitar la exhalacion y la transferencia de los olores de las manos (véase
Chen y Nonacs 2006).

Analisis estadistico

Los datos se analizaron utilizando el software estadistico R versién 4.1.0 (R Core Team 2021). Las variables cumplieron los
supuestos necesarios para realizar analisis paramétricos. Se utilizaron pruebas ANOVA para comparar las siguientes variables:
tamafio (distancia minima entre ojos), locomocion (proporciéon de tiempo en movimiento sobre los 10 min de observacion),
tigmotaxis (proporciéon de tiempo en los 5 mm del borde de la placa de Petri, ddnde las hormigas podian establecer contacto
fisico con los muros de la placa) y mortalidad tras el enfrentamiento de hormigas obreras de las localidades muestreadas. Los
valores de estas variables se compararon entre las colonias muestreadas salvo para la mortalidad, la cual fue comparada entre
el tipo combinaciones efectuadas en los enfrentamientos (isla-isla, isla-continente préximo, isla-continente distanciado, isla-grupo
genético sur, control). Se optd por la categorizaciéon de este factor en lugar de usar la distancia real entre las colonias con el fin
de homogeneizar el efecto de la distancia con el bajo niumero muestral resultante (ver resultados) y debido a la subjetividad ligada
a la eleccién de la distancia entre colonias (linea recta, minima distancia sobre sustrato terrestre, minima distancia sobre
ambientes antropicos, efc). Se aplicaron pruebas post hoc (emmeans, v. 1.11.2; Lenth 2025) para discernir las diferencias entre
las colonias y de cada uno de los tipos de combinaciones (Tabla A1 del Anexo).
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Resultados
Distribucion

Encontramos L. humile en ocho de las 19 localidades estudiadas (Tabla 1; Fig. 1). La distribucion insular de esta especie se
restringio a las islas conectadas al continente por puentes humanos (Isla de Arousa y de A Toxa) o naturales, como es el caso de
la isla de Cortegada, que conecta al continente cuando las mareas son muy bajas. No se encontraron colonias de L. humile en
las islas de Salvora, Tambo, Ons, Cies (islas Monteagudo y Faro), Alvedosas (N= 2) y San Simodn (islas sin conexion terrestre
con la costa continental), ni en las zonas continentales del ayuntamiento de Cambados (O Facho, Sartaxes y O Couto de Abaixo).
En los lugares en los que fue encontrada, L. humile ocupaba ambientes heterogéneos (Tabla 1).

Morfometria

Las hormigas de las diferentes colonias analizadas mostraron una distancia interocular diferente (F7;192= 11.01, p< 0.001).
Las hormigas insulares mostraron una mayor distancia interocular que las continentales mas proximas (grupo genético norte; Isla
de Arousa - Vilanova: t= 4.62, p<0.001; isla de A Toxa - A Lanzada: t= 4.16, p= 0.001; Fig. 2) salvo las hormigas de la isla de
Cortegada, que mostraron valores semejantes a los medidos en las hormigas de Trabanca (t= -1.16, p= 0.943). Las obreras de
las islas de Arousa y A Toxa mostraron una distancia interocular similar (t= -0.46, p= 1), pero mayor que la de las hormigas de la
isla de Cortegada (isla de Arousa - isla de Cortegada: t= 6.47, p< 0.001; isla de A Toxa - isla de Cortegada: t= 6.01, p< 0.001).
Las hormigas continentales del grupo genético norte mostraron una menor distancia interocular que las hormigas continentales
del grupo sur (t= 30.70, p< 0.001), mientras que las hormigas de dos de las tres colonias insulares mostraron valores similares a
los de las hormigas del grupo genético sur (Fig. 2; Tabla A1 del Anexo; véanse las diferencias del tamafio entre las hormigas del
grupo sur y las de la isla de Cortegada). Las hormigas de las colonias continentales del grupo genético norte mostraron la misma
mediana.
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Figura 2. Distancia minima entre los ojos (mm) de las obreras pertenecientes a las ocho colonias estudiadas. La linea horizontal
gruesa de cada recuadro representa la mediana y las lineas horizontales finas inferior y superior indican los cuartiles primero y
tercero. Las lineas conectan por lineas de puntos hasta los valores mas extremos dentro de 1.5 rangos intercuartilicos desde el
primer y tercer cuartil, respectivamente. Las localidades aparecen ordenadas siguiendo el eje longitudinal norte-sur y agrupando
las colonias insulares con sus vecinas continentales. COR: Isla de Cortegada, TRA: Trabanca, ARO: Isla de Arousa, VIL: Vilanova
de Arousa, TOX: Isla de A Toxa, LAN: A Lanzada. Continental N: colonias continentales en las cuales se asume que pertenecen
al grupo genético norte. Continental S: colonias continentales en las cuales se asume que pertenecen al grupo genético sur
(véase Sanmartin-Villar et al. 2022).

Figure 2. Minimum distance between the eyes (mm) of workers belonging to the eight colonies studied. The thick horizontal
line in each box represents the median, and the thin horizontal lines above and below indicate the first and third quartiles. The
lines connect the most extreme values within 1.5 interquartile ranges from the first and third quartiles, respectively. The
locations are ordered along the north-south longitudinal axis, grouping island colonies with their mainland neighbours. COR:
Cortegada Island, TRA: Trabanca, ARO: Arousa Island, VIL: Vilanova de Arousa, TOX: A Toxa Island, LAN: A Lanzada.
Continental N: mainland colonies assumed to belong to the northern genetic group. Continental S: mainland colonies assumed
to belong to the southern genetic group (see Sanmartin-Villar et al. 2022).
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Locomocion y tigmotaxis

Las hormigas de las diferentes colonias analizadas mostraron una locomocion diferente (Fsz2s2= 5.76, p< 0.001). Las
diferencias entre la locomocion de las hormigas obreras que habitaban colonias insulares y las del continente mas cercano
tampoco siguieron un patréon comun. Las obreras de las islas de Cortegada y A Toxa se movieron de forma similar a las de
Trabanca (t= 0.32, p= 0.995) y Lanzada (t= 2.59, p= 0.104), respectivamente (Fig. 3A). Las de la isla de Arousa mostraron menor
movimiento que las de Vilanova (t=-4.01, p=0.001) y que las de A Toxa (t= -4.34, p< 0.001). Las hormigas de A Toxa se movieron
mas que las de Trabanca (localidad continental distanciada; t= 3.21, p= 0.018).

Las hormigas de las diferentes colonias analizadas mostraron una tigmotaxis diferente (Fs:2s2= 2.80, p= 0.017; Fig. 3B).
Aunque todas las hormigas obreras insulares mostraron una tendencia hacia una menor tigmotaxis que las hormigas obreras
que habitaban las colonias continentales mas cercanas, no se observaron diferencias significativas entre ellas. Las obreras de
las distintas islas mostraron una tigmotaxis similar (Tabla A1 del Anexo). Las hormigas de la isla de Arousa mostraron una menor
tigmotaxis que las hormigas de Trabanca (t=-3.17, p= 0.021) y A Lanzada (t= -2.89, p= 0.047).
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Figura 3. Proporcion de tiempo en que las obreras estuvieron en movimiento (A) y cerca del borde de la placa (tigmotaxis;
B). La linea horizontal gruesa de cada recuadro representa la mediana y las lineas horizontales finas inferior y superior indican
los cuartiles primero y tercero. Las lineas conectan por lineas de puntos hasta los valores mas extremos dentro de 1.5 rangos
intercuartilicos desde el primer y tercer cuartil, respectivamente. Las localidades aparecen ordenadas siguiendo el eje
longitudinal norte-sur y agrupando las colonias insulares con sus vecinas continentales. COR: Isla de Cortegada, TRA: Trabanca,
ARO: Isla de Arousa, VIL: Vilanova de Arousa, TOX: Isla de A Toxa, LAN: A Lanzada.

Figure 3. Proportion of time spent by workers in motion (A) and near the edge of the plate (thigmotaxis; B). The thick
horizontal line in each box represents the median, and the thin horizontal lines above and below indicate the first and third
quartiles. The lines connect the most extreme values within 1.5 interquartile ranges from the first and third quartiles,
respectively, with dotted lines. The locations are ordered along the north-south longitudinal axis, grouping the island colonies
with their mainland neighbours. COR: Cortegada Island, TRA: Trabanca, ARO: Arousa Island, VIL: Vilanova de Arousa, TOX: A
Toxa Island, LAN: A Lanzada.

Mortalidad

La mortalidad de las hormigas difirié en funcién del tipo de combinacién efectuada (Fs;21= 4.48, p= 0.006). La mayor mortalidad
se observd en las pruebas donde se enfrentaron obreras insulares con sus vecinas continentales mas proximas (isla de
Cortegada — Trabanca; isla de Arousa — Vilanova; isla de A Toxa - A Lanzada; donde el 34.67 % de placas contenia al menos una
hormiga muerta; Fig. 4). La mortalidad de estos enfrentamientos superé a la encontrada en el resto de enfrentamientos (entre
controles: t= 3.87, p= 0.010; entre colonias continentales del grupo genético norte: t= 3.28, p= 0.037; entre colonias insulares y
colonias continentales distanciadas del grupo genético norte: t= 4.14, p= 0.006; entre colonias insulares: t= 3.73, p= 0.014)
excepto a la mortalidad encontrada en los enfrentamientos entre las obreras insulares y las del asumido grupo genético sur (t=
2.66, p= 0.125). La mayor mortalidad se registro en las parejas de la isla de Arousa y Vilanova (el 64 % de las placas contenian
hormigas muertas), mientras que la mortalidad fue baja en las placas de la pareja isla de A Toxa — A Lanzada (8 %). Las demas
combinaciones no mostraron diferencias respecto a la mortalidad obtenida en los grupos de control (Tabla A1 del Anexo).
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Figura 4. Porcentaje de placas con obreras muertas tras 24h de su enfrentamiento. Contro/: hormigas de la misma colonia
(COR-COR, ARO-ARO, TOX-TOX, TRA-TRA, VIL-VIL, LAN-LAN); Is/a vs Isla: colonias insulares enfrentadas entre si (COR-ARO,
COR-TOX, ARO-TOX); Isla vs Cont N Cerca: colonias insulares enfrentadas con la colonia continental mas cercana perteneciente
al asumido grupo genético del norte (COR-TRA, ARO-VIL, TOX-LAN); Isla vs Cont S: colonias insulares y colonias continentales
distanciadas pertenecientes al asumido grupo genético del sur (COR-PO, COR-RE, ARO-PO, ARO-RE, TOX-PO, TOX-RE).

Figure 4. Percentage of plates with dead workers 24 hours after confrontation. Control: ants from the same colony (COR-COR,
ARO-ARO, TOX-TOX, TRA-TRA, VIL-VIL, LAN-LAN); Island vs Island: island colonies confronted with each other (COR-ARO, COR-
TOX, ARO-TOX); Island vs Cont N Cerca: island colonies facing the nearest mainland colony belonging to the assumed northern
genetic group (COR-TRA, ARO-VIL, TOX-LAN); Island vs Cont S: island colonies and distant mainland colonies belonging to the
assumed southern genetic group (COR-PO, COR-RE, ARO-PO, ARO-RE, TOX-PO, TOX-RE).

Discusion

A pesar de la cercania de las islas gallegas al continente y de la distribucién costera de Linepithema humile, sélo detectamos
su presencia en islas temporal o continuamente conectadas con el continente. La mayor tasa de mortalidad se registré en
enfrentamientos entre obreras de colonias insulares con las continentales mas cercanas, las cuales mostraron ciertas diferencias
de tamafio (distancia entre ojos) y semejante comportamiento. No se encontraron diferencias entre la mortalidad de esta
combinacioén de colonias y la observada entre las hormigas insulares y las del grupo genético sur, estando las segundas mas
distanciadas de las islas que las del grupo norte (con las que no mostraron agresividad cuando las colonias no eran vecinas) y a
pesar de la semejanza de tamario entre estas hormigas (salvo las de la isla de Cortegada). El reducido numero de comparaciones
entre colonias consecuente de la escasa deteccion de L. humile en las islas muestreadas limita la extrapolacion de nuestros
resultados. No obstante, consideramos que estos resaltan fenémenos relevantes para la interpretacion de la organizacion y
evolucién de las supercolonias y sugieren posibles medidas para el control de L. humile y la conservacion de los ecosistemas en
los que ha sido introducida.

Nuestras observaciones sugieren que el mar constituye una barrera limitante para la colonizacién activa por parte de L.
humile. El éxito de colonizaciéon de islas remotas es frecuentemente realizado por especies con fuerte capacidad de dispersién,
mientras que la colonizacién de islas cercanas al continente depende mas de la capacidad competitiva en especies con débil
capacidad de dispersion (Zhao et al. 2020). En general, las hormigas colonizan islas mediante vuelos nupciales, formando balsas
con sus cuerpos o sobre objetos flotantes o siendo asistidas por otras especies (Holway 1995; Azuma et al. 2006; Mlot et al.
2011). Las hembras de L. humile no realizan vuelos nupciales puesto que son fecundadas en el interior de los nidos donde nacen
y su dispersion se realiza por el flujo terrestre de propagulos (Hee et al. 2000). Aunque tanto reinas como obreras pueden
aventurarse a desplazarse por el agua utilizando la tensién superficial de ésta (al menos en condiciones de laboratorio; I.
Sanmartin Villar, observacion personal), no hemos encontrado citas bibliograficas que apoyen la dispersién de L. humile en
balsas creadas con sus cuerpos. Por lo tanto, el transporte sobre materiales a la deriva o la dispersion asistida parecen ser las
alternativas mas utilizadas por esta especie para sobrepasar masas acuaticas (Suarez et al. 2001; Castro-Cobo et al. 2019).
Cortegada ha desempefiado un papel estratégico en el trabajo y ocio de los habitantes de sus alrededores a lo largo de las
ultimas décadas y, con menor frecuencia, también ha sido frecuentada por mamiferos salvajes procedentes del continente (de la
Pefia-Lastra 2009; Velo-Anton et al. 2025), lo que tedricamente permitiria un flujo asistido de hormigas hacia la isla. Sin embargo,
el escenario presente en el resto de las islas parece contradecir dicha hipétesis. Por ejemplo, el Parque Nacional de las Islas
Atlanticas (islas de Salvora, Cortegada, Cies y Ons) es un lugar turistico frecuentemente visitado (casi medio millén de personas
al afio; Organismo Autonomo Parques Nacionales 2022) del que s6lo hemos detectado L. humile en Cortegada. La dispersion
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asistida de L. humile podria limitarse al transporte naval de recursos como tierra o plantas en los que se podrian incluir nidos o
un numero considerable de hormigas. Sin embargo, no podemos descartar que la colonizaciéon de Cortegada por parte de la
hormiga argentina se haya producido de forma activa mediante propagulos. Aunque en raras ocasiones, las mareas mas bajas
permiten el acceso por tierra hasta la isla. Por lo tanto, podria esperarse que islas de semejante condicion como las Alvedosas e
incluso San Simon reciban una futura colonizacién, lo cual podria suponer un gran impacto ecoldgico debido a la alta diversidad
mirmecoldgica de las primeras (I. Sanmartin Villar; observacion personal), y porque no existen planes de conservacion para las
comunidades entomoldgicas de estas islas. Por lo tanto, recomendamos una vigilancia especial de la introduccion de L. humile
en las islas gallegas, especialmente en aquéllas proximas a la costa, pero también en lo relacionado con el transporte de recursos
a aquéllas que forman parte del Parque Nacional de las Islas Atlanticas. Cabe destacar que el éxito de colonizacién de una
especie no solo reside en su capacidad de dispersion sino también en su adaptacion a nuevos medios. Aunque las condiciones
del sur europeo parecen ser 6ptimas para la supervivencia de L. humile, factores bioticos (p. ej. Blight et al. 2010a; aunque véase
Castro-Cobo et al. 2019) o abidticos (p. €j. Menke et al. 2007) locales podrian oponerse a su establecimiento. El efecto de factores
limitantes podria verse atenuado en un futuro proximo a causa de las consecuencias del cambio climatico, fomentando la
colonizacion de L. humile en ambientes en los que en la actualidad no ha sido detectada.

El conocimiento de las diferencias de tamafio corporal entre islas y continente en insectos es aun fragmentario (ver Palmer
2002), particularmente en hormigas (Zhao et al. 2020). El gigantismo esperado en islas no ha sido observado, siendo Unicamente
respaldada una tendencia hacia un mayor tamafio de las hormigas en dos de las tres comparaciones hechas entre poblaciones
insulares y sus vecinas continentales. Sin embargo, otros estudios (p. €j. Heaneyl 1978; Palmer 2002) sefialan que este fendémeno
depende de factores geograficos como los propuestos en la Teoria de Biogeografia Insular (area de la isla y distancia al
continente; MacArthur y Wilson 1967). Las menores distancias interoculares se encontraron en las obreras que habitan en la isla
de Cortegada, que tiene la menor superficie (0.58 km?), mientras que las mayores distancias interoculares se encontraron en
Arousa (6.91 km?) y Toxa (1.17 km?2). Las especies de hormigas que muestran ojos mas separados descubren, ocupan y acaparan
mas recursos alimenticios, ademas de mostrar una mejor adaptacion en entornos complejos (Gibb y Parr 2013; Ahuatzin et al.
2022; pero véase Yates et al. 2014), los cuales podrian aumentar en funcién de la superficie de la isla. Futuros estudios podrian
dilucidar si este fenomeno puede extrapolarse a la variabilidad intraespecifica. Sin embargo, no podemos descartar que las
diferencias morfométricas sean fruto de la diferencia temporal en la cual la colonizacién de la isla se hubiera producido, a la
inversion de recursos que las colonias inviertan en las primeras fases de colonizacién o a la diferente dieta asequible en cada
una de las zonas (Abril et al. 2013).

Las hormigas insulares mostraron diferencias heterogéneas respecto a la distancia interocular pero un comportamiento
semejante al de sus vecinas continentales. Las de la isla de Cortegada fueron las que mas se asemejaron a sus vecinas
continentales (Trabanca) en lo que respecta a tamafio y comportamiento. Las obreras de la isla de A Toxa solo difirieron en
tamafio respecto a las de A Lanzada. Las hormigas de la isla de Arousa mostraron un mayor tamafio y una menor locomocion
respecto a las de Vilanova. A pesar de que con este trabajo no podremos descifrar si los resultados observados son un reflejo de
las caracteristicas que mostraban las hormigas pioneras de la colonizacién de las islas o si estos son producto de la adaptacion
local a las islas (por ejemplo, superficie, recursos, presiones ambientales), podemos sugerir que existen diferencias entre
poblaciones insulares y continentales responsables de la diferente mortalidad, especialmente al enfrentar colonias insulares con
sus vecinas continentales (aunque la combinacién entre A Toxa y A Lanzada no cumple la misma tendencia). La mortalidad
detectada ha sido menor que la esperada tras enfrentar hormigas de diferentes supercolonias (en torno al 98 % de ataques;
Giraud 2002) y semejante a la encontrada entre los grupos genéticos gallegos de la supercolonia principal (menos de 50 % de
ataques; Sanmartin-Villar et al. 2022).

Nuestros resultados podrian interpretarse en base a la competencia entre colonias que hayan sufrido evolucion divergente
en condiciones de alopatria. La influencia de factores locales y la limitacion del flujo de individuos entre colonias debido a las
barreras geolégicas (mar) podrian haber condicionado las diferencias morfologicas y de comportamiento entre las colonias
insulares y continentales. El aislamiento modifica la composicién quimica de la cuticula de las hormigas (Pontin 1961), la cual
representa el sistema de reconocimiento entre hormigas y desencadena la agresividad contra hormigas ajenas a la colonia. La
composicion quimica de la cuticula podria modificarse con el aislamiento insular debido a cambios en la dieta (Liang y Silverman
2000; Buczkowski et al. 2005; pero véase Giraud et al. 2002), y a la variabilidad genética (Thomas et al. 2006). Estudios futuros
que analicen la variabilidad genética y los hidrocarburos cuticulares de estas poblaciones podrian discernir si el nivel de
divergencia entre las poblaciones es debido a la alopatria. La heterogeneidad de los factores locales podria explicar la falta de
un patrén comun de divergencia entre las colonias insulares y continentales, aunque un mayor tamafio muestral seria necesario
para confirmarlo

De producirse unicamente una diferenciacion alopatrica, las hormigas insulares diferirian y competirian contra el resto de las
hormigas de colonias continentales. Sin embargo, los resultados apuntan a que la competencia de las hormigas insulares se
limita hacia las colonias continentales vecinas. El fendmeno evolutivo que incrementa la competicion entre poblaciones vecinas
mas que entre poblaciones alejadas ha sido catalogado como el efecto de las “vecinas molestas” (nasty neighbours; Muller y
Manser 2007). Este efecto podria explicar el antagonismo entre colonias colindantes que, tras sufrir divergencia evolutiva, no se
reconocen como miembros de una misma supercolonia; a la vez que muestran una falta de respuesta agresiva ante individuos
de colonia alejadas, con las que la frecuencia de encuentro debe ser muy reducida o inexistente. Los ataques entre vecinos y la
falta de agonismo hacia rivales no conectados constituyen un patrén conocido de L. humile en California (Thomas et al. 2006,
2007) asi como en otras especies de hormigas (p. ej. Oecophylla smaragdina: Newey et al. 2010; Liometopum microcephalum:
Keresztes et al. 2020) que podria depender mas de barreras geograficas que de la distancia entre colonias (Heller 2004). Este
fenémeno refuerza la territorialidad de las especies y garantiza la lucha por la obtenciéon de recursos con su competidor mas
frecuente (el mas cercano; Newey et al. 2010), en oposicion al efecto de la “querida enemiga” (dear enemy) donde la agresividad
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de los organismos vecinos se reduce como mecanismo evolutivo que reduce costes ante continuos enfrentamientos (Wilson
1975) y que también se observa en L. humile (p. ej. Trigos-Peral et al. 2021). El efecto de las “vecinas molestas” entre las colonias
insulares y continentales de L. humile podria mantener su aislamiento y favorecer una evolucién divergente. Sin embargo, la
agresividad entre A Toxa y A Lanzada no siguio el patrén observado en las otras dos parejas que enfrentaban colonias insulares
y continentales cercanas. Elegimos incluir hormigas de la colonia de A Lanzada al no haber encontrado L. humile en la costa méas
cercana de la isla de A Toxa (Tabla 1; Fig. 1) y decidimos no seleccionar colonias de O Grove (istmo frente a la isla) porque
consideramos que las posibles colonias que alli habitaban podrian ser muy similares a las de la isla debido a su proximidad, a la
presencia de un puente y a su relacion con el continente. Por lo tanto, la falta de agresividad entre las hormigas de A Toxa y A
Lanzada podria explicarse por el hecho de que A Lanzada puede que no sea la colonia continental mas cercana a la isla de A
Toxa y, por tanto, que las hormigas de ambas colonias actuasen como colonias distanciadas del mismo grupo genético.

La ausencia de mortalidad entre obreras insulares y continentales distanciadas del grupo genético norte descarta la existencia
de un nuevo grupo genético insular, aunque dicha aseveracion requiera analisis mas exhaustivos. El agonismo entre las obreras
insulares con las del grupo genético sur parece seguir la misma tendencia que la observada entre los dos grupos genéticos
gallegos (Sanmartin-Villar et al. 2022), sugiriendo que las colonias insulares pertenecian originalmente al grupo septentrional
mas que al meridional, aunque las hormigas insulares mostraron un tamafio mas semejante al del grupo genético sur que a las
del grupo genético norte.

En este trabajo consideramos que la colonizacién de las islas se produjo posteriormente a la colonizacion del continente
debido a la mayor intensidad de flujo naval de los puertos continentales, asumiendo el medio maritimo como explicativo de la
introduccion de la hormiga argentina. Sin embargo, los primeros registros que se tienen de la introduccién de L. humile en Europa
son de la isla de Madeira (Wetterer y Wetterer 2006). Por lo tanto, la interpretacion de nuestros resultados podria revertirse si la
introduccion de estas hormigas se hubiera producido en las islas gallegas y desde alli colonizasen el continente. La radiacion de
una especie aumenta en las islas y de ellas, los individuos poseen ventajas de expansion entre islas y zonas continentales
(Lapiedra et al. 2021). Futuros estudios deberian desentrafar la historia de la colonizacién de esta especie para descifrar el
escenario metapoblacional actual.

En resumen, la novedad de nuestro estudio reside en la identificacion de L. humile en las islas del sur de Galiza y la agresion
intraespecifica de estas colonias frente a las colonias continentales mas cercanas, lo que podria constituir un factor que
incrementase la competencia dentro de la supercolonia. De ser el caso, este fendmeno formaria parte de otro de los fenédmenos
de divergencia evolutiva observado en las islas de las Rias Baixas, como se ha demostrado con el cambio de actividad y
reproduccion de las salamandras (Salamandra salamandra; Velo-Anton et al. 2015; Velo-Anton y Cordero-Rivera 2017) y el
cambio de dieta (a presas marinas) de la culebra Natrix maura (Galan 2012; Fuentes y Escoriza 2015). Desafortunadamente
para la conclusion de este trabajo — aunque afortunadamente para la conservacion de las islas -, el tamafio de nuestra muestra
se vio limitado por la no deteccion de L. humile en las islas gallegas, lo cual dificulta la elaboracién de extrapolaciones sobre el
efecto alopatrico en esta especie. Futuros estudios deberian llevarse a cabo en areas que muestren rasgos geograficos que
favorezcan el aislamiento de las colonias para desentrafar si la evolucion divergente esta modificando las supercolonias de L.
humile. El estudio de las poblaciones insulares y las continentales mas cercanas podra ayudarnos a comprender los fenémenos
involucrados en la rapida colonizacion y potencial divergencia de las especies invasoras.
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Anexo / Appendix

Tabla Al. Resultados de los analisis post hoc efectuados para cada una de las variables analizadas. COR: Isla de Cortegada,
TRA: Trabanca, ARO: Isla de Arousa, VIL: Vilanova de Arousa, TOX: Isla de A Toxa, LAN: A Lanzada. PO: Pontevedra. RE:
Reboreda. C: Control (enfrentamiento de hormigas obreras del mismo nido). CC: Continente - Continente (enfrentamiento de
obreras de diferente colonia de localidades continentales). ICP: Isla - Continente Proximo (enfrentamiento de obreras de
colonias insulares con obreras de localidades continentales proximas del grupo genético norte). II: Isla - Isla (enfrentamiento
de obreras de diferente isla). ICD: Continente Distante (enfrentamiento de obreras insulares con obreras de colonias de
localidades continentales distantes del grupo genético norte). IS: Isla - Sur (enfrentamiento de obreras insulares con obreras
de colonias de localidades continentales distantes del asumido grupo genético sur; véase Sanmartin-Villar et al. 2022).

Table A1l. Results of the post hoc analyses performed for each of the variables analysed. COR: Cortegada Island, TRA: Trabanca,
ARO: Arousa Island, VIL: Vilanova de Arousa, TOX: A Toxa Island, LAN: A Lanzada. PO: Pontevedra. RE: Reboreda. C: Control
(confrontation between worker ants from the same nest). CC: Continent - Continent (confrontation between workers from
different colonies in continental locations). ICP: Island - Nearby Continent (confrontation between workers from island colonies
and workers from nearby continental locations in the northern genetic group). II: Island - Island (confrontation between workers
from different islands). ICD: Distant Continent (confrontation between island workers and workers from colonies in distant
continental locations of the northern genetic group). IS: Island - South (confrontation between island workers and workers
from colonies in distant continental locations of the assumed southern genetic group; see Sanmartin-Villar et al. 2022).

Variable Comparacion  Estimacion SE GL t ratio p valor
ARO - COR 0.034 0.005 192 6.467 <0.001
ARO - LAN 0.024 0.005 192 4.619 <0.001

ARO - PO 0.012 0.005 192 2.353 0.271
ARO - RE 0.012 0.005 192 2.224 0.342
ARO - TOX 0.002 0.005 192 -0.462 1.000
ARO - TRA 0.028 0.005 192 5.312 <0.001
ARO - VIL 0.024 0.005 192 4.619 <0.001
COR - LAN -0.010 0.005 192 -1.848 0.589
COR-PO -0.021 0.005 192 -4.113 0.001
COR -RE -0.022 0.005 192 -4.243 <0.001
COR - TOX -0.031 0.005 192 6.005 <0.001
COR-TRA -0.006 0.005 192 -1.155 0.943
COR - VIL -0.010 0.005 192 -1.848 0.589
Tamario LAN - PO -0.011 0.005 192 -2.266 0.318
LAN - RE -0.012 0.005 192 -2.395 0.250
LAN - TRA 0.004 0.005 192 0.693 0.997
LAN - VIL 0.000 0.005 192 0.0 1.000
PO -RE -0.001 0.005 192 -0.13 1.000
PO - TRA 0.015 0.005 192 2.959 0.067
PO - VIL 0.012 0.005 192 2.266 0.318
RE - TRA 0.016 0.005 192 3.088 0.047
RE - VIL 0.012 0.005 192 2.395 0.250
TOX - LAN 0.022 0.005 192 4157 0.001
TOX - PO 0.010 0.005 192 1.891 0.559
TOX - RE 0.009 0.005 192 1.762 0.647
TOX - TRA 0.025 0.005 192 4.85 <0.001
TOX - VIL 0.022 0.005 192 4.157 0.001
TRA - VIL -0.004 0.005 192 -0.693 0.997
ARO - COR -0.058 0.039 282 -1.497 0.667
ARO - LAN -0.068 0.038 282 -1.769 0.488
ARO - TOX -0.167 0.039 282 -4.335 <0.001
Locomocion ARO - TRA -0.045 0.038 282 -1.196 0.839
ARO - VIL -0.153 0.038 282 -4.003 0.001
COR - LAN -0.010 0.038 282 -0.264 1.000
COR - TOX -0.110 0.039 282 -2.838 0.054
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Continuacion Tabla A1./ Table 1. Continued
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Variable Comparacion  Estimacion SE GL t ratio p valor
COR-TRA 0.012 0.038 282 0.324 1.000
COR-VIL -0.095 0.038 282 -2.490 0.131
LAN - TOX -0.099 0.038 282 -2.588 0.104
Locomocion LAN - TRA 0.022 0.038 282 0.594 0.991
LAN - VIL -0.085 0.038 282 -2.237 0.224
TOX - TRA 0.122 0.038 282 3.205 0.019
TOX - VIL 0.014 0.038 282 0.377 0.999
TRA - VIL -0.107 0.038 282 -2.857 0.052
ARO - COR -0.048 0.045 282 -1.080 0.889
ARO - LAN -0.129 0.045 282 -2.891 0.047
ARO - TOX -0.061 0.045 282 -1.353 0.755
ARO - TRA -0.140 0.044 282 -3.173 0.021
ARO - VIL -0.067 0.044 282 -1.508 0.659
COR - LAN -0.080 0.045 282 -1.805 0.464
COR - TOX -0.012 0.045 282 -0.272 1.000
Tigmotaxis COR-TRA -0.092 0.044 282 -2.076 0.303
COR - VIL -0.018 0.044 282 -0.417 0.998
LAN - TOX 0.068 0.045 282 1.531 0.645
LAN - TRA -0.011 0.044 282 -0.255 1.000
LAN - VIL 0.062 0.044 282 1.405 0.724
TOX - TRA -0.079 0.044 282 -1.799 0.468
TOX - VIL -0.006 0.044 282 -0.141 1.000
TRA - VIL 0.073 0.044 282 1.675 0.549
c-CC -0.167 1.94 21 -0.086 1.000
Cc-IcP -7.500 1.94 21 -3.871 0.010
c-1 0.833 1.94 21 0.430 0.998
C-ICD 0.500 1.58 21 0.316 1.000
Cc-Is -2.333 1.58 21 -1.475 0.683
CC-ICP -7.333 2.24 21 -3.278 0.037
cc-1 1.000 224 21 0.447 0.997
Mortalidad CC-ICD 0.667 1.94 21 0.344 0.999
CC-18 -2.167 1.94 21 -1.118 0.868
ICP -1 8.333 224 21 3.725 0.014
ICP -ICD 8.000 1.94 21 4.129 0.006
ICP - IS 5.167 1.94 21 2.667 0.125
II-1CD -0.333 1.94 21 -0.172 1.000
II-18 -3.167 1.94 21 -1.634 0.586
ICD-IS -2.833 1.58 21 -1.791 0.492
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