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Resumen: El patrén de distribucién geografica de los linajes evolucionarios de Macromischa (Leptothorax) sugiere un intenso
dinamismo espacial por parte de los antecesores de las especies actuales. Por el contrario, estas muestran en sentido
general una marcada restriccion en la distribuciéon geografica. Es posible distinguir una etapa de evolucion centro-oriental,
que se corresponde con los eventos de especiacién mas antiguos, y otra de evolucion occidental-central, que representa
eventos de especiacion derivados. El Macizo de Guamuhaya, en el centro de Cuba, se comporta como un atractor
biogeografico. El andlisis de BPA ofrecid relaciones entre areas incongruentes con la reticulacién espacial que ha desarrollado
el taxén.

Palabras claves: Hymenoptera, Formicidae, Macromischa (Leptothorax), BPA, narrativa, atractor biogeografico, Cuba.

Spatial evolution in Macromischa (Hymenoptera: Formicidae)

Abstract: The geographic distribution patterns of the evolutionary lineages of Macromischa (Leptothorax) suggest an intense
spatial dynamism in its ancestors. On the contrary, present-day species generally show restricted geographic distributions.
It is possible to distinguish two basic evolutionary phases, a central-eastern one, which corresponds with ancient speciation
events, and a western-central phase, which represents more derived speciation events. The Guamuhaya massif, in Central
Cuba, seems to function as a biogeographic attractor. The BPA analysis showed incongruent area relationships, because the

taxon has developed reticulated spatial evolution.

Key words: Hymenoptera, Formicidae, Macromischa (Leptothorax), BPA, narrative, biogeographic attractor, Cuba.

Introduccion

Hoberg (1997) consider6 que los estudios sobre biodiversi-
dad deben abarcar el reconocimiento de areas ancestrales,
regiones de endemismo y centros significativos de evolu-
cion organismica. La historia de las areas debe ser inferida
apartir de la informacion filogenética de grupos monofiléti-
cos individuales (Anderssen,1996; Hovenkamp, 1997). Ello
debe ser complementado con pruebas independientes de
congruencia, tales como modelos paleogeograficos (An-
derssen,1996) y escenarios evolucionarios (Lee y Doughty,
1997).

La biogeografia historica estudia la posible relacion
entre la distribucion geografica de un grupo y sus relacio-
nes filogenéticas. De manera tradicional, el resultado final
es un cladograma de areas (revision en Morrone y Carpen-
ter, 1994; Morrone y Crisci, 1995; Humphries y Parenti,
1999; Enghoff, 2000). Los cladogramas representan
relaciones jerarquicas. La relacion distribucion geografica-
genealogia es jerarquica solo cuando existe sincronia entre
eventos de fragmentacion de areas y la historia filogenética.
En sentido general, los escenarios reticulados se ajustan
mejor a los datos disponibles (Martin-Piera y SanMartin,
1999). Otro problema consustancial de los métodos jerar-
quicos (Van Soest, 1996), es que los cladogramas sélo
ofrecen relaciones Unicas entre areas de endemismos,
mientras que las relaciones entre areas se desarrollan a
través de diferentes periodos. Lo anterior sugiere la necesi-
dad de utilizar representaciones explicativas no exclusiva-
mente jerarquicas para comprender la evolucion biogeogra-
fica de un grupo.

Las Antillas Mayores han sufrido una compleja
evolucion paleogeografica desde el Eoceno (Iturralde-
Vinent y MacPhee, 1999). Esta area se caracteriza por ser
tanto uno de los escenarios paleogeograficos mas comple-
jos del mundo (Page y Lydeard, 1994) como uno de los
menos comprendidos (Martin y Steadman, 1999). Asi, en
este escenario espacio-temporal es de esperar conflictos
entre representaciones jerarquicas de areas y la conjuncion
de historias filogenéticas y distribucion espacial.

Macromischa es un grupo monofilético de hormigas
pertenecientes al taxdn Leptothorax Mayr, con 29 especies
de Cuba (una de ellas vive también en Bahamas) y dos
especies de La Espafiola (Fontenla, 2000a,b). Es el grupo
mas diversificado, tanto en nimero de especies como en
grupos morfologicos, de hormigas endémicas de Las
Antillas Mayores. En este articulo se explora la evolucion
espacial del mismo.

Material y Métodos

Macromischa cuenta con 29 especies en Cuba y dos en la
Espafiola; en el mismo se distinguen nueve grupos morfo-
logicos de especies y dos grupos ecologicos (Fig. 1,
Apéndice 1). El grupo arboricola (linajes sallei-punicans)
construye sus nidos en epifitas, arboles o troncos caidos.
Como se puede apreciar en el cladograma, este grupo
ecoldgico es parafilético, como grupo, pero cada grupo
morfolégico que lo integra es monofilético. El grupo
petricola (linajes iris-porphyritis) construye sus nidos en
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Fig. 1. Relaciones filogenéticas entre
las especies de Macromischa (Lepto-
2 «  thorax), segun Fontenla (2000a).
Conducta de nidificacion Consistencia: 61,0%, Retencion:
1 @mm arboricola 88,0%. Nodos internos numerados

Ell petricola

intersticios de formaciones carsicas. Fontenla (2000b)
delimito las areas de endemismo del grupo, sobre la base de
la presencia exclusiva en un area natural de al menos dos
especies. Cuba Occidental 1. Sierra de los Organos
(SOR). 2. Sierra del Rosario (SRO). 3. Alturas de las
provincias de la Habana y Matanzas (HAM). Cuba Cen-
tral 4. Macizo de Guamuhaya. Cuba Oriental 5. Sierra
Maestra (SMA). 6. Macizo de Nipe-Sagua-Baracoa (NSB).
7. Costa de Santiago de Cuba-Maisi (STM). 8. Espafiola
(ESP). Distribucion de las especies por grupos ecologicos
y areas primarias de endemismos aparece en el Apéndice 1.
La division del territorio de Cuba en distritos fitogeografi-
cos (Fig. 2) se tom6 de Lopez et al. (1993). Las areas
primarias de endemismos cubanas se corresponden con los
siguientes distritos fitogeograficos: SOR: 5, SRO: 6, HAM:
9,13, 14, GUA: 19, SMA: 27,28, 29, NSB: 31, 32, 33, 35,
39, STM: 36, 37. La distribucion de las especies en los
distritos en el Apéndice 1.

Coeficiente de Aridez Biologica

Basado en Gentry (1982), Lopez (1998), consignd que en
Cuba las familias de probable origen amazonico, salvo
excepciones, tienen habitos semejantes a las de los cerrados
amazonicos, mientras que las de posible origen norandino
presentan los mismos habitos de su centro pristino de
evolucion. Sobre esta base, Lopez (2002) propuso el
siguiente coeficiente de aridez biologica:
Ar=N, /N, donde Ar= indice de aridez, N, = Numero de
taxones de probable origen amazonico en el distrito fitogeo-
grafico estudiado y N,= Numero de taxones de probable
origen norandino en el mismo distrito. Una region podria
considerarse con tendencia a la aridez a partir de valores
Ar>1, aridez que aumenta con el valor de “Ar”; los valores
inferiores a la unidad corresponden a regiones mas hume-
das.

Se determind la Simetria del cladograma (Ic) (Pear-
son, 1999); donde Ic= 3 (todos los nodos interiores) *Ty-
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segun sus distancias desde la raiz del
cladograma.

T */ *(n-1) (n-2)*2; n= numero de terminales en el clado-
grama, Ty y T, = numero de terminales sustentadas por las
ramas de los lados derecho e izquierdo de cada nodo
respectivamente. El indice varia desde 0 (completamente
balanceado) hasta 1 (completamente no balanceado).

Analisis de BPA.

El anélisis de BPA (Brooks et al., 2001), consiste basica-
mente en numerar en el cladograma de relaciones filogené-
ticas los taxones y nodos. Estos tltimos se consideran como
antecesores hipotéticos. Las areas se codifican de acuerdo
ala ausencia (0) o presencia (1) de los taxones o anteceso-
res hipotéticos en las mismas; luego se realiza un analisis
de parsimonia. E1 BPA exhibe sesgos tedricos y empiricos
(Enghoff, 2000), pero su utilizacion ha sido promulgada
porque realiza muy pocas o ninguna asuncion en relacion
con el comportamiento de los datos (Andersson, 1996).
Detalles de la codificacion y procedimientos desarrollados
para Macromischa, en Fontenla (2000b).

Eventos vicariantes soportados.

Basado en un protocolo propuesto por Hovenkamp (1997).
Consiste en sustituir a los tAxones por sus areas de distribu-
cion en el cladograma de relaciones filogenéticas. Luego se
detectan los eventos dicotomicos (nodos) que originan
areas descendientes no superpuestas. Asi se obtiene una
secuencia ordenada de eventos vicariantes indiscutibles.

Resultados

Las especies de Macromischa habitan el 58% de los
distritos fitogeograficos de Cuba (Apéndice 1). El grupo
arboricola se distribuye por 19 distritos y el grupo petricola
habita en 15 distritos. Ambos grupos coexisten en 32% de
los distritos que habitan. Los distritos fitogeograficos con
mas especies son Cordillera del Turquino y Sierra del
Rosario (7 especies), seguidos por Guamuhaya (6), Sierra



Fig. 2. Distritos fitogeograficos de
Cuba, seglin Lopez et al. (1993). 1.
Guanahacabibes. 2. Guanes. 3.
Pinar del rio. 4. Pizarras. 5.
Mogotes. 6. sierra del Rosario. 7.
Cajalbana. 8. Bahia Honda-
Cabaiias. 9. Anafe. 10. Sur Pinos.
11. Los Indios-Siguanea. 12.
Centro de Pinos. 13. Habana-
Matanzas. 14. Habana-Limonar.
15. Planicie Centro-Occidental. 16.
Motembo. 17. Zapata. 18. Cayeria
Meridional. 19. Guamuhaya. 20.
Cienfuegos-Trinidad. 21. Santa
Clara. 22. Camagiiey. 23. Holguin.
24. Planicie Centro-Oriental. 25.
Costa Centro-Oriental. 26. Cabo
Cruz-Baconao. 27. Promontorios
de sierra Maestra. 28. Cordillera
del Turquino. 29. Gran Piedra. 30.
Valle Central. 31. Sierra de Nipe.

Tablal. Numero de especies, areas primarias de endemismo y distritos fitogeografi-
cos ocupados por las especies de Macromischa en cada nodo desde la raiz del
cladograma (DR). Ar: valor promedio del coeficiente de aridez biolégico. Los valores sélo
tienen en cuenta a las especies actuales.

32. Sierra Cristal. 33. Moa-

Baracoa. 34. Bahia de Nipe. 35. Nodos DR Especies Areas Distritos Ar

Baracoa. 36. Maisi-Guantanamo. 2 1 1 1 0,73

37. Sierra de Imias. 38. Colinas de 3 2 3 0,58

Oriente. 39. Santa Catalina. 4 4 2 17 0,60
5 4 3 2 0,41
6 2 3 4 1,20
7 8 6 21 1,50
8 7 5 14 1,30
9 1 1 4 1,90
10 2 2 4 1,40

de los Organos (5) y Habana-Limonar (5). Estos distritos se
corresponden con areas montafiosas del Oriente, el Centro
y el Occidente de Cuba.

El grupo arboricola esta asociado con ambientes mas
hiimedos (Ar= 0,89) que las petricolas (Ar= 1,4). Sin
embargo, tres de las especies del linaje squamifer (L.
squamifer, L. creightoni'y L. barbouri), las cuales también
constituyen un sublinaje en si mismas (Fig. 1), exhiben, en
conjunto, un AR=1,53; es decir, superior a la del promedio
total de todo el grupo petricola. De las especies arboricolas
cubanas, el 73,3% tienen Ar<l, contra un 50% de las
especies petricolas (Apéndice 1). El Ar promedio de estas
proporciones en las especies arboricolas es Ar= 0,59,
mientras que en las petricolas es Ar=0,81. Es evidente que,
aun en las especies petricolas asociadas a habitats con
Ar<1, lo hacen en situaciones de mayor aridez, en compa-
racion con las especies arboricolas.

De acuerdo con los valores promedios de Ar en los
nodos asociados a especies actuales, la tendencia global en
la evolucion filogenética y espacial de Macromischa, es
hacia la ocupacion de areas con mayor aridez bioldgica,
segun la relacion entre el valor promedio de Ar con el
numero de nodos desde la raiz del cladograma (r= 0,76,
p<0,05). El valor promedio del indice es <1 entre los nodos
2-5,y >1 entre los nodos 6-10 desde la raiz (Tabla I).

Es apreciable que los nodos 7 y 8 constituyen verda-
deras “puntuaciones” de actividad genealdgica y espacial.
Estan asociados a la mayor riqueza de especies actuales (8
y 7), areas de endemismo ocupadas (6 y 5) y distribucion en
distritos fitogeograficos (21 y 14).

Evolucién espacial de los linajes

Larelacion jerarquica entre areas (Fig. 3) muestra diferen-
cias respecto al resultado de EVS (Tabla II). En el primer
caso, se observa que ESP es el area hermana de Cuba,
mientras que STM ocupa la posicion mas basal en la
evolucion del taxon; es decir, es el area hermana del resto
de las areas de endemismo de Macromischa. Por otra parte,
los EVS evidencian que ESP sélo es hermana de Cuba
oriental (SMA y NSB), mientras que STM es, por el
contrario, una de las areas mas derivadas en la evolucion
del tax6n. También se observa que areas como NSBy GUA
aparecen involucradas en eventos que representan procesos
tanto cercanos a la raiz del cladograma como muy deriva-
dos. De este modo, los EVS expresan una reticulacion
compleja en la diversificacion de este grupo, la cual se
encuentra enmascarada o distorsionada en la sintesis
jerarquica del cladograma de areas.

Discusién

Para la discusion que sigue es conveniente resumir el
modelo esbozado por Oro (1989), Iturralde-Vinent y
MacPhee (1999) y MacPhee e Iturralde-Vinent (2000),
acerca de la paleogeografia antillana. Durante el Eoceno
Superior-Oligoceno Inferior (35-33 ma), hubo una masa de
tierra mas o menos continua en la cuenca del Caribe, la cual
incluia los territorios de los que hoy dia serian Cuba centro-
oriental, el norte-centro de la espafiola y Puerto Rico. Cuba
occidental era un territorio aislado por el canal de Habana-
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Fig. 3. Relaciones entre areas
primarias de endemismo en
Macromischa (Leptothorax),
segin analisis de BPA (Fon-
tenla, 2000b). Consistencia:
94,0%, Retencion: 92,0%.

Tabla Il. Eventos vicariantes soportados y las areas involucradas, en la
evolucién de Macromischa. Nodos en la Fig. 1. Nodos desde la raiz

Eventos dicotomicos

Areas

Nodos desde la raiz

Descendiente 1

Descendiente 2

0 PRI CUB, ESP
2-3 GUA SMA
4-5 SMA, NSB ESP
5-6 NSB SMA
5-6 SMA HAM, SRO

7 GUA SOR
7-8 HAM SRO, SOR

8 NSB STM
8-9 HAM GUA

Matanzas. Durante el Oligoceno superior-Mioceno Medio,
Puerto Rico se separa de la Espaiola y después la Espafiola
del oriente de Cuba. El centro y el occidente de Cuba se
fragmentaron, y el occidente de Cuba permanecio aislado
hasta el Mioceno Superior, cuando Cuba se configuré como
un territorio continuo.

Durante el resto del Terciario y a través del Pleistoce-
no, Cuba ha tenido una evolucion paleogeografica comple-
ja, caracterizada por ciclos de fragmentaciones y uniones de
su territorio, provocado por una combinacion tanto de
ciclos eustaticos como por movimientos verticales del
territorio. Durante parte del Pleistoceno, el N de la Isla de
la Juventud y la Peninsula de Guanahacabibes estuvieron
unidas entre si y a Cuba, a través de lo que es hoy el Golfo
de Batabano.

Evolucién espacial entre los nodos N2-N5. Representan
la “evolucion oriental” e incluyen la separacion del AC de
las especies actuales de La Espafiola. Presumiblemente, son
los de mayor antigiiedad en la filogenia del taxén y son
congruentes con el periodo cuando Cuba centro-Oriental se
encontraba separada del occidente del archipié¢lago y unida
al Norte-Centro de la Espafiola. II. Entre los nodos N5-
N6. El AC del clado petricola, N5, puede asumirse en
dinamismo espacial ente el oriente y el centro-occidente de
Cuba. Es también un periodo de dinamismo ecoldgico y
genealogico, pues se conjugan derivas en habitos y habitats,
junto a movimientos espaciales y origen de especies en
diferentes linajes. III. En el N7. Aqui culmina la evolucion

128

genealdgica del grupo de especies arboricolas y comienzan
a originarse especies actuales de linajes petricolas en toda
laregion centro-occidental. Es el nodo de mayor dinamismo
genealogico y espacial I'V. En el N8. A partir de este nodo
se originan las dos inicas especies petricolas que viven en
la region oriental.

Las especies entre los nodos 7-10 desde la raiz
pueden representar eventos de especiacion pleistocénicos
y aun mas recientes. Por ejemplo, L. creightoni y L.
versicolor (Roger) estan distribuidas en HAM y en el N de
1J. Estalltima también vive en la Peninsula de Guanahaca-
bibes. Ambas especies pertenecen a dos linajes diferentes
del séptimo nodo desde la raiz. Guanahacabibes emergio
durante el Pleistoceno, y todas estas areas estuvieron
conectadas durante dicho periodo. L. porphyritis (Roger),
endemismo de HAM, est4 ausente del resto de estas areas,
pero pertenece al nodo 8 desde la raiz, por lo que pudo
evolucionar después que desaparecio la conexion pleistocé-
nica. Por ultimo, las especies mas derivadas de Macromis-
cha, el grupo hermano L. banao-L. myersi, tienen una
distribucion vicariante en las alturas de Sancti Spiritus y las
Alturas de Trinidad respectivamente.

Dichas alturas estan separadas por la cuenca del Rio
Agabama, accidente que comenz6 a formarse hace unos
100 000 afios (Iturralde-Vinent, com. pers.)

GUA estuvo involucrada en eventos en N2 y luego
fue ignorada hasta los nodos N7, N9 y N10. Alberga
especies que representan tanto los eventos de especiacion
mas antiguos (L. dissimilis), como los mas recientes (L.



banao-L. myersi) en la evolucion genealdgica del taxon
(Tabla I). Lopez (2002) afirmé que Guamuhaya no solo es
un importante centro de especiacion, sino que funciona
como un refugio de flora orofila. En sentido general, la
semejanza floristica de la region occidental y la oriental es
mayor respectivamente con Guamuhaya que entre si. La
especiaciony evolucion de la diversidad pueden considerar-
se como fenémenos dinamicos no lineales (Halffter, 2000).
Integrando todo lo anterior, GUA podria considerarse como
una “cuenca de atraccion biogeografica” o, simplemente,
como un area que representa un “atractor biogeografico”.
El término atractor es concebido como una abstracion que
significa una region en el espacio donde convergen trayec-
torias dinamicas (Sametband, 1999), de acuerdo con la
conceptualizacion de sistemas dindamicos complejos.
Iturralde-Vinent (1988) y Lopez (1998) expusieron
que los cambios paleoclimaticos provocaron contracciones
en el ambito geografico de la biota de Cuba, la que se
concentrd basicamente en las regiones montafiosas. Ello fue
seguido por expansion ulterior o diversificacion hacia las
nuevas oportunidades ambientales. Lo discutido sugiere
gran dinamismo en la evolucion espacial de la biota cubana
y de manera particular en Macromischa. Pearson (1999)
expuso que los cladogramas muy simétricos indican
especiacion en ambientes dindmicos. La simetria del
cladograma de Macromischa es muy elevada (I.=0,22). Sus

especies aparentan haber seguido una estrategia de rastreo
ambiental (sensu Hengelved, 1997), en la busqueda de
habitat disponibles y sobreviviendo, como linajes evolucio-
narios, a través de la especiacion. Lobo (1999, 2000) le
denomina adaptacion espacial. Este patron también se
ajusta al Modelo de Retraccion Ambiental de Aislados
Periféricos, propuesto por Frey (1999). Ello seria tipico de
ambientes muy dinamicos, como lo ilustran los modelos
considerados de las Antillas.

Resulta una alternativa valida aceptar que la evolu-
cion genealdgica, y por lo tanto, la evolucidon espacial
concomitante, son fenomenos complejos, es decir, dinami-
cos, no lineales y autoinducidos, aunque con toda probabili-
dad perturbados y, en cierta manera, constrefiidos en alguna
direccion por el propio dinamismo del ambiente global en
el cual se encuentran embebidos los organismos y su
historia. Ello es evidente al comprobar la congruencia
generalizada entre la compleja evolucion paleogeografica
de esta pequefa, pero muy dinamica area insular y los
conspicuos movimientos espaciales del taxon. De igual
modo, se observa una notable congruencia entre los
cambios climaticos pleistocénicos, con derivas bruscas
hacia la mayor aridez (Pefialver et al., 2001) y las mismas
tendencias evidentes en la evolucion ecologica de Macro-
mischa.
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Apéndice 1
Composicién de los grupos morfol6gicos de especies en Macromischay distribucion geografica en areas primarias
de endemismo (AE) y distritos fitogeograficos (DF). Areas como en la Fig. 3. Areas secundarias (*). Valor del

Coeficiente de Aridez Biolégico (Ar)

Especies AE

DF Ar

LINAJES ARBORICOLAS

Linaje sallei

L. dissimilis (Aguayo) GUA

L. bruneri (Mann) SMA

L. laetus (Wheeler) SMA, NSB
L. sallei ESP

L. hispaniolae ESP
Linaje gibbifer

L. gibbifer (Baroni) ¢ SMA, NSB?
Linaje squamifer

L. platycnemis (Wheeler) SMA

L. barbouri (Aguayo) SRO, HAM
L. creigthoni (Mann) HAM, IJ*

L. squamifer (Roger)
Linaje splendens

L. violaceus (Mann) SMA

L. splendens (Wheeler) NSB

L. darlingtoni (Wheeler) SMA

L. abeli Fontenla SMA
Linaje purpuratus

L. purpuratus SMA, NSB
L. alayoi Baroni NSB
Linaje punicans

L. punicans (Roger) NSB, STM

SOR, SRO, HAM, GUA, SCU*

19 73

27, 28 67

28, 29, 31, 37 50
28,332 o412

28 41

6,13 12

12, 14 17

5,6, 14, 15, 19, 20, 24 16

28 41

31,35 12

28 41

28 41

28,29, 31, 33, 35, 37, 39 55

33,35 51

32, 33, 36 91

LINAJES PETRICOLAS

Linaje iris

L. gundlachi (Wheeler) SOR

L. wheeleri (Mann) GUA

L. barroi (Aguayo) SRO

L. senectutis Baroni SOR

L. iris (Roger) SOR, SRO
Linaje versicolor

L. versicolor (Roger) HAM, 1J*, PG*
L. poeyi (Wheeler) SOR, SRO
L. bermudezi (Wheeler) SOR, SRO
Linaje porphyritis

L. mortoni (Aguayo) STM

L. nipensis Fontenla NSB

L. porphyritis (Roger) HAM

L. villarensis (Aguayo) GUA

L. banao Fontenla GUA

L. myersi (Wheler) GUA, HAM

5,6 81

19, 20, 24 18
6 81

5 81
5,6,13 11
1,12,13,14 18
56 81
5,6 81
36, 37 17
31 92

13, 14,15 20
19, 20, 21, 25 19
19 73
14,19, 21 17
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