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Capítulo 4

Biogeografía de las hormigas neotropicales

J.E. Lattke
La distribución de las hormigas en América Tropical no es uniforme, ni en cuanto a las especies ni en cuanto a los
géneros. Aquí se intenta identificar algunos de estos patrones de la distribución de las hormigas americanas, en
éste caso desde México hasta Argentina. Cómo aún estamos en pañales respecto a mucha de la información
base necesaria para generar y explicar escenarios biogeográficos detallados y confiables, necesariamente este
capítulo tratará el tema de manera muy amplia y sólo en algunos casos se aventurará en detalles o especulacio-
nes causativas. Pero a pesar de la escasa información disponible, tampoco quiero pecar por pesimista porque es
mucho lo que se ha progresado en la mirmecología americana desde el último intento de describir y explicar la
distribución de formícidos en el continente suramericano por Kusnezov (1963).

Como bien lo describió Brown (2000) hemos entrado en la era de las revisiones taxonómicas, donde el trabajo se
concentra en repasar todas las especies de un género, lo cual representa un avance considerable sobre las
descripciones aleatorias y aisladas de nuevas especies. La adopción de métodos cladísticos ha permitido una
mejor visualización de la evolución de la diversidad y paulatinamente se va aclarando la situación de muchos
taxones, estableciendo monofilias y relaciones de parentesco como dramáticamente ha sido ejemplarizado en la
Tribu Dacetini por los trabajos de Baroni Urbani y De Andrade (1994), y Bolton (1998). Han aparecido listas
faunísticas locales y regionales (Kempf 1970; Maes y MacKay 1993; Zolessi y Philippi 1987; Fernández et al.
1996; Palacio 1999), las cuales poco a poco nos permiten rellenar los vacíos del rompecabezas. Mención espe-
cial amerita el catálogo de Kempf (1972) y su actualización por Brandão (1991), además del catálogo mundial de
Bolton (1995b). Estudios biogeográficos se han realizado a nivel regional (Kempf 1978a, b; Brown 1973; Wilson
1988; Bolton 1995a) como también se han hecho bastantes estudios locales de índole ecológico (Levings 1983;
Olson 1994; Gotwald 1995; Fagua 1999; Kaspari 2000), todos de mucha ayuda. Aparte de lo estrictamente
mirmecológico también se ha progresado en otras áreas del saber como la paleontología, geología y la
paleoclimatología (Iturralde-Vinent y MacPhee 1999; Clapperton 1993; van der Hammen y Absy 1994; Colinvaux
et al. 1996; Patton et al. 1997), generando conocimientos fundamentales para incursionar en la biogeografía
histórica. Por último también se ha progresado en el área teórica, con la presentación de nuevos paradigmas y
metodologías (Croizat 1958; Morrone y Crisci 1995; Humphries y Parenti 1999). La acumulación de información
y recursos humanos en Latinoamérica inclusive permite la edición de tomos enteros dedicados a la biogeografía
en general como los recientes textos de Crisci et al. (2000), y por Llorente y Morrone (2001) para mencionar
algunos libros. En resumidas cuentas, hay mucha más información disponible que la que Kusnezov tuvo a mano
para realizar un estudio de la biogeografía de nuestras hormigas. Dedico éste ensayo a la memoria del Dr.
Nicolás Kusnezov y su obra pionera de 1963.

Grandes patrones

Debemos considerarnos afortunados por nuestra diversi-
dad neotropical, una de las mayores del mundo, comparable
a la de las regiones oriental y Australiana (Ward 2000). Tene-
mos el segundo lugar en cuanto el mayor número de géneros
de formícidos  (107) de cualquier región, representando el
39% del total mundial, antecedido por los 124 géneros de la
región Indoaustraliana. De todas las regiones biogeográficas

tenemos el mayor número de géneros endémicos (53), repre-
sentando el 19% de todos los géneros descritos y casi la
mitad de los géneros restringidos a una región, nos sigue
Africa con 29 géneros endémicos (Bolton 1995a). En Améri-
ca además, hay dos subfamilias endémicas: Ecitoninae y
Leptanilloidinae. La fauna de hormigas de Suramérica tiene
elementos compartidos con otras masas continentales así
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que tenemos en común una mayor cantidad de géneros
endémicos con la región Neárctica que con cualquier otra
región, y en segundo lugar con la región Indo-australia-
na. Tenemos muy poco en común con la región
Paleárctica y ningún grupo endémico a las dos regiones
y tampoco compartimos ningún género de manera exclu-
siva con el continente africano. Todos los géneros com-
partidos con Africa corresponden a géneros con amplia
distribución en el trópico (Brown 1973). La única excep-

ción es el género africano Paedalgus, el cual muy bien
podría ser un sinónimo del género Carebara, el cual sola-
mente se conoce al este de los Andes (Bolton y Belshaw
1993; Fernández 2002b). Información más detallada so-
bre los géneros compartidos con otras regiones
biogeográficas se pueden consultar en Brown (1973) y
Bolton (1995a), tomando en cuenta que han habido mu-
chos cambios de nomenclatura desde la impresión del
trabajo de Brown (1973).

Áreas de endemismo y diversidad

Se dice que un taxón es endémico a un sitio si solamente se
encuentra allí y en ningún otro sitio; sin embargo el área de
endemismo puede variar. Tenemos casos extremos de gran
cobertura como Cyphomyrmex rimosus que se encuentra
desde Norteamérica hasta el sur de Suramérica y diríamos
que es endémico a América. El endemismo puede limitarse a
una isla, como Gnamptogenys schmitti, conocido solamente
de La Española, o limitarse a un desierto como el caso de
Pogonomyrmex foreli, conocido solamente de un sector ári-
do del noreste de Colombia. En casos de una distribución
muy limitada, hay especies que solamente se conocen de un
valle determinado o una sola localidad. Todos estos datos
de distribución endémica pueden cambiar a medida que se
intensifican las colecciones y los inventarios. La mayoría de
los organismos son raros, es decir que si hacemos un
muestreo hallaremos que la mayor cantidad de ejemplares
pertenecerán a pocas especies y tendremos la mayoría de
especies representadas por muy pocos individuos (Gaston
1994). Como este patrón también es valedero para las hormi-
gas (Kempf 1978a), entonces la advertencia es que muchas
especies con una distribución muy restringida según los
conocimientos actuales probablemente resultarán con un
rango de distribución mayor en el futuro. Asuntos prácticos
taxonómicos como también asuntos teóricos pueden tener
injerencia en definir los grados de endemismo de un taxón. El
taxón va variar según la práctica del taxónomo en enfatizar
diferencias o similitudes, como también el concepto particu-
lar de especie tomado en cuenta. Cabe señalar que la joven
pero pujante ciencia de filogeografía investiga la relación
entre la genealogía de genes (en vez de especies) y sus pa-
trones de distribución geográfica (Avise 2000) lo que conlle-
va a considerar endemismo genético no necesariamente apa-
rente a través de la morfología.

Seguidamente se proponen algunas áreas del Neotrópico
que se perfilan como lugares poseedores de una cantidad
mayor de endemismos que las áreas circundantes, o como
lugares con una diversidad mayor que las áreas circundan-
tes, todo referido a Formicidae por supuesto. Con frecuencia
las áreas con un alto grado de endemismo suelen ser simul-
táneamente áreas de alta diversidad (Gaston y Spicer 1998).
Las fuentes principales de información son revisiones

taxonómicas recientes (De Andrade 1998; De Andrade y
Baroni Urbani 1999; Bolton 2000; Brandão 1990; Brandão et
al. 1999; Brown 1974, 1975, 1976, 1978, 1980 a,b; Cuezzo 2000;
Diniz 1990; Kempf 1973, 1974; Kugler 1994; Kugler y Brown
1982; Lattke 1995, 1997; MacKay 1996; Taber 1998; Ward
1989, 1993, 1999; Watkins 1976), además del trabajo
biogeográfico de Bolton (1995a), y los catálogos de Kempf
(1972) y Brandão (1991). Estas propuestas son preliminares
y hace falta más información para corroborarlas y delimitarlas
mejor, añadir nuevas áreas o sencillamente refutar lo pro-
puesto. Las regiones corresponden al esquema de Morrone
(2001) pero las áreas son apreciaciones mías. Se han incluido
algunos datos sobre la fauna neárctica ya que un número
nada despreciable de hormigas del norte han logrado pene-
trar el Neotrópico.

Región Neárctica

Esta región abarca las áreas templado-frías desde Canadá y
los Estados Unidos de América hasta el norte de México
(Morrone 2001). La región neárctica encuentra sus límites
sureños en el altiplano mexicano y hay géneros típicos de
Norteamérica cuyos límites meridionales coinciden con di-
cho altiplano. El género Myrmecocystus  es un buen ejemplo
ya que su distribución se delimita en el norte dentro del Esta-
do de Washington, se delimita en el este por las Rocosas
(Snelling 1976), su distribución meridional colinda aproxima-
damente con el altiplano mexicano. Acanthomyops se en-
cuentra principalmente en los Estados Unidos en ambos la-
dos del río Mississippi pero hay una especie que se ha co-
lectado en Hidalgo y Puebla (Wing 1968). Aphaenogaster
es más diverso en el Paleárctico (77 especies) y Neárctico (19
especies) pero hay unas ocho especies conocidas en el
Neotrópico, donde el género llega hasta Centroamérica e in-
clusive hay dos especies conocidas en Colombia (Fernández
et al. 1996). El género Stenamma cuenta con 17 especies
descritas neárcticas pero Longino y Hanson (1995) estiman
unas 15 especies en Costa Rica y hay una en Colombia (Kempf
1972). La afinidad de Stenamma hacia climas templados se
observa en Costa Rica donde estas hormigas son más comu-
nes en bosques nublados de montaña y su abundancia dis-
minuye a medida que uno desciende en altitud, especialmen-
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te por debajo de las 700m sobre nivel del mar. Formica es un
género típicamente Holárctico pero hay 6 especies que habi-
tan la región Neotropical, incluyendo algunas especies del
grupo fusca cuya distribución llega hasta Veracruz (Francoeur
1973) y hay un registro no publicado para Guatemala
(Shattuck, com. pers.). Myrmica es otro género representati-
vo de la región Holárctica pero hay por lo menos una especie
presente en México (Creighton 1950). El género Xenomyrmex
tiene unas cuantas especies en Norte y Centroamérica
(Ettershank 1966), y por lo menos una en la cordillera oriental
de Colombia (F. Fernández, com. pers.), pero según Bolton
(1995a) éste grupo podría ser un sinónimo de Myrmecina,
un género de mayor distribución, especialmente en la región
Indoaustraliana. Se conoce una especie de Myrmecina en
las selvas nubladas de México (P. Ward, com. pers.)

Región Andina

La región andina se extiende hacia el norte desde la Patagonia
argentino-chilena por el costado occidental de Suramérica
hasta las altas cordilleras de Venezuela (Morrone 2001). Por
el momento sólo se considera Chile, sin embargo más estu-
dios deberían sugerir áreas adicionales al norte de Chile.
Parte del problema es la carencia de recolecciones en países
claves como Bolivia y Perú.

Chile

Las áreas de endemismo no necesariamente coinciden con
áreas de alta diversidad y el mejor ejemplo es Chile, donde se
encuentran las provincias Subantártida, Chilena central y el
sur del páramo Puneño (Morrone 2001). La fauna
mirmecológica chileña es pobre si la comparamos con el res-
to de la fauna latinoamericana. La cantidad de géneros pre-
sente, si restamos a las invasoras, a duras penas tiene aproxi-
madamente un 10% de los géneros en el resto de Suramérica
(Snelling y Hunt 1975). Inclusive si se compara con su veci-
na latitudinal Argentina, la flaqueza de su fauna de hormigas
es notoria. Pero de las 62 especies incluidas en la revisión de
la fauna chileña por Snelling y Hunt (1975), casi el 55% son
endémicas, y de éstas pocas son comunes. Mientras que las
afinidades de su fauna es mayoritariamente con Argentina,
hay especies cuyas afinidades más cercanas podrían estar
cruzando la Antártida, como sugiere el caso de Monomorium
denticulatus (Heterick 2001) cuyos parientes más cercanos
conocidos residen en Australia. El género Nothidris (un si-
nónimo probable de Monomorium) tiene 3 especies, todas
restringidas a las montañas de Chile, y tendría sus parientes
más cercanos en Australia (Bolton 1987). El género
Lasiophanes, endémico a Chile y Argentina, es el único gru-
po americano dentro de la Tribu Melophorini (Bolton 1995a),
donde los demás miembros son casi exclusivamente austra-
lianos, exceptuando algunas especies regadas en Nueva
Guinea y Nueva Zelanda (Shattuck 1999). Sin embargo en
esta tribu faltan estudios para proponer su monofilia. ¿Se
podrá ver algo parecido para otros grupos? Las dos espe-

cies endémicas de Amblyopone o la especie endémica de
Heteroponera son hormigas chilenas interesantes para
comparar. ¿Se localizan sus parientes más cercanos al otro
lado del globo, o al otro lado de los Andes?

La carencia en Chile de algunos grupos muy exitosos en el
resto de América es llamativo, inclusive tratándose de gru-
pos que de alguna manera se encuentran en zonas templa-
das y áridas como las ecitoninas o Attini. Otros grupos tro-
picales y numerosos que faltan son los Cephalotini, Dacetini
y Crematogaster. ¡Asombrosamente hay una sola especie
nativa de Pheidole, la cual tambien se encuentra en Peru!
La mirmecofauna chileña presenta un aspecto “desequili-
brado”, algo parecido a una isla y es examinando su situa-
ción que vemos que se trata de una isla terrestre, bordeada
lateralmente por el oceáno Pacífico y los Andes, circunscrita
en el norte por desiertos y en el sur por el frío austral. Los
Andes de Chile y Argentina empezaron a levantarse desde el
Cretácico Tardío (Riccardi 1987; Mpodozis y Ramos 1989),
cuando Suramérica aún estaba adherida a partes de
Gondwana. Si bien algunos de estos grupos ausentes han
podido existir antes, cuando las condiciones climáticas eran
“tropicales”, y eventualmente extinguirse, otros habrían sur-
gido en el resto de Suramérica posterior a la orogenia del sur
de los Andes. Estos últimos grupos aún no han podido fran-
quear las barreras que representan la cordillera aAEndina y
los desiertos de la costa, pero si han logrado enriquecer la
fauna de la vecina Argentina como lo han propuesto Medel
y Vázquez (1994) para Pogonomyrmex.

Región Neotropical

Esto es el trópico americano, desde el norte de México hasta
el centro de la Argentina (Morrone 2001).

Neotropical norte

Aquí se incluyen las provincias de Sierra Madre oriental,
golfo de México, Península de Yucatán, Chiapas, y parte del
oriente de América central de acuerdo con Morrone (2001).
Los límites septentrionales de muchos grupos neotropicales
se encuentran aquí, en especial en los alrededores de
Veracruz, como ocurre con los géneros Apterostigma,
Blepharidatta, Eciton, Lachnomyrmex, Myrmicocrypta,
Octostruma, Platythyrea y Typhlomyrmex, para nombrar al-
gunos. Géneros que tienen especies endémicas en esta zona
incluyen Acromyrmex, Adelomyrmex, Amblyopone,
Apterostigma, Basiceros, Belonopelta, Cyphomyrmex,
Crematogaster, Dorymyrmex, Hypoponera, Leptogenys,
Leptothorax, Neivamyrmex, Octostruma, Odontomachus,
Pheidole, Pogonomyrmex, Pseudomyrmex, Pyramica,
Rogeria, Sericomyrmex, Stenamma, Strumigenys y
Trachymyrmex. Muchas de las especies endémicas a esta
zona hallan el límite sur de su distribución en la zona seca
costarricense de Guanacaste (Longino y Hanson 1995). El
grupo ferrugineus de Pseudomyrmex se halla principalmen-
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te desde México hasta Centroamérica, con una especie que
llega a Colombia (Ward 1993). El género Cryptopone tiene
una especie en América, distribuida desde Norteamérica has-
ta Costa Rica (Longino y Hanson 1995) y el género
Adelomyrmex tiene mayor diversidad de especies en
Centroamérica que en Suramérica. El género Perissomyrmex
también se encuentra en esta zona. La fauna parece ser
mayoritariamente de origen suramericano pero aún tiene ele-
mentos derivados de la región paleárctica.

Cuba y Haití

Aquí se incluye las provincias La Española, y Cuba según
Morrone (2001). Esta fauna no es particularmente rica, salvo
en el caso de algunos taxones, pero se destaca por los
endemismos a nivel de especies. La fauna cubana tiene casi
el 50% de especies de hormigas endémicas de la isla y La
Española tiene casi es 36% de especies endémicas (Wilson
1988). No hay géneros endémicos de hormigas para el Cari-
be. En su mayoría la fauna muestra una afinidad por
Suramérica, salvo algunos elementos como Aphaenogaster
que es más típico de Norteamérica y hoy solamente se cono-
ce de una especie en La Española además de fósiles en ám-
bar. La relación suramericana de la fauna de estas islas po-
dría explicarse por la existencia de una conexión terrestre
con el norte de Suramérica durante el Eoceno Tardío -
Oligoceno Temprano (Iturralde-Vinent y MacPhee 1999). Sin
embargo dado las relativas breves distancias del sur de
Norteamérica, no se puede descartar la dispersión en algu-
nos casos. La dispersión entre las islas podría ejemplificarse
con la hormiga cultivadora de hongos Mycocepurus smithii,
que se encuentra muy difundida por las playas del Caribe.
Información adicional en éste ensayo sobre la fauna Caribeña
se encuentra en las secciones dedicadas a patrones insula-
res, radiación y extinción.

Chocó

Esta zona abarca desde Costa Rica hasta Ecuador, incluyen-
do las siguientes provincias según Morrone (2001): occi-
dente del istmo de Panamá, Chocó, Magdalena, Cauca y oc-
cidente de Ecuador. La fauna costarricense en sus tierras
bajas del Atlántico tiene mucha fauna endémica pero más
emparentada con Suramérica que con el Neárctico, y la fauna
del lado del Pacífico es más suramericana aún (Longino y
Hanson 1995). Muchos géneros originales de Norteamérica
encuentran el límite sur de su distribución. Hay especies
endémicas en los géneros Anochetus, Atta, Belonopelta,
Cephalotes, Crematogaster, Dolichoderus, Eciton,
Gnamptogenys, Leptanilloides, Leptogenys,
Megalomyrmex, Odontomachus, Oligomyrmex,
Pachycondyla, Pheidole, Pogonomyrmex, Probolomyrmex,
Pseudomyrmex, Pyramica, Simopelta, Stenamma,
Strumigenys, y Stegomyrmex. Hay dos géneros endémicos,
Lenomyrmex, distribuidos desde Panamá hasta Ecuador
(Fernández y Palacio 1999), y Protalaridris, conocido en

Colombia y Ecuador (Brown 1980a, b). No solamente se ca-
racteriza está región por los endemismos, sino también por la
gran riqueza de especies presentes. Lattke, Fernández y Pa-
lacio (en evaluación) realizaron un levantamiento regional
del género Gnamptogenys y encontraron la presencia de
más de la mitad de las especies americanas en Colombia y
Ecuador. La riqueza de especies en Apterostigma también
tiene un pico en esta zona (Lattke 1997). Palacio (1999) le-
vantó las ecitoninas de Colombia y encontró la presencia de
10 especies de las 12 conocidas (83%) de Eciton, 3 especies
de las 4 conocidas (75%) de Cheliomyrmex, 26 especies de
las 120 conocidas (22%) de Neivamyrmex, 4 especies de las
8 conocidas (50%) de Labidus y 2 especies de las 2 conoci-
das (100%) de Nomamyrmex.

SE Brasil

Esta área incluye las siguientes provincias según Morrone
(2001): bosque atlántico brasileño, bosque de Araucaria
angustifolia, Pampa y Chaco. Tenemos indicios de un área
de endemismo por especies endémicas en los géneros
Acanthostichus, Acromyrmex, Anochetus, Apterostigma,
Basiceros, Cephalotes, Crematogaster, Cylindromyrmex,
Cyphomyrmex, Dolichoderus, Eciton, Pachycondyla,
Gnamptogenys, Hypoponera, Leptothorax, Megalomyrmex,
Mycetosoritis, Neivamyrmex, Octostruma, Odontomachus,
Oxyepoecus, Pheidole, Pseudomyrmex, Pyramica,
Simopelta, Stegomyrmex, Strumigenys y Trachymyrmex. En
los géneros Pyramica y Strumigenys hay algunas especies
como S. oglobini y S. milax que constituyen especies algo
aisladas, ubicadas dentro de sus propios grupos (Bolton
2000). El género Apterostigma tiene un pico en su diversi-
dad aquí (Lattke 1997). La única especie americana conocida
de Sphinctomyrmex y la única especie americana de
Phalacromyrmecini, Phalacromyrmex fugax son endémicas
de esta zona. La mayoría de las especies conocidas de
Oxyepoecus se encuentran en esta zona y el norte de la Ar-
gentina (Kempf 1972). Kempf (1978b) y Kempf y Lenko (1976)
realizaron un estudio biogeográfico de las hormigas del Es-
tado de São Paulo y áreas vecinas, dejando claro que no
solamente hay una gran riqueza de especies,  sino que tam-
bién hay un alto grado de endemismo para la región Atlánti-
ca que incluye las serranías del Mar, Mantiqueira, y
Paranaplacaba, además del valle de São Paulo y la cuenca
del río Paraiba. La riqueza biológica de ésta zona además se
ve reflejada en las plantas (Viana et al. 1997), y también en
los vertebrados, como los 14 géneros endémicos de primates
y roedores (Patton et al. 1997), y un alto endemismo para
aves (Fjeldså y Rahbek 1997).

Cuenca Orinoco-Amazonas

Esta vasta área no es nada homogénea, porque incluye mu-
chos accidentes topográficos como el Escudo Guyanés y
según Morrone (2001) contiene no menos de 10 provincias.
Tiene que ser un centro de riqueza y endemismo sencilla-
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mente por la gran superficie que cubre. Se conocen especies
endémicas en los siguientes géneros: Acanthostichus,
Anochetus, Apterostigma, Cephalotes, Crematogaster,
Cylindromyrmex, Dinoponera, Dolichoderus,
Gnamptogenys, Megalomyrmex, Ochetomyrmex,
Octostruma, Odontomachus, Pseudomyrmex, Pyramica,
Strumigenys y Trachymyrmex. También hay géneros endé-
micos: Allomerus, Asphinctanilloides, Creightonidris,
Daceton, Gigantiops, Mycetarotes, y Myrcidris. Muchas
especies típicas de esta zona extienden su rango de distribu-
ción hacia el noreste hasta la zona del delta de río Orinoco.
En esta área podrían reconocerse dos zonas según los
endemismos: cuenca amazónica occidental y el Escudo
Guyanés. La cuenca amazónica occidental está compuesta
por partes de las siguientes provincias: Napo, Ucayali,
Yungas, y Pantanal según Morrone (2001). Se han registra-
do especies endémicas de Anochetus, Apterostigma,
Basiceros, Dolichoderus, Megalomyrmex, Odontomachus,
Pseudomyrmex y Stegomyrmex. El grupo viduus de
Pseudomyrmex tiene mayor diversidad en esta zona. Esta
zona también tiene una elevada riqueza en mariposas (Robbins
y Opler 1997), árboles (Gentry 1988), y aves (Haffer 1990),
además de reptiles y anfibios (Wilson 1992). El Escudo
Guyanés, Provincia Guyana de Morrone (2001), tiene espe-
cies endémicas en Apterostigma y Gnamptogenys. También
tiene una cantidad alta de endemismo en aves (Haffer 1990;
Fjeldså y Rahbek 1997), además de un endemismo algo me-
nor a 40% para especies de plantas (Berry et al. 1995).

Explicaciones

Apenas estamos empezando a hurgar en el porqué de estas
áreas de endemismos y diversidad. Una de las explicaciones
más influyentes de los últimos años intenta explicar estos
patrones como consecuencia de los cambios climáticos cí-
clicos asociados a las glaciaciones del Pleistoceno. Las sel-
vas habrían sufrido una reducción significativa ante aridez y
bajas temperaturas, pero en algunos sitios hubiesen sobre-
vivido como remanentes en refugios, albergando otras for-
mas de vida habituadas a condiciones mésicas (Haffer 1969;
Vanzolini 1970). Actualmente se reconoce la influencia de los
Ciclos de Milankovitch sobre estos cambios climáticos y el
hecho de que éste mecanismo ha funcionado desde el
Mesozoico como mínimo (Haffer 2001). La teoría hace hinca-
pié en la multiplicación, extinción y migración de especies
animales en ondas como respuesta los cambios de clima y
vegetación. Se han propuesto varios de estos refugios en
Suramérica, y uno de ellos, la franja occidental de la cuenca
Amazónica, ha sido llamada la flora y fauna más grande del
mundo (Wilson 1992). En esta franja no existe evidencia de
una fragmentación pasada de las selvas (Haffer 2001) y la
topografía de las laderas andinas entre 5°N y 15°S actúan
como una trampa para aire húmedo que hubiese favorecido
pluviosidad a pesar de la aridez generalizada durante los
máximos glaciares (Hooghiemstra y van der Hammen 2001).
Ward (1999) postula diferentes eventos de especiación pre-

vios al Pleistoceno en el grupo viduus de Pseudomyrmex
que está distribuido en la cuenca amazónica. Dentro de di-
cho grupo se destaca la relación hermana de un subgrupo
del occidente de la cuenca amazónica con los demás miem-
bros del grupo. Esta divergencia sería Terciaria y pudo haber
sido propiciada por el efecto vicariante de un mar interior
amazónico durante el Mioceno (Räsänen et al. 1995), ade-
más de contar con un refugio.

Sin embargo, las condiciones algo áridas y extensión de las
sabanas también han podido ayudar a dispersar especies
adaptadas a dichas condiciones; posibles ejemplos pueden
ser Pogonomyrmex naegeli y Pseudomyrmex termitarius,
hormigas típicas de muchas sabanas en Suramérica, inclusi-
ve con poblaciones en sabanas muy aisladas por grandes
extensiones de bosque en la cuenca del Amazonas - Orinoco.
Tal vez lo mismo podría ocurrir con algunas especies de
Dorymyrmex que anidan en arena, pero primero tenemos que
poner orden en su taxonomía. Orogenias también han contri-
buido a la diversificación de la mirmecofauna, tanto por sus
efectos vicariantes como por sus efectos sobre el clima re-
gional. El levantamiento de los Andes dividió fauna a ambos
lados y también separó poblaciones entre los múltiples va-
lles andinos, notándose este efecto más en el norte donde el
levantamiento fue más reciente que en el sur. Esto se
ejemplifica con la cuenca alta del Amazonas y también en el
Chocó y la cordillera Occidental de Colombia. Las montañas
en el Chocó no son demasiada altas, no hay picos nevados,
y están dentro de uno de los sitios con mayor pluviosidad
conocido y una de las más ricas en especies vegetales. La
división de faunas por la cordillera andina se refleja en las
especies hermanas Apterostigma carinatum y A. tropicoxa
(Lattke 1997). La primera está distribuida desde el noreste
peruano hasta el noreste brasileño, y la segunda especie se
conoce del suroeste colombiano. En el grupo Dendromyrmex
de Camponotus hay una relación hermana entre C. nitidior,
de Centroamérica y el occidente de Colombia, y C. nidulans,
del oriente de Colombia hasta Brasil (Fernández 2002a). En
Lenomyrmex también hay una situación análoga entre dos
especies hermanas dividas por los Andes (Fernández 2001).

Radiaciones

A veces ocurre una diversificación relativamente rápida de
linajes, donde los diferentes linajes adquieren una o diver-
sas adaptaciones respecto sus parientes ancestrales, un fe-
nómeno llamado radiación adaptativa (Futuyma 1998). Esta
radiación puede relacionarse con muchas cosas, sea un nue-
vo tipo de alimentación o un cambio de hábitat. En el caso de
radiación hacia un hábitat o conjunto de condiciones
climáticas novedosas se posibilita la ocupación de áreas
geográficas previamente poco aprovechadas. El grupo
Macromischa del género Leptothorax en Cuba podría ser
un ejemplo de éste fenómeno (Kusnezov 1963) ya que de las
69 especies americanas conocidas unas 41 especies son en-
démicas a Cuba, y tiene entre sus miembros un grupo
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monofilético de 14 especies que se ha especializado en ani-
dar en fisuras de roca calcárea (Fontenla 2000). La relativa
rapidez del proceso está implícito en el hecho de que estas
calizas son formaciones relativamente recientes, cuyos
orígines probablemente no anteceden el Plioceno (Iturralde-
Vinent 1988). Otro aparente ejemplo es el género
Pogonomyrmex, que con 58 especies conocidas (Bolton
1995b) está distribuido desde Norteamérica hasta la parte
templada del sur de Suramérica. Las especies más
plesiomórficas, desde el punto de vista morfológico y bioló-
gico son contadas y están en la parte tropical húmeda del
norte de Suramérica (Fernández y Palacio 1997), donde ade-
más se halla el grupo hermano aparente, el género
Hylomyrma (Kusnezov 1955, 1963; Kempf 1973; Taber 1998).
Pogonomyrmex se ha adaptado bien a condiciones áridas
templadas, y hallamos dos radiaciones principales, una en
Norteamérica que cubre principalmente México y el suroeste
de los EEUU, además de otra en Argentina y Chile. También
se conocen dos especies endémicas a zonas áridas en La
Española y otra en el desértico noreste colombiano. A nive-
les geográficos más amplios se podría argumentar que algu-
nos géneros de distribución cosmopolita han sufrido una
radiación en el Neotrópico por la gran cantidad de especies
en comparación con las demás regiones biogeográficas. Este
sería el caso de Pheidole con 201 especies neotropicales
fuera de las 545 conocidas (37%), Camponotus con 259 es-
pecies fuera de las 931 conocidas (28%), y Solenopsis con
90 especies fuera de 181 conocidas (50%) (Bolton 1995a).
Brown (1973) atribuyó la radiación de Pheidole en general
como un éxito competitivo frente otros grupos de hormigas
como las dolichoderinas, pero la situación amerita estudios
más profundos para sustentar cualquier explicación.

Patrones isleños

Al hablar de islas en América nos limitaremos al Caribe y a
las Antillas Mayores en particular ya que la isla de Trinidad
básicamente es una extensión de tierra firme, conectada has-
ta hace poco a la costa de lo que hoy en día es Venezuela. La
diversidad de hormigas en las islas del Caribe evidencia la
relación directamente proporcional que guarda el área geo-
gráfica con el número de especies (Gaston y Spicer 1998).
Las islas con mayor área tienen una mayor cantidad de espe-
cies de hormigas, como lo evidencian Cuba y La Española,
las islas más grandes del Caribe, que no solamente tienen
más especies, sino también la mayor cantidad de especies
endémicas (Wilson 1988). En el Caribe, Fowler (1984) halló
que para hormigas de la tribu Attini no solamente las diferen-
cias en el área geográfica determinan la cantidad de especies
sino también la distancia de tierra firme continental. La natu-
raleza a veces “desequilibrada” de una fauna insular se evi-
dencia en Cuba, donde existe un conjunto de especies dife-
rentes a lo que uno esperaría si se compara con un área
continental equivalente. De nuevo recurrimos al grupo
Macromischa de Leptothorax como un ejemplo ya que es-
tas hormigas constituyen casi el 26% de todas las hormigas
conocidas en Cuba (Fontenla 1994). En cambio faltan hormi-

gas que son comunes en tierra firme como miembros de los
géneros Acropyga, Azteca, Dolichoderus o Ectatomma, y
no hay ninguna ecitonina (Fontenla 1997).

Gradientes latitudinales

El gradiente latitudinal de riqueza de especies en América es
el típico, con una mayor abundancia de especies en el trópi-
co y en las zonas boscosas en particular (Ihering 1894;
Kusnezov 1963; Brown 1973), disminuyendo ésta a medida
que uno se aleja de la franja tropical. Este gradiente de dismi-
nución de especies no es parejo. Ward (2000) analizó el con-
tenido de 110 muestras de hojarasca tamizada tomados de
localidades tanto tropicales como templados de diversos
continentes y halló que el gradiente latitudinal de especies
tiene mayor pendiente para localidades de tierras bajas
(<1.000m) que los de tierras altas (>1.000m). Esto parece su-
gerir que taxones de localidades calientes son más sensibles
a climas frescos que los taxones de climas montanos, donde
pasar de un clima fresco a otro más fresco aún por efecto
latitudinal no es tan limitante hasta cierto punto. Aunque la
alta riqueza de los bosques tropicales es general, si nos dis-
ponemos a estudiar algunos grupos en particular veremos
que hay unas cuantas excepciones. Como un ejemplo pode-
mos considerar el género Pogonomyrmex, cuya mayor can-
tidad de especies se concentra en el suroeste de los EEUU y
el norte de México, además de otra concentración de diversi-
dad en Argentina y Chile (Kusnezov 1963; Taber 1998). El
género dolicoderino Forelius también está dividido en dos
poblaciones, una distribuida desde Panamá hasta el norte de
los EEUU y otra población en el sur de Bolivia y de Brasil
hasta Argentina (Shattuck 1992). La diferencia respecto
Pogonomyrmex es que no se conocen ejemplares de Forelius
en el norte y centro de Suramérica (Cuezzo 2000).

Gradientes altitudinales

En general a medida que la localidad es de mayor altitud
sobre nivel de mar, la riqueza de especies de hormigas va
disminuyendo (Brown 1973; Olson 1994; Longino y Hanson
1995; Fisher 1997; Fagua 1999), aunque la pendiente de di-
cha merma es ligeramente menor para localidades templadas
que para localidades tropicales, por lo menos para hormigas
provenientes de muestras de hojarasca tamizada (Ward 2000).
En el mismo estudio se halló que para muestras de hojarasca
tamizada el gradiente altitudinal de riqueza de especies evi-
dencia un ligero descenso a menos de 500m para el trópico.
Ward (2000) determinó que para localidades menores de 30°
latitud hay una correlación positiva entre riqueza de espe-
cies y altitud, mientras que para dichas localidades iguales o
a mayor altitud que 500m esta relación es negativa. A pesar
de la disminución de diversidad a medida que aumenta la
altitud puede haber localmente muchas hormigas, aunque
sean pocas especies como suele suceder a los 3.500 ó 4.000
metros en los Andes. Las razones de dicha disminución po-
drían relacionarse con las bajas temperaturas de tierras altas
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que merman las actividades físicas y procesos fisiológicos
(Brown 1973). Observaciones personales de actividad de
hormigas en los páramos andinos o las cumbres de algunos
Tepuyes ponen de manifiesto el rol aparente de la tempera-
tura cuando la abundante actividad de hormigas sobre el
suelo o la vegetación se desvanece al tapar las nubes el sol.
Sin embargo la existencia de algunos especialistas en condi-
ciones frías no debe ignorarse como lo ejemplariza
Camponotus punctulatus que habita altitudes superiores a
los 4.000m en la parte austral de Suramérica (Kusnezov 1963),
o la espectacular ponerina, Pachycondyla carbonaria de
coloración púrpura casi metálica, típica de los bosques
andinos de Colombia y Venezuela. Algunas hormigas son
más comunes en zonas altas que bajas; por ejemplo es más
fácil colectar Myrmelachista, un grupo de formicinos
arbóreos, en altitudes mayores de 1.300m que a menor altura.
Brachymyrmex también parece ser afín con las alturas en
Suramérica (F. Fernández, com. pers.). Transectas altitudinales
sugieren que muchas especies de hormigas tienen un rango
altitudinal bastante restringido y con frecuencia lo que an-
tes se consideraba como una sola especie, resultan ser va-
rias especies crípticas con distribución parapátrica, dividi-
das por altitud (Longino y Hanson 1995).

Patrones históricos

La edad de las hormigas

Tenemos cada vez más indicios de una existencia de las hor-
migas que abarca por los menos desde el Cretácico Tempra-
no (Brandão et al. 1990; Grimaldi y Agosti 2000a, b) y posi-
blemente más temprano. Estos indicios tienen su base en el
hallazgo de fósiles (Grimaldi et al. 1997; Grimaldi y Agosti
2000b), y están implícitos en la existencia de grupos
monofiléticos de distribución disgregada con relaciones her-
manas de parentesco (Baroni Urbani 1980; Bolton 1998;
Heterick 2001; Lattke 2003b) y estudios de cambios en se-
cuencias de nucleótidos (Crozier et al. 1997). Este estudio
molecular indicó un origen para los formícidos en el Jurásico
Temprano, opinión controvertida y criticada por la manera
en que se calibró el reloj molecular con el fósil de Cariridris
bipetiolata, una posible mirmeciina suramericana (Grimaldi
et al. 1997; Rust y Andersen 1999). Sea Cretácico o Jurásico,
todo esto viene a corroborar las sospechas de Kusnezov
(1955), quien abogó por un origen mesozoico de las hormi-
gas e inclusive no descartó que fuese Mesozoico Temprano.
Sin embargo no todo el mundo está convencido de que las
evidencias usadas para señalar la existencia de hormigas en
el Cretácico sean fidedignos (Poinar et al. 1999; Poinar et al.
2000; De Andrade, com. pers.). El argumento principal en
este caso es que los fósiles cretácicos no representan hormi-
gas, sino himenópteros muy parecidos.

Grimaldi y Agosti (2000b) revisan el registro fósil de hormi-
gas y otros himenópteros cercanamente emparentados y plan-
tean que las primeras hormigas no pasaban del cretácico en

edad, y que la primera diversificación de formícidos ocurrió
durante el cretácico medio. Las hormigas más primitivas dese
el punto de vista morfológico son de la subfamilia
Sphecomyrminae, un grupo que se conoce solamente de fó-
siles cretácicos recuperados en el hemisferio norte. Se con-
sideran grupo hermano a las demás hormigas o hasta
ancestros parafiléticos (Grimaldi y Agosti 2000b). Se señala
a las mirmeciinas y notomirmecinas como lo más primitivo
entre las hormigas vivas, y sin duda hay razones de índole
morfológico y biológico para apoyar estas afirmaciones
(Hölldobler y Wilson 1990). Pero esto no debe hacernos pen-
sar que no existen otros linajes con una historia tan antigua
o posiblemente más antigua solamente porque no exhiben
una morfología predominantemente plesiomórfica. El hecho
de conservar rasgos plesiomórficos no necesariamente im-
plica algo globalmente primitivo, porque tratándose de gru-
pos con una relativa larga historia evolutiva, ha habido mu-
chas oportunidades para especializaciones, tanto
morfológicas como biológicas. Ahora se conocen fósiles
cretácicos de Ponerinae, Formicinae y posiblemente de
Dolichoderinae y Myrmeciinae (Brandão et al. 1990; Dlusskyi
1999; Grimaldi y Agosti 2000b), es decir contemporáneas a
las plesiomórficas esfecomirminas (Figura 4.1). Es poco pro-
bable que Ponerinae, tal como se define actualmente, sea
monofilético y el problema podría ser concretamente un caso
de parafilia (R. Keller, com. pers.). En vista de los pocos fósi-
les y las ambigüedades filogenéticas, también hace falta exa-
minar la distribución actual, algunos aspectos biológicos y
la paleogeografía para reconsiderar las conclusiones de
Grimaldi y Agosti (2000b).

Bolton (1990c) y Baroni Urbani et al. (1992) proponen la
monofilia de un grupo formado por Aenictinae,
Aenictogitoninae y Dorylinae, y el grupo hermano de este
clado sería Ecitoninae. Ecitoninae es exclusivamente ameri-
cano y Aenictogitoninae es exclusivamente africano.
Dorylinae es principalmente africano con una presencia es-
cuálida en las regiones oriental e Indo-australiana. Aenictinae
es principalmente africano y eurasiático, pero tiene una pre-
sencia marginal en el Paleárctico y Australia (Bolton 1995a).
No hay ninguna hormiga de estos grupos en Madagascar, ni
restos en ámbar del Báltico (Dlusskyi 1997). Según el esque-
ma de Grimaldi y Agosti (2000b) la separación entre estos
linajes oscila entre los 40-45 Ma, luciendo demasiado recien-
te si por lo menos tomamos en cuenta los efectos de movi-
mientos tectónicos, los cuales son más importantes para éstas
hormigas debido a la incapacidad de las reinas para volar.
Fisher (1997) planteó la posibilidad de un origen gondwánico
para el ancestro compartido por las ecitoninas y dorylinas,
ubicando el linaje ancestral antes de la separación entre
Suramérica y Africa (hace 90-100 Ma), pero después de la
separación entre Madagascar y Gondwana (hace 132 Ma).

Las fechas muy recientes de Grimaldi y Agosti (2000b) se
hacen más patentes si examinamos la divergencia propuesta
para Cerapachyinae, grupo hermano del clado tratado ante-
riormente, es de 50 Ma, apenas unos 5 Ma anteriores al
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Figura 4.1  Origen y diversificación más temprano para las subfamilias de las hormigas tomando en cuenta el registro fósil, las
relaciones filogenéticas y los movimientos tectónicos (Basado, en parte, en Grimaldi y Agosti 2000).

Mioceno Medio donde la presencia de Cerapachys está
confirmada en ámbar del Báltico (Dlusskyi 1997). Las
cerapachyinas se encuentran por todo el mundo y están
compuestas por 5 géneros, incluyendo dos géneros endémi-
cos a América, uno exclusivamente neotropical y otro que
tiene una presencia exigua en el sur del Neárctico (Bolton
1990a). Otro género, Sphinctomyrmex, tiene una distribu-
ción que sugiere vicarianza gondwánica (Bolton 1995a). En
fin, la diversidad y la distribución de las cerapachyinas hace
pensar que la divergencia propuesta por Grimaldi y Agosti
(2000) es demasiado reciente. En el mismo cladograma,
Apomyrminae, un endémico de Africa occidental, figura como
hermano de estos grupos con una divergencia apenas en-
trando al Terciario (hace 66 Ma). Para ésta época Africa esta-
ba aún aislada después de haberse desprendido de Gondwana
hace 90-100 Ma (Storey 1995, McLoughlin 2001) y no sería

hasta el Oligoceno o Mioceno (a partir de 37 Ma) que choca
con Eurasia (Kingdon 1989, Parrish 1993, et al. 1994), lo que
deja en el aire cómo pudo haberse extendido al resto del
mundo y diversificado los demás grupos en tan breve tiem-
po.

Baroni Urbani et al. (1992) plantean una relación hermana
entre Pseudomyrmecinae y Myrmicinae, relación corrobora-
da por Grimaldi et al. (1997) pero actualmente puesto en duda
por algunos investigadores (P. Ward, com. pers.). Dentro de
las pseudomirmecinas hay una relación hermana entre los
dos géneros americanos con el género paleotropical
Tetraponera. Para Tetraponera la reconstrucción más
parsimoniosa de distribución ancestral sugiere un origen
africano (Ward 2001), y la distribución de la subfamilia su-
giere un origen gondwánico. Grimaldi y Agosti (2000b) pro-
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ponen un origen campaniano (hace 80 Ma) para la separa-
ción entre Pseudomyrmecinae y Myrmicinae. Sin embargo
esta estimación resulta demasiada reciente si los ancestros
comunes pseudomirmecinos fueron separados por la divi-
sión entre Africa y Suramérica hace 90-100 Ma. Forzosamen-
te la separación entre los linajes de pseudomirmecinos y
mirmicinos tuvo que haber ocurrido antes de la propuesta de
Grimaldi y Agosti (2000b).

El descubrimiento de la “ponerina” anómala Adetomyrma
(Ward 1994) y los recientes estudios detallados de la morfo-
logía torácica y unión del mesosoma con el gáster por Perrault
(1999), además de la gran proporción de caracteres
polimórficos de Ponerinae respecto los demás grupos (Baroni
Urbani et al. 1992), indican que las ponerinas no son del
todo monofiléticas. El reciente traslado de Probolomyrmex
fuera de las ponerinas (Perrault 2000) no necesariamente es
un paso hacia la monofilia de Ponerinae, ya que también
podría dejar la subfamilia aún más parafilética. La probable
parafilia de Ponerinae introduce ambigüedades a la hora de
escoger su grupo hermano. Leptanillinae se ha propuesto
como hermana a las ponerinas (Bolton 1990b, Baroni Urbani
et al. 1992), pero figura en Grimaldi y Agosti (2000b) como
más emparentada con las leptanilloidinas y el clado com-
puesto por Cerapachyinae + (Ecitoninae + (Aenictinae +
Dorylinae)) y con una divergencia para estos grupos hace
unos 57-59 Ma. Si las leptanillinas son hermanas a las
ponerinas, la fecha de separación resulta demasiado recien-
te ya que si la separación entre dorylinas y ecitoninas data
de 90-100 Ma, entonces la divergencia de Leptanilla tiene
que ser anterior. La distribución de Leptanillinae es casi ex-
clusivamente Eurasiática (Bolton 1995a), lo que sería de es-
perarse si fuese un grupo de origen laurasiático, concordan-
do con una mayor edad. Hay cerca de diez especies conoci-
das de Africa (Robertson 2000), pero solamente de machos y
en su revisión de la subfamilia Baroni Urbani (1977) tuvo
reservas en asignar las tres especies entonces conocidas de
manera fehaciente en Leptanilla. El parentesco de las
ponerinas con las mirmicinas surge como un espectro oca-
sional en diversas publicaciones (Brown 1958; Hölldobler y
Wilson 1990; Ward 1994) y si este fuese el caso, de nuevo
nos hallamos con una divergencia muy pronta (80 Ma) se-
gún Grimaldi y Agosti (2000b) para el linaje que originó a
Myrmicinae. La relación hermana provisional entre
Adetomyrma, un hormiga endémica a Madagascar, y
Ponerinae según el cladograma de Grimaldi y Agosti (2000b)
podría estar comprometida por que Madagascar se separó
hace 132 Ma de Gondwana, pero su posición estable cerca
de Africa continental a partir del Cretácico (McLoughlin 2001)
habría brindado oportunidad para la dispersión.

Si bien la propuesta de Grimaldi y Agosti (2000b) es muy
convincente en cuanto un origen Mesozoico de los
formícidos, sus estimaciones de divergencia lucen demasia-
do recientes, por lo menos en algunos casos. Pero son casos
que obligan a reconsiderar todo su esquema de divergen-

cias, en la cual los orígenes de las diferentes subfamilias
vienen fuertemente influido por el registro fósil disponible.
Un problema del registro fósil de insectos es que los oríge-
nes de los diversos grupos a nivel de familia dependen de
los pocos yacimientos existentes, es decir si se examinan los
datos de éste registro vemos que el surgimiento de nuevos
grupos tiene cinco picos que coinciden con la misma canti-
dad de yacimientos (Labandeira y Eble, sin publicar). Hasta
ahora solamente se conocen cerca de media-docena de yaci-
mientos del Cretácico que nos han contribuido con hormi-
gas, una muestra pequeña para tratar de entender la historia
evolutiva de estos insectos. La misma historia fósil de los
insectos tiene una flaqueza inicial de 75 Ma donde apenas se
conocen ejemplares, y es a partir del Carbonífero Temprano
que se hacen notar en el registro fósil (Labandeira y Eble, sin
publicar). Aquí se propone que los formícidos ya experimen-
taron diversificación para principios del Cretácico y que sus
orígenes con más probabilidad se encuentran en el Jurásico.
El grupo hermano de los formícidos oscila entre los
Bradynobaenidae, Vespidae y Scoliidae (Baroni Urbani et al.
1992; Brothers y Carpenter 1993), y Rasnitsyn y Martínez-
Declós (1999) reportan fósiles de Scoliidae y Vespoideos del
Cretácico Inferior (hace 125-135 Ma) de Brasil y España. En-
tonces hormigas en el Jurásico no son impensables si, ade-
más de los argumentos anteriores, está claro que para el
Cretácico Inferior la diversificación de los Vespoideos era un
hecho y que la transición entre el Jurásico y Cretácico fue
hace 144 Ma. Una divergencia más temprana para los prime-
ros formícidos que la del Cretácico Medio según Grimaldi y
Agosti (2000b) también sería más cónsono con la gran diver-
sificación de los himenópteros que se hace patente en el
registro fósil a partir del Jurásico (Labandeira y Eble, sin
publicar).

Paleobiogeografía

Grimaldi y Agosti (2000b) plantean que la distribución cos-
mopolita de subfamilias como Myrmicinae, Formicinae,
Dolichoderinae y Ponerinae fue a raíz de contar con formas
ancestrales de amplia distribución en Pangaea. Tal como hoy
observamos patrones de distribución de la formicofauna no
hay razón para no pensar que para esa época tampoco los
hubiesen. Ese continente cubría una amplitud latitudinal que
habría afectado la distribución biótica debido a las diferen-
tes condiciones y la regionalización biológica se acentuaría
aún más con la fragmentación continental. Pangaea se em-
pezó a dividir en el Jurásico Temprano (Brown y Lomolino
1998; Condie y Sloan 1997; Smith et al. 1994), eventualmente
separándose Laurasia occidental de Gondwana occidental
durante el Jurásico Medio (hace 170 Ma). Estas dos masas
continentales estaban separadas por el Mar de Tetis, lo que
vendría a originar una barrera entre la fauna terrestre. La
existencia de islas, que pudiesen haber facilitado un inter-
cambio biótico, no es inconcebible en esa franja del Tetis,
pero difícilmente hubiesen permanecido como tal hacia tiem-
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pos más recientes. Conexiones terrestres posteriores hubie-
sen dependido de la formación de puentes terrestres vía el
arco proto-antillano del Cretácico. También se sospecha de
tres levantamientos, y en especial de uno hace 75 Ma, pero
la evidencia es limitada (Iturralde-Vinente y MacPhee 1999).

Aceptando un origen Jurásico para las hormigas se debe
considerar que grupos como Sphecomyrminae,
Nothomyrmecinae y Myrmeciinae representan efectos de
esta regionalización, el primero laurasiático y los dos últimos
gondwánicos. Los únicos fósiles de Sphecomyrminae pro-
vienen del hemisferio norte. Myrmecia es un grupo exitoso y
endémico a Australia (salvo una especie en Nueva Caledonia
y otra recién introducida a Nueva Zelanda) con especies que
habitan desde el desierto hasta bosque tropical (Shattuck
1999). Su grupo hermano Nothomyrmecia, es un endémico
australiano también, lo que sugiere que son producto del
largo aislamiento de dicho continente (Grimaldi y Agosti
2000b). Sin embargo sus formas ancestrales no necesa-
riamente estaban tan restringidas geográficamente ya que
hay fósiles de posibles mirmeciinos en Suramérica. Estas
conexiones pueden ser indicadas por las especies
Ameghinoia piatnitzki  y Polanskiella smekali, ambas
hallada en calizas de la Formación Ventana del Eoceno
Inferior - Oligoceno Inferior (hace 42-49 Ma) de la pro-
vincia de río Negro en Argentina (Petrulevicius 1999).
Estos fósiles de impresión están en un buen estado de
conservación y no cabe duda de que son hormigas, sea
ponerina o mirmeciina según las ilustraciones (Viana y
Rossi 1957; Rossi de García 1983). Otro candidato es
Cariridris bipetiolata un fósil de impresión de la Forma-
ción Santana del Cretácico Temprano (hace 90-110 Ma) de
Ceará, Brasil, el cual podría ser una mirmeciina (Brandão y
Martins-Neto 1990), pero el estado de conservación no es
bueno y se ha planteado que podría tratarse de un aculeado
no formícido (Verhaagh 1996; Grimaldi et al. 1997).

Antes se relacionaba la hormiga Prionomyrmex, provenien-
te de ámbar del Báltico (hace 45-48 Ma) con las mirmecinas
(Wheeler 1915; Dlusskyi 1997). Esto se fundamentaba más
que todo en las semejanzas generales, como las mandíbulas
alargadas, pero en las hormigas la longitud mandibular va y
viene, y se debe escrutar la forma de la mandíbula también.
Baroni Urbani (2000) reconoció esta incongruencia y pasó la
especie fósil a Nothomyrmeciinae e inclusive sinonimizó
Nothomyrmecia como Prionomyrmex. Si bien hay un pare-
cido muy convincente entre éstas dos hormigas, también
hay unas cuantas  diferencias nada despreciables. Discre-
pancias existen en la fórmula palpal, dentición mandibular,
carena media en el clípeo, dentículos propodeales, pecíolo
pedunculado, y la constricción entre el primer y segundo
segmento del gáster, y posiblemente en la configuración del
esclerito basal de la inserción del escapo. Estos caracteres
no se tomaron en cuenta para el análisis y no obstante que
Baroni Urbani (2000) se valió de 34 caracteres en su análisis,
para Prionomyrmex, 20 caracteres son desconocidos y uno

es extrapolado (Una situación de desconocimiento de carac-
teres es inevitable cuando uno mezcla taxones fósiles con
taxones recientes, donde el acceso a caracteres es muy limi-
tado para los fósiles.) De cuatro sinapomorfías postuladas
entre Prionomyrmex y Nothomyrmecia, tres son inferidos y
la cuarta, físicamente confirmada, es la carena lateral del clí-
peo. Un tipo de carena similar puede hallarse en algunas
especies de Pachycondyla, lo que sugiere que la monofilia
propuesta necesita de mayor apoyo. También hubiese sido
provechoso incluir a más taxones en su análisis ya que sólo
se incluyó a Myrmecia, Nothomyrmecia, Prionomyrmex,
Myrmicinae, y Pseudomyrmecinae, además del grupo exter-
no Vespidae, pero con tantos caracteres faltantes, tal vez los
resultados hubiesen sido más ambiguos con taxones adicio-
nales. A pesar de la sinonimia propuesta, dadas las diferen-
cias es difícil ver estas dos especies como congenéricas; a lo
sumo podrían ser de la misma subfamilia, pero tampoco se
puede estar seguro que sean parientes tan cercanos porque
las semejanzas podrían ser convergencias. El registro fósil
en el hemisferio norte para Nothomyrmecinae parece ser
posible, pero no para Myrmeciinae. De todos modos los
pocos yacimientos conocidos, y la mayor cantidad de yaci-
mientos en el hemisferio norte respecto el sur ensombrece
cualquier discusión de éste tipo.

Hay varios géneros de hormigas en ámbar del Báltico, Sicilia
y Myanmar que son enigmáticas en cuanto sus relaciones
de parentesco con los demás formícidos como Haidomyrmex,
Electromyrmex, Electroponera, Pythiomyrmex, y
Sicilomyrmex entre algunos (Brown y Creighton 1978;
Dlusskyi 1988, 1997; Wheeler 1915). Un candidato aún vivo
para este grupo sería el género Aulacopone, una posible
ponerina sin afinidades claras con otras ponerinas (Brown
1958, Taylor 1980; Lattke 1994). Todas estas hormigas, inclu-
yendo a Prionomyrmex, podrían ser ejemplos de linajes pro-
pios de Laurasia y sirven para no menospreciar la
regionalización faunística del pasado y su efecto sobre la
diversificación de los formícidos. Sin embargo la presencia
de grupos afro-orientales como Oecophylla y Tetraponera
en ámbar del Báltico (Dlusskyi 1997) sugieren que la disper-
sión, y en este caso la dispersión a través del Tetis, debe
tomarse en cuenta. Entonces bien podría ser que las
esfecomirmecinas sean de origen laurasiático, y las
mirmecinas (y tal vez las notomirmecinas) de origen
gondwánico, lo que a su vez implica un origen jurásico me-
dio para las hormigas. La tesis de Crozier et al. (1997) todavía
tiene vida.

Origen histórico de las hormigas
suraméricanas

A partir de la discusión anterior los orígenes se dividen de la
formicofauna Suramericana en cuatro etapas históricas: gru-
pos pangaeanos, grupos gondwánicos, grupos
suramericanos y grupos paleárticos.
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Grupos pangaeanos

Partiendo de un origen jurásico para las hormigas, ¿qué gé-
neros dentro de la fauna actual podrían hallar sus raíces en
eventos tan distantes? los candidatos serían hormigas con
una amplia distribución a nivel global, generalmente raras y
con representantes endémicos en diversas islas, además de
provenir de grupos que se consideran filogenéticamente
basales, es decir, hermanos de la mayoría de las hormigas
existentes. Las postulaciones serían para Probolomyrmex,
Amblyopone, Prionopelta, Discothyrea y Proceratium como
los representantes de una diversificación temprana de hor-
migas. Todos estos géneros tienen pocas especies y son
muy especializados, tanto en su biología como su morfolo-
gía, y se capturan con limitada frecuencia salvo con el uso
de tamizadores de hojarasca. Brown (1960) planteó que las
amblioponinas actuales son sobrevivientes de una fauna
más diversa del Cretácico, y Fisher (1997) postuló la posibi-
lidad de una edad pre-Cretácica para las amblioponinas.

Grupos gondwánicos

Consideraremos Gondwana a partir del Jurásico Tardío (hace
152 Ma) cuando Norteamérica ya estaba separada del no-
roeste continental por el Mar de Tetis (Smith et al. 1994).
Gondwana se empezaría a dividir casi tan pronto como se
formó, con Africa como la primera gran masa continental que
se desprende, quedando físicamente separado de Suramérica
hace unos 100 millones de años. Suramérica permanecería
como componente de Gondwana hasta que se disgrega de la
Antártida hace unos 35-30 millones de años (Woodburne y
Case 1996, McLoughlin 2001). Sin embargo las condiciones
climáticas se habrían deteriorado unos 10 millones de años
antes, a tal punto que la fauna “tropical” hubiese sido exclui-
da. Sin embargo la cosa no se reduce a un simple escenario
vicariante con un solo enfriamiento cuando se abrió la co-
rriente circun-antártida, ya que los cambios climáticos han
sido más complicados. Para el Cretácico Temprano hay evi-
dencia de heladas estacionales para las latitudes mayores a
70°S, como fuerte anillamiento de los árboles y pérdida de
follaje (McLoughlin 2001), pero para éstas latitudes las con-
diciones  durante el Cretácico Tardío habrían mejorado como
lo indica la presencia de plantas sensitivas a las heladas
(Askin y Spicer 1994). El hecho es que los cambios climáticos
han afectado las posibilidades de intercambio biótico a tra-
vés de la Paleoantártida, en especial sobre las especies “tro-
picales”, en una manera que apenas podemos imaginar.

Para precisar géneros de hormigas presentes sobre ese gran
continente el primer criterio a usar es la ubicación de grupos
monofiléticos esparcidos exclusivamente entre varias masas
continentales excomponentes de Gondwana y sin un regis-
tro fósil en otras latitudes. Siempre con algo de cuidado ya
que la falta de un registro fósil no necesariamente implica la
ausencia del ser durante el pasado, sino que puede atribuir-
se a la falta de fósiles. Los candidatos son Adelomyrmex,

Eurhopalothrix, Rhopalothrix, Heteroponera,
Gnamptogenys, Monomorium, Perissomyrmex,
Phalacromyrmex, Pyramica, Rogeria, Leptomyrmex,
Sphinctomyrmex y Lordomyrma. Cuando se trató de algu-
nos de los endemismos chileños tocamos el tema de
Monomorium y en la sección dedicada a las extinciones trata-
mos a Perissomyrmex. Lordomyrma se conoce de las regio-
nes Indoaustralianas y Australasia y el género del norte de
Suramérica Bariamyrma probablemente constituye una si-
nonimia de Lordomyrma (R.W. Taylor, com. pers.).
Adelomyrmex es un grupo moderado con unas 30 especies
conocidas desde México tropical hasta Colombia y tres es-
pecies en la región Indoaustraliana (Fernández, com. pers.).
Este género, además, aparentemente es el hermano de
Baracidris, un género endémico a otro continente
gondwánico, África (F. Fernández, com. pers.). La tribu
Basicerotini está distribuida desde el sur de Florida y el tró-
pico mexicano hasta el norte de Argentina, con una especie
endémica a Cuba. De los siete géneros conocidos, todos se
encuentran en Suramérica y hay dos, Eurhopalothrix y
Rhopalothrix que también se hallan en Melanesia, Nueva
Caledonia, Fiji y Samoa. Hay una especie que se ha regado
ampliamente hasta llegar a las Filipinas, pero ninguna se co-
noce de tierra firme asiática (Brown y Kempf 1960). Dentro
de Pyramica el grupo alberti de Suramérica tiene sus afini-
dades más cercanos con el grupo capitata de la región orien-
tal y Malasia (Bolton 2000). Rogeria tiene 39 especies, la
mayoría de ellas neotropicales, pero tres de ellas se encuen-
tran en Melanesia y Polinesia (Kugler 1994). Aunque el estu-
dio no fue filogenético, si fue bien exhaustivo y el autor
considera una especie de Samoa occidental como más pare-
cida a especies de Centroamérica, y otra especie, conocida
desde Nueva Guinea hasta Tahiti, como más parecida a un
grupo de especies de Suramérica. Leptomyrmex es exclusi-
vamente australiano salvo su presencia en fósiles de ámbar
dominicano que señalan su presencia en América hace unos
20-23 millones de años (Baroni Urbani 1980). El género
Heteroponera tiene 12 especies en Centro y Suramérica, tres
especies en Australia y una en Nueva Zelanda (Shattuck
1999). Este género figura como muy emparentado con otro
grupo monofilético constituido por tres géneros, uno princi-
palmente australiano (Rhytidoponera), otro americano
(Ectatomma) y el tercer género Gnamptogenys con pobla-
ciones en América y en Melanesia y el Sureste Asiático
(Brown 1958). En un análisis filogenético Lattke (2003b) ha-
lló instancias repetidas de relaciones hermanas entre grupos
de especies del género Gnamptogenys de Suramérica por un
lado, y del Sureste Asiático y Melanesia del otro lado. En ese
caso se planteó explícitamente la separación de Gondwana
como el evento vicariante responsable para explicar la pre-
sencia de Gnamptogenys en ambos lados del Pacífico.

Con África los grupos compartidos son pocos y estos su-
gieren raíces más remotas en el tiempo que para el cratón
australiano ya que son todos a nivel supragenérico:
Pseudomyrmecinae, y (Ecitoninae + Dorylinae). Posiblemente
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compartimos un solo género endémico, Paedalgus, (Bolton
y Belshaw 1993, F. Fernández, com. per.) y esta endemicidad
podría ser virtual ya que se conoce una especie de Paedalgus
en Ceylon, y Ettershank consideraba que el rango de distri-
bución se ampliaría a medida que se colectan más ejempla-
res. La relativa carencia de grupos endémicos compartidos
entre Africa y Suramérica llama la atención si se considera
que hormigas existían para la época en que se separaron
estos continentes hace 100-90 Ma (McLoughlin 2001) y su-
perar la brecha oceánica era una posibilidad, por los menos
durante el cretácico. Esta ausencia en parte podría atribuirse
a la extinción de grupos originalmente compartidos. La posi-
bilidad de unas cuantas extinciones no debe descartarse ya
que a pesar de su gran área continental (aproximadamente
40% más superficie que Suramérica), Africa apenas tiene la
mitad en cuanto la cantidad de géneros endémicos que
Suramérica. Más del 60% del continente africano es árido
(Lancaster 1996), condiciones que no favorecen la diversifi-
cación de muchos linajes de formícidos. La altitud tampoco
ayuda ya que su promedio es de 641m, y la mayor parte al sur
y al este de la cuenca del Congo está entre 1.000 y 3.000
msnm (Sömmerfield 1996). Aparte de las limitaciones actua-
les implícitas, los efectos de baja temperatura habrían sido
más recios aún durante los máximos glaciales. Si los
Paedalgus africanos son Carebara, podrían ser de origen
gondwánico, como también podrían ser el producto de dis-
persión de un lado o el otro. La única especie conocida de
Sphinctomyrmex en América proviene del SE de Brasil, mien-
tras que hay dos especies en Africa, tres en las regiones
oriental e Indoaustraliana y 16 en Australia (Bolton 1995a).
¿Sphinctomyrmex en América será de origen gondwánico o
será un caso de dispersión transatlántica?

Grupos suramericanos

De todas las regiones biogeográficas, la neotropical, Africa-
na y Australiana, excomponentes de la antigua Gondwana,
tienen el mayor grado de endemismo y es precisamente la
Neotropical la que tiene el mayor número de géneros endé-
micos (Bolton 1995a). Aquí consideraremos los grupos ori-
ginarios después de aislarse Suramérica por el enfriamiento
climático de las altas latitudes australes. Estas condiciones
eran bien evidentes para el Eoceno Medio (hace 46 Ma),
unos 10 millones de años antes de abrirse el estrecho entre la
Antártida y Suramérica (Woodburne y Case 1996;
McLoughlin 2001). Para esa época Suramérica ya estaba se-
parada de Africa y de Norteamérica, y no sería hasta el cierre
del istmo de Panamá durante el Plio-Pleistoceno que la sole-
dad de Suramérica termina (Iturralde-Vinent y MacPhee 1999).
Entonces no es de extrañarse el origen evolutivo en
Suramérica de muchos grupos de hormigas durante ese ais-
lamiento que abarcó la mayor parte del Terciario. Suramérica
es un vasto continente con una multiplicidad de ambientes y
una extensión latitudinal que abarca desde los más tropical
hasta lo más templado. Amplia oportunidad para que la evolu-

ción hiciera de las suyas. Entonces a partir de lo anterior-
mente expuesto podemos afirmar que Suramérica constituyó
un centro de origen para algunos grupos de formícidos.

¿Quienes podríamos señalar cómo autóctonos de nuestro
continente? Lo ideal para guiar este tipo de especulación es
tener buenas filogenias de los grupos considerados, tanto
entre los géneros como dentro de ellos, añadiendo conoci-
mientos de historia natural y bastantes datos de distribu-
ción. Pero como eso es pedir demasiado considerando el
estado actual de conocimientos, hay que conformarse con
criterios más modestos, y por supuesto sujetos a mayor error.
Primero se recopila una lista de los géneros que son endémi-
cos a Suramérica, o con una presencia mayoritaria en
Suramérica, disminuyendo su diversidad a medida que se
acerca al Neárctico (Cuadro  4.1), donde figuran 62 géneros,
de los cuales 16 son exclusivos de Suramérica. Si tomamos
como criterio la existencia de un grupo hermano endémico o
principalmente suramericano para cada uno de estos géne-
ros entonces tendremos un argumento mejor para postular
un origen suramericano.

Empecemos con Attini, Ecitoninae, Pogonomyrmex, y
Cephalotes. Las cultivadoras de hongos hallan su grupo
hermano en el género Blepharidatta, un género endémico a
Suramérica (Schultz y Meier 1995). Hay tres géneros de Attini
que son exclusivamente suramericanos (Mycetarotes,
Mycetophylax y Pseudatta). La especie hermana de las de-
más Apterostigma se conoce solamente de la cuenca
amazónica occidental (Lattke 1999) y Apterostigma en sí está
entre el grupo más basal respecto los demás attinos (Schultz
y Meier 1995). Por la condición áptera de las reinas de
Ecitoninae y su presencia en ámbar dominicano, una fauna
derivada principalmente del norte de Suramérica por conexio-
nes terrestres (Iturralde-Vinent y MacPhee 1999) hace 35-33
Ma, bien antes del choque con Panamá, se aboga por un
linaje suramericano. Pogonomyrmex tiene como su probable
hermano a Hylomyrma (Kusnezov 1963; Taber 1998), un gé-
nero predominantemente suramericano; Cephalotes es her-
mano de Procryptocerus, y ambos son integrantes de
Cephalotini. De Andrade y Baroni Urbani (1999) abogan por
un origen reciente, por lo menos antes del Mioceno, para
Cephalotes en vista de su alta diversidad y distribución en-
démica. Algunos géneros de Basicerotini (Basiceros,
Talaridris, Creightonidris, Protalaridris)  y de Dacetini
(Daceton, Acanthognathus) también pueden calificar. Las
relaciones filogenéticas no están claras en estas tribus, que
tienen miembros en otras regiones biogeográficas, pero
Talaridris y Protalaridris son similares y Creightonidris y
Basiceros se parecen mucho uno al otro. Daceton aparente-
mente es hermana a las demás dacetinas y Acanthognathus
también ocupa una posición algo basal dentro de Dacetini
(Bolton 1999). Simopelta y Belonopelta aparentemente es-
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tán muy emparentados (Baroni Urbani 1975).
Asphinctanilloides y Leptanilloides son hermanos dentro
de la subfamilia Leptanilloidinae (Brandão et al. 1999). Baroni
Urbani (1995) señala relaciones muy cercanas de parentesco
entre dos especies fósiles de Pheidole de ámbar dominicano
y un grupo de especies de Indo-Malasia y Australia.

Los patrones de diversidad y distribución en los géneros
Gnamptogenys y Ectatomma señalan un origen
suramericano, con una mayor diversidad en Suramérica y la
presencia en el norte de su rango de pocas especies de am-
plia distribución, incluyendo Suramérica (Lattke 2003b).
Allomerus generalmente se encuentra en domacios de algu-
nas plantas de la cuenca amazónica, y la frecuente relación
de la morácea Cecropia con Azteca, con modificaciones de
la planta que le hace la vida más fácil a las hormigas, lleva a
sospechar de una relación larga entre hormiga y planta.
Dinoponera, se reproduce por medio de obreras fértiles, lo
que compromete su capacidad de dispersión y están distri-
buidas por la cuenca amazónica, más no la del Orinoco y son
más diversas hacia el sur de Brasil, llegando a Argentina
(Kempf 1972). En cuanto a los demás géneros solamente se
podría decir que quedan como sospechosas de ser
“sudacas”, y considerando el largo aislamiento de nuestro
continente durante el Terciario esta conclusión es razona-
ble. El rango de distribución de estos grupos tropicales, en
los casos más septentrionales, generalmente no llega más
allá de las provincias neotropicales del golfo de México o
Sierra Madre Oriental (Morrone 2001).

Del Cuadro 4.1 ya se eliminaron a priori los grupos de ori-
gen propuesto como pangeánico y gondwánica, considera-
dos anteriormente; sin embargo la estirpe gondwánico de
parte de nuestra fauna se ve a niveles más profundos en las
genealogías cuando consideramos algunos de estos géne-

ros autóctonos. La monofilia de una agrupación formada por
las tribus (Basicerotini + Dacetini + Phalacromyrmecini) se-
gún Baroni Urbani y De Andrade (1994) y Bolton (1998) tam-
bién sugiere raíces profundas ya que cada uno tiene géne-
ros con una distribución disyuntiva. La tribu
Phalacromyrmecini está compuesta por tres géneros
monotípicos, Phalacromyrmex del SE de Brasil que tiene
sus parientes más cercanos en los géneros Ishakidris, co-
nocido de Sarawak, y Pilotrochus, conocido de Madagascar
(Bolton 1984; 1998). Hay otras relaciones hermanas de pa-
rentesco con grupos paleotropicales como en el caso de
Ecitoninae con Dorylinae (Baroni Urbani et al. 1992), y el
caso de Cephalotini con el género Cataulacus (De Andrade
y Baroni Urbani 1999), y Pseudomyrmex y Myrcidris con
Tetraponera, un género exclusivamente paleotropical (Ward
2001), y la situación de Melophorus en la tribu Melophorini
(ver endemismos chileños). Son casos que sugieren la exis-
tencia de una mirmecofauna gondwánica ancestral a estos
grupos que jamás conoceremos. Esta claro que aún hay
muchos interrogantes sobre las relaciones filogenéticas en-
tre las hormigas y no podemos estar seguros que alguna vez
existieron miembros de algunos de estos taxones en otros
continentes. Esto podría ser la situación en relictos como el
género Stegomyrmex, una mirmicina altamente especializa-
da, pero difícil de relacionar con cualesquiera otros miem-
bros de su subfamilia. Tatuidris es un enigmático género
monotípico de mirmicinas, rara vez colectado, que se conoce
desde Veracruz, México hasta el Caquetá de Colombia (Ro-
jas-Fernández 1996; F Fernández 2002b). Gigantiops es una
formicina cuyas relaciones con las demás formicinas no se
conocen. Typhlomyrmex y Paraponera son dos ponerinas
que también tienen parentescos ambiguos y podrían igual-
mente ser remanentes de grupos que tuvieron una mayor
extensión en el pasado.

Cuadro 4.1 Géneros de hormigas americanas con una diversidad de especies principalmente en Suramérica (sin asterisco), o exclusivamente
de Suramérica (con asterisco). Géneros de posible origen pangeánico o gondwánico excluídos.

Acanthognathus
Acanthoponera
Acanthostichus
Acromyrmex
Allomerus*
Apterostigma
Asphinctanilloides*
Atta
Azteca
Basiceros
Belonopelta
Blepharidatta
Brachymyrmex
Carebarella
Cephalotes
Cheliomyrmex
Creightonidris*
Cylindromyrmex
Cyphomyrmex
Daceton*
Dinoponera*

Dorymyrmex
Eciton
Ectatomma
Forelius
Gigantiops*
Gnamptogenys
Hylomyrma
Lachnomyrmex
Lenomyrmex
Leptanilloides*
Linepithema
Megalomyrmex
Melophorus*
Mycetarotes*
Mycetophylax*
Mycetosoritis
Mycocepurus
Myrcidris*
Myrmelachista
Myrmicocrypta
Neivamyrmex

Nomamyrmex
Ochetomyrmex*
Octostruma
Oxypoecus
Paraponera
Phalacromyrmex*
Pogonomyrmex
Procryptocerus
Protalaridris*
Pseudoatta*
Pseudomyrmex
Sericomyrmex
Stegomyrmex
Simopelta
Talaridris*
Thaumatomyrmex
Trachymyrmex
Tranopelta
Typhlomyrmex
Wasmannia
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Grupos paleárcticos

A medida que se iba acercando Suramérica a Norteamérica el
aislamiento de su fauna llegaría a su final. Posibilidades de
intercambio terrestre habrán surgido durante el Campaniano
Tardio - Maastrichtiano Temprano (hace 76-70 Ma) a través
del arco proto-antillano o durante el Mioceno Medio (hace
10-15 Ma), pero éste último es más dudoso (Iturralde-Vinent
y MacPhee 1999). En la sección dedicada a los endemismos
tratamos a los grupos neárticos de hormigas y aquí nos limi-
tamos a señalar los dos géneros que han logrado penetrar
Suramérica desde el norte: Aphaenogaster y Stenamma, y
ellas solamente han llegado hasta Colombia. Stenamma está
presente en bosques mayores de 1.800m del suroeste de
Colombia (Fernández et al. 1996). Los demás grupos neárticos
que han penetrado el Neotrópico lo han hecho en su parte
meso y norteamericana. Todos esto géneros tienen mayor
diversidad en la región Neártica con una disminución pro-
gresiva en la riqueza de especies a medida que se avanza
hacia el sur. En el caso de Aphaenogaster es más fácil argu-
mentar un origen extranjero porque está dentro de una tribu
(si es que es monofilética) con 9 géneros que están distribui-
dos en Eurasia en su mayoría, salvo unas pocas especies de
Messor en Norteamérica, y el omnipresente Pheidole (Bolton
1995a). Sin embargo una situación alternativa podría plan-
tearse en el caso de una especie fósil de Aphaenogaster
descrita por De Andrade (1995) de ámbar dominicano. Esta
especie tiene cierto parecido con un grupo de especies de
Indo-Malasia y con una especie oriunda de Madagascar, y
en el caso de establecerse relaciones hermanas de parentes-
co entonces estaríamos ante la posibilidad de una extinción
del grupo en Suramérica. Cualquiera que sea el caso, la con-
tribución de grupos originarios de Norteamérica a la diversi-
dad Suramericana ha sido exigua.

Dispersión

Si aceptamos el origen suramericano de algunos grupos de
hormigas, entonces tenemos que aceptar la posibilidad que
tenían de dispersarse hacia otros continentes como
Nortemérica, o posiblemente hacia Africa. El registro fósil
evidencia el gran intercambio de fauna vertebrada cuando
se unieron los dos continentes a través del istmo de Panamá
hace unos 3.5 millones de años (Brown y Lomolino 1998).
Fósiles de vertebrados señalan conexiones, posiblemente a
través de islas, hace 140-120 Ma (Brown y Lomolino 1998),
además de las oportunidades señaladas en la sección ante-
rior. Si los mamíferos lo pudieron hacer, también las hormigas
tuvieron su oportunidad. La fecha o fechas exactas proba-
blemente no corresponderían a las oportunidades ofrecidas
a los mamíferos terrestres debido a la capacidad de las for-
mas sexuales de formícidos para volar, así que se tienen que
considerar mayores oportunidades para pasar la brecha du-
rante todo el Cenozoico o a través de las islas proto-antilla-
nas durante el Cretácico. Indicios al respecto se pueden ha-
llar en fósiles del ámbar de Chiapas, México citadas por Brown

(1973): unas obreras posiblemente de  Azteca , unos machos
ectatomminos, y unos machos de Attini, posiblemente
Mycetosoritis, además de Cephalotes (De Andrade y Baroni
Urbani 1999). La yacimientos de ámbar mexicano tiene una
antigüedad de aproximadamente 22.5 - 26 Ma (Poinar 1992).
Debido a la mayor continuidad de oportunidades de disper-
sión posible para insectos voladores, tampoco podemos afir-
mar quién o quiénes han sido más rápidos en colonizar el
norte. Una excepción notable entre las hormigas es el grupo
de las ecitoninas, cuyas reinas no pueden volar. Si tomamos
los grupos de hormigas anteriormente señalados como de
origen tanto gondwánico como suramericano, y que tienen
una distribución que incluye Norteamérica, entonces tene-
mos los candidatos para movimiento hacia el norte (Cuadro
4.1). Por la cantidad de géneros que han penetrado Meso y
Norteamérica, podemos concluir que la invasión desde el
sur fue más exitosa que los movimientos al contrario, en
contraste a lo ocurrido con los mamíferos durante el Gran
Intercambio.

El levantamiento andino puede ser invocado como una vía
de dispersión también por brindar a la fauna de regiones
templadas una franja altitudinal con un clima favorable para
penetrar zonas tropicales, como también permitir desplaza-
miento a fauna que sencillamente se adaptó evolutivamente
a los diversos hábitats de montaña. El género Leptanilloides
está distribuido a lo largo de los Andes o su piedemonte. De
las cuatro especies conocidas, tres se han colectado en
hábitats mayores a los 3.000m (Brandão et al. 1999). La espe-
cie Cylindromyrmx boliviae y el complejo de strigata en
Gnamptogenys son taxones que se encuentran distribuidos
por los Andes y la cordillera de la costa en Venezuela (De
Andrade 1998; Lattke 1995). Los ríos y las selvas de galería
también pueden facilitar la dispersión, en especial por co-
nectar áreas boscosas con áreas de llanos y sabanas. Tam-
bién se ha discutido más arriba el papel que podrían haber
jugado los cambios climáticos y los consecuentes cambios
de biomas en dispersar especies con afinidades a sabanas.

Extinciones

La extinción, lejos de ser un fenómeno inusual o netamente
cíclico, es una parte íntima de la historia evolutiva, con una
tasa de fondo algo normal: interrumpido por sus punto críti-
cos ocasionales (Futuyma 1998). Entonces es natural pre-
guntarse ¿qué efecto ha tenido la extinción sobre la fauna de
hormigas en América? Un patrón de extinción se ha observa-
do en lo que actualmente es La Española, a través de los
fósiles en ámbar de yacimientos del Mioceno Medio a Tem-
prano de República Dominicana. La riqueza de especies y
géneros representados en el ámbar evidencian la extinción
de varios grupos de hormigas si se compara con la fauna
actual. No sólo esto es evidente a nivel de géneros (Baroni
Urbani 1995), donde el número de géneros contemporáneos
es de 31, comparado con 43 géneros de la fauna fósil, sino
también se puede observar a nivel de especies presentes en
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algunos géneros como Pseudomyrmex, con once especies
conocidas de ámbar y seis especies recientes (Ward 1992), o
Cephalotes, con doce especies en ámbar y nueve especies
recientes en La Española (De Andrade y Baroni Urbani 1999).
Esta riqueza aparentemente mayor para la fauna extinta res-
pecto a la reciente se ha explicado como consecuencia de un
muestreo mayor para la fauna fósil, ya que los fósiles abar-
can un lapso de varios millones de años. Otra razón por la
diferencia sería el efecto insular, donde la superficie terrestre
hubiese sido mayor para la época de origen del ámbar (De
Andrade y Baroni Urbani 1999). Esta última explicación es
corroborada por la hipótesis de conexión terrestre entre La
Española y el continente suramericano hace 35-33 Ma
(Iturralde-Vinent y MacPhee 1999).

Hay evidencia de extinción del todo el hemisferio a nivel de
género cómo Leptomyrmex, cuyos restos se conocen en el
ámbar dominicano y los únicos representantes vivos sola-
mente se hallan en la región Indaustraliana (Baroni Urbani y
Wilson 1987). La extinción de especies dentro de un género,
dejando una que otra especie con el calificativo de relicto
podría verse en un género muy raro cómo la mirmicina
Perissomyrmex con una especie conocida en Centroamérica
(Longino y Hartley 1994) y otra en la región Oriental (Baroni
Urbani y De Andrade 1993), desde Bután hasta Malasia. In-
dicios de especies relictas, lo que queda de linajes una vez
diversos pero después podados por extinciones, a veces se
pueden inferir de los análisis filogenéticos realizados duran-
te trabajos de revisión. Estas sospechas se levantan cuando
queda una que otra especie, generalmente algo plesiomórfica,
que no puede ser incluida dentro de cualquier grupo
monofilético y se sitúa como hermana de algún grupo o gru-
pos muy numerosos en especies. Un posible relicto es el
género monotípico Paraponera de las ponerinas. Esta bes-
tia aparece algo “basal” o hermano a las demás ponerinas en
algunos esquemas filogenéticos (Lattke 1994, Grimaldi et al.
1997, Keller 2000). ¿Será un producto de evolución inde-

pendiente en Suramérica o fue lo que quedó de un linaje de
distribución más amplio? Otros relictos podrían ser los gé-
neros Daceton, Tatuidris, y Stegomyrmex, entre otros.

Si alguna vez hubiese otra subfamilia que las actuales repre-
sentadas en la fauna suramericana es una posibilidad, pero
esto no podrá ser conocido hasta que tengamos algún regis-
tro fósil fidedigno. Posibles conexiones fósiles con grupos
hoy en día no existentes pueden ser indicados por los fósi-
les de Ameghinoia piatnitzki , Polanskiella smekali, y de
Cariridris bipetiolata, todas posibles mirmeciinas (Viana y
Rossi 1957; Rossi de García 1983; Brandão et al. 1990). Ojalá
algún día se descubra una veta de ámbar cretácico en
Suramérica pero por el momento lo único que se conoce son
hallazgos en copal de Colombia, y esto no pasa de unos
pocos miles de años en edad en el mejor de los casos (D.
Grimaldi, com. pers.).

La actual deforestación masiva y transformación de paisajes
provocada por el hombre amerita mención por ser una con-
tribución a la extinción de hormigas y otras formas de vida.
Si bien no conocemos casos concretos de extinción de hor-
migas atribuibles a esta deforestación, ya se han hecho es-
tudios sobre extinciones locales usando remanentes de bos-
ques y la ausencia de ecitoninas llama la atención (Terborgh
et al. 1997). Ecitoninas son uno de los grupos que se ausen-
tan al fragmentarse los bosques (Palacio 1999) y hay estu-
dios teóricos que lo explican (Partridge et al. 1996). La
deforestación ha sido generalizada y se han documentado
niveles atroces en algunos sitios claves como la mata atlán-
tica de Brasil o Costa Rica. Una de las consecuencias de esta
destrucción será una distorsión de los patrones de distribu-
ción que hará más difícil interpretar la biogeografía e historia
evolutiva de nuestras hormigas. En este sentido se debe
enfatizar la importancia de colectar en sitios que están en
eminente peligro de destrucción, los cuales usualmente son
fácilmente accesibles, en vez de gastar recursos en viajes
logísticamente complicados a sitios remotos.

Comentarios finales (por ahora)

La diversidad de nuestra mirmecofauna se viene desarro-
llando desde el mismo origen de los formícidos y todos los
eventos de esa larga historia han dejado su huella: la separa-
ción de Gondwana y los regionalismos consecuentes, las
orogenias, los grandes cambios climáticos, adaptaciones cla-
ves, especializaciones, competencia y los cambios de flora y
fauna. Incontables linajes habrán surgido e igualmente se
habrán extinguido sin huella o apenas dejando uno que otro
sobreviviente después de tantos millones de años. Esta his-
toria evolutiva fogosa y burbujeante es sugerida por los
contados fósiles que tenemos, los patrones de distribución,
la actual existencia de tantas especies y géneros endémicos,
cómo también la presencia de los llamados taxones relictos.
Darle sentido a lo que observamos en la actualidad no será

cosa de un día para otro, por más que uno se trasnoche. A
medida que se va conociendo la taxonomía, elucidando las
filogenias, conociendo la historia natural y publicando listas
de fauna podremos tener una mejor base para hacer y con-
testar preguntas sobre las hormigas. Para poder avanzar en
la biogeografía de nuestras hormigas necesitamos más revi-
siones taxonómicas donde no solamente se hace buena taxo-
nomía alfa, sino que también se reconozcan por lo menos
grandes agrupaciones monofiléticas de especies. En estas
revisiones no basta con solamente hacer listados de todas
las localidades de donde provino el material examinado, sino
mapas con puntos representando cada localidad y las espe-
cies agrupadas en grupos monofiléticos. Pero además de lo
estrictamente mirmecológico, hace falta aportes de índole
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geológico, paleontológico y climatológico para comparar y
corroborar o refutar posibles escenarios, poniendo de relie-
ve la vastedad de la biogeografía y su naturaleza sintética.

El lector debe tomar algunas ideas expuestas en este capítu-
lo con cautela, en especial en lo que concierne con las expli-
caciones históricas. Si bien se han intentado sustentar hasta
donde sea posible, éstas no dejan de ser especulaciones
que deben ser revisadas con cuidado para corroborar sus
méritos o destruir sus elucubraciones. Muchos de los esce-
narios biogeográficos los interpreto con vicarianza, pero las
cosas se complican porque siempre está la sombra de la dis-
persión cuando tratamos tantos millones de años, ya que la

efectividad de una barrera geográfica a la dispersión es
inversamente proporcional al tiempo durante el cual funcio-
na, y que durante el Cretácico las barreras oceánicas no eran
tan extensas como lo son actualmente (McLoughlin 2001).
También debe considerarse el papel que juegan los cambios
de los rangos geográficos como consecuencia de alteracio-
nes climáticas o modificaciones geográficas, además del efec-
to de las extinciones regionales (Baroni Urbani 1995). En fin,
todo es parte del juego y en el caso de este ensayo cualquier
parecido con la realidad es pura coincidencia ya que mi in-
tención es ser un agent provocateur de discusión, propi-
ciando un alboroto de mayores investigaciones y discusión
de ideas.
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