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Introduccion a las hormigas de la region Neotropical

La hiperdiversidad como fenomeno real: el caso de

Pheidole

E.O. Wilson

Pheidole es uno de los géneros de hormigas con muchas especies, unas 900 descritas (624 en el Nuevo Mundo)
y alrededor de 1.500 estimadas. Pocos otros géneros de hormigas, de insectos y de animales o plantas pueden
llegar a tener tantas especies, fenomeno que se denomina hiperdiversidad. Debido a que Pheidole es un
género compacto, probablemente monofilético, la hiperdiversidad puede tomarse como un hecho real en la natu-
raleza, y no como un artefacto estadistico. ;Cuales causas generales pueden invocarse para explicar altos
niveles de diversidad? Las causas mejor documentadas y entendidas pueden resumirse asi: La dominancia en
biodiversidad, incluyendo casos extremos de riqueza catalogados como hiperdiversidad, se logra por una combi-
nacion afortunada de tamafio pequefio, factores demograficos adecuados, anticipacion durante colonizacion, y
un conjunto de adaptaciones clavespotentes en abrir nuevos nichos o excluir competidores.

Pheidole es uno de los mas grandes géneros de plantas y
animales. Se han descrito alrededor de 900 especies para
todo el mundo, y el nimero real puede llegar a 1.500. Pheidole
es cosmopdlita, conociéndose en América desde Nueva In-
glaterra y Washington hasta Argentina. A lo largo de su
ambito de distribucion, y especialmente en climas célidos,
este género no so6lo es hiperdiverso sino que esta entre los
géneros de hormigas dominantes en numero de obreras, co-
lonias y biomasa.

Recientemente (Wilson 2003) he reconocido 624 especies
para América, con la descripcion de 337 nuevas. Este total de
especies representa 19 por ciento de todas las conocidas en
el hemisferio occidental y algo mas del 6 por ciento de la
fauna del mundo.

Camponotus es otro de los géneros de hormigas que pue-
den rivalizar con Pheidole. ;Cual de los dos es mas grande?
Yo me inclino por Pheidole, al menos para el Nuevo Mundo.
Estas hormigas poseen obreras en general mas pequefias y
sus colonias son mas dificiles de ubicar. En la revision del
género un nimero desproporcionado de nuevas especies
corresponden al grupo de especies flavens, cuyas obreras
tipicamente estan entre las menos encontradas por colecto-
res. Hace unos aflos Bolton (1995) registraba 263 especies
de Pheidole y 301 especies de Camponotus para el Nuevo
Mundo. En mi trabajo de 2003 se duplic6 esta cantidad, a 624
especies en Pheidole. Segin William MacKay (com. pers.) el
numero de especies de Camponotus (incluyendo nuevas es-
pecies) esta alrededor de 400 para América. Mientras tanto,
el numero de especies nuevas sigue llegando a mi laborato-
rio, aun desde que mi revision estaba en prensa. Todo esta

en consonancia con la prediccion de Fowler (1994) para quien
Pheidole supera a las otras especies en numero de especies.
Para el Viejo Mundo Bolton (1995) cuenta 282 especies en
Pheidole y 630 en Camponotus. Esto parece inclinar la ba-
lanza en favor de Camponotus.

Pheidole es abundante y frecuentemente el grupo que pre-
valece en muchos de los lugares con climas calidos, espe-
cialmente en hojarasca y suelo. En mis viajes de coleccion
las he encontrado entre las mas abundantes a nivel del sue-
lo. La abundancia relativa de colonias puede estar en primer
lugar en entre los primeros en algunas localidades (Wilson
1976). Estas hormigas estan presentes en un amplio espec-
tro de habitats en todas las regiones de poca elevacién don-
de se encuentren hormigas, desde selvas tropicales hasta
sabanas y desiertos.

La dominancia numérica e hiperdiversidad de Pheidole, com-
binadas con su actividad colonial anual, hace de estas hor-
migas un grupo focal ideal como “indicador” para evaluacio-
nes de biodiversidad local. En sitios ricos en especies como
la amazonia peruana (cerca a Puerto Maldonado) o la esta-
cion La Selva en Costa Rica, el numero de especies encon-
tradas en algunos kilometros cuadrados puede exceder las
50. En el otro extremo, en ambientes de las Antillas Menores
este niimero esté tipicamente por debajo de cinco.

Pheidole es un grupo ideal para estudios en ecologia, com-
portamiento y biologia como se puede evidenciar en las refe-
rencias citadas en Holldobler y Wilson (1990). Esto no s6lo
puede interesar a mirmeco6logos o bidlogos, sino a naturalis-
tas en general.
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Las subdivisiones de Pheidole

Las hormigas Pheidole se pueden distinguir facilmente de
otras en campo y laboratorio. Son Myrmicinae, por lo cual
poseen peciolos de dos segmentos, y la parte posterior del
clipeo separa los 16bulos antenales. Las obreras tienden a
ser delgadas y los soldados robustos, con cabezas grandes
y conspicuas (Figura 26.1). Las antenas poseen 12 (raramen-
te menos) segmentos con una maza antenal tipica de 3 (rara-
mente mas). Ademas de esta division fisica de castas se pre-
senta un sistema de castas temporales, desde ocupaciones
de cuidado de larvas y de la colonia (obreras mas jovenes)
hasta busqueda de alimento fuera del nido (obreras mas vie-

jas).

Seis especies del Nuevo Mundo poseen una subcasta extra
supermayor. En una especie se ha encontrado un ejemplar
de subcasta media en museo. Este caso puede ser anomalo y
no habitual en la naturaleza. Otra variante es de caracter
patolégico, siendo la “mermithergate” una desviacion del
desarrollo de la hormiga por culpa del nematodo Mermis.

Las especies no parasitas de Pheidole tienen aguijones re-
ducidos, dependiendo sus obreras mas de sus mandibulas y
quimicos toxicos y repelentes para encuentros con enemi-
gos. Por lo que se conoce de las pocas especies que se han
estudiado, las obreras menores marcan caminos de recluta-
miento con feromonas fabricadas y almacenadas en la glan-
dula de veneno, para ser depositadas en el suelo usando su
aguijon. Wheeler y Wheeler (1953) estudian y describen lar-
vas en el género.

Wilson (2003) divide las hormigas nativas de Pheidole en 17
grupos; a estos se suman dos mas, representado cada uno
por una especie introducida desde el Viejo Mundo. Estos
grupos son tenues y subjetivos, basados mas en combina-
cion de caracteres en obreras mayores y menores. La escasa
representacion de reinas y machos impide incluirlos en la
caracterizacion de estos grupos. Tampoco se realizé siste-
matica molecular o andlisis cladistico. Con mas de 600 espe-
cies, con muchas mas por describir, es mejor esperar hasta
tener mas ejemplares y especies, antes de intentar estos es-
tudios de mayor profundidad.

Wilson (2003) presenta claves para todas las especies grupo
propuestas, asi como claves para las especies de cada espe-
cie grupo. Estas claves se basan principalmente en obreras
mayores. Por cada especie se presenta la distribucion, dibu-
josy diagnosis de obrera mayor y menor, informacion sobre
tipos, etimologia, medidas, color, ambito de distribucion y
biologia (si se conoce). Un disco compacto acompaiia el
libro con basa de datos para busqueda rapida de especies,
autores, paises, etcétera. De muchas especies se ofrecen
fotos de obrera mayor y menor, o dibujos. Después de la
identificacion por claves, la identidad de una especie se pue-
de contrastar con la diagnosis y dibujos y/o fotos en el libro
y disco compacto.
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Figura 26.1 Vista lateral y cabeza (arriba y abajo) de obrera y
cabeza (medio) de soldado de Pheidole

La mayoria de especies de Pheidole se ubican en cinco gran-
des especies grupo. Creo que cada una de estas agrupacio-
nes son monofiléticas, aunque algunas especies interme-
dias 0 ambiguas pueden amenazar los limites de estas agru-
paciones.

Grupo diligens. Con 86 especies conocidas, posee obreras
mayores en su mayoria de tamafio mediano, cabezas en for-
ma de corazdn, escapos antenales largos, escultura débil, no
reticulada, pilosidad relativamente esparcida y convexidades
mesonotales prominentes. Especies exclusivamente
neotropicales, principalmente de bosque tropical, donde una
de cada seis es parcial o totalmente arbdrea. También una de
cada seis especies vive en ambientes abiertos, y algunas
prosperan en ambientes humanos. S6lo una especie, P. noar
vive en ambiente desértico en la Republica Dominicana.
Hasta donde se sabe, estas hormigas son depredadoras y
carrofieras. Ninguna se ha observado coleccionando semi-
llas.

Grupo fallax. Con 103 especies conocidas, sus obreras ma-
yores son tipicamente de tamaflo medio a grande, con
pilosidad densa, reticulacion fuerte con reticulacion parcial
a extensa, margenes de la cabeza casi paralelas y escapo de
la antena relativamente largo. Este grupo rivaliza con el proxi-
mo, flavens, en ambito de distribucion, desde Nueva York



hasta Argentina. Muchas especies son de bosque tropical,
donde, como en el grupo diligens, una de cada seis es par-
cial o totalmente arborea. Una gran minoria habita lugares
abiertos, desde herbazales y matorrales hasta desiertos, con
algunas en sitios ocupados por el hombre. Estas hormigas
son depredadoras y carrofieras, con algunas pocas que co-
leccionan semillas, probablemente como una fuente secun-
daria de alimento.

Grupo flavens. Con 165 especies conocidas, se distinguen
las obreras mayores y menores por su tamafio pequeflo,
escapos antenales cortos y convexidades mesonotales
vestigiales o ausentes. Este es el grupo de especies mas
grande con distribuciéon amplia, desde los Estados Unidos
en el Medio Atlantico hasta Argentina. Muchas especies
son de bosque tropical, donde mas o menos una cuarta parte
de las especies son parcial o totalmente arbéreas. Un niime-
ro sustancial de especies se encuentra en zonas menos ca-
lientes y bosques subtropicales, especialmente en el hemis-
ferio sur. Unas pocas habitan espacios abiertos. Sus habitos
de alimentacién se conocen poco, pero seguramente son
depredadoras y carrofleras. Probablemente algunas son
granivoras.

Grupo pillifera. Con 48 especies conocidas, es el mas
pequeiio del grupo de los cinco. Se distingue por la com-
binacién de nimero de dientes hipostomales reducidos
(0 0 2) en obrera mayor, ojos inusualmente granfdes en
muchas obreras menores y, en ambas subcastas, cabeza
cuadrada con escapos antenales cortos. Todas las espe-
cies son Nedrticas, hasta el plano mexicano, con una es-
pecie, P. yucatana cerca a la peninsula de Yucatan. Espe-
cies principalmente adaptadas a ambientes xéricos, des-
de matorrales a desiertos, y atun las especies de bosque
se encuentran casi exclusivamente en bosques abiertos
o claros. Mientras que la gran mayoria o todas las espe-
cies de este grupo son depredadoras o carrofieras de ar-
tropodos, un notable 85% también buscan semillas y
quizas todas lo hagan. Radiacion adaptativa dentro del

Radiacion adaptativa en Pheidole

Las 624 especies conocidas de Pheidole han adquirido
una asombrosa magnitud de variacion anatémica y adap-
tacion. Nichos de hormigas que estas hormigas no han
explotado son cultivo de hongos, esclavismo, forrajeo
en masa (como en las legionarias) y depredacion sobre
otras Pheidole u otras hormigas. Unas pocas especies
visitan nectarios extraflorales y una (P. rhinoceros) ha
sido observada cuidando homopteros. No se conoce de
alguna especie que dependa de secreciones de
homopteros o larvas de mariposas. Los siguientes son
ejemplos de adaptaciones en este género:
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grupo es considerable, con especies exclusivas de de-
sierto o la especie de gran tamafio P. titanis que se ha
especializado en depredar termitas.

Grupo ftristis. Con 132 especies conocidas, exclusivamente
neotropicales, desde Bahamas y sur de México hasta Argen-
tina, concentradas en los Andes tropicales. Tipicamente de
tamafio medio a grande, con escapos antenales cortos en la
obrera mayor y obreras menores con ojos pequefios, dis-
puestos posteriormente. En ambas subcastas la convexidad
del mesonoto estd reducida o ausente. Especies de bosque
tropical, donde, como arriba en dos grupos, una de cada seis
es parcial o totalmente arbérea. Muchas buscan y almace-
nan semillas. Las obreras mayores de cerca de un tercio de
las especies poseen en el frente de sus cabezas proyeccio-
nes llamativas en forma de tubérculos. Las obreras mayores
tienden a ser menos en nimero (en comparacion de las obre-
ras menores) y mas timidas. Quizas esto se deba a especiali-
zacion en masticacion de semillas y enfrentar enemigos solo
dentro del nido o cerca a él.

Ademas de los cinco grandes grupos de especies de arriba,
hay 12 mas nativos que considero monofiléticos excepto
dos. P. grupo transversostriata es probablemente polifilético,
con dos lineas que evolucionaron dentro del grupo flavens,
una P. bicornis, arboricola y simbionte obligado de Pipery
la otra linea con cuatro especies habitantes de suelo. Algo
parecido se puede decir del grupo granulata, un ensamblaje
probablemente artificial de hormigas con maza antenal de
cuatro segmentos.

Se han propuesto una serie de nombres asociados a
Pheidole, bien como géneros vecinos, bien como
subgéneros. Estos nombres han quedado como sindnimos
menores (junior) de Pheidole: Pheidole (Pheidole s. stt.),
Bruchomyrma Santschi, Cephalomorium Forel, P.
(Ceratopheidole Pergande), P. (Decapheidole Forel),
Gallardomyrma Bruch, Hendecapheidole Wheeler,
Scrobopheidole Emery, Sympheidole Wheeler y
Trachypheidole Emery.

- Enlos bosques tropicales algunas especies en los grupos
diligens, fallax, flavens, tristis, bicornis 'y
transversostriata, asi como P. tachigaliae (en el grupo
del mismo nombre) son parcial o totalmente arboreas.
Los nidos varian en buena medida como las cestas de
desechos en hojas de palma (P. bilimeki), interior de ta-
llos vivos (P. christopherseni), “jardines de hormigas”
(P, fiorii'y P. violacea), ramas en descomposicion y aglo-
merados de epifitas. Estos nichos no parecen necesitar
mayores niveles de especializacion, pues el humus y de-
sechos en algunos de estos sustratos no ha de diferir
mucho del suelo. Unas pocas especies viven en
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myrmecoéfitas, como P. bicornis en Piper, P. tachigaliae,
P melastoma y P. minutula en Tachigalia. Pheidole
cramptoni puede encontrarse en Cordia o Piper. Lo
que sabemos sugiere un patréon de colonizacion de la
zona arborea por parte de las Pheidole del Nuevo Mun-
do: Esta colonizaciéon no se ha tratado de una o pocas
especies que llegan a una “isla” y se multiplican en di-
versas formas llenando nichos a la espera de ser ocupa-
dos. En vez de esto, la zona arborea ha sido colonizada
por muchas especies de por lo menos un tercio de los
grupos de especies del Nuevo Mundo. Como resultado,
las habitantes de arboles presentan diversidad en tama-
fios, anatomia y habitos como resultado de multiples ori-
genes.

- Lavariacién anatomica de las especies a través y dentro
de los 19 grupos de especies reflejan en parte fuertes
diferencias en habitat y ciclos de vida. Ojos muy grandes
(algunos miembros de los grupos flavens y pilifera) o la
palida coloracion (especies como P. ariel y P. noar en ma-
torrales y desiertos) estan asociados con forrajeo noctur-
noy epigeo. Los ojos tenues de especies como P, fimbriata
y P. microps pueden ser adaptaciones a forrajeo subterra-
neo. Dos especies en Estados Unidos poseen psamoforos,
en convergencia con algunas Messor y Pogonomyrmex.

- Unas pocas especies habitan lugares extremos, donde el
numero de competidores es bajo. Ejemplo de ello son algu-
nas especies de desiertos y un par que vive en grietas de
paredes. En el Caribe y Sudamérica P, jelskii flirece en am-

La coherencia de Pheidole

(Es la “hiperdiversidad” en Pheidole un artefacto? Al finy
al cabo los limites en los géneros de animales y plantas son
invenciones o artefactos para agrupar especies por uno u
otro criterio. Los Pheidole tratados en Wilson (2003) po-
drian dividirse en varios géneros, algunos de los cuales se-
guirian siendo grandes, pero ya no hiperdiversos. Estudios
moleculares y cladisticos podrian eventualmente dividir
Pheidole en varios grupos independientes. Sin embargo, las
especies de Pheidole muestran una uniformidad (al menos
en caracteristicas anatomicas externas) que justifiquen su
agrupacioén en un género hiperdiverso que ha sufrido varias
radiaciones en los grupos de especies, con ain mas radia-
ciones en ensamblajes de especies dentro de cada grupo de
especies.

Origenes

Se puede estar tentado a pensar que es el Nuevo Mundo la
cuna del grupo, gracias a la gran diversidad en especies y
formas de vida, como se ha mostrado arriba. Sin embargo,
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bientes de playa y en el suelo desnudo y caliente de
pastizales y cultivos agricolas.

- Algunas de las Pheidole mas pequeiias pueden vivir
dentro o sobre nidos de insectos sociales. P. dinophila
(y parcialmente P. calens) vive dentro de los nidos de
Dinoponera australis. Algunas otras se han encontrado
asociadas (o probablemente asociadas) a nidos de
Pogonomyrmex, Messor, Acromyrmex o termitas.

- La especie arboricola P. nasutoides parece imitar a los
formidables soldados de termitas del género
Nasutitermes. P. macromischoides de Cuba imita tan bien
a las Leptothorax (Macromischa) que yo tomé a esta
especie por una mas de Leptothorax por mas de 30 afios!
[Nota del editor: En este ejemplo podriamos afiadir a P,
gertrudae, que por forma y color imita notablemente a
alguna de las especies de Solenopsis del grupo
geminatal.

Es en las cabezas de los soldados de Pheidole donde
mas observamos extensa variacion anatomica, aunque en
muchos casos desconocemos las funciones de tal varia-
cion. Las obreras mayores defienden el nido y alimento,
aunque algunas se especializan en ‘moler’ semillas (en
este caso estas mayores son mas grandes y mucho me-
nos numerosas que las obreras menores). Curiosamente
en algunos casos las mayores, también llamadas “solda-
dos”, son jlas primeras en huir hacia dentro del nido cuan-
do se ven amenazadas!

Una consecuencia de esta exuberante evolucién es la fre-
cuente convergencia en caracteres entre grupos de espe-
cies, asi como la existencia de especies intermedias. Final-
mente, aun los caracteres mas extremos de unas pocas espe-
cies notables estan ligados por morfoclinas que van, por
pasos intermedios, hacia especies mas comunes. Por ejem-
plo, la extrafia cabeza de la obrera mayor de P. sphaerica
(como un globo inflado) tiene “precedentes” dentro del gru-
po tristis desde P. rotundiceps a P. subsphaerica, a P. pepo
y finalmente a P. sphaerica.

Varias de las especies del Viejo Mundo se pueden acomodar
en algunos de los grupos definidos para el Nuevo Mundo.
En las especies del Viejo Mundo no parecen encontrarse las
singulares variaciones anatémicas y complejidades de com-
portamiento y estilos de vida como en América.

los datos sobre nimeros de cromosomas pueden sugerir
otra cosa, con rangos de 18 a 20 en el Nuevo Mundo y 12 a
42 en el Viejo Mundo. Los fésiles mas antiguos se conocen



de principios del Oligoceno en Colorado (P. tertiaria), fosi-
les cuya preservacion impiden una asignacion fiable a cual-
quiera de las especies grupo propuestas en Wilson (2003).
Con la posible excepcion del dudoso registro de P. cordata,
Pheidole esta practicamente ausente del ambar Baltico eu-
ropeo. La ausencia de Pheidole en los bosques tropicales
de la Europa del Oligoceno es significativa.

Para los tiempos del ambar de Reptblica Dominicana (hace
15 a20 m. de a.) Pheidole es yaun género bien establecido.
Vivia en medio de una rica fauna con 45 géneros mas de
hormigas (3 ahora extintos y 30 que siguen viviendo en el
area, Wilson 1975; Baroni Urbani 1995). Sin embargo, la
representatividad de Pheidole es modesta con unas pocas
especies. De estas especies P, tethepa y P. primigenia co-

Los origenes de la hiperdiversidad

Notables variaciones en nimero de especies en géneros,
familias y taxones superiores es un fenomeno bioldgico uni-
versal pobremente estudiado. Su “sello” puede ser la curva
de distribucion con el numero de especies por cada taxon
dentro de un grupo mayor. Un ejemplo esta en la Figura 26.2,
que muestra los géneros de hormigas con mas especies, de
acuerdo con los datos extraidos de Bolton (1995). Este
histograma se acerca a una figura “hueca” como se ha des-
crito para otros grupos. Pheidole y Camponotus estan muy
por encima de los demas géneros.
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rresponden, de acuerdo con Baroni Urbani (1995), aun gru-
po de Pheidole, “Pheidolocanthinus”, del Viejo Mundo. La
escasa y fiable informacion sobre Pheidole en el Mioceno
del Viejo Mundo impide, por ahora, discusiones o interpreta-
ciones sobre el pasado del género.

Las relaciones de Pheidole con los otros géneros propues-
tos en Pheidolini (Bolton 1995) no son claras, y habremos de
esperar hasta que los estudios filogenéticos esclarezcan las
relaciones internas en la tribu, asi como dentro de Pheidole.
Aphaenogaster es un género cosmopolita [en América se
distribuye hacia el sur hasta Colombia, N. del E.] con gran
parecido con las obreras menores de Pheidole (excepto por
la configuracion de la masa antenal).

Cuando un género o familia contiene nimeros de especies
excepcionalmente grandes, se puede decir que tal grupo es
“muy dominante” o “superdominante”, o como lo he sugeri-
do en 2003, hiperdiverso. Algunos ejemplos de géneros
hiperdiversos son las plantas Rhododendron (1.200 espe-
cies) y Erica (700), o Apion (Curculionidae, 1.100), Stenus
(Staphylinidae, 1.400) y Onthophagus (Scarabacidae, + 1.500).

Géneros tan ricos que se pueden llamar hiperdiversos no
son artefactos consecuencia de particulares esquemas
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Figura 26.2 Numero de especies de los 23 géneros de hormigas mas grandes en el hemisferio occidental. Basado en parte en Bolton

(1995) y la informacion del capitulo 3 de este libro
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taxonomicos. Tampoco son el resultado de nacimientos y
extinciones al azar a través del tiempo geologico. Estos gru-
pos son reales y por lo tanto merecedores de estudio cienti-
fico. Esta conclusion se ve apoyada por estudios como el de
Dial y Marzluft (1989) con 85 ensamblajes taxonémicos don-
de se analizan criticamente bajo varios criterios y modelos.
Estos autores concluyen que el predominio taxondmico es
un rasgo no aleatorio de la biodiversidad.

Para casos como Pheidole, taxones con tantas especies des-
critas, es util usar el término hiperdiversidad. También este
término tiene un valor heuristico en su extrema expresion de
las causas biologicas subyacentes, haciéndolo mas accesi-
ble para analisis e interpretacion.

Patrones como los de la “cuerva hueca” en distribucion en
taxa, como se resefio arriba, se han encontrado en fosiles de
invertebrados marinos (por ejemplo Flessa y Thomas 1985)
o aves (Cracraft 1984). ;Cuales causas generales pueden
invocarse para explicar altos niveles de diversidad? Las cau-
sas mejor documentadas y entendidas pueden resumirse asi:
La dominancia en biodiversidad, incluyendo casos extre-
mos de riqueza catalogados como hiperdiversidad, se lo-
gra por una combinacion afortunada de tamario pequerio,
factores demogrdficos adecuados, anticipacion durante
colonizacion, y un conjunto de adaptaciones claves poten-
tes en abrir nuevos nichos o excluir competidores. Mas
aun, los modelos mas realisticos que puedan hacerse para
describir el origen de las curvas “huecas” de distribucion
son aquellos que asumen un origen secuencial de grupos
dentro de un dominio geografico o la invasion secuencial
desde afuera, seguidos de un “alto” y subsidencia de
biodiversidad a través del tiempo.

Uno de los primeros factores de sesgo en biodiversidad puede
estar en el tamafio. Sobre un arbol pueden vivir unas cuan-
tas especies de epifitas y muchas de pequefios insectos,
pero s6lo unos pocos lagartos, los cuales son mucho mas
grandes que los insectos. Cuando se relaciona clases como
tamafio versus niimero de especies en un taxon, se puede
obtener una curva unimodal, con su mayor tamafio hacia la
clase o intervalo de tamafio menor, pero no hacia los mas
pequefios. Puede pensarse que los organismos mas peque-
fios se ajustan mas “finamente” a los ambientes, ademas de
sobrevivir mejor en areas restringidas cuando hay cambios
restringidos. Una combinacion de altas tasas de especiacion
y cambiantes colonizaciones de ambientes mas finos pue-
den permitir altos niveles de diversidad en las clases de ta-
mafios pequefio a mediano (pero no los mas pequeiios)
halando la moda hacia el extremo inferior de la curva.

Debe tenerse en cuenta que altos niveles de especiacion no
significa produccion de altos niveles de diversidad biologi-
ca. Un grupo puede especiar explosivamente para terminar
con crecimientos cercanos a cero debido, por ejemplo, a al-
tas tasas de extincion.
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Un clado puede especiar logisticamente como una pobla-
cion en crecimiento. Las primeras especies pueden expandir
los ambitos ecoldgicos y geograficos del caldo como un
todo. La multiplicacion de especies puede ser mas rapida
que la tasa de extincion, causando un crecimiento exponencial
del clado. Con el tiempo la tasa de especiacion puede caer
con respecto a la tasa de extincion. En millones de afios la
diversidad del clado puede decaer. El ciclo de vida de los
clados varia en tiempo, por ejemplo desde 1.2 m. de a. en
ammonites hasta incluso 5 m. de a. en mamiferos.

(Qué otras propiedades promueven altos niveles de diversi-
dad? En estudios con vertebrados y planta terrestres Marzluff
y Dial (1991a) encontraron que clados diversos tienden a
tener cortos tiempos de generacion, con edades tempranas
de la primera produccion y ciclos de vida cortos en prome-
dio. A esto se puede sumar mayor habilidad de dispersion y
disponibilidad de recursos.

De estas generalizaciones no me sorprende que una de cada
treinta especies en el planeta sea un gorgojo (Coleoptera:
Curculionoidea). Estos insectos, con 5200 géneros y unas
60000 especies, se conoce desde el Jurasico. Ademas de
factores sefialados antes, es probable que el origen y expan-
sion de las angiospermas hayan disparado la diversidad en
estos insectos.

Desde hace tiempos encontramos en la literatura ideas acer-
ca de que los “demos” o poblaciones pequefias de especies
pueden evolucionar y especiar mas rapidamente que pobla-
ciones grandes, por factores como endogamia y deriva
génica. El efecto de fundador también puede llevar a deriva
génica. La divergencia en demos y altas tasas de especiacion
tampoco se pueden trasladar en altas diversidades, debido
al balance por tasas de extincion. Marzluff y Dial (1991b)
exploraron la relacion entre grado de sociabilidad y diversi-
dad en insectos, pajaros y mamiferos, pero no encontraron
ninguna correlacion consistente.

Es bueno distinguir entre dos hipdtesis sobre el efecto de la
evoluciodn social en la diversidad taxondmica. La primera es
la hipotesis plesiomorfica (Bush et al. 1977; Wilson 1975)
que dice que muchos demos de especies socialmente orga-
nizadas poseen un caracter plesiomorfico comun que dirige
el nivel de diversidad taxondmica. La segunda es la hipote-
sis de adaptacion apomorfica (Marzluff'y Dial 1991b) basada
en evidencias de correlacion. Esta trata la sociabilidad como
un rasgo apomorfico que adapta a los organismos a ciertos
retos ambientales; la diversidad de especies esta entonces
determinada primariamente por retos ambientales. Las dife-
rencias entre ambas hipdtesis podrian no ser grandes como
parece.

Sino es la propension a formacion de demos ;cuales son las
fuerzas que presionan los clados hacia altos niveles de di-
versidad biologica? Anticipacion e incumbencia pueden es-



tar en lo alto en la lista. Hay dos formas en que las especies
pueden lograrlo. El primero es el poder de dispersion a gran-
des distancias en nuevos ambientes surgidos durante cam-
bios climaticos (por ejemplo surgimiento de zonas abiertas o
praderas). El segundo modo corresponde a adaptaciones
sobresalientes que permiten la creacion de nuevos nichos
dentro de un ecosistema ya establecido o confiere alguna
ventaja sobre competidores en un nicho ya establecido.
Ambos modos se mezclan de una u otra forma: por ejemplo la
alta capacidad de dispersion puede tomarse como una adap-
tacion sobresaliente, y una adaptacion sobresaliente puede
ayudar en un nuevo ambiente recién creado. Los primeros
insectos colonizadores en Hawaii llegaron a una tierra no
conquistada y sin competidores, que ahora aloja alrededor
de 10.000 especies (Otte 1994).

Grandes radiaciones adaptativas son mas probables que
pequefias radiaciones adaptativas en generar especies de
estrategias biologicamente especializadas para dispersion o
especies que prefieran areas que favorezcan la dispersion.
También, la seleccion a nivel de especies puede favorecer la
diversidad, en grupos de especies de amplia distribucion
geografica con generalistas y especialistas.

Todas las ideas y especulaciones expuestas arriba pueden
ser abstracciones, pero pueden representar los comienzos
de una teoria general del origen de la diversificacion biologi-
ca a nivel de especie. La proxima pregunta es: ;Cuales son
las adaptaciones que promueven la dominancia ecologica
dentro de un clado? No es facil responder, ante el hecho de
diferencias adaptaciones de simples hechos de historia na-
tural que no constituyan patrones. Ningun bidlogo evoluti-
vo tendra soluciones faciles a estas preguntas. El siguien-
te procedimiento puede dar una ayuda: Una vez se infie-
rala filogenia de un grupo, escoja aquellos clados (den-
tro del grupo) que han sufrido extensas radiaciones re-
petidamente en diferentes teatros de oportunidades.
Entonces busque los rasgos plesiomorficos que sean
diagndsticos para los clados mds exitosos y que rara-
mente hayan sufrido una reversion en dichos clados.
Oberprieler (1999) ofrece un vivido ejemplo con la explosiva
diversidad de los curculionidos, desde sus ancestros
cucujoideos en el Jurasico hasta la actualidad, mostrando
varias etapas de evolucion desde la fitofagia incipiente en
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