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Capítulo 6 

 

ANÁLISIS PANBIOGEOGRÁFICO DE TEMNOTHORAX MAYR (“MACROMISCHA”, 

FORMICIDAE) DE CUBA  

 
Jorge Luis Fontenla Rizo 28 

Leonice Seolin Dias29 
 

 

INTRODUCCIÓN   

“Macromischa” es un grupo monofilético de hormigas del género Temnothorax  

Mayr, con 29 especies de Cuba y dos especies de La Española.  En sentido general, estas 

hormigas se caracterizan por sus tegumentos llamativos, con reflejos iridiscentes o 

metálicos.  La talla promedio de estas hormigas es relativamente grande y su morfología se 

caracteriza por una combinación peculiar de cuerpos esbeltos, espinas muy desarrolladas y 

la presencia de engrosamientos en las patas (FONTENLA, 2000a). 

En estas especies de Temnothorax antillanos, se distinguen nueve linajes o grupos 

morfológicos monofiléticos de especies y dos grupos ecológicos. El grupo arborícola construye 

sus nidos en epífitas, árboles o troncos caídos y tiene 17 especies, pertenecientes a los linajes 

sallei, gibbifer, splendens, squamifer, purpuratus y punicans. El grupo petrícola construye sus 

nidos en pequeñas hendiduras y oquedades de rocas cársticas, y comprende 14 especies 

contenidas en los linajes iris, versicolor y porphyritis.   Al interior de las colonias se accede por 

una entrada tubular de material cartonoso, peculiaridad muy distintiva de este grupo y 

prácticamente único entre las hormigas. La mayoría de las especies arborícolas (80%) se 

distribuyen por la región oriental de cuba y la mayoría de las petrícolas (86%) por las regiones 

central, centro-occidental y occidental.  El grupo petrícola representa un cambio en la conducta 

de nidificación y agrupa la especies más derivadas evolutivamente  (FONTENLA, 2000b, 2004).   

Según Fontenla (2004), en la evolución espacial del grupo es posible distinguir 

dos etapas generalizadas. La etapa centro-oriental se corresponde con los eventos de 

especiación más antiguo y la centro-occidental con eventos de especiación más 

derivados. Las especies más derivadas del grupo arborícola se encuentran en el nodo 7 

                                                           
28

 Prof. Dr. Instituto de Ecología y Sistemática, La Habana, Cuba. E-mail: fontenla@ecologia.cu 
29 Bióloga. Doutora em Geografia, Universidade Estadual Paulista, FCT/UNESP/ Presidente Prudente- SP.  
E-mail:nseolin@gmail.com 



128 - Leonice Seolin Dias e Raul Borges Guimarães (Orgs) 
 

desde la raíz del cladograma, mientras que las especies actuales del grupo petrícola 

aparecen asociada a los nodos 7-10 (Figura 1).  Fontenla (2004) enfatizó el dinamismo 

espacial en la evolución de este grupo y alertó sobre incongruencias entre el carácter 

reticulado de este dinamismo y el sentido jerárquico de los métodos cladistas utilizados 

para inferir los patrones de evolución espacial.      

 

Figura 1.  Relaciones filogenéticas de Temnothorax arborícolas y petrícolas de Cuba y la Española. 
 

 
 

Fonte: Fontenla (2000b). 

 
Un método alternativo de análisis biogeográfico es la panbiogeografía.  Este 

método se basa en la determinación de trazos individuales, trazos generalizados y nodos 

(MORRONE, 2015).   Los trazos individuales unen, por distancia mínima,  localidades o 

áreas de endemismo en la distribución de un taxón.  Los trazos  generalizados representan 

espacios superpuestos o anidados  de trazos individuales, mientras que  los nodos resultan 

áreas de convergencia o superposición de trazos individuales o generalizados.  

Los trazos generalizados son llamados también componentes bióticos y se 

interpretan como los espacios geográficos básicos en la evolución de un taxón (Morrone, 

2014).   Los nodos panbiogeográficos pueden presentar endemismo y diversidad biológica 

elevada, ausencias de taxones de distribución amplia y  constituir límites geográficos o 

filogenéticos (TALONIA; ESCALANTE, 2013, FERRO; MORRONE, 2014).  
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Aunque no representa la práctica más usual, se ha planteado que los trazos 

generalizados resultand e la superposición significativa de los trazos individuales. La evaluación 

estadística se realiza mediante la generación al azar de matrices del mismo tamaño que la 

original. Cuanto mayor sea el número de matrices generadas al azar que presenten cliques 

(trazos compatibles) iguales o mayores que los obtenidos a partir de los datos originales, menor 

será la significación estadística de los TG (ESPINOSA et al., 2002, MORRONE, 2004, 2015). 

Una utilidad del enfoque panbiogeográfico es que puede identificar patrones 

reticulados de evolución espacial, sobre todo por la presencia de nodos. Es de esperar que la 

combinación de métodos cladistas con panbiogeográficos permita la comprensión más integral 

de la evolución espacial e histórica de un grupo dado. Con base en lo anterior, el objetivo 

primario del presente estudio es la determinación de la existencia posible de trazos 

generalizados y nodos panbiogeográficos entre las áreas de endemismo del clado Macromischa, 

constituido por Temnothorax de hábitos arborícolas y petrícolas de Cuba y la Española.  

 

PROCEDIMENTOS METODOLÓGICOS  

 

Las áreas de endemismo se identificaron sobre la base de combinaciones únicas de 

especies, con independencia de la presencia o ausencia de endemismos locales (Morrone, 

2014a).  Estas áreas deben coincidir con límites naturales reconocibles.  Los trazos 

individuales se consideraron como la presencia de las especies en, al menos, dos áreas de 

endemismo. Los trazos generalizado se identificaron   mediante la aplicación del  Análisis de 

Parsimonia del Endemismo (PAE), reconocido como el método más adecuado para 

identificar trazos generalizados   (MORRONE, 2014b, 2015).    

La aplicación del PAE - síntesis en Morrone  (2014a)-, consiste en la   construcción 

de una matriz donde las áreas o localidades se ubican en filas y los taxones en columnas.   

Para enraizar el   cladograma esperado, se añade una primera fila consistente en un área 

hipotética codificada con  ceros para todas las especies involucradas. A continuación, se 

escoge algún algoritmo de parsimonia y optimización cladista. De obtenerse más de un 

cladograma igualmente parsimonioso, se aplica un consenso estricto. Los trazos 

generalizados se determinan mediante la visualización de grupos “monofiléticos” de áreas 

delimitados  por taxones compartidos de manera exclusiva entre las mismas.   
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Una variante del PAE es la llamada “eliminación progresiva de caracteres” o PAE-PCE. 

Después de obtenerse la primera corrida del análisis,  se eliminan los taxones que delimitan grupos 

de monofiléticos de áreas, con la intención de determinar otros posibles trazos generalizados, 

delimitados por otros taxones. Este procedimeinto se repite hasta que no se obtienen más grupos 

monofiléticos de áreas de endemismo.    

El algoritmo  empleado en todos los casos fue el de búsqueda exacta “Branch and 

Bound”, el cual garantiza que se encuentren todos los árboles igualmente parsimoniosos posibles.  

La significación estadística de la superposición espacial  entre trazos 

individuales se realizó mediante el módulo “niche overlap” del programa EcoSim ver. 

7.0 (GOTELLI; ENTSMINGER, 2010).  Para efectuar los cálculos, se utilizó  el algoritmo RA4, el 

cual retiene la anchura real en la utilización de las áreas de endemismo por cada especie, así como 

los estados ceros de la matriz.  Esto  significa que, si una especie no utilizó un área dada en la 

matriz original, tampoco lo hará en la matriz simulada.   

Se determinó el contenido filogenético de las áreas de endemismo sobre la base de   

indicadores de   presencia  de   especies y linajes por áreas de endemismo, así como la posición de 

las especies  en el cladograma de la Fig. 1. 1. Número de especies (30). 2. Número de linajes (8).  3. 

Número de nodos desde la raíz del cladograma hasta la rama terminal donde se encuentra la 

especie dada (10). 4. Número de nodos que separan a las especies en un área dada (14).  5. 

Número de ramas en cada nodo que separan a las especies de un área dada (20). En cada nodo se 

cuentan las ramificaciones a ambos lados del mismo, las cuales se suman hasta llegar a cada uno 

de los taxones terminales.  Este indicador es basado en Eguiarte et al. (1999).   

Los indicadores 4 y 5 se determinan mediante el valor promedio de las especies en 

cada área.  Las cifras ente paréntesis representan el número máximo de especies, linajes, 

nodos desde la raíz, número de nodos entre un par de especies y   de ramificaciones a 

ambos lados de cada nodo.  El contenido filogenético total de cada área de endemismo se 

calculó sumando todos los valores de los indicadores en dicha área y dividiéndolo por el 

contenido filogenético total del cladograma (82), a partir de las cifras entre paréntesis. La 

especie T. gibbifer y su linaje homónimo no se tuvieron en cuenta, pues se desconoce su 

distribución, aunque se contabilizó para los restantes indicadores.  

La diversidad beta o variación en la composición de especies y linajes entre áreas de 

endemismo se calculó basado en  Carvalho et al. (2012), donde  β = b+c/S,   b  y c representan el 

número de especies exclusivas de cada área de endemismo y S es el número total de especies 

entre ambas áreas. 
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Para mostrar el ordenamiento de las áreas de endemismo en el espacio según 

especies y linajes compartidos,  se utilizó análisis de correspondencia rectificado o Decorana 

(DCA). Para identificar posibles grupos diferentes de áreas de endemismo según sus valores 

de diversidad beta y de contenido filogenético, se utilizó un modelo mezclado, el cual asigna 

grupos o subpoblaciones de máxima probabilidad dentro de una población global, sin 

requerir una identificación previa en los datos observados de dichas subpoblaciones. 

l programa utilizado para el Análisis de Parsimonia, Decorana y Modelo Mezclado 

fue el PAST ver. 2.17.  

 

RESULTADOS 

 

El cladograma de relaciones filogenéticas entre las especies de Temnothorax se 

muestra en la Figura 1.  Las especies se distribuyen en las 11   áreas de endemismo 

siguientes:  Sierra de los Órganos, Mil Cumbres-Pan de Guajaibón, Sierra del Rosario, Alturas 

de la Habana-Matanzas, Alturas del Norte de Isla de Pinos, Macizo de Guamuhaya, Alturas 

del Nordeste, Sierra Maestra, Macizo de Nipe-Sagua-Baracoa, Costa de Santiago de Cuba-

Maisí y la Española (Figura 2). 

 

Figura 2.  Áreas de endemismo de Temnothorax de Cuba. SOR: Sierra de los Órganos.  MPG: Mil Cumbres-Pan 
de Guajaibón.  SRO: Sierra del Rosario.  HAM: Alturas de las provincias de la  Habana y Matanzas.  PIN: Isla de 
Pinos.  GUA: Macizo de Guamuhaya.  ANO: Alturas del Nordeste. SMA: Sierra Maestra.  NSB: Macizo de Nipe-

Sagua-Baracoa. STM: costa de Santiago de Cuba-Maisí. 

 

Organização: Fontenla (2000). 
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La composición taxonómica de cada área de endemismo osciló  entre 2-7 especies y 

1-5 linajes.  Los endemismos locales fluctuaron entre 1-5 especies.   Las Alturas del Nordeste 

y del Norte de Isla de Pinos no presentaron endemismos locales. Las áreas de endemismo 

con mayor número de especies, linajes y endemismos locales  pertenecieron a las regiones 

oriental y central de Cuba: Sierra Maestra, Nipe-Sagua-Baracoa y Guamuhaya (Tabla 1).   

Los trazos individuales de especies y linajes entre las áreas de endemismo 

mostraron compatibilidad significativa, al superponerse más que lo esperado al azar (Tabla 

2).   Esta estructura se expresa  en la existencia de trazos generalizados, los cuales se 

detallan a continuación.  

Para las especies, el análisis PAE produjo 36 árboles igualmente parsimoniosos de 18 

pasos de longitud con índice de consistencia  (IC)=0.74, e índice de retención (IR)= 0.7. El 

consenso estricto de estos árboles mostró  tres grupos monofiléticos de áreas de endemismo 

o trazos generalizados: 1. Sierra Maestra-Nipe-Sagua-Baracoa (Alturas Orientales), soportado 

por las especies T. similis y T. purpuratus.  2. Macizo de Guamuhaya-Alturas del Nordeste 

(Alturas Centrales), las cuales comparten de manera exclusiva T. villarensis y T. wheeleri.  3. 

Sierra de los Órganos-Mil Cumbres-Pan de Guajaibón-Sierra del Rosario (Cordillera de 

Guaniguanico), soportado por T. bermudezi, T. poeyi, T. gundlachi y T. iris (Figura 3). 

 

Figura 3.  Consensos estrictos de la primera corrida (A) y segunda corrida (B) del Análisis de Parsimonia (PAE) de 

las áreas de endemismo según sus especies compartidas. SRO: Sierra del Rosario.  HAM: Alturas de las 

provincias de la  Habana y Matanzas.  PIN: Isla de Pinos.  GUA: Macizo de Guamuhaya.  ANO: Alturas del 

Nordeste. SMA: Sierra Maestra.  NSB: Macizo de Nipe-Sagua-Baracoa. STM: costa de Santiago de Cuba-Maisí.  

AH: área hipotética. 

 

 
 

Organização: Fontenla (2000).  
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Después de remover las especies que soportan los clados mencionados, se 

obtuvieron  54 árboles igualmente parsimoniosos con siete pasos de longitud,  IC= 0.71 e IR= 

0.75, cuyo consenso estricto mostró  el trazo generalizado Nipe-Sagua Baracoa-Costa-

Santiago-Guantánamo (Maisí),  soportado por las especies T. mortoni y T. punicans.  Este 

trazo generalizado es llamado Maisí, porque las especies que lo soportan solo superoponen 

su distribución en el área de Maisí, el extremo oriental de Cuba.   Al remover estas especies,    

se obtuvieron 30 árboles igualmente parsimoniosos con siete pasos de longitud, IC= 0.67 e 

IR= 0.60, pero el consenso estricto   mostró irresolución total. 

Para los linajes, el análisis PAE  produjo  109 árboles igualmente parsimoniosos de 

16 pasos de longitud, con IC=0.50 e IR= 0.62.  Su consenso estricto mostró el trazo 

generalizado Sierra Maestra-Nipe Sagua Baracoa-La Española (Alturas Orientales-La Española 

(Figura 4).  El clado está soportado por el linaje sallei. Sierra Maestra y Nipe-Sagua-Baracoa    

comparten de manera exclusiva los linajes splendens y purpuratus.  

 

Figura 4.  Consensos estrictos de la primera corrida (A) y segunda corrida (B) del Análisis de Parsimonia (PAE) de 

las áreas de endemismo según sus linajes  compartidos. SRO: Sierra del Rosario.  HAM: Alturas de las provincias de 

la  Habana y Matanzas.  PIN: Isla de Pinos.  GUA: Macizo de Guamuhaya.  ANO: Alturas del Nordeste. SMA: Sierra 

Maestra.  NSB: Macizo de Nipe-Sagua-Baracoa. STM: costa de Santiago de Cuba-Maisí.  AH: área hipotética. 

 

 
 

Organização: Fontenla (2000).  

 
Al eliminar las especies que soportan estos clados, el nuevo análisis produjo  34 

árboles igualmente parsimoniosos de 13 pasos de longitud, IC= 0.54, IR= 0.65.  El 

consenso estricto mostró los trazos generalizados  costa Santiago-Guantánamo-Nipe-

Sagua-Baracoa (Maisí), soportado por los linajes punicans y  porphyritis,  más el trazo 

generalizado alturas centrales, soportado por los linajes  iris, porphyritis y squamifer.  Al 

remover estos linajes, se obtuvieron 414 árboles igualmente parsimoniosos, cuyo 

consenso estricto mostró irresolución total.  
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Las áreas de endemismos que se comportaron como  nodos panbiogeográficos de   

especies fueron Mil Cumbres-Pan de Guajaibón, las alturas de la Habana y Matanzas y Costa 

Santiago-Maisí.  En el primer nodo, convergen las distribuciones de T. iris y T. squamifer, 

junto con la presencia de T. gundlachi. Este nodo presenta un endemismo local,  T. barbouri. 

En el segundo nodo, convergen las distribuciones de T. versicolor,  T. creightoni y T. myersi. 

Otra especie presente es T. squamifer, mientras que  T. porphyritis representa un  

endemismo local.  En el tercer nodo, convergen  las distribuciones de T. mortoni y T. 

punicans (Tabla 1 y Figura 5 A).   T. mortoni constituye un endemismo local.  

Los nodos panbiogeográficos de los linajes fueron las Alturas de la Habana y 

Matanzas, Guamuhaya y, al igual que en el caso de las especies, el área de Maisí.  En el 

primer nodo convergen los linajes versicolor y porphyritis,  más especies del linaje squamifer.  

En el segundo nodo convergen los linajes sallei e iris, con la presencia de especies de 

squamifer y porphyritis. En el tercer nodo convergen los extremos de la distribución espacial 

de los linajes porphyritis y punicans (Tabla 1 y Figura 5B). 

 
Figura 5.  Nodos panbiogeográficos de especies (A) y linajes (B) con la distribución esquemática entre áreas de 
endemismo de las especies y linajes que los definen. (A) Especies: 1: T. iris.  2.  T. squamifer.  3. T.creightoni y T. 

versicolor. 4. T. myersi.  5.  T. punicans.  6.  T. porphyritis. (B). Linajes:  1. versicolor. 2. porphyritis.  3.  iris.  4.  sallei.  
5. punicans.  6.  porphyritis. 

 
 

                       Organização: Fontenla (2000).  
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Los valores de la diversidad beta promedio resultaron elevados, tanto en el  cambio de 

especies como de linajes entre pares de áreas de endemismo (Tabla 3). Los valores promedios 

de cambio de especies  fluctuaron entre 87.4%-98.4% y los de linajes entre 60.4%-87.8%.   Las 

áreas orientales solo compartieron especies entre sí. En ambos casos,  es posible observar dos 

grupos de máxima probabilidad, de acuerdo con sus valores promedios de cambio 

composicional entre áreas.  El grupo de mayor cambio para las especies fue el de las  áreas 

orientales y el norte de Isla de Pinos.  Para los linajes el grupo de mayor cambio fue también el 

de las áreas orientales, más el extremo occidental, Sierra de los Órganos (Tabla 4).  

Las áreas de endemismo con mayor contenido filogenético fueron Guamuhaya  y 

Alturas del Nordeste, seguidas por las alturas de la Habana y Matanzas,  y  Sierra del Rosario. 

Las de menor  contenido filogenético fueron las áreas orientales, en especial Santiago-Maisí 

y la Española. El modelo mixto de máxima probabilidad definió dos grupos de áreas 

endemismo según su contenido filogenético.  El  grupo con mayor contenido filogenético 

abarcó las   áreas centrales, centro-occidentales y occidentales, mientras que el segundo 

grupo comprendió las áreas orientales, incluida la Española (Tabla 5).  

El análisis de correspondencia rectificado  entre áreas de endemismo, según su 

relación linajes/especies (Figura 6),  mostró un patrón direccional  marcado, donde las áreas 

de endemismo se relacionan de acuerdo a su cercanía geográfica.  En el extremo derecho del 

gráfico se ubican todas las áreas orientales, incluida la Española.  En el centro, se observan 

las áreas centrales y las Alturas de la Habana y Matanzas (centro-occidental).  El grupo de la 

izquierda del gráfico reúne a Isla de Pinos (centro-occidental) y   las áreas occidentales de la 

Cordillera de Guaniguanico. El área del extremo del gráfico coincide con ser también el área 

de endemismo más occidental, Sierra de los Órganos. Este patrón coincide, de igual modo, 

con el incremento del contenido filogenético en la dirección orienteoccidente, con los 

valores más elevados en las áreas centrales y centro-occidentales. 
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Figura 6.  Ordenamiento espacial de las áreas de endemismo (94% de variabilidad explicada en los dos primeros 
ejes),  según linajes y especies compartidos. Porcentaje entre paréntesis indica contenido filogenético total de 

cada área. SRO: Sierra del Rosario.  HAM: Alturas de las provincias de la  Habana y Matanzas.  PIN: Isla de Pinos.  
GUA: Macizo de Guamuhaya.  ANO: Alturas del Nordeste. SMA: Sierra Maestra.  NSB: Macizo de Nipe-Sagua-

Baracoa. STM: costa de Santiago de Cuba-Maisí. 

 
 Organização: Fontenla (2000). 

 

Se reconocieron tres áreas de endemismo adicionales en relación con las encontradas 

previamente para este grupo de hormigas por Fontenla (2004), con base exclusiva en la 

presencia de especies endémicas locales.  Estas áreas  adicionales fueron Mil cumbres-Pan de 

Guajaibón, Isla de Pinos (restringida a las alturas cársticas del Norte) y las alturas del Nordeste de 

la región Central.  La primera de estas áreas presenta una especie local, T. barbouri; pero las 

especies de las dos restantes se encuentran en áreas cercanas espacialmente más ricas en 

especies y con endemismos locales,  como es el caso de las Alturas de la Habana y Matanzas,  

para isla  de Pinos, y el Macizo de Guamuhaya para las Alturas del Nordeste (Tabla 1).   

Se   determinaron tres trazos generalizados comunes para especies y linajes. Estos 

son los espacios evolutivos  básicos   del grupo, y los estructuran las alturas orientales, las 

alturas centrales y la costa Santiago de Cuba-Maisí (Figuras 3,4). En las alturas orientales y 

centrales se concentran la mayor parte de las especies (65%) y linajes (89%) de estas 

hormigas. Los linajes y especies arborícolas están concentrados  en los trazos generalizados 

orientales y los petrícolas en las regiones occidental, centro-occidental y central (Tabla 1). 
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Los trazos generalizados de especies discriminan con mayor resolución el espacio 

biogeográfico y determinan un trazo generalizado occidental (Cordillera de Guaniguanico).   

En este trazo generalizado se encuentran los linajes gundlachi, iris, squamifer y versicolor.  

No obstante, estos linajes   no definen monofilia para esta región, al encontrarse, de igual 

modo, presentes en otras áreas.   El linaje versicolor se distribuye por   la región occidental y 

centro occidental.  El linaje iris se encuentra   en occidente y la región central.  El linaje 

squamifer es el más extendido espacialmente, distribuyéndose desde   la Sierra Maestra, en 

la región oriental, hasta Sierra del Rosario y Mil Cumbres-Pan de Guajaibón, en la occidental 

Cordillera de Guaniguanico (Tabla 1). 

Ningún  linaje es endémico de un área de endemismo, aunque sí de trazos 

generalizados,  como son los casos de los linajes  splendens, purpuratus y punicans, de las 

alturas orientales. Por otra parte,   ninguno de los tres linajes petrícolas (iris, versicolor y 

porphyritis) es endémico de algún trazo generalizado específico.   

Las alturas de la Habana y Matanzas no forman parte de trazos generalizados, ni 

de especies, ni de linajes, aunque constituyen un nodo panbiogeográfico de ambos. 

Talonia y Escalante (2009) precisaron que los nodos pueden mostrar irresolución cladista, 

al presentar relaciones con áreas diferentes, tanto para especies como para linajes.  Como 

nodo panbiogeográfico, esta área geográfica marca el límite de distribución oriental para  

el linaje  versicolor, con la especie T. versicolor, más  el límite occidental para el linaje 

porphyritis, con las especies T. myersi, que vive también en las áreas centrales, más T. 

porphyritis, endemismo local.   Llama la atención la ausencia en este nodo de   especies del 

linaje iris, presentes en Guaniguanico y en las alturas centrales, pero no en esta área 

intermedia (Tabla 1, Figura 5, A, B)      

En el  nodo Mil Cumbres-Pan de Guajaibón convergen las distribuciones de las 

especies de dos linajes diferentes, T. iris y T. squamifer.  Esta última representa, junto con el 

endemismo local, T. barbouri,  el límite occidental del linaje  squamifer.   El nodo se 

caracteriza también por  las ausencias de T. bermudezi y T. poeyi, presentes  en Sierra de los 

Órganos y Sierra del Rosario, componentes del trazo generalizado Guaniguanico, al cual 

pertenece dicho nodo.    
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De manera especial, el Pan de Guajaibón resulta un área de evidente complejidad 

evolutiva. Geográficamente, pertenece a Sierra del Rosario, aunque su geomorfología es la 

de un mogote típico, como los característicos de las formaciones de la Sierra de los Órganos. 

Acevedo (1989) lo separa como unidad geomorfológica independiente dentro de Sierra del 

Rosario. Esta localidad, aunque pequeña en extensión,  se caracteriza por presentar notable 

endemismo local en moluscos terrestres.  Estos últimos muestran más relaciones de 

similitud con la malacofauna de Sierra de los Órganos respecto de la de Sierra del Rosario 

(ESPINOSA et al., 2005). 

El nodo Guamuhaya   marca el límite occidental del linaje sallei y el oriental del 

linaje iris. Por otra parte, combina las presencias de la especie más basal de todo el grupo, T. 

dissimilis (nodo 2 desde la raíz del cladograma), junto con las más derivadas, T. villarensis, T. 

banao y T. myersi (nodos 9 y 10 desde la raíz del cladograma). De igual modo, en 

Guamuhaya se encuentra T.  wheeleri, una de las especies más basales del clado petrícola 

(nodo 7 desde la raíz del cladograma).   Guamuhaya representa,  desde el punto de vista 

filogenético, el área más heterogénea filogenéticamente, al involucrar los eventos más 

antiguos y más recientes en la evolución de este grupo,  lo cual se refleja en que es el área 

con mayor contenido filogenético. 

En otro nodo común para especies y linajes, Maisí, en el extremo oriental, ocurre 

algo similar, donde se combina la especie T. punicans (linaje punicans), del nodo 4 desde la 

raíz del cladograma, con una de las especies más derivadas, T. mortoni (linaje porphyritis), 

del nodo 8 desde la raíz del cladograma. 

En el criterio de Ferro y Morrone (2014), las  zonas de transición biogeográfica 

representan áreas de superposición e hibridación  biótica, causada por cambios históricos y 

ecológicos. Un requisito para la identificación de estas zonas es la presencia de, al menos, 

dos componentes bióticos independientes. En el macizo de Guamuhaya se observan estas 

características, en especial la presencia de especies basales coexistiendo con las más 

derivadas, es decir, la presencia de linajes independientes y dispares.  Otra peculiaridad de 

las zonas de transición es su localización en los bordes entre regiones biogeográficas 

(MORRONE, 2010).  Precisamente, este nodo panbiogeográfico se encuentra en el centro de 

Cuba, donde marca límites orientales y occidentales de linajes, junto con la presencia de 

endemismo locales pertenecientes a dichos linajes, T. wheeleri y T. dissimilis. 
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Los promedios elevados de diversidad beta entre áreas de endemismo de  especies  

(87.4%-98.4%) y linajes (60.4%-87.8%) (Tabla 4), sugieren procesos de evolución 

independiente de las mismas.  El contenido filogenético de las áreas de endemismo debe 

interpretarse como la intensidad de procesos de diferenciación de especies, linajes y la 

heterogeneidad de las relaciones entre especies en el cladograma, según sus respectivas 

distancias desde la raíz y los nodos y ramas que las separan.   

En sentido general, el mayor contenido filogenético se observa en  áreas donde 

resultan mayoritarias especies del linaje petrícola, en las áreas centrales, centro-occidentales y 

occidentales (Tabla 5, Figura 6). La posición de las especies en el cladograma y su distribución 

geográfica, sugieren que el cambio de conducta de arborícola a petrícola, más ciertas 

características morfológicas (Fontenla 2000a, b), ocurrió en el territorio ancestral de esas áreas. 

El mayor contenido filogenético de las mismas debe estar relacionado con dichos procesos.  
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