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RESUMEN

El análisis de los patrones biogeográficos de los subgéneros neotropicales de
Simulium (Diptera:Simuliidae), sugiere que los eventos de dispersión desde
Mesoamerica a la región Pacífica y del SE de Brasil al Cerrado pueden oscurecer la
reconstrucción del patrón de las áreas. Para ser concordantes con este fenómeno y
con las limitantes del método de árboles reconciliados, que supone no dispersión,
se evaluó los eventos de dispersión para cada subgénero usando el enfoque de
dispersión-vicarianza y los eventos de dispersión más frecuentes fueron eliminados
de la reconstrucción al usar árboles reconciliados. Al optimizar el número de perdi-
das se obtienen seis cladogramas de áreas; el consenso estricto sugiere relaciones
entre áreas que son congruentes con estudios biogeográficos preliminares usando
organismos terrestres donde se presentan claramente los dominios antártico y
neotropical.

Palabras clave. Diva, Árboles reconciliados, Evaluación de la dispersión, Biogeografía
del Neotrópico.

ABSTRACT
The analysis ofthe distribution pattern ofNeotropical Simulium (Diptera:Simuliidae)
subgenera suggests that dispersal between Mesoamerica and The Pacifíc region,
and SE of Brazil and Cerrado could interfere with the evaluation of the general
pattern. To agree with the premise ofno dispersion when reconciliated trees is used
and to tackle the dispersal problem, the most frequent events of dispersal to each
subgenus were eliminated. The dispersal evaluation was carried out using the dis-
persal-vicariance approach. Reconciliated trees approach, optimizing losses, yields
six cladograms and the strict consensus is congruent with previous works using
terrestrial organisms where there are two domains: Neotropics and antarctic.

Key words. Diva, Reconcilated trees, Dispersal evaluation, Neotropic biogeography.
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INTRODUCCIÓN

La familia Simuliidae se caracteriza por poseer
larvas y pupas que se encuentran básicamente
en ecosistemas lóticos. Las hembras de la
mayoría de las especies son hematófagas y
algunas de ellas son vectores de filarias y
protozoos. Aunque la importancia de la fami-
lia siempre ha sido asociada a la perspectiva
de la entomología médica y veterinaria
(Crosskey 1990), los aspectos biogeográficos
y fílogenéticos del grupo fueron útiles en el
desarrollo de las ideas biogeográficas de
Hennig (Craw 1992).

El incremento de hipótesis sobre la filogenia
de los subgéneros neotropicales de Simulium
durante los últimos cinco años (Coscarón &
Coscaron-Arias, 1996a, 1997; Coscarón el al.
1996, 1999, msc.; Strieder 1998; Miranda-Esquivel
1999; Miranda-Esquivel & Coscarón en pren-
sa) hace que éste sea un grupo apropiado
para estudios biogeográficos porque: 1) per-
mite verificar algunos de los postulados
biogeográficos para la región Neotropical que
han usado organismos terrestres (Morrone
1996, Morrone el al. 1997, Flores 1998), y 2)
puede ser usado para proponer una modifica-
ción al protocolo estándar de análisis bajo
árboles reconciliados (Page 1993).

Morrone (1996) propuso que para el dominio
antártico las relaciones siguen el patrón: (Pá-
ramo, (Patagonia, (Puna, (Chile central,
Subantártico)))). Además, planteó la hipóte-
sis de un origen Subantártico y Chile Central
para la biota andina. De otro lado, Morrone el
al. (1997) propusieron que las regiones de
Chile Central siguen la secuencia: ((Coquim-
bo, Santiago), (Curico, (Ñuble, Subantártico )),
considerando que los eventos climáticos
pleistocénicos pudieron haber sido significa-
tivos para la vicarianza en la zona. Flores (1998)
obtuvo un cladograma de áreas que conside-
ra concordante con la historia geológica de la
región Austral de América del Sur, en donde
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el Desierto Austral se separa primero que la
Puna, la Patagonia, la Pampa, el Monte (en
sentido amplio) y Chile Central.

Dentro de los esquemas propuestos en los úl-
timos años para el análisis biogeográfico el
enfoque de dispersión-vicarianza, desarrolla-
do por Ronquist (1997), es el único que permi-
te valorar los eventos de dispersión directa-
mente desde el cladograma. El esquema basa-
do en eventos y no en patrones es una exten-
sión de la idea de Ronquist &Nylin (1990), que
en su formulación original se refiere a las aso-
ciaciones entre especies (coevolución entre
parásitos y hospedadores). El esquema consi-
dera los distintos eventos biogeográficos
(vicarianza, extinción, dispersión y duplica-
ción) y les asigna un valor a cada uno. Tanto la
vicarianza como la duplicación (especiación
sirnpátrica) tienen un valor de O,mientras que
la extinción y la dispersión tienen un valor de 1
por área adicionada o eliminada. A partir de
la(s) filogenia(s) se optimiza una matriz de trans-
formación multidimensional, de tal forma que
se minimizan las dispersiones y las extinciones
(Ronquist 1997). Una de las ventajas del méto-
do radica en que no se hacen supuestos sobre
las relaciones de las áreas, por lo que permite
establecer relaciones reticuladas entre ellas. El
algoritmo ha sido implementado en el Progra-
ma Diva (Ronquist 1996).

La técnica de árboles reconciliados fue pro-
puesta independientemente para sistemática
molecular (Goodman el al. 1979) y para
biogeografía histórica (Nelson & Platnick
1981). El método busca el mapa más simple
para asociar distintos cladograrnas. El con-
cepto de mapa fue introducido por Goodrnan
el al. (1979) para combinar dos árboles, de tal
forma que se pudiesen interpretar las incon-
gruencias entre las filogenias obtenidas a par-
tir de genes y de datos morfológicos. Un mapa
es, en esencia, una sobreposición uno a uno
de los terminales (hojas, en la nomenclatura
de la teoría de grafos) y los nodos de árboles



diferentes. Page (1993, 1994) extendió el mé-
todo de tal forma que se pueden combinar
más de dos árboles. Al reconciliar distintos
árboles se busca la explicación de máxima
codivergencia (vicarianza en biogeografía).

Las diferencias entre dos o más árboles pue-
den ser evaluadas mediante distintos valores
de ajuste: 1) duplicaciones, que para
biogeografía corresponden a eventos de
especiación simpátrica; 2) número de pérdi-
das o extinciones; y 3) hojas adicionadas, las
cuales son el número de nodos necesarios
para reconciliar los árboles y son iguales a la
mitad de los ítems de error. Esta última medida
de ajuste fue propuesta por Nelson & Platnick
(1981) Y es la más fácil de estimar durante la
búsqueda, pero no tiene significado biológi-
co. Estos tres parámetros pueden ser minimi-
zados durante la búsqueda, pero no todos
simultáneamente. Así, pérdidas y hojas adi-
cionadas son mutuamente excluyentes y pue-
den ser minimizadas individualmente o junto
con las duplicaciones (Page 1993).

El método parte del principio de la inexisten-
cia de dispersión de los taxones entre las áreas
(Page 1994). Además, como el método puede
reconciliar árboles sin importar lo incongruen-
tes que éstos sean, Page (1994) propuso que
para evaluar la validez de la hipótesis de aso-
ciación es necesario comparar el ajuste entre
el árbol reconciliado actual frente a un con-
junto de árboles obtenidos al azar. Si el ajuste
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de los árboles generados al azar es mayor que
el del árbol actual, se puede rechazar la hipó-
tesis de asociación general, aunque es posi-
ble que un subgrupo de los asociados mues-
tre los efectos de vicarianza entre las áreas.

El objetivo del presente trabajo es determinar
la o las áreas ancestrales para los distintos
subgéneros de Simulium en la región
neotropical y evaluar las relaciones históri-
cas entre las áreas de endemismo propuestas
para la familia. A su vez, se propone un es-
quema de valoración de las dispersiones para
su posterior eliminación del análisis de árbo-
les reconci 1iados.

MATERIALES Y MÉTODOS

Se realizó un análisis biogeográfico en dos
etapas: en primera instancia se hizo un análi-
sis de biogeografía de taxón para los distin-
tos subgéneros de Simulium que poseen una
hipótesis filogenética (la lista de tales grupos
y la fuente de información se presenta en la
tabla 1). A partir de las filogenias se evaluó el
área ancestral y los eventos de dispersión para
cada subgénero. El enfoque usado fue el de
dispersión-vicarianza propuesto por Ronquist
(1996, 1997). En segundo lugar, se realizó un
análisis de biogeografía cladística por árbo-
les reconciliados (Page 1993, 1994), eliminan-
do los eventos de dispersión que presentan
mayor frecuencia, los cuales fueron evalua-
dos durante la primera etapa.

Subgénero

Tabla 1. Taxones incluidos en el análisis y la fuente de la hipótesis de filogenia

IFuente de datos para la filogenia
A sp ath ia
Chirostilbia
Hemicnetha
Inaequ alium
Psaroniocompsa
Psilopelmia
P te rnaspatha
Thyrsopelm a
Trich odagmia

Coscarón et al. (1999)
Coscarón & Coscarón-A rias (1997)
Coscarón (inédito)
Strieder (1998)
Cascarón & Cascarón-Arias (1997)
Coscarón et al. (1996)
Cascarón & Cascarón-Arias (1996) I M iranda (inédito)
Miranda & Cascarón (en prensa)
Miranda & Cascarón (en prensa)
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Las áreas consideradas corresponden a las
áreas de endemismo presentadas por
Coscarón y Coscarón-Arias (1995:726), excep-
to la Pampa, que no se incluyó ya que no
cuenta con ninguna especie endémica, por lo
que no se puede considerar área de
.endemismo para simúlidos. El archivo de dis-
tribuciones y árboles, junto con los respecti-
vos acrónimos se presenta en el apéndice l.

Dispersión - Vicarianza
Se usó el programa Diva 1.1 (Ronquist 1996)
para obtener la distribución ancestral y cuan-
tificar los eventos de dispersión. El programa
sólo trabaja con árboles totalmente dicotómi-
cos, por lo que se reanalizaron las matrices
originales para incluir sólo las reconstruccio-
nes dicotómicas no rechazadas por los datos
(regla 3, Swofford & Begle 1993, Coddington
& Scharff 1994) y no todas las posibles para
cada politomía. El enfoque es sensible al nodo
basal por lo que en todos los casos se inclu-
yó el grupo externo, aunque sólo se conside-
ró la optimización en el nodo basal al grupo
interno. Como opciones dentro del programa
Diva se trabajaron las reconstrucciones no
ambiguas (comando "reset unambiguous").

Reanálisis de las filogenias
Para Aspathia se reanalizaron los datos de
Coscarón y otros (1999), usando el mismo es-
quema propuesto por los autores. Para la últi-
ma ronda no se colapsaron los cIados [co-
mando "collapse = no" en PAUP* (Swofford
1999) o comando "poly-" en NONA (Goloboff
1998)] para obtener todos los posibles árbo-
les resueltos. Sólo se considera la optimización
en el nodo basal a Aspathia ya que dentro del
análisis se encuentran varios taxones
supraespecíficos no pertenecientes a Aspathia,
que sin embargo, permiten una mejor evaluación
del nodo basal a este subgénero.

Para Chirostilbia se reanalizó la matriz de
Coscarón y Coscarón-Arias (1997) bajo la re-
gIa I (Swofford & Begle 1993, Coddington &
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Scharff 1994) con pesos iguales y sucesivos,
en ambos casos se generan los mismos 3 ár-
boles, los cuales son totalmente dicotómicos.

Para Hemicnetha la matriz proviene de un tra-
bajo no publicado (Coscarón, inédito). Los
datos fueron reanalizados bajo la regla 3
(Swofford & Begle 1993, Coddington &
Scharff 1994) y pesos sucesivos. Se usaron
los 22 árboles generados, salvados como to-
talmente dicotómicos.

Para Inaequalium se usó la matriz de datos
presentada por Strieder (1998). Bajo pesos
iguales o pesos sucesivos con la regla 1 se
obtiene un solo árbol dicotómico que es igual
al propuesto por Strieder (1998).

Para Pternaspatha se reanalizaron los datos de
Coscaróny Coscarón-Arias(1996a),eliminandoS
bachmanni Wygodzinsky & Coscarón, 1967 que
fue sinonimizadocon S nigristrigaium Enderlein,
1930,y se incluyeaS diamanünum, especierecien-
temente descrita (Coscarón & Coscarón-Arias
I996b). Paraelanálisisse usaronlosmismos carac-
teres presentados originalmente. Bajo regla 1
(Swofford&Begle1993,Coddington&Scharffl994)
y pesos sucesivosse generan 68 árboles loscuales,
al ser totalmente dicotomizados, se convierten en
1782árboles;númerode solucionesdifícildemane-
jar por lo que sólo se consideran los68 árboles ini-
ciales,perosalvadoscomo totalmentedicotómicos.

Para Psaroniocompsa se reanalizó la matriz
de Coscarón y Coscarón-Arias (1997), colap-
sando los ciados no soportados, con pesos
iguales y sucesivos; en ambos casos se ge-
nera un solo árbol, el cual presenta una
politomía terminal que fue totalmente
dicotomizada efectuando la búsqueda bajo la
regla 3 y pesos iguales, salvando los árboles
como totalmente dicotómicos.

Para Psilopelmia se reanalizó la matriz de
Coscarón y otros (1996) bajo laregla 1(Swofford
& Begle 1993,Coddington & Scharff 1994) con



pesos iguales, pesos sucesivos o pesos im-
plícitos con cualquier valor de concavidad;
bajo los tres análisis se generan árboles de
la m isma longitud. Para obtener el área an-
cestral se consideraron los 27 árboles de
pesos iguales, salvados como totalmente
dicotómicos.

Para Thyrsopelma - Trichodagmia se usó la
matriz de Miranda-Esquivel y Coscarón (en
prensa); se usaron los c1adogramas de pesos
implícitos con valores de concavidad de tres
a seis, usando la regla 3. En el trabajo se inclu-
yen varios grupos externos por lo que están
optimizadas las distribuciones ancestrales en
todos los nodos. Sólo se toman en considera-
ción las optimizaciones del nodo ancestral a
cada uno de los dos subgéneros, en un es-
quema similar al seguido para Aspathia.

Árboles reconciliados
En el presente trabajo se eliminaron los even-
tos de dispersión que presentan la frecuen-
cia más alta (tabla 2), para ser congruentes
con el supuesto del modelo de árboles re-
conciliados (Page 1993) y a la vez evaluar el
efecto de dispersión. Tal estrategia es ad hoc
y por lo tanto no sujeta a verificación; se
basa, sin embargo, en la idea de que las dis-
persiones son en realidad de taxón indivi-
dual y no necesariamente congruentes con
la dispersión presente en otros taxones (ver
Page 1994). Para el análisis de árboles recon-
ciliados se usaron los mismos árboles que
para áreas ancestrales, y no los consensos,
ya que el algoritmo para obtener árboles re-
conciliados está diseñado para árboles
dicotóm icos (Page 1993). Los grupos exter-
nos fueron eliminados excepto en el caso de
Pternaspatha donde existe suficiente eviden-
cia como para considerar al grupo blancasi
como grupo hermano (Coscarón & Coscarón-
Arias 1996a, Miranda-Esquivel 1999); de los
árboles resultantes se eliminaron los
redundantes.
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Los cladogramas generales de área se obtu-
vieron considerando el área sin asociados
como ausencia primitiva y no usando la op-
ción "rnap widespread associates" del pro-
grama. El criterio a minimizar fue el número de
pérdidas [extinciones] (Page 1993).

RESULTADOS y DISCUSIÓN
Dispersión y vicarianza
Para los taxones Aspathia, Psilopelmia y, en
menor grado, Hemicnetha, los cuales presen-
tan distribución Mesoamericana, el área an-
cestral involucra a las montañas mesoame-
ricanas en forma exclusiva, o se presentajun-
to con otras áreas (Tabla 2). Las montañas
mesoamericanas son a su vez el área endémi-
ca para los géneros Tlalocomyia,
Mayacnephia y para el subgénero Simulium
(Hearlea) (Coscarón & Coscarón-Arias 1995).

En Aspathia la solución heurística requiere 36
dispersiones y 47 eventos de especiación; el
evento más común de dispersión es desde las
montañas mesoamericanas (MM) al Pacífico
(PC) (frecuencia aprox. de 0.51) y el evento más
común de vicarianza que involucra más de dos
áreas es Guyana/ lasmontañas mesoamericanas
+ Caribe (frecuencia aprox. de 0.52). En
Psilopelmia la solución exacta genera 1692 re-
construcciones igualmente óptimas que requie-
ren 20 dispersiones y 21 eventos de
especiación; los eventos más comunes de dis-
persión son del Pacífico a las montañas
mesoamericanas (frecuencia 0.61) o del Pacífi-
co al Neártico (frecuencia 0.1) Yel evento más
común de vicarianza involucrando más de dos
áreas es Pacífico +Caribe / Guyana (frecuencia
0.18). Para Hemicnetha se generan múltiples
soluciones heurísticas dependiendo de la to-
pología, desde 1092 a 2808 soluciones igual-
mente posibles que requieren entre 22 y 23 dis-
persiones (22.33 dispersiones como media) y
21 eventos de especiación; el evento más co-
mún de dispersión es del Pacífico a las monta-
ñas mesoamericanas (frecuencia 0.45) y los
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eventos más comunes de vicarianza son de
Pacífico / Caribe + SE de Brasil + Cerrado +
Guyana + Yungas + Norte de los Andes (fre-
cuencia de 0.19) o las montañas rnesoame-
ricanas / Pacífico +Caribe + SE de Brasil +Ce-

rrado + Guyana + Yungas +Norte de los An-
des (frecuencia de 0.17) o Pacífico / las monta-
ñas mesoamericanas +Caribe + SE de Brasil +
Cerrado + Guyana + Yunga + Norte de los
Andes (frecuencia de 0.16).

Tabla 2. Reconstrucción del área en el nodo ancestral, frecuencia de aparición del nodo an-
cestral, eventos de dispersión y vicarianza más comunes para los distintos subgéneros

Frecuencia Evento de Evento(s) de vicarianza
Taxón Nodo Ancestral del nodo dispersión más (involucrando dos áreas) más

ancestral frecuente frecuente
Aspathia MM l MMal~ GU/l'vMCA
Chirmlilbia SE

CE I SEa CE -
SE+CE

¡lcmicnetha MM+I~+CA+SE+
1 K:a MM

K: I CA-SE-CE-GU- YU-NA
CE+GU+YU+NA MM I K'-CA-SE-CE-GU- YU-

I~ Il'vMCA-SE-Cl:"GU- YU-
Inaequalium SE+CE+ PM+GU+CA+ SE I CE-PM-GU-CA- YU-PCPU-

YU+I"{:+PU+AM 1 CEa SE AM

Psaroniocompsa Distribución actual I PM/lvO-PA-YU-K:
AM + NA (dentro de la 1 SEa CE
combinación)

Psilopelnua MM
MM + NE+ CA + GU 0.333 PCa MM GUlK:-CA
MM+NE+CA+GU+I~
MM 0.667

l'tcrnaspatha CH + PU + l'vD+ PA + NA +
SUCH+ PU+ l'vD+ PA+ 0.647 PAa I'U DEI CH-PlJ-lvO-PA-NA-SU
NA+SU+DE
CH+ PU+l'vD+ PA+ NA+ 0353
SU

Thyrsopelma SE GU/SE-AM
GU+SE 0333 SEa CE

GU/SI"rCE
GU+SE+CE
SE 0..667

'lrichodagma Distribución actual 1 SEa CE SE/GU-CE
SE+NA (dcntrodela

0.9 GU I SE-AM-CE
corminación)

NA (dentro de la conoinación) 1 DEI SE-CE
YU/SE-CE
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Chirostilhiu, Inaequalium, Thyrsopelma y
Trichodagmia presentan como área ancestral
a las montañas del SE de Brasil, la cual se
presenta sola o en combinación con otras
áreas (Tabla 2). Para Chlrosulbia la solución
exacta requiere 14 dispersiones y 13 eventos
de especiación; solo se presentan dos even-
tos de dispersión montañas del SE de Brasil a
Cerrado (frecuencia 0.61) Y Cerrado a las mon-
tañas del SE de Brasil (frecuencia 0.39) y no
se encuentran eventos de vicarianza. En
Inaequaliumla única solución exacta requie-
re 15 dispersiones y 17 especiaciones, el área
ancestral es equivalente a la distribución ac-
tual (SE+CE+ PM +GU +CA + YU + PC+ PU
+ AM). El evento más frecuente de vicarianza
en este grupo es SE / CE + PM + GU + CA +
YU + PC + PU + AM (frecuencia 0.8), mientras
que el evento de dispersión más común es de
CE a SE (frecuencia 0.96). Para Thyrsopelma +
Trichodagmia la solución heurística requiere
entre 21 y 22 dispersiones (media 21.667) y 22
eventos de especiación; el evento más co-
mún de dispersión es de SE a CE (frecuencia
0.37) y los eventos más comunes de vicarianza
involucrando más dos áreas son: GU / SE +
AM (frecuencia 0.14), GU / SE + CE (frecuen-
ciaO.14), GU / SE + CE+ AM (frecuencia O.l-l),
SE / GU + CE (frecuencia 0.13), DE / SE + CE
(frecuencia 0.13), YU / SE + CE (frecuencia
0.13).

Pternaspatha presenta como área ancestral
casi toda la región andina, desde la Patagonia
al norte de los Andes (CH + PU + MO + PA +
NA + SU). La búsqueda exacta genera entre 6
y 6768 soluciones igualmente óptimas, que
involucran entre 21 y 22 dispersiones (media
21.647) Y 26 eventos de especiación. El even-
to de dispersión más común es de PA a PU
(frecuencia 0.29) mientras que el evento de
vicarianza más común es el de DE / CH + PU +
MO + PA + NA + SU (frecuencia 0.19).

Daniel Rafael Miranda-E.

Psaroniocompsa presenta como área ances-
tral un sinnúmero de combinaciones de las áreas
de su distribución actual que incluyen en to-
dos los casos la Amazonia y el norte de los
Andes. La búsqueda heurística genera 35151
soluciones igualmente óptimas que requieren
24 eventos de dispersión y 15 eventos de
vicarianza. El evento de dispersión más común
es de SE a CE (frecuencia 0.6) y el evento más
común de vicarianza es de PM / MO + PA + YU
+ PC (frecuencia de 0.038). La frecuencia es
muy baja en comparación a la presentada para
el evento de dispersión por lo que es posible
que en este grupo en realidad la distribución
actual se deba principalmente a dispersión y
no a vicarianza. No existe dentro de los taxa
estudiados otras áreas ancestrales que sean
congruentes con las presentadas por
Pternaspatha o Psaroniocompsa

La coincidencia en los resultados de disper-
sión (Tabla 2) muestra que se dan al menos
dos fenómenos concordantes y que pueden
oscurecer los resultados basados exclusiva-
mente en un análisis de árboles reconcilia-
dos: el primero en Mesoamérica donde se pre-
senta dispersión desde Mesoamérica a la re-
gión Pacífica (MM a PC) o viceversa y el se-
gundo en Brasil donde se presenta disper-
sión entre el Cerrado y el SE de Brasil (SE y
CE), en cualquiera de los dos sentidos; los
dos fenómenos de dispersión tienen efecto
sobre la reconstrucción final, dependiendo si
son o no eliminados del análisis.

En eventos de vicarianza no se presenta con-
cordancia entre los distintos grupos. Un po-
sible derivado de este último hecho, es que la
reconstrucción de la historia de las áreas ba-
sada en esta serie de taxones es totalmente
inútil, ya que cada grupo respondió a distin-
tos eventos o que no hay historia jerárquica
de áreas.
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Árboles reconciliados
Al optimizar el número de pérdidas se obtie-
nen seis cladogramas de áreas (valor mínimo
= 263) que difieren en la organización de las
Yungas (YU) y la región Norandina (NA), y
del Neártico (NE) y Mesoamérica (MM); el
consenso estricto se muestra en la figura l.
Los árboles sugieren dos grupos de áreas: en
primer lugar el ciado (SE, (GU, (CE, AM))))
que puede ser homologado a la región
neotropical sensu stricto, El otro grupo (YU,
NA, (DE, (PU, (PA, (MO, (SU, CH)))))) que
correspondería a la región Andina de Morrone
(1996), más las Yungas (YU), el Monte (MO) y
el Desierto (DE).

Dentro del grupo Andino de áreas aparece
como primer evento la separación de las
Yungas (YU) y/o la zona Norandina (NA) en
secuencia, o como un grupo que posterior-
mente sufre un segundo proceso de
vicarianza; los datos no permiten elucidar la
secuencia de eventos. El Desierto (DE) se
ubica basal al ciado de Subantártico (SU) -
Chile Central (CH) - Monte - Patagonia (PA)-
Puna (PU). El siguiente evento es la separa-
ción de la Puna (PU) y posteriormente de la
Patagonia (PA). La siguiente separación co-
rresponde al Monte (MO) y por último la dife-
renciación de Subantártico (SU) y Chile Cen-
tral (CH).

MM

NE

PC

CA

YU

NA

DE

PU

PA

MO

su

CH

SE

GU

CE

AM

Figura 1. Consenso estricto de seis cladogramas de áreas al eliminar los eventos más comu-
nes de dispersión. Taxones ampliamente distribuidos no mapeados. Criterio de optimización

perdidas. Acrónimos según el apéndice l.
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Las relaciones propuestas por Morrone
(1996), (Páramo, (Patagonia, (Puna, (Chile cen-
tral, Subantártico »» son coincidentes con el
presente trabajo, homologando el Páramo de
Morrone (1996) a la región Norandina, con
excepción de la posición Puna y Patagonia,
ya que en este trabajo se presenta con el or-
den inverso. La hipótesis de un origen
subantártico y chileno central para la biota
Andina no es coincidente, por lo menos para
Pternaspatha, donde el área ancestral es toda
la región Andina. Es posible que la disper-
sión de Patagonia a Puna en este grupo pue-
de oscurecer las relaciones entre estas dos
áreas frente a los otros componentes Andinos.

Daniel Rafael Miranda-E.

Aunque no se utilizan las mismas áreas de
Flores (1998) los resultados son concordantes
con su propuesta que muestra la separación
del desierto antes que la Puna, Patagonia,
Monte (sensu lato) y Chile Central. Flores
(1998) considera que su cladograma de áreas
es concordante con la historia geobiótica. Tal
relato también puede ser considerado como
soporte para los actuales resultados de la se-
paración de las zonas australes: separación
del Desierto y Coquimbo (Chile Central) cau-
sada por la Orogenia Quechua (Mioceno
Medio); separación de Puna por la Orogenia
Diaguita durante el Plioceno y separación de
Patagonia (Austral) por el avance de un gla-

NE

MM

PC

CA

YU

NA

DE

PU

PA

MO

su

CH

SE

CE

GU

AM

Figura 2. Consenso estricto de tres cladogramas de áreas, sin eliminar los eventos más comu-
nes de dispersión. Taxones ampliamente distribuidos no mapeados. Criterio de optimización

perdidas. Acrónimos según el apéndice l.
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ciar sobre el cauce del actual río Santa Cruz en
el Plioceno (Pascual el al. 1996, Ramos &
A1eman 2000).

Las regiones Neártica (NE), Mesoamérica
(MM), Pacífica (PC) y Caribe (CA) aparecen
como eventos tempranos de separación, pero
también pueden ser considerados como no
fuertemente relacionados con la región
Neotropical o la Andina.

Al no eliminar los eventos más frecuentes de
dispersión se obtienen 3 c1adogramas de áreas
(valor mínimo = 268) que difieren entre sí por
la posición de las Yungas y la región
Norandina. El consenso estricto se muestra
en la figura 2. Tal árbol difiere del obtenido al
eliminar los eventos de dispersión ya que el
Neártico (NE) se presenta basal y
Mesoamérica (MM) aparece como más liga-
do al Neotrópico (sensu lalo). Las discrepan-
cias entre las topologías causadas por la po-
sición de estas dos áreas no tienen conse-
cuencias para la reconstrucción final. A su
vez, se presentan diferencias adicionales en-
tre las dos topologías debido a las posiciones
del SE de Brasil (SE), el Cerrado (CE), Guyana
(GU) y la Amazonia (AM). Al eliminar las dis-
persiones se presentan las relaciones (SE, (GU,
(CE, AM))), mientras que si no se consideran
las dispersiones el análisis sugeriría ((SE, CE),
(GU, AM)). En este último caso las relaciones
aparentes de vicarianza entre el Cerrado y el
SE de Brasil se deben a dispersión y este agru-
pam iento (SE CE) genera a su vez una relación de
seudocongruencia entre la Guyana y la Amazonia.

CONCLUSIONES

La hipótesis biogeográfica obtenida usando
sólo simúlidos muestra que los taxones de
distribución Mesoamericana (Aspathia,
Psilopelmia y Hemicnethai, tienen como área
ancestral a las montañas mesoarnericanas, so-
las o junto con otras áreas. Los taxones
guayano-brasileños (Chirostilbia, Inaequa-

12

hum, Thyrsope/ma y Trichodagmiay presen-
tan como área ancestral, exclusivamente o jun-
to con otras áreas, las montañas del SE de
Brasil. Otros taxones, como Pternaspatha pre-
senta como área ancestral casi toda la región
andina, desde la Patagonia hasta el norte de
los Andes; o la Amazonia y el norte de los
Andes para Psaroniocompsa. Los resultados
de dispersión muestran que se dan al menos
dos fenómenos concordantes y que pueden
oscurecer los resultados basados exclusiva-
mente en un análisis de árboles reconcilia-
dos: el primero, en Mesoamérica donde se pre-
senta dispersión desde las montañas de
Mesoamérica a la región Pacífica o viceversa
y, el segundo en Brasil donde se presenta dis-
persión entre las montañas del SE de Brasil y
el Cerrado, en cualquiera de los dos sentidos.

El cladograma de áreas obtenido por árboles
reconciliados muestra la secuencia: (MM, NE,
(PC, ((CA, (YU, NA, (DE, (PU, (PA, (MO, (SU,
CH))))))), (SE, (GU, (CE, AM)))))), la que es
congruente con la presentada para las mis-
mas regiones usando otros grupos. Sin em-
bargo, no existe una hipótesis que incluya
todas las áreas del Neotrópico, por lo que se
puede considerar como hipótesis inicial para
ser sometida a prueba usando otros taxones.
La reconstrucción biogeográfica, sin eliminar
los eventos más frecuentes de dispersión,
puede generar c1adogramas de áreas donde
se oscurecen las verdaderas relaciones.
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Apéndice 1.

Matriz de datos usada para el anál isis (en formato nexus).
#NEXUS
[!8 subgeneros Simulium
Areas de endemismo según Coscaron & Coscaron-Arias (1995)]

BEGIN lAXA;
D1MENSIONS Ntax=16;
TAXLAI3ELS
SU [Subantartic]
CH [Central Chile]
DE IDcsert]
PA [Patagonia]
MO [Monte]
PU [Puna]
SE [Mouniains SE Brazil]
CE [Cerrado 1
GU [Guyana]
AM [Amazonia]
YU [Yungas]
NA [Norandean]
CA [Caribbean]
PC lPacific 1
MM [Mcsoamcrican Mountains]
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NI' [Ncartic]

END13LOCK;

13EGIN D1STRIBUTlON:
TITLE = 'Aspathia;
NTAX=28;
RANGE
1: MM [PCj ,
2: MM [PC],
3: MM [PCj,
4:GU,
5: MM [PC],
6:MM,
7: MMNE,
8:MM.
9 : MM [PC] NE ,
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10 : MM [PCI, 20: PU,
II : MM [Pe], 21 :CA,
12 : MM. 22 :MM[PC].
13 :NACA. 23 :MM,
14 'YUNACAIPc], 24 : NE,
15 'GLJ, 25 : NE,
16 : MMCA, 26 : PC,
17: MMNE, 27 :NE,
18 'MMNE, 28. MM
19 MM [PCj NE,

trce Aspathia I =
(1,««2,««3,«(4, I6), I3),22)),7),«(5,28),«««6, 14), I0),«15,2 1), I9)),«24,25),27)), II ),«12,23),26))),8)), I 8)),9),20), I 7));
trce Aspathia2 =
(1,««2,««3,«(4, I6), I 3),22)),7),(5,28),««(((6, 14), I 5), I0),( I9,2 I )),«24,25),27)), I 1),«(12,23),26))),8)),18)),9),20), 17));
trec Aspathia3 =
(1,««2,««3,«(4, I6), I3),22»,7),8),«(5,28),«««6, 14), I 0),« 15,2 1), I9)),«24,25),27)), II ),« I2,23),26))), I 8))).9),20), I 7));
trce Aspathia4 =
(1,««2,««(3,((4, I 6), I3),22)),7),8), I 8),«5,28),«««6, 14), I0),«1 5,2 1), I9»,«24,25),27», II ),« 12,23),26))),9),20), I 7));
trcc i\spathia5 =
(1,««2,««(3,«(4, I6), 13),22)),7),8),«5,28),«««6,14),1 0),«(15,2 1), I9»),«24,25),27), II ),«(12,23),26)))), I 8»,9),20), I 7));
trcc i\spathia6 =
(1,««2,««(3,«(4, I6), 13),22)),7),«5,28),«««6,14), I0),« I5,2 1), 19»,«24,25),27)), II ),« 12,23),26»»),8), 18)),9),20), I 7));
trcc i\spathia7 =
(1 ,««2,««3,{«4, I6), 13),22)),7),8),«(5,28),«««(6, 14), I 5), I 0),(1 9,2 I )),«24,25),27)), II ),«1 2,23),26))), I 8))),9),20), I7»;
tree i\spathia8 =
(1.(2,(((((3,(((4, I6), I3 ),22)), 7),8), I 8),«5,28),««(((6, 14), I 5), I 0),( I9,2 I»,{(24,25),27)), I 1),«(12,23),26)))),9),20), I 7));
trce i\spathia9 =
(1,((((2,(((((3,(((4, I6), I 3),22),7),8),«5,28),«««(6,14),15), I 0),( I9,2 1»,«24,25),27)), II ),«(12,23),26)))), I 8»,9),20), I 7));
trcc Aspathial O =
(1,««2,(((((3,(((4,16), I3),22),7),{(5,28),«««(6, I4), I 5), I0),( I9,2 I »,«24,25),27», II ),«(12,23),26»))),8), 18)),9),20), 17»;
ENDBLOCK;

BEGIN D1STRIBUTION;
TITLE = 'Chirostilbia':
NTi\X=12:
Ri\NGE
1 : SE [CE] i\M [PM] ,
2: SE [CE],
_,. SE [CE],
4 : SE [CEI GLJ ,

'SE,

trcc Chirostilbia I = (1 ,(2,(3,{4,{(5,«6,7),(8,9»),« I 0, I 1), I2))))));
trec Chiroslilbia2 = (1 ,(2,(3,(4,«5,«(6,9), 7),8»,« IO,11), I2))))));
trce Chiroslilbia3 = (1,(2.(3,(4,«5,{«6,7),9),8)),«IO,1 1),12))))));
ENDI3LOCK:

6:SE,
7.SE,
8:CE,
9:SE,
10: SE [CE]lpM],
I I : SE [CE] AM GU ,
12 :CE

IJEGIN D1STRIBUTION; 8: PC,
TITLE = 'Psilopclmia': 9 : PC [MM],
NTi\X=21: 10: PC [MM],
RANGE 11: DENi\,
1 PCNE, 12: [MM] re,
2. Pc, 13. [MM]PC,
3 PC. 14 : MM.
4: MMNE, 15 : [MMJpC,
5 : Ci\ PC, 16: [MM]PC,
(, : CiU, 17: [MMJpC,
7 : CiU Ci\ PC, 18 :MM,
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19:MM,
20: PCNE,

21: PC [MM]

lrce Psi lopelmia 1 = (1,«2,3 ),( 4,««5,(6,7)),8),« «(11,15 ),(16,( «( 17,18),19),20),21))),12),(13,14))),(9,10))) ));
trcc Psilopclmia2 = (1,«2,3 ),(4,««5,(6,7)),8),«( 11,12),( 15,(16,«« 17, 18), 19),20),21 )))),(13, 14))),(9, 1O)))));
lrce I'silopelmia3 = (1,( (2,3 ),(4,««5,( 6, 7)),8),( «( 11, 15),( 16,« (17 ,20),(18,19)),21))),12),(13,14 ))),(9,10)))));
trce Psi lopclmia4 = (1,«2,3 ),(4,( «( 5,( 6, 7)),8),«(11,12),( 15,( 16,( « 17,20),( 18, 19)),21 )))),( 13, 14))),(9, 1O)))));
trce I'silopclmia5 = (1,( (2,3),( 4,« « 5,(6, 7)),8),«« 11,15),( 16,« (17,( 18,19)),21 ),20))), 12),(13, 14))),(9,10)))));
lree Psilopclmiaó = ( 1,«2,3 ),( 4,««5,( 6, 7)),8),( « 11,12),( 15,( 16,«( 17,( 18, 19)),21 ),20)) )),( 13,14 ))),(9,10)))));
tree Psi lopclmia7 = (1,( (2,3 ),( 4,««5,( 6, 7)),8),«( 11,(15,(16,««(17,18),19),20),21)) )),12),( 13, 14)) ),(9,10)))));
trcc Psilopclmia8 = (1,«2,3 ),( 4,««5,(6,7) ),8),( «(\ 1,(\ 5 ,(16,«( 17,20),( 18, 19) ),21 )))), 12),( 13, 14))),(9,10)))));
trce I'silopclmia9 = (1,«2,3),(4,( « (5,( 6, 7)),8),«( 11,( 15,( 16,« (\ 7,(18,19)),21 ),20)))), 12),( 13, 14)) ),(9,10)))));
trec Psi lopclmia 10 = (1,«(2,3 ),4 ),«(5,6),7),(8,«9,10),«« 11,15),( 16,(((( 17,18),19),20),21))),12),( 13, 14)))))));
trce Psi lopclmia 11 = (1,((2,3),(4,(((5,6),7),(8,((9,10),(((( 11,15),(16,( « (17,18),19),20),21))),12),(13,14))))))));
trec Psilopelmia 12 = (1,( «2,3),4 ),«(5,6), 7),(8,«9,10),(( 11,(12,( 15,( 16,( «(17,18),19),20),21) )))),( 13,14)))))));
trcc Psilopclmia 13 =(1,«(2,3),4),«(5,6),7),(8,«9,10),(( 11,15),( 16,(17,(( 18,19),20),21 )))), 12),(13, 14)))))));
trcc Psilopclmia 14 = (1,(((2,3),4),(((5,6),7),(8,((9,10),(((( 11,15),( 16,« 17,( 18, 19)),(20,21 )))), 12),( 13, 14)))))));
trce Psi lopelmia 15 = (1,«2,3),(4,«(5,6),7),(8,«9,10),«(11,( 12,( 15,( 16,( «( 17,18),19),20),21))))),( 13, 14))))))));
trce Psilopclmia 16 = (\ ,«2,3),(4,«(5,6),7),(8,«9,10),«« 11,15),( 16,( 17,«( 18, 19),20),21 )))), 12),( 13, 14))))) )));
tree Psilopclmia 17 = (1,«2,3),(4,(5,6),7),(8,«9,10),((( 11 , 15),( 16,( (17,( 18, 19)),(20,21 )))), 12),( 13,14))))))));
tree Psilopclmia 18 = (\ ,«(2,3 ),4 ),« (5,6),7),(8,(9,10),« 11 ,( 12,(\ 5,(\ 6,( 17,«(18,19),20),21 )))))),{ 13,14 )))))));
trcc Psilopelmia 19 = (1,(((2,3),4 ),«(5,6),7),(8,«9,10),« 11,( 12,( 15,( 16,(( 17,( 18,19) ),(20,21 )))))),( 13, 14)))))));
trec Psilopclmia20 = (\ ,«2,3 ),(4,«(5,6),7),(8,( (9,10),«(\ 1,( 12,( 15,( 16,( 17,«( 18,19),20),21)) )))),(\ 3, 14))))))));
tree Psi lopelmia21 = (1,«2,3),(4,«( 5,6), 7),(8,«9,10),« 11,( 12,(15,(16,«(17,( 18, 19) ),(20,21) ))))),( 13, 14))))))));
lrce Psi lopclmia22 = (1,«(2,3 ),4 ),«(5,6), 7),(8,«9,10),( « 11,( 15,( 16,«( (17,18),19),20),21)))),12),( 13, 14)))))));
trcc Psilopelmia23 = (1,( (2,3 ),(4,«( 5,6), 7),(8,«9,10),( «(11,( 15,( 16,« «(17,18),19),20),21 )))), 12),(\ 3, 14))))))));
tree Psilopelmia24 = (1,«(2,3),4 ),«(5,6),7),(8,«9,10),«( 11 ,(15,( 16,(17,«(18, 19),20),21 ))))), 12),( 13, 14)))))));
tree Psilopelmia25 = (1,(((2,3 ),4 ),«(5,6),7),(8,«9,10),« (1 1,( 15,( 16,« 17,( 18, 19)),(20,21 ))))), 12),( 13,14)))))));
trcc Psilopelmia26 = (1,«2,3),(4,«(5,6),7),(8,«9,10),«( 11,( 15,(16,(17,(( 18, 19),20),21 ))))), 12),( 13, 14))))))));
tree Psilopelmia27 = (1,«2,3 ),(4,«(5,6), 7),(8,«9,10),«( 11,( 15,( 16,« 17,( 18, 19)),(20,21 ))))), 12),( 13, 14))))))));
ENDBLOCK;

BECilN DISTRIBUTION:
TITLE = 'Hcrnicnetha':
NTAX=20;
RANGE
1: pe,
2:MM,
3:MM,
4: [MM] PC,
5·Pe,
6: PC,
7: CA,
8 . PC YU DE,
9 : [MM] PC CA YU,

IO:MM,
11:MM,
12: [MM] PC CA YU NA,
13· CA GU SE CE YlJ,
14 MM,
15: [MM] PC,
16: SE CE,
17: GU.
18 . ¡MM] PC CA,
19: PC,
20: PC

tree I Icmicnetha 1 = (1,«(2,3 ),4 ),« 5,(( 6,«(\ 2, 13),14),15)),« (16, I 7),( 18, 19)),20))),«7,(8,9) ),( 10, 11)))));
trcc Hernicnethaz = (1,««2,3),4),6),« 5,(7 ,(8,9)),( 10, 11))),(((( 12,13),14),15),«(\ 6, 17),( 18,19) ),20)))));
lree Hemicnetha3 = (\ ,«(2,3 ),4 ),«5,«(7 ,(8,9)),(10,11 ))),« 6,( « 16, 17),(18, 19)),20)),«( 12, 13),14),15)))));
lrce I lcmienetha4 = (\ ,««2,3),4 ),6),«5 ,(((7 ,(8, 9)),11),10)),( «( 12, 13),14),15),«( 16, I 7),(18, 19)),20)))));
trcc Hcmicnetha5 = (1,((((2,3 ),4 ),6 ),«5,(((( 12, 13), 14),15),(( 16, 17),( 18, 19)),20))),«(7,(8,9) ),( 1O, 11))) ));
trce llcmicnethaó = (1,(((2,3),4),(((5,((((12,13),14),15),(((16, 17),(18,19)),20))),«7,(8,9)),(10,11 ))),6)));
tree Hemicnetha? = (1,«(2,3 ),4 ),« 5,« 6,«(16,17),(18,19)),20)),«( 12, 13),14),15))),«7,(8,9)),(10,1 1)))));
tree l-lemicnelha8 = (1,(2,3),4),((5,(6,( «( 12, 13), 14),15),((\ 6, 17),( 18, 19) ),20) ))),«7 ,(8, 9)),(10,11)))));
tree I Icm icnelha9 = (1,« (2,3),4 ),«5,«7 ,(8, 9)),( 10, 11))),« 6,( « I 2, 13),14),15) ),«( 16, 17),( 18, 19)),20)))));
lrce I lernicnethal 0= (1,(((2,3),4),((5,((7,(8,9)),( 1O, 11))),(6,««(12, 13), 14), 15),«(16, 17),(18, 19)),20))))));
tree Hemicnetha 11 = (1,«(2,3 ),4 ),«( 5 ,((((12,13),14),15),((( 16, 17),( 18, 19) ),20))),6 ),«7 ,(8, 9)),(\ 0, 11)))));
trcc I Icmicnctha I 2 = (1,( «2,3 ),4),«5 ,((((\ 2, 13),14),15),( « 16, 17),(18, 19)),20)) ),( 6,«7 ,(8, 9) ),( 1O,11))))));
tree Hemicnetha 13 = (1,«(2,3),4),«5,««12,13),14),15),«( 16, 17),( 18, 19)),20))),(6,«7,(8,9)),( 1O,11))))));
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tree Ilcmicnetha 14 = (1,«(2,3 ),4 ),«(5,«7 ,(8,9)),(10,1 1))),«« 12,13),14), 15),«(16, 17),( 18, 19)),20))),6)));
trec Hcmicnctha l S = (1,«(2,3),4 ),«5,(7,(8,9)),( 1O,11))),(6,((12, 13), 14), 15),«(16,17),(18,19)),20))))));
trcc Hemicnctha 16 = (1,«(2,3),4),«5,«6,(7,(8,9))),( 1O,11))),«« 12,13),14), 15),«(1~, 17),( 18, 19)),20)))));
trcc llcmicnetha 17 = (1,(((2,3),4),(( (5,«(7,(8,9)),1 1),10)),(((( 12, 13),14),15),«( 16, 17),(18, 19)),20))),6)));
tree Hcmicnctha l S = (1,«(2,3),4),«5,«(7,(8,9)),11),1 0)),(6,({{16, 17),( 18, 19)),20)),(((12, 13), 14), 15)))));
tree llcmicnetha 19 = (1,«(2,3),4),«5,«(7,(8,9)),11),10)),(6,«« 12, 13), 14),15),«(16,17),( 18, 19)),20))))));
trcc llcmicncthazü = (1,«(2,3),4),«5,«(7,(8,9)),11 ),1 0)),«6,«(12, 13), 14), 15)),«(16,17),(18, 19)),20)))));
trcc 1Iemicnetha? 1= (1,«(2,3),4),«5,«(7,(8,9)),11 ),1 0)),(6,««12, 13), 14),15),«(16,17),(18,19)),20))))));
trcc lIcmicncthaz? = (1 ,«(2,3),4),«5,«(6,(7,(8,9))), 11),1 0)),««12,13),14),15),«(16,17),(18,19)),20)))));
ENDBLOCK;

BECilN D1STRIBUT10N;
TITLE = 'Psaroniocornpsa':
NTAX=15;
RIINGE
l. SE [CE],
2. SE [CE] [PMj,
3. [PM] MO 1'11,
4. [PM] MO 1'11YU PC,

SE [CE] GU CII AM NII,
(, SE [CEI GU (:11 AM,

7. NII,
8.I'C,
9 : SE,
10. SE,
11' SE [CE],
12.IIM,
13.IIM,
14.AM,
15. GU

tree Psaroniocompsa 1 = (1,«2,(3,4)),«5,(6,«(12,14),13),15 ))),(7,(8,(9,( 1O,11)))))));
trcc Psaroniocompsa2 = (1,«2,(3,4)),«5,(6,« 12,(13, 14)),15) )),(7 ,(8,(9,( 10,11 )))))));
trce Psaroniocompsa.I = (1,( (2,{3,4 )),«5,(6,«(12,13),14),15)) ),(7 ,(8,(9,(10,11 )))))));
ENDBLOCK;

BEGIN DISTRIBUTlON;
TlTLE = 'Ptcrnaspatha + Blancas!':
NTAX=27;
RIINGE
l. DE,
2:CHSUPA,
3.1'11,
4' DE CH [PUJ 1'11,
.PU,

6.PU,
7' PU,
S PU,
9 PU,
10. PU,
11 SU,
12. CH [PUl MO PA,

13' PU,
14. DE,
15. DECH,
I(,.SUMOPA,
17.CHSU,
18. CH [PUl SU PA,
19.1'11,
20.PU,
21 .PLJ,
22. SU,
23. [PUJ PA,
24.NA,
25.PU,
26.1'11,
27.1'11

trcc Ptcrnaspatha 1 =
(1,««(2,3),« 5,(6,(7 ,8))),(9,10))),4 ),( 11,12),( 13,( 14, 15)))),«( 16,«( 17,18),«(19,(20,21 )),22)),27)),«23,26 ),25)),24)));
trce Pternaspatha2 =
(1,( ««2,3 ),(5,(6,(7,8))),(9,10))),4),«(11,12),(13,( 14,15)))),«( (16,2 7),«(17,18),« 19,(20,21 )),22))),(23,(25 ,26))),24)));
tree Pternaspatha3 =
(1,««(2,3 ),«5,(6,(7,8))),(9,10))),4 ),« 11,12),( 13,( 14, 15)))),««( 16,27),« 17,18),«( 19,21 ),20),22))),(23,26 )),25),24)));
trcc Ptcrnaspatha4 =
(1,«( «2,3 ),«(5,6 ),(7 ,8)),(9,10))),4 ),« 11,12),( 13,( 14,15)))),«( «(16,27),« 17,18),«( 19,21 ),20),22))),(23,26 )),25),24)));
trcc Ptcrnaspatha5 =
(1,«( «2,3),« 5,(6,(7 ,8))),(9,10))),4),«(11,12),(13,(14,15)))),««( 16,27),«(17,18),( 19,(20,21 )),22))),(23,26)),25),24)));
trce Pternaspatha6 =
(1,«( «2,3),«5,(6,(7 ,8)) ),(9,10))),4 ),«(11,12),( 13,(14, 15)))),««( 16,27),( 17,18),« 19,(20,21 )),22))),25),(23,26)),24)));
tree Pternaspatha7 =
(1,««(2,3),(5,(6,(7,8))),(9,10)) ),4),«(11,12),( 13,( 14, 15)))),«( 16,«(17,18),«(19,(20,21 )),22)),27)),(23,(25,26))),24)));
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(ree Pternaspatha8 =

(1,«««2,3),«5,(6,(7,8))),(9,10))),4),(13,(14,15))),( 11,12»,«( 16,«( 17, 18),« 19,(20,21 »,22)),27)),«23,26),25)),24)));
trcc Ptcrnaspathav =

(1,««(2,3),«5,(6,(7,8))),(9,10))),4),« 11,12),( 13,(14, 15)))),( «( 16,27),«(17, 18),« 19,(20,21 »,22))),((23,26),25)),24)));
tree Ptemaspatha 1O=

(1,«( «2,3),«5,(6,(7,8))),(9,10))),4 ),«(11,12),(13,( 14, 15)))),((16,(((17,18),(( 19,(20,21 )),22)),27)),(23,(25,26))),24)));
tree Pternaspatha 11 =
(1,(((((2,3),(( (5,6 ),(7 ,8) ),(9,10))),4),« 11,12),( 13,( 14, 15)))),«( 16,«( 17,18),( 19,(20,21 )),22)),27)),«23,26 ),25)),24)));
trce Pternaspatha 12 =

(1,«( «2,3),«5,(6,(7 ,8» ),(9,10))),4),« 11,12),( 13,(14, 15»))),«( 16,(( 17,18),(( 19,(20,21 )),22)),27)),( (23,26),25»,24)));
lrce Pternaspatha 13 =
(1,( ««2,3),«5,( 6,(7,8))),(9,10))),4 ),« 11,12),( 13,( 14, 15»))),«( 16,(« 17,18),«( 19,21 ),20),22)),27)),«23,26 ),25)),24 »);
tree Ptcrnaspatha 14 =
(1,( ««(2,3),( (5,( 6,(7,8))),(9,10))),4),( 13,( 14, 15))),( 11,12»,( «(16,27),( (17,18),( (19,(20,21 )),22 »),(23,(25,26 ))),24)));
tree Pternaspatha 15 =
(1,( ««2,3),( 5,(6,(7 ,8))),(9,10))),4),« 11,12),( 13,( 14, 15)))),«( (16,27),( 17, 18),( (19,(20,21 )),22 »),(23,(25,26 ))),24)));
tree Pternaspatha 16 =
(1,( « (2,3 ),«(5,6),(7,8)),(9,10))),4 ),«(11,12),( 13,( 14, 15)))),( « (16,27),«(17,18),( (19,(20,21 )),22))),(23,(25,26))),24)));
trcc Ptcrnaspatha 17 =
(1,(((( (2,3),« 5,(6,(7,8))),(9,10))),4),« 11,12),(13,( 14, 15)))),( «( 16,27),«(17,18),«( 19,21),20),22))),(23,(25,26 »),24)));
tree Pternaspatha 18 =
(1,««(2,3),«5,(6,(7,8))),(9,10))),4 ),«(11,12),( 13,( 14, 15»))),«« 16,27),( (17,18),« 19,(20,21 )),22))),(23,(25,26 ))),24)));
trce Pternaspatha 19 =
(1,««( (2,3),«5,( 6,(7 ,8))),(9,10))),4),( 13,(14,15))),( 11,12)),«((( 16,27),« 17, 18),«(19,21 ),20),22))),(23,26)),25),24)));
trce Ptemaspathazü =

(1,( ((((2,3 ),«5,(6,(7 ,8))),(9,10))),4 ),« 11,12),( 13,( 14, 15)))),«( (16,27),(( 17,18),((( 19,21 ),20),22))),( (23,26),25»,24 »);
tree Pternaspatha21 =
(1,«( «2,3 ),«5,(6,(7 ,8))),(9,10))),4),(( 11,12),( 13,( 14,15)))),««( 16,27),« 17,18),(( 19,21 ),20),22))),25),(23,26) ),24)));
trcc Pternaspatha22 =

(1,««(2,3 ),«5,(6,(7 ,8))),(9,10))),4),« 11,12),( 13,(14, 15»))),««( 16,27),« 17,18),«(19,21 ),20),22))),(23,26 »,25 ),24)));
trcc Pternaspathaz I =

(1,((((( (2,3),«(5,6),(7 ,8»,(9,10))),4 ),( 13,(14, 15))),(11,12)),««( 16,27),«(17,18),«(19,21 ),20),22»),(23,26 »,25 ),24)));
tree Pternaspatha24 =
(1,««(2,3),«(5,6),(7,8)),(9,10))),4),« 11,12),( 13,( 14, 15»))),««16,27),« 17, 18),«( 19,21 ),20),22»),«(23,26),25)),24)));
tree Pternaspatha25 =

(1,««(2,3 ),«(5,6 ),(7 ,8)),(9,10))),4 ),( (1 1,12),( 13,( 14,15)))),((16,27),(( 17, 18),«( 19,21 ),20),22» ),25),(23,26 )),24)));
trce I'ternaspatha26 =

(1,«( «2,3),«(5,6 ),(7 ,8)),(9,10))),4),«11,12),( 13,(14, 15»))),««( 16,27),« 17,18),( 19,(20,21 )),22))),(23,26 »,25 ),24»);
trce Ptemaspathaz? =

(1,((((((2,3),( (5,(6,(7 ,8))),(9,10))),4),( 13,( 14, 15»),(11,12)),«((( 16,27),(( 17,18),« 19,(20,21 ),22))),(23,26 ),25),24)));
tree Ptcrnaspathazf =

(1,««(2,3),« 5,(6,(7 ,8» ),(9,10))),4),« 11,12),( 13,(14, 15»))),(«« 16,27),« 17,18),« 19,(20,21 »,22))),(23,26 »,25),24)));
(ree Pternaspatha29 =

(1,«((2,3 ),( (5,( 6,(7 ,8))),(9,10))),4 ),(13,( 14, 15))),(11,12)),( ««(16,27),« 17,18),« 19,(20,21 )),22))),25 ),(23,26) ),24)));
trcc Ptcrnaspatha.Iü =

(1,(((((2,3),(((5,6),(7,8)),(9,10))),4),(( 11,12),( 13,( 14,15»))),««( 16,27),«(17,18),« 19,(20,21 )),22))),25),(23,26)),24)))
tree Ptcrnaspalha31 =
(1,««(2,3),«5,(6,(7,8))),(9,10))),4),« 11,12),( 13,(14, 15»))),««( 16,27),« 17, 18),« 19,(20,21 )),22))),25),(23,26)),24 »);
tree I'ternaspalha32 =

(1,( «« (2,3),«5,( 6,(7,8))),(9,10))),4 ),(13,(14,15))),( 11,12»,«( 16,(((17,18),( (19,(20,21) ),22»,27»,(23,(25,26))),24)));
tree Pternaspalha33 =

(1,(((((2,3),(((5,6 ),(7,8)),(9,10))),4),« 11,12),( 13,( 14, 15)))),((( 16,«(17,18),«(19,(20,21 )),22)),27)),(23,(25,26)) ),24»);
trec Pternaspalha34 =

(1,( ( «(2,3),« 5,(6,(7 ,8))),(9,10))),4),«(11,12),(13,( 14, 15)))),«( 16,« (17,18),« 19,(20,21 )),22)),27)),(23,(25,26 ))),24)));
(rce Pternaspatha35 =

(1,«((((2,3 ),«5,( 6,(7 ,8))),(9,10))),4),« 11,12),( 13,(14, 15»))),(« 16,« (17,18),«( 19,21 ),20),22)),27)),(23,(25,26 ))),24)));
(ree Ptemaspatha Ió =

(1,«««2,3 ),«5,(6,(7 ,8»),(9,10))),4 ),(13,( 14, 15))),(11,12)),««(16,27),«(17,18),« 19,(20,21 )),22))),((23,26 ),25»,24)));
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trce Pternaspatha37 =

(1,««(2,3),«(5,6),(7,8)),(9, 10))),4),«11,12),( 13,( 14, 15)))),««(16,27),«17, 18),«19,(20,21 )),22))),«23,26),25)),24)));
trcc Ptcrnaspatha38 =

(1,( « «2,3 ),« 5,(6,(7 ,8))),(9,10))),4 ),( (1 1,12),( 13,( 14, 15)))),«« 16,27),«(17,18),«19,(20,21 )),22))),«23,26),25)),24)));
trcc Ptcrnaspatha39 =

(1,«««2,3),«(5,6),(7,8»,(9, I0))),4 ),(13,(14,15))),( 11,12)),«( 16,«(17, 18),« 19,(20,21 »,22»,27»,«23,26),25»,24)));
trcc Ptcrnaspatha40 =

(1,( ««2,3 ),«(5,6 ),(7 ,8»,(9,10))),4),( (1 1,12),( 13,( 14, 15)))),«( 16,«( 17,18),« 19,(20,21 )),22)),27)),(23,(25,26))),24)));
trcc Pternaspatha41 =

(1.( « «2.3 ).«(5,6 ),(7.8) ).(9.10))),4 ),( (1 1.12),(13,( 14, 15)))),«(16,« (17,18),«( 19.21 ),20),22)),27)),«23,26 ).25»,24)));
trcc Pternaspatha42 =

(1,«««2,3),«5,(6,(7,8))),(9,10))),4).( 13.( 14, 15»),(11,12)),«( 16,«( 17, 18),«(19,21 ),20),22»,27)),«23.26),25)),24)));
tree Ptcrnaspatha43 =

(1r« «2,3 ),« 5,(6,(7,8))),(9,10))),4 ).( (11,12),( 13,(14, 15)))),«( 16,« (17,18),«(19,21 ),20),22»,27»,(23,(25,26»),24)));
trcc Pternaspalha44 =

(1.( « «2.3 ),«5,(6,(7,8))),(9,10))).4 ),« 11,12),( 13,( 14,15»))),(« 16,« (17,18),«( 19,21 ),20),22)),27)),«23,26 ),25)),24)));
trcc Pternaspalha45 =

(1,«««2,3),«( 5,6 ),(7 ,8)),(9,10))),4).( 13,( 14,15))),( 11,12»,«« 16,27),( 17, 18),( (19,(20,21 )),22))),(23,(25,26 ))),24)));
trcc I'tcrnaspatha-ló =

(1,( ««2,3 ),« (5.6),(7 ,8) ),(9,10))),4).«(11,12),( 13,( 14, 15»))),««(16,27),«(17, 18),«(19,(20,21 )),22))),(23,(25,26))),24)));
trcc Pternaspatha47 =

(1,«( «2.3),«(5,6 ),(7 .8)),(9,10))),4).« 11,12),( 13,( 14, 15)))),«« 16,27),( 17, I 8),{«(l9,2 1),20),22))),(23,(25,26))),24)));
trce Ptcrnaspathae S =
( 1,(««(2,3),( (5,{6,(7,8) »),(9,10))),4 ),(13,( 14, 15))),( 11,12»,«« 16,27),« 17,18),«( 19,21 ),20),22))),(23,(25,26 ))),24)));
trce Ptcrnaspatha49 =

(1,( « «2,3 ),« 5,(6,(7,8))),(9,10))),4),«(11.12),(13,(14,15)))),««(16,27),« 17, 18),«(19,21 ),20),22))),(23,(25,26))),24)));
trcc Pternaspatha50 =

(1.«( «2,3),«5,( 6,(7 ,8))),(9,10))),4 ),« 11,12),(13,( 14, 15)))),«« 16,27),«17, 18),«( 19,21 ),20),22))),(23,(25,26))),24)));
trce Pternaspatha51 =

(1.«( «(2,3),«5,( 6,(7,8))),(9,10))),4 ),( 13,( 14, 15))),( 11,12»,«« 16,27),« 17, 18},(( 19,21 ),20),22))),«23,26),25)),24)));
trcc Ptcrnaspatha52 =

(1,( « «2,3 ),«5,(6,(7 ,8))),(9.10))),4 ),« 11,12),( 13,( 14,15)))),«« 16,27),«17,18),«( 19,21 ),20),22))),«23,26),25)),24)));
trce Ptcrnaspatha53 =

(1,( « «(2,3 ).«5,( 6,(7 ,8))),(9,10))),4).( 13,( 14, 15))),( 11,12»,««( 16,27),( 17,18),«( 19,21 ),20),22))),25),(23,26) ),24)));
trcc Ptcrnaspatha54 =

(1,( « «2,3 ),«5,(6,(7,8))},(9, 10))),4),( (11,12),( 13,( 14, 15)))).««( 16,27),«(17,18),« (19,21 ),20),22))),25),(23,26)),24)));
tree Ptcrnaspatha55 =

(1,«(((((2,3 ),«(5,6 ).(7,8»,(9,10))),4 ),( 13,(14, 15))),( 11,12»,«« 16,27),«(17,18),«(19,21 ),20),22»),«23,26),25)),24)));
trce Ptcrnaspatha56 =

(1,( « «2,3 ),« (5,6 ),(7,8)),(9,10))),4 ),( (1 1,12),( 13,( 14,15 )))),«« 16,27),« 17,18),«( 19,21 ),20),22))),(23,(25,26))),24)));
trce Pternaspatha57 =

(1.( ««(2,3 ),«(5,6),(7 ,8)),(9,10))),4),(13,(14, 15)}),(ll, 12)),««( 16,27),« 17,18).«( 19,21 ),20),22))),25),(23,26)),24)));
tree Ptcrnaspatha58 =

(1,( ««(2,3).«(5,6),(7,8)),(9,10))),4 ),(13,( 14.15))),(11,12)),««( 16,27),« 17,18),« 19,(20,21 »,22))),(23,26)),25),24)));
trcc Ptcrnaspatha59 =

(1,«««2.3 ),«(5 ,6),(7 ,8»),(9,10))),4),( 13,(14, 15))),( 11,12)),««( 16,27),« 17,18),« 19,(20,21 )),22))),25),(23,26)),24)));
trcc Pternaspatha60 =

(1,«( «(2,3 ),«(5,6).(7,8»,(9,10))),4 ),( 13,( 14, 15))),(11,12)),«( 16,«( 17,18),( (19,(20,21 )),22)),27)),(23,(25,26))),24)));
tree Ptcrnaspatha61 =

(1,««(2,3),«(5,6 ),(7,8)),(9,10))),4),« 11,12),( 13,( 14, 15)))),«( 16.«( 17, 18),«(19,21 ),20),22)),27)),(23.(25,26))),24)));
trce Ptcrnaspatha62 =

(1.( «« (2.3),«5,(6,(7,8))),(9,10))),4 ),( 13,( 14, 15))),( 11,12»,«( 16,«( 17, 18),«( 19,21 ),20),22)),27)),(23,(25,26 »),24)));
trce Pternaspatha63 =

(1.«( «2,3 ),« 5,(6,(7 ,8))),(9,10))),4 ),«11,12),( 13,( 14, 15)))),«(16,«(17, 18),«( 19,21 ),20),22)),27)),(23,(25,26))),24)));
trcc Pternaspatha64 =
(1,««( (2,3 ),(«5,6 ),(7 .8)),(9,10))),4 ),(13,(14,15))),( 11,12»,«( (16,27),«(17,18),«19,(20,21 )),22)}),«23,26 ),25)),24)));
trce Pternaspatha65 =

(1.( ««(2,3),(((5,6),(7 ,8)),(9,10))),4 ),( 13,( 14,15))),( 11,12),«(16,«( 17,18),«( 19,21 ),20),22),27)),«23,26),25)),24)));
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trcc Pternaspatha66 =
(1,(((((2,3),(((5,6),(7,8)),(9, I 0))),4),(( 11, I 2),( I 3,( I 4, I 5)))),(((16,((( I 7, 18),((( I 9,21 ),20),22»,27)),(23,(25,26))),24)));
trce I'ternaspatha67 =
(1,((( (((2,3 ),( «(5,6),(7 ,8)),(9, I 0))),4),( 13,(14, 15))),(1 1,12»,((( (16,27),( (17,18),(((19,2 1),20),22))),(23,(25,26)) ),24»);
trce Pternaspatha68 =
(1,(((( (2,3 ),«(5,6 ),(7 ,8)),(9, I 0))),4 ),( 13,(14, 15))),( I 1,12»,((( 16,((( 17, I 8),( (( 19,21 ),20),22)),27)),(23,(25,26 ))),24)));
ENDI3LOCK;

I3EGIN DISTR1I3UTlON;
TIlLE = "Thyrsopclma':
NTAX=6;
RANGE
1 ; SE [CE] GU,
2 SE CE,

trcc Tl lyrsopclma l = (1,(2,(3,5»,(4,6)));
trec Tllyrsopelma2 = (1,«2,(4,6)),(3,5)));
trce THyrsopelma3 = (1,(2,«3,5),(4,6))));
ENDI3LOCK;

I3EGIN D1STR1I3UTION;
TlTLE = "I'richodagrnia':
NTAX=7;
RANGE
1 ;DEYUMO,
2; PU,

trce Trichodagmial = «6,7),(2,(5,(3,(4, I »)));
(ree Trichodagmia2 = ((6,7),(2,(5,(4,(3, I )))));
trce Trichodagmia3 = ((6,7),(2,(5,(1,(4,3)))));
ENDI3LOCK;

I3EGIN D1STR1I3UTION;
TIlLE = 'Inacquallium filogenia sensu Stricder, 1998';
NTAX=16;
RANGE
; SE,

2; SE,
3; SE,
4; SE,
5; [SE] CE,
6;AM,
7; [SE] CE [PM] GU CA YU PC PU,

3 ; [I'M] SE [CE],
4: AM SE [CE] GU,
5; SE,
6 'GU

3: PU,
4; DE YU,

; SE [CE],
6; NA,
7; NA

8: SE,
9: SE,
10: [SE] CE [PM] GU CA YlJ,
1 1: SE,
12 SE,
13: SE,
14: AM,
15: SE,
16' SEAM

trce lnaequal illm_ Strieder = (( 1,(2,(3,4 ))),(5,( (6,((7,8),(9,10))),((1 1,12),(13,( 14,( 15,16))) ))));
ENDI3LOCK;

Recibido: septiembre 29/2000
Aceptada: marzo 15/2001
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