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EL CONCEPTO DE AREA DE DISTRIBUCION:
ALGUNAS REFLEXIONES TEORICAS

Mario Zunino

Resumen:

En este trabajo se discute el siguiente problema: el area de distribucién de un
grupo monofilético (y en primer lugar, de una especie) ¢ tiene alguna realidad o
es simplemente la representacion espacial de su ocupante? Sila especie es una
entidad de tipo individual, provista de propiedades ontolégicas y genealdgicas,
e interactua con el medio ambiente como tal entidad, entonces otorga el estatus
y la realidad de area de distribucién a la fraccién de espacio fisico que ocupa,
y la propia area de distribucion esta provista de las mismas propiedades
ontolégicas y genealdgicas de la especie. Haciendo hincapié en este punto de
vista, puesto que la especie puede considerarse la maxima secuencia de
eidoforontes (=portadores de imagen) conectados por relaciones genealdgicas
(tocogenéticas) exclusivas, la area de distribucién de una especie puede
considerarse la maxima secuencia de nemoforontes (=portadores de lugares)
conectados por relaciones exclusivas de ancestro—descendiente. Este enfoque
tedrico hace que sea legitimo construir arboles de Steiner, que representan
hipotéticas relaciones entre areas de distribucion, y que son independientes de
toda hipétesis relativa a la filogenia de los ocupantes o a la historia de las areas
geograficas involucradas. Se propone y discute también una metodologia,
analizando como ejemplo un grupo mediterraneo de coledpteros.

Palabras clave: Area de distribucion, nemoforonte, Biogeografia tedrica, metodologia.

The concept of Distribution Area: some theoretical reflexions

Abstract:

This paper deals mainly with the following question: does the distribution area
of a monophyletic unit (and firstly of a species) have some reality or is it simply
the spatial representation of its occupant? If the species is an individual-like
entity, having ontological and genealogical properties, and interacting with the
environment as such an entity, then it grants the status and reality of distribution
area to the fraction of physical space it occupies, and the distribution area itself
has the same ontological and genealogical properties of the species. According
to this viewpoint, since the species can be viewed as the largest succession of
eidophoronts (= bearers of the image) linked by exclusive genealogic (tocogene-
tic) relationships, the distribution area (of a species) can be considered the
largest succession of nemophoronts (bearers of places) linked by exclusive
ancestor-descendant relationships. Such a theoretical approach allows us to
build Steiner trees representing hypothetical relationships between distribution
areas, which are independent of any hypothesis about organism phylogeny and
geographical history. A methodological procedure is also proposed and
discussed by means of the analysis of a Mediterranean genus of Coleoptera.

Key words: Distribution Area, nemophoront, Theoretical Biogeography, methodology.

Es casi redundante subrayar que el area de distribucion de un taxon es el elemento
basico de todo estudio y de toda investigacion en biogeografia. En la literatura
biogeografica son muy frecuentes las referencias, e incluso las discusiones, sobre los
aspectos metodoldgicos relacionados con la transcripcion y representacion en un
mapa de las areas de distribucion, tanto de las especies, como de los grupos
superiores (o inferiores), y hasta de las comunidades, ecosistemas, biotas, etc. Sin
embargo, muy pocas veces el propio concepto de area de distribucion ha sido objeto
de una discusion profunda. Efectivamente, en la enorme mayoria de los manuales y
tratados de biogeografia, tal concepto queda en un nivel meramente implicito e
intuitivo.

Entre los pocos autores que trataron el tema cabe recordar a Dupuis (1984),
quien al hablar del concepto de caracter en el marco de una discusion estrictamente
filogenética, considera que “the distributions are acquired and nonreproducible and
constitute documents concerning the taxa, rather than inherited, intrinsic attributes
(cursivas nuestras)”. En otras palabras, el autor francés considera al area de
distribucién como la mera “sombra” que su ocupante proyecta sobre la faz de la
Tierra.
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Fig. 1. El huevo (no figurado), la larva, la pupa y el adulto, son los
sucesivos semaforontes de un individuo del coledptero cerambicido
Oncerodes vomicosa (de Blanchard E., 1877, Moers et métamorphoses
des insectes. II Ed. Germer Bailliére et C., Paris).

En un contexto mas estrictamente ecologico, si bien
disponemos de una literatura relativamente amplia acerca de
la estructura del area de distribucion y de sus fronteras
(véanse por ejemplo, los libros ya clasicos de Udvardy, 1969;
Margalef, 1974 y Rapoport, 1975), tampoco encontramos una
definicion clara de lo que es la area de distribucion.

Pulliam (1988) resalté el hecho de que una fraccion de
la &rea (‘sink area’) puede estar ocupada por individuos que
no se reproducen (‘/iving deads’), asi que la “poblacion” que
la ocupa depende estrictamente de otra fraccion (‘source
area’) en donde la especie se reproduce y de donde proceden
por dispersion los individuos que ocuparan la “sink area”. Las
ideas de Pulliam brindan una herramienta interesante para
delimitar el area de distribucion —al menos, en una dimension
sincronica— en términos de relaciones: es evidente que si bien
los “muertos vivientes” forman parte del ecosistema y por
ende, mantienen una relacion de influencia reciproca con su
entorno, ello no se refleja en el acervo génico de la especie, y
por ello tampoco en la evolucion de la propia especie. Por
tanto, ha de considerarse que la “sink area” no forma propia-
mente parte del area de distribucion de la especie.

Las relaciones entre la evolucion conjunta de la vida y
la Tierra fueron uno de los temas principales del pensamiento
biogeografico de Croizat, el fundador de la panbiogeografia
(véase por ejemplo, Croizat, 1964), quien siempre sostuvo que
“flesh and rocks evolve together”. En los principios basicos de
la panbiogeografia, el elemento espacio es considerado
fundamental, estando estrictamente relacionado con la

filogenia de los organismos y su anagénesis en el marco del
proceso historico de la evolucion, sin estar subordinado a tal
proceso del que, por el contrario, es parte integrante. Sin
embargo, cabe subrayar que tampoco en la literatura panbio-
geografica encontramos una definicion explicita de area de
distribucion (véase por ejemplo, Craw et al., 1999, y la
abundante literatura ahi resefiada).

Una discusion preliminar de algunos aspectos de las
relaciones entre una unidad bioldégica monofilética —una
especie o un grupo supraespecifico—y su area de distribucion,
ha sido desarrollada por Zunino y Palestrini (1991a, 1991b).
Consideramos que el problema es sobre todo de orden teérico
y conceptual, y que el interrogante principal al que tenemos
que contestar es el siguiente: el area de distribucion (de una
unidad monofilética, y en primer lugar, de una especie) jtiene
alguna realidad intrinseca o es simplemente la representacion
espacial de su ocupante? De hecho, si las areas de distribucion
no tuvieran realidad intrinseca alguna, toda argumentacion
acerca de su evolucion y relaciones mutuas careceria de
cualquier fundamento, y la biogeografia se quedaria en la
mera descripcion de los posibles escenarios donde ocurre la
evolucion organica. En otras palabras, tendriamos que
considerar a todo cambio biogeografico, como el efecto de dos
fendmenos independientes: la variacion de la superficie de la
Tierra y de sus caracteristicas fisicoquimicas y la evolucion
organica.

Con motivo de proponer una respuesta a tal interrogan-
te, Zunino y Palestrini (1991b; ver también Zunino y Zullini,
1995) hacen hincapié en un concepto de especie, que sinteti-
zan de la forma siguiente (al menos en lo que se refiere a
organismos bisexuales): la especie es un conjunto de poblacio-
nes naturales, cuya unidad procede de su origen monofilético'
y se mantiene entre los limites espacio-temporales en cuyo
marco las unidades discretas que en cada momento lo integran
(individuos), mantienen su cohesion reproductivo-genética
interna y la independencia de su acervo génico y como
consecuencia de ello, interactha en forma unitaria con el
medio ambiente. En linea con las ideas de Paterson (1985) y
sobre todo de Ghiselin (1974, 1987; ver también Cracraft,
1987)%, todo lo anterior implica que la especie es una entidad
individual y, por ello, estd provista de una realidad tanto
ontoldgica como genealdgica.

Sin embargo, al reconocer a la especie como entidad
individual con propiedades ontoldgicas, parece legitimo
aplicarle el concepto de individuo discutido por Hennig
(1968). El autor aleman considera al individuo como una
entidad histérica cerrada, integrada por una sucesion definida
de distintas etapas ontogenéticas a las que denomina semafo-
rontes (= portadores de caracteres: ver figura 1). En este
marco conceptual, la vida filogenética de una especie y el
proceso de anagénesis que la acompafia, puede considerarse
como la sucesion de distintos “semaforontes”, cada uno de los
cuales esta relacionado con su antecesor por nexos que no son
meramente cronologicos, sino que involucran también factores
causales (Zunino y Palestrini, 1991a). En la misma linea
conceptual, aunque de manera totalmente independiente, cabe
sefialar que Papavero y Llorente (1992) discutieron la
dimension historica de la especie y propusieron el concepto de

Para una discusion sobre la aplicacion del principio de

monofiletismo a las especies, ver Zunino, 1998

2 Es redundante subrayar que el concepto de especie como entidad
individual, no esta compartido por la totalidad de los bidlogos que se
ocupan de problemas tedricos. Una resefia sintética de opiniones en
contra de tal concepto se encuentra en Simonetta (1992).
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“eidoforonte” (= portador de imagen)
para indicar cada una de las sucesivas
etapas de la evolucion de la especie,
subrayando que el concepto de eidofo-
ronte indica las distintas etapas de una
linea evolutiva en anagénesis, y es equi-
valente al de especie alocronica, pa-
leoespecie y especie sucesional de los
autores clasicos. En la figura 2 se repre-
senta un ejemplo de sucesion de eidofo-
rontes durante la evolucion del hombre.

Consecuentemente, al igual que el
individuo puede considerarse la maxima
secuencia temporal de semaforontes
entre los cuales se dan relaciones onto-
genéticas exclusivas, podemos conside-
rar a la especie como la mdxima secuen-
cia de eidoforontes, conectados por
relaciones genealogicas (tocogenéticas)
exclusivas (Zunino, 1998). De acuerdo
con este concepto, la definicion biologi- A
ca de especie, tanto en su version rela-
cional (e. g., “groups of interbreeding -
natural populations that are reproducti-
vely isolated from other such groups”: -
Mayr, 1975) como no relacional (“the
most inclusive population of individual -
parental organisms which share a com-
mon fertilization system”: Paterson,
1985), se convierte mas bien en la defi- |
nicion del eidoforonte, o inclusive, de
una seccion temporal ain menor de la
vida de la especie.

En cuanto al area de distribucion
de la especie, Zunino y Palestrini
(1991a) la definen como aquella frac-
cion del espacio geografico en el que tal
especie esta presente e interactua de
manera no efimera con el ecosistema, en
todos sus componentes. Aunque pudiera
parecer casi trivial, consideramos impor-
tante subrayar que las relaciones de la ‘

1998).

Tiempo

Fig. 2. Tres miembros de tres eidoforontes succesivos de la especie Homo sapiens (de Zunino,
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especie con su entorno son verdaderas ‘
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interacciones, 0 sea, un conjunto de
fenémenos cuyos efectos se reflejan
—ceteris paribus— en las modificaciones
de la especie relacionadas con los para-
metros, bidticos y abidticos, del espacio
que ocupa, pero también en las modifi-
caciones que la especie provoca en este
mismo espacio multidimensional.
Partiendo de las ideas que acabamos de discutir, y
especialmente de las interacciones entre la especie y su
entorno, podemos afirmar que la presencia de la especie
otorga el estatus de area de distribucion al espacio que ocupa,
y como consecuencia de ello, el area de distribucion esta
provista de una realidad, tanto ontoldgica, como genealdgica.
Lo anterior nos permite enfocar la evolucion del area de
distribucion no simplemente como la mera sucesion cronolo-
gica de las variaciones de la proyeccion de la especie sobre el
espacio fisico, sino como la secuencia de sucesivas etapas
(Fig. 3) entre las que se dan nexos que involucran, entre otros,
también factores de orden causal. Desde esta perspectiva,
tanto la estructura como la extension de cada etapa de la
evolucion del area de distribucion de una especie, no son
independientes de las caracteristicas de las etapas anteriores.

v

Longitud

Fig. 3. Secuencia de los nemoforontes del area de distribucion A (a la derecha) de la especie
a(alaizquierda). En ambos esquemas el segmento que conecta la primera etapa de la secuencia
con la ultima representa la sumatoria (vectorial) de todas las variaciones que intervinieron en
el lapso de tiempo considerado (modificado de Zunino y Zullini, 1995).

Paratales etapas se ha propuesto el nombre de “nemoforontes”
(= portadores de lugares: Zunino, 1999). De acuerdo con este
enfoque, el area de distribucion se definiria como /a maxima
secuencia de nemoforontes que mantienen entre si una
relacion exclusiva ancestro-descendiente. La interrupcion de
esta continuidad relacionada con la especiacion (ver Zunino,
1998), coincide con la extincion del area de distribucion como
tal entidad y convierte los espacios ocupados por las poblacio-
nes en proceso de divergencia, en los nemoforontes ancestra-
les de dos nuevas areas de distribucion. Fundamentandonos en
estas premisas, consideramos que asi como la especie tiene
propiedades genealogicas —ademas de las ontologicas—, el area
de distribucion también tiene propiedades genealdgicas.

El enfoque del problema de las relaciones especie-area
que aqui se propone y el propio concepto de area de distribu-
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Fig. 4. Orientacion de un trazo individual de acuerdo con el criterio de la linea de base Lb (A) y de la filogenia de los taxones involucrados (B)
(adaptado de Zunino y Zullini, 1995, modificado de Morrone y Crisci, 1990).

cion que acaba de discutirse, no estan desprovistos de conse-
cuencias en la biogeografia tedrica y de ahi, en la metodologia
biogeografica. En primer lugar, el hecho de reconocer que el
area de distribucion tiene una realidad historica y que esta
provista de propiedades tanto ontologicas como genealdgicas,
hace que sea correcto hablar de historia de areas de distribu-
cion y de relaciones genealdgicas entre areas de distribucion.
Lo anterior a su vez constituye el fundamento tedrico que
hace legitimo formular hipétesis independientes acerca de las
relaciones genealdgicas y evolutivas entre las subunidades que
integran un conjunto coherente de areas de distribucion y
contrastarlas de manera totalmente paritaria, tanto con las
hipotesis acerca de la filogenia de sus ocupantes, como con las
que se refieren a la historia geografica —en el sentido mas
amplio de la palabra—y climatica de los territorios involucra-
dos, ambas formuladas con total independencia.

Desde el punto de vista metodologico, hemos propuesto
(Zunino et al., 1995; Zunino y Zullini, 1995) analizar las
relaciones filéticas entre las areas de distribucion subordina-
das que integran el area de un conjunto homogéneo (en el caso
estudiado, la de un género euromediterraneo de coledpteros
Geotrupidae: el género Typhaeus Leach) utilizando un solo
parametro, el de la cercania de sus actuales nemoforontes.
Este criterio se fundamenta en un principio probabilistico. A
saber, al menos en ausencia de perturbaciones en el escenario
fisico involucrado, y/o de evolucion convergente de areas de
distribucion, la cercania en el espacio es el producto de una
separacion reciente en el tiempo®.

3 Consideramos que también algunos parametros ecologicos del area
ocupada por el nemoforonte, sobre todo de orden bioclimatico,
podrian tomarse en cuenta en esta etapa del analisis, lo que todavia no
se ha hecho. Sin embargo, cabe subrayar que tales parametros
deberian elegirse con el maximo cuidado, para mantener la
independencia entre los tres tipos de hipdtesis que pretendemos
comparar.

Cabe resaltar que no se trata de un postulado a priori,
sino mas bien de una hipétesis de trabajo que puede someterse
a un intento de refutacion al comparar el resultado de este
analisis, con los que se desprendan del analisis filogenético de
los ocupantes y del estudio historico de las areas geograficas
involucradas.

Tomando en cuenta este criterio, la forma habitual de
medir distancias —o de conectar areas de distribucion— por
medio de cualquier variante de un grafo planar que minimice
la distancia entre un punto y cualquier otro punto del sistema
(minimum spanning tree de los autores anglosajones), no
resulta ser la mas satisfactoria en los analisis biogeograficos
histdricos. En realidad, ese tipo de arboles representa relacio-
nes meramente sincronicas entre nemoforontes, de “‘semejanza
espacial”, de las que no es posible inferir posibles nexos de
afinidad biogeografica de manera auténoma, sin apelar a
elementos de juicio externos, tomados de la filogenia de los
ocupantes o de la historia geografica del area en cuestion. En
otras palabras, obedecen a una logica fenética, pero no son
hipotesis de tipo filogenético. Se ha de recordar a este
propdsito, que los métodos que han sido propuestos por la
panbiogeografia para orientar un trazo —o sea, para formular
hipétesis acerca de la secuencia espacio-temporal de los
acontecimientos que han marcado la evolucion de una serie de
areas ancestrales, lo cual corresponde conceptualmente a
reconstruir una filogenia de areas— se fundamentan en el uso
de un criterio externo (Fig. 4), sea éste tomado de la geografia
fisica (la linea de base de Croizat, 1964), sea del resultado
actual de la evolucion del grupo taxonémico implicado (el
centro de masas también de Croizat, 1964) sea finalmente, de
la filogenia de los ocupantes, como discuten Morrone y Crisci
(1990) (véanse también Croizat, 1964; Espinosa y Llorente,
1993; Morrone et al., 1996; Craw et al., 1999).

De acuerdo con todo lo anterior, Zunino et al., (1996)
y Zunino y Zullini (1995) han propuesto un criterio de
transcripcion cartografica de las distribuciones actuales de los
elementos subordinados de un grupo monofilético, con el
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objeto de representar también una hipotesis autonoma de
relaciones historico-genealdgicas entre los nemoforontes
implicados. Desde el punto de vista metodologico, se plantean
dos problemas principales: ;como medir las distancias entre
nemoforontes? y ;por medio de qué tipo de arbol conectar-
los?. Entre las diferentes opciones posibles, la representacion
del nemoforonte por medio de una nube de puntos parece ser
la que mejor corresponde a nuestras exigencias, pues no
introduce ningun elemento de subjetividad, aparte de los que
inevitablemente proceden de la deformacion de una superficie
esférica al proyectarla en un plano. Ademas, a partir de las
coordenadas de todos los puntos disponibles, es posible
calcular las coordenadas X, e Y, del “baricentro” de cada
nemoforonte aplicando el teorema de Varignon, cuya formula
es:

Donde m es la masa de cada punto del sistema, x ¢ y
son sus respectivas coordenadas, M es la masa total del
sistema.

El teorema de Varignon se utiliza en la fisica para
calcular las coordenadas del baricentro de una nube de
particulas dispersas en el espacio, en donde M (=X m;), como
ya dijimos, es la masa total del sistema. Puesto que en nuestro
problema cada “particula”, es un punto (hallazgo), todos los
puntos tienen el mismo valor convencional (m = 1)*. En cierta
forma, el baricentro compacta la informacion sobre la
ubicacion geografica, la forma, la extension y la densidad del
nemoforonte, representando asi el punto de partida mas
adecuado para conectar los propios nemoforontes y medir las
distancias que los separan’.

En este contexto, al igual que ocurre con las hipotesis
sobre filogenia de organismos, la forma grafica mas conve-
niente para conectar los baricentros, es un arbol de Steiner
modificado. De hecho, los puntos adicionales que lo integran
representarian otras tantas hipotesis sobre eventos de cladogé-
nesis de areas de distribucion. De acuerdo con este criterio, ha
de considerarse también que los puntos adicionales no deben
de localizarse de manera convencional y homogénea —como
ocurre en los arboles de Steiner cldsicos— si no que su
ubicacion tiene que ser funcion del distinto “peso” de los
nemoforontes —o de los subconjuntos de nemoforontes — que
vienen conectandose. De esta forma, puede eclegirse la
hipdtesis mas parsimoniosa acerca de las relaciones biogeo-
gréficas entre los elementos del sistema, entre todas las que
permitiria un arbol de Steiner en donde todos los puntos no
adicionales (“puntos corona”) tuvieran igual peso.

La manera de proceder, utilizada por Zunino et al.
(1996), consisti6 en calcular el “peso” de cada nemoforonte,
en base al promedio de las tres deformaciones mayores con
respecto al modelo circular (“direcciones preferenciales” de
Rapoport, 1975). Asi, aunque las areas de distribucion se

*En realidad, un numero diferente de hallazgos por cada localidad,
podria sugerir la oportunidad de una ponderacion diferencial de los
puntos, sin embargo, ello no implicaria el riesgo de errores en la
estimacion del “peso” de cada punto, solamente si el esfuerzo de
muestreo hubiera sido homogéneo en toda el area.

3 Léase Un criterio analogo para conectar areas ha sido utilizado por
Page (1990); sin embargo, a partir de “centroides” de areas de
distribucion este autor construye trazos, que corresponden a arboles
de tendido minimo ('minimum spanning trees') y no a arboles de
Steiner.

representan por medio de puntos (los baricentros), cada
baricentro esta asociado a un valor numérico, que es funcion
del tamaifio y de la forma del area de distribucién a la que
corresponde. Los puntos adicionales del arbol no se marcan en
correspondencia del punto medio del segmento que une dos
baricentros, o dos de los subconjuntos que paulatinamente se
forman en el marco del conjunto general. Su distancia a los
extremos del propio segmento, es inversamente proporcional
al “peso” relativo de las entidades que conectan (tanto mayor
es el peso de un baricentro, cuanto menor su distancia del
punto adicional). Tales subconjuntos, a su vez, representan
areas hipotéticas, que procederian de la fragmentacion de los
distintos nemoforontes ancestrales, y cuyo baricentro es el
punto adicional. El tultimo punto adicional que se obtiene
durante el procedimiento de formacién del arbol, representa-
ria, por tanto, el primer evento de fragmentacion del nemofo-
ronte ancestral de todo el conjunto. Por ejemplo, el arbol de la
Fig. 5.A se obtuvo conectando en primer lugar los dos
baricentros mas cercanos (2 y 3); el punto adicional A esta
separado de los extremos del segmento 2 - 3 por distancias,
que son proporcionales al peso de ambos baricentros. El paso
siguiente fue conectar con 4, el baricentro mas cercano (1) y
medir la distancia que los separa. En el marco de los baricen-
tros que todavia no han sido conectados, se comprob6 que la
distancia entre 5 y 6, es menor que 4 — 1, por lo tanto 5y 6 se
unieron directamente y se marcd el punto adicional D. El
ultimo baricentro, 4, resultd ser mas cercano de B, por lo tanto
se uniod con este ultimo y se marco el punto adicional C. Los
baricentros de los subconjuntos 1, 2, 3,4 y 5, 6 se unieron
finalmente conectando C con D y determinando el punto E.
Un sencillo artificio grafico (Figs. 5B, C y D) permite
transformar el arbol de Steiner obtenido en una forma, que
representa una secuencia hipotética de relaciones genealdgicas
entre areas de distribucion, y que es directamente comparable
con un cladograma convencional

Cabe insistir en el hecho de que al fundamentarnos en
el concepto de area de distribucion como entidad real provista
de propiedades ontoldgicas y genealogicas, el biogeografo
dispone de una herramienta tedrica que le permite formular
hipétesis acerca de las relaciones histéricas entre tales
entidades, hipotesis que resultan independientes tanto del
analisis de la filogenia de los ocupantes, como de las recons-
trucciones de los acontecimientos paleogeograficos y paleocli-
maticos. Lo anterior a su vez otorga la oportunidad de aplicar
el principio de la elucidacion reciproca a tres conjuntos de
hipétesis que atafien el mismo fenémeno, pero que son
totalmente autébnomas y que, al tener un mismo nivel de
legitimidad cientifica, pueden compararse en forma paritaria.
De tal manera, los posibles puntos de conflicto entre tales
conjuntos de hipotesis, estimularian una revision critica tanto
del analisis biogeografico como del filogenético y paleogeo-
grafico, sin que ninguno de ellos se considere a priori subordi-
nado, o menos fiable que ninguno de los otros.
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Fig. 5.- A. Relaciones espaciales entre los baricentros de los nemoforontes actuales de las areas de distribucion de las 6 especies
del género Typhaeus (arriba a la izquierda), trazadas por medio de un arbol de Steiner; la ubicacion de los puntos adicionales ha
sido calculada en funcion del “peso” relativo de los baricentros o de los subconjuntos conectados; B: transcripcion del mismo
grafo, con angulos convencionales (90°); C: transcripcion del mismo esquema en forma de arbol, respetando las proporciones entre
los segmentos; D: transcripcion del mismo grafo en forma de cladograma convencional, para facilitar la comparacion con el
cladograma de las especies ocupantes y con el esquema de las relaciones geologico — histéricas entre las areas involucradas
(adaptado de Zunino et al., 1996 y Zunino y Zullini, 1995). Los niimeros 1 a 6 indican los baricentros de las areas de distribucion
(nemoforontes) actuales. A, B, C, Dy E, representan baricentros de nemoforontes ancestrales. La construccion del arbol de Steiner,
se detalla en el texto.
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