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RESUMEN

Encyclia es un género de Laeliinae (Orchidaceae) con mas de 150 especies, distribuidas en
ecosistemas estacionalmente secos desde el norte de Argentina hasta Florida en Estados
Unidos. A lo largo de su historia, Encyclia ha sido objeto de numerosos cambios taxonémi-
cos, de los que se derivan géneros como Qestlundia, Prosthechea, Amoana, entre otros; el
ultimo de ellos propuesto durante el desarrollo de este trabajo. Evolutivamente Encyclia es
interesante por razones que incluyen la poca variacién vegetativa interespecifica, mientras
que hay una importante divergencia floral. Sin embargo, el nimero de especies del género y
su amplia distribucién, hacen que sea poco factible estudiarlo, en un tiempo razonable, en su
totalidad. Por ello se propone una estrategia de tres pasos: (i) La creacién de una hipétesis
filogenética para Encyclia. (ii) Utilizar la informacién generada para hacer una seleccién de
grupos monofiléticos que puedan ser estudiados a detalle. (iii) Elucidar con la mayor preci-
sion posible las relaciones filogenéticas y patrones evolutivos del grupo seleccionado. Con
base en un analisis que incluye mas de 50 especies y tres regiones del genoma (rp/32-
trnL, ycf1 e ITS), se encontrd que con la exclusién de Oestlundia, Prosthecheay Amoana,
Encyclia es un género monofilético. Es posible que este género surgiera en Mesoamérica
hace ca. 11.6 millones de afios. También se encontr6 que la diversidad del género, en Me-
gaméxico, no esta aleatoriamente distribuida. A partir de esta filogenia se seleccioné como
modelo al complejo E. meliosma. Para este complejo se elucidé su filogenia utilizando cinco
regiones del genoma (rp/32-trnL, trnL-F, ycf1, ITS y PhyC). Sin embargo, esta informacion
no generé una filogenia robusta. Por ello se prob6 la utilidad de la forma (morfometria geo-
métrica), pues hay pocos caracteres morfolégicos discretos Utiles. Se encontré que la infor-
macién morfométrica puede ayudar a establecer una hipétesis filogenética robusta. Ademas
se observ6 que las especies con i6bulos laterales del labelo parciaimente fusionados con
el 16bulo central, podrian ser los linajes mas derivados. Posteriormente se analizé si existe
alguna relacién entre la evolucién de la forma del labelo (FL) y del nicho climatico (NC) en
este complejo. Se encontré que la evolucién de la FL sigue un modelo browniano y no esta
acoplada a la evolucion del NC. Aunque no hay una relacién directa entre la evolucién de
la FL y el NC, los resultados sugieren que la diversificacién del complejo podria haber sido
promovida por ambos, aunque en momentos distintos de la historia evolutiva. Por otro lado,
se aborda el problema de la delimitacién de taxa muy similares morfolégicamente utilizando
herramientas morfométricas y como caso de estudio a Encyclia diota. Se encontr6é que la
forma es una importante fuente de informacién que puede apoyar o no la separacion de
taxa. Como consecuencia se propone modificar la circunscripcién de Encyclia diota, restituir
a E. insidiosa y se describe a E. inopinata. Finalmente se presenta un tratamiento taxoné-
mico para las especies del clado Costa Pacifica de Megaméxico. Se proporciona una clave,
descripciones e ilustraciones para las 20 especies incluidas.







ABSTRACT

Encyclia is a genus of Laeliinae (Orchidaceae) with more than 150 species, distributed in
seasonally dry ecosystems from northern Argentina to Florida in the United States. Through-
out its history Encyclia has undergone numerous taxonomic changes, from which genera
such as Oestlundia, Prosthechea, Amoana, among others, have been segregated; the last
of them was proposed during the development of this work. Evolutionarily, Encyclia is inter-
esting for reasons that include the little vegetative interspecific variation, while there is an
important floral divergence. However, the number of species of the genus and its broad dis-
tribution make it unfeasible to study it in its entirety within a reasonable time. Therefore, a
three-step strategy is proposed: (i) The creation of a phylogenetic hypothesis for Encyclia. (ii)
Using the information generated to make a selection of monophyletic groups that can be stud-
ied in detail. (jii) Elucidate with greater precision possible the phylagenetic relationships and
evolutionary patterns of the selected group. Based on an analysis that includes more than
50 species and three regions of the genome (rp/32-trnL, ycf1 and ITS), it was found that, with
the exclusion of Oestlundia, Prosthechea, and Amoana, Encyclia is a monophyletic genus.
Is possibly that this genus originated in Central America ca. 11.6 million of years before the
present. Also, it was found that the diversity of the genus, in Megamexico, is not randomly
distributed. From this phylogeny, the complex E. meliosma was selected as a model. For
this complex the phylogeny was elucidated using five genomic regions (rp/32-trnlL, trnL-F,
yefl, ITS and PhyC). However, this information did not generate a robust phylogeny. For
this reason the utility of the shape (geometric morphometry) was tested, as there are few
discrete morphological useful characters. It was found that morphometric information can
help establish a robust phylogenetic hypothesis. In addition, it was observed that species
with lateral lobes of the labellum partially fused with the central lobe could be the most de-
rived lineages. Subsequently, any relationship between the evolution of the shape of the lip
(FL) and climate niche (NC) in this complex was evaluated. It was found that the evolution
of FL follows a brownian model and is not coupled to the evolution of NC. Although there is
no direct relationship between the evolution of the FL and the NC, the results suggest that
diversification of the complex could have been promoted by both, although at different points
along the evolutionary history. On the other hand, the problem of delimitation of taxa that are
very similar morphologically was addressed using morphometric tools and Encyclia diota as
a case study. It was found that the shape is an important source of information that may or
may not support the separation of taxa. As result, the modification of the circumscription of
Encyclia diota, the restoration of E. insidiosa, and the description of E. inopinata were pro-
posed. Finally, a taxonomic treatment for species of the clade Costa Pacifica de Megamexico
is presented. A key, descriptions and illustrations for the 20 species are provided.













Introduccién

La informacién disponible para Encyclia en la literatura es dispersa. Al hacer una revision
preliminar de la nomenclatura del género se encuentra que esta integrado por mas de 150
especies aceptadas. Sin embargo, aunque se ha avanzado mucho en los Gltimos afnos, adn
es posible encontrar ambigliedades nomenclaturales. Por mencionar un caso, los limites
entre Encyclia meliosma (Rchb. f.) Schitr. y especies afines como Encyclia rzedowskiana
Soto Arenas y E. huertae Soto Arenas & Jiménez no son muy claros (Soto, 2002). Por lo
que una de las metas de este trabajo es definir con claridad los limites de las especies
incluidas en el tratamiento taxonémico, asi como aclarar su sinonimia.

Desde el punto de vista de la historia natural y evolucién, diversas fuentes de informacién
han sido exploradas en las Ultimas décadas para Encyclia, tales como la anatémica y la cito-
l6gica. Hay datos sobre la anatomia foliar de ca. 23 especies de Encyclia (Pires et al., 2003;
Carnevali y Ramirez, 1987; Abreu y Pefa, 1982; Baker, 1972); también, en algunos trabajos
se ha explorado la anatomia de la raiz (Porembski y Barthlott, 1988; Pridgeon et al., 1983).
En varias referencias también se hace alusién a caracteristicas anatémicas generales de
unas pocas especies del género (Stern y Carlsward, 2009; Pires et al., 2003; Freudenstein,
2001); sin embargo, la informacién presentada en éstos Gltimos es minima. Sobre la informa-
cién citolégica, a partir de los conteos de dos especies (Encyclia cordigera (Kunth) Dressler
y E. tampensis (Lindl.) Small) se ha propuesto que el nimero cromosdémico probable para
el género es 2n=40 (Medeiros, 2009; van den Berg y Carnevali, 2005); si bien este caracter
podria ser filogenéticamente informativo, ha sido muy poco explorado.

Se ha avanzado mucho en el conocimiento de la filogenia de la familia Orchidaceae (Came-
ron, 2007), de la subfamilia Epidendroideae (van den Berg et al., 2005), tribu Epidendreae
(van den Berg et al., 2005), lo mismo que para la subtribu Laeliinae (van den Berg et al.,
2009, 2000), pero el grado de avance no es igual a nivel genérico. En Encyclia, las secuen-
cias disponibles de distintas regiones del genoma en GenBank (Benson et al., 2013), son
para alrededor de 21 especies (14 % del género). La mayoria de estas secuencias han sido
publicadas para matK e ITS (Cuadro 1.1). Aunque esta informacién no es suficiente para es-
tablecer un marco filogenético de trabajo para un género de mas de 150 especies, si es un
buen punto de partida para poder generar la informacién necesaria con estos fines, debido a
que sugiere regiones que podrian tener sefial filogenética a nivel género. Algunas de estas
regiones son exploradas en el capitulo Ill, donde se propone una filogenia para Encyclia,
para cumplir uno de los objetivos de este estudio.

Considerando la informacién disponible para Encyclia, asi como su tamafo y area de dis-
tribucién, la estrategia utilizada en este trabajo esta dividida en tres pasos: (i) La creacion
de una hipétesis filogenética robusta para Encyclia. (i) Utilizar la informacién generada pa-
ra hacer una seleccién de grupos monofiléticos que puedan ser estudiados a detalle. (iii)
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Cuadro 1.1. Informacién de secuencias de nucledtidos disponibles para Encyclia en
GenBank.

Region # aprox. de secuencias Referencia
Neubig et al. (2009); Lahaye et al.

matk 26 (2008); Higgins et al. (2003)
ITS 19 van den Berg et al. (2009, 2000); Hig-
gins et al. (2003)
i van den Berg et al. (2009); Higgins
trnl-F 13 et al. (2003)
. van den Berg et al. (2009), Gérniak y
trnk-matk 02 Szlachetko (no publicado)
accD 02 Lahaye et al. (2008)
psbA-trnH 02 Lahaye et al. (2008)
ndhJ 02 Lahaye et al. (2008)
rpoB 02 Lahaye et al. (2008)
rpoC1 02 Lahaye et al. (2008)
ycf1 01 Neubig et al. (2009)
rbcL 01 van den Berg et al. (2005)
ndhF 01 Neyland y Urbatsch (1996)
Xdh 01 Gorniak et al. (2010)

Elucidar con la mayor precision posible las relaciones filogenéticas y patrones evolutivos del
grupo seleccionado.

Enenel merpaso se prefiereii  ar con la informacién contenida en secuencias de ADN
debido a que la revision mori gica preliminar indica que Encyclia es muy poco variable ve-
getativamente. Ademas, aunque a nivel floral hay mucha variacién, las observaciones preli-
minares también sugieren mucha homoplasia. Una forma de crear una hipétesis filogenética
robusta a nivel genérico es utilizar el mayor nimero de especies que sea posible. En este
trabajo se considera que incluir mas del 30 % de las especies descritas, involucrando en la
medida de lo posible la variacién morfolégica y el rango geografico y ecoldgico del género,
puede resultar en un muestreo representativo. En esta primera fase se usan pocas regiones
del genoma, tanto nuclear (ITS) como del cloroplasto (rp/32-trnL, ycf1); ademas aquellas es-
pecies que sean muy varia s o de muy amplia distribucién deberian estar representadas
por mas de una muestra.

El segundo paso consiste e utilizar 1 hipétesis filogenética para identificar y seleccionar
los grupos monofiléticos g1 podrian ser estudiados a detalle. Debido a razones de tiempo,
logisticas, entre otras, no es posible abordar a Encyclia en toda su distribucién geografica.
Por ello, este estudio se restringird a una seleccién de grupos monofiléticos en los que la
mayoria de las especies este en el &rea definida por Rzedowski (1991) como Megaméxico
1. Esta regién biogeografica comprende a todo el territorio de los Estados Unidos Mexicanos
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e incluye hacia el norte las porciones de los desiertos de Chihuahua, Sonora y Tamaulipas
que estan en los Estados Unidos de América; mientras que, hacia el sur incluye al territorio
de Belice, Honduras, Guatemala, El Salvador y el norte de Nicaragua.

En el tercer paso, se analiza a detalle el grupo monofilético seleccionado. En este paso se
aumenta el nimero de fuentes de evidencia utilizadas (se incluyen mas regiones del ADN,
caracteres morfol6gicos, entre otros), para asi crear una sinergia que logre Ia resolucién de
las relaciones del grupo monofilético seleccionado y la elucidacién de sus patrones macro-
evolutivos.

HIPOTESIS

Una ecorregion es una unidad grande (agua o tierra) conformada por un conjunto distintivo
de especies, comunidades y condiciones ambientaies (Qlson et al., 2001). La revision de las
areas de distribucion geografica de las especies, sugiere que la mayoria de éstas son de
distribucidn restringida (sélo una ecorregién, como el Bosque Seco del Pacifico Meridional)
y muy pocas tienen una distribucién amplia (tres 0 mas ecorregiones). Por otro lado, acci-
dentes geogréficos, tales como la Sierra Madre Oriental, la Sierra Madre Occidental, el Eje
Neovolcéanico Transversal, el Istmo de Tehuantepec, la regién de los lagos en Nicaragua, el
Istmo de Panam4, la Cordillera de los Andes, entre otras, parecen ser barreras efectivas a
la distribucién de las especies de Encyclia. En funcién de lo anterior se pueden postular las
siguientes hipotesis:

1. La mayoria de las especies de Encyclia se caracteriza por una distribucién geogréfica
restringida a una ecorregion. A partir de esto se propone que las relaciones filogenéti-
cas dentro del género deben estar marcadas por un fuerte componente biogeografico.
Asi, las especies que crecen en una ecorregion, deben constituir grupos monofiléticos
con las otras especies de Encyclia que estan en la misma ecorregion o en ecorregio-
nes vecinas.

2. Silas relaciones filogenéticas de Encyclia estan marcadas por un fuerte componente
biogeografico, entonces las especies que conformen grupos monofiléticos deben po-
seer caracteres distintivos ya sea a nivel vegetativo o floral y esta variacion debe estar
organizada geograficamente.
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PREGUNTAS DE INVESTIGACION

Las preguntas que se desean responder en este trabajo son:

+ ¢(Estan las relaciones filogenéticas de las especies de Encyclia (en general) y las de
Megamexico Il (en particular) correlacionadas geograficamente? En otras palabras,
¢estaran restringidos biogeograficamente los clados que se recuperen del andlisis fi-
logenético?

+ ¢(Eslamorfologia vegetativa mejor predictor de las relaciones filogenéticas en Encyclia
que la morfologia flori tra  dnalmente usada en la taxonomia de la familia? Esto
parece ser la regla que ha emergido en las filogenias en las Orchidaceae (v.g. Scopece
et al.,, 2010).

+ Algunos grupos de especies (complejos) restringidos a Megaméxico Il (v.g. complejo
Encyclia meliosma, complejo E. candollei y complejo E. adenocarpon) poseen mucha
similitud en caracteres florales y vegetativos. ;Seran éstos complejos de especies
grupos monofiléticos?

OBJETIVOS

Objetivo general

» Evaluar la sistemadtica y filogenia del género Encyclia, con énfasis en las especies
circunscritas a Megaméxico I, utilizando evidencias morfoldgicas y moleculares.

Objetivos especificos

1. Corroborar la monofiia de Encyclia utilizando evidencias morfoldgicas y moleculares.

2. Elaborar una filogenia para el género Encyclia utilizando una region nuclear (ITS) y
dos regiones de cloroplasto (rp/32-trnL e ycf1).

3. Analizar la filogenia de 1a seleccién de grupos monofiléticos de Encyclia, utilizando
caracteres morfolégicos y cinco regiones del genoma; dos nucleares (ITS y PhyC) y
tres de cloroplasto (rc  >trnL, trnL-trnF e ycf1).

4. Analizar la evolucién de caracteres morfolégicos selectos en el género Encyclia, con
énfasis en Megaméxico lil.

5. Elaborar el tratamiento taxonémico para las especies que componen el grupo monofi-
lético seleccionado.
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ESTRUCTURA DE ESTE TRABAJO

Los resultados de este trabajo se presentan en ocho capitulos, en los que se abordan dis-
tintos tépicos que van desde la monofilia de Encyclia hasta la utilidad de herramientas mor-
fométricas en la delimitacién de especies. En este sentido, en el capitulo |l se restringe el
concepto Encyclia al proponer la exclusiéon de Encyclia kienastii a un género propio (Amoa-
na). Ademads en este capitulo se exponen las caracteristicas que distinguen a Encyclia de
otros géneros relacionados.

En el capitulo lll se presenta una analisis filogenético que incluye mas de 50 especies del
género basado en tres regiones de ADN (dos de cloroplasto y una de nlcleo). Los resulta-
dos sugieren que Encyclia es un género de origen mesoamericano. Se identifican algunos
grupos monofiléticos, como por ejemplo el “Costa Pacifica de Megaméxico” compuesto por
los complejos E. meliosma, E. candolleiy E. hanburyi. Otros resultados interesantes de este
capitulo son la marcada inconsistencia entre la informacién de las regiones de cloroplasto y
la de nucleo, especialmente en la posicién del complejo Encyclia adenocarpon. Ademas, con
base en una calibracién indirecta se estimé que el género tiene alrededor de 11.6 Ma, por lo
que su diversificacion podria coincidir con los cambios climaticos que iniciaron a mediados
del Mioceno y se hicieron méas pronunciados durante el Pleistoceno.

En el capitulo IV se elucida la filogenia del complejo Encyclia meliosma utilizando cinco
regiones de ADN (tres de cloropiasto y dos de ndcleo) e informacién morfométrica (forma
del labelo). Se encontré que si bien la informacién morfométrica por si sola no es suficiente
para establecer de manera confiable las relaciones filogenéticas, si puede ayudar establecer
una hipétesis robusta. Ademas se encontrd, que existe una tendencia a que las especies
que tienen el labelo con I6bulos parcialmente fusionados con el Iébulo central podrian ser
los linajes més derivados.

En el capitulo V se estudia la relacién entre la evolucién de la forma del labelo y el nicho
climético en el complejo Encyclia meliosma. Se encontré que la evolucién del labelo sigue
un modelo browniano y no esta acoplada con el nicho climatico, no obstante los tiempos de
diversificacion de las especies (ca. 5.6 Ma para el complejo y 2.5 Ma para las especies mas
derivadas) coinciden con los tiempos estimados para los cambios climaticos del Pleistoceno.
Aunque no hay una relacioén directa entre la evolucion de la forma del labelo y el nicho climé-
tico, los resultados sugieren que la diversificacion del complejo podria haber sido promovida
por ambos, aunque en momentos distintos de la historia evolutiva.

En el capitulo VI se aborda el problema de la delimitacién de taxa muy similares morfolégi-
camente utilizando herramientas morfométricas y el caso de estudio fue Encyclia diota. Se
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encontrd que la forma es una fuente importante de informacién taxonémica que puede apo-
yar o no la separacion de taxa. Para el caso particular de Encyclia diota, se encontré que la
circunscripcion de esta especie involucra a tres entidades, esto es a (i) E. diota s.s., que es
una especie que se distribuye desde el Istmo de Tehuantepec (en Oaxaca, México) hasta el
norte de Guatemala. (i) Encyclia insidiosa una especie que esta desde el sur de Guatemala
hasta el norte de Nicaragua. (iii) Encyclia inopinata una especie no descrita endémica de la
vertiente del Pacifico de la Sierra Madre del Sur (México).

En el capitulo VIl se presenta el tratamiento taxonémico para las 20 especies que conforman
el clado “Costa Pacifica de Megaméxico” excluyendo al complejo E. adenocarpon debido a
su posicion filogenética inconstante. En este capitulo se presentan claves, descripciones
amplias e ilustraciones que permite distinguir a las especies incluidas. Finalmente en el VII|
se ponen en el contexto del  nero los resultados presentados en los capitulos lI-VIl y se
discuten los patrones macroevolutivos que fueron identificados.
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Capitulo i

RE-DEFINIENDO ENCYCLIA HOOK. (ORCHIDACEAE, LAELIINAE):
LA SEGREGACION DE ENCYCLIA KIENASTII A UN NUEVO GE-
NERO, AMOANA'

ABSTRACT

Encyclia is monophyletic after removal of a number of species to Euchile, Microepidendrum,
Oestlundia, and Prosthechea. However, phylogenetic analysis using DNA sequences indi-
cated that Encyclia kienastii belongs to a separate, strongly supported sister group of Ala-
mania, from which it differs markedly in vegetative and fioral morphology. Here we transfer
Encyclia kienastii to a new genus, Amoana. |t is easily distinguished from other genera
of Laeliinae by the following combination of characters: pseudobulbs narrowly cylindrical,
leaves lanceolate, callus with two conspicuous, divergent, digitiform processes at the base
of the midlobe of the labellum, and column reflexed in the middle. We also propose a sec-
ond species in the genus, Amoana latipetala, which is easy to distinguish from A. kienastii
because of its much wider sepals and petals. Amoana is endemic to intermediate elevations
in south-central Mexico. A key to the species of the genus is presented. The conservation
status of the two species is assessed using the [UCN and MER criteria.

KEY WORDS: Alamania, Amoana latipetala, Encyclia, Encyclia kienastii, Mexican orchids,
Oaxaca, IUCN, MER.

RESUMEN

Encyclia es monofilética fuego de la exclusién de un grupo de especies que ahora son re-
feridas a los géneros Euchile, Microepidendrum, Oestlundia y Prosthechea. Sin embargo,
analisis filogenéticos previos, utilizando secuencias de ADN, sugieren que Encyclia kienastii
pertenece a un clado distinto con un fuerte soporte estadistico, este clado es hermano de
Alamania, de quien difiere en su morfologia tanto floral como vegetativa. En este articulo
se propone que Encyclia kienastii sea asignada a un nuevo género, Amoana. Este géne-
ro se distingue facilmente de otros géneros de Laeliinae por la siguiente combinacién de
caracteres: pseudobulbos angostamente cilindricos, hojas lanceoladas, callo con dos proce-
sos digitiformes conspicuos, divergentes en la base del i6bulo central del labelo y columna

'Leopardi, C., Carnevali, G. y G. Romero (2012). Amoana (Orchidaceae, Laeliinae), a new genus and species
from México. Phytotaxa, 65: 23-45.
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reflexa en su porcién media. Se propone también una segunda especie para este género:
Amoana latipetala, que se distingue faciimente de A. kienastii debido a sus sépalos y pétalos
muchos mas anchos. Amoar 2s endémico de alturas intermedias en la region sur-central
de México. Se propone una clave para las especies del género. Se presenta una evaluacion
del estado de conservacion para las dos especies utilizando los criterios MER y IUCN.

INTRODUCTION

Encyclia kienastii (Rchb.f.) Dressler and Pollard (1971: 437) was originally described as
Epidendrum kienastii Reichenbach (1887), based on a plant sent to Consul Kienast Zélly
from Mexico. The plant flowered in the Consul's collection in 1887. Initially, E. kienastii
was placed in section Encyclium Lindley (1841: 81) of Epidendrum Linnaeus (1763: 1347)
because of its thickened pseudobulbs. Sint its discovery, it has been considered a peculiar
entity, and Ames (1923) commented: "It is a very distinct species, quite unlike any other
Mexican Epidendrum that | have seen.”

This species has previously been laced in Encyclia Hooker (1828), as circumscribed by
Dressler and Pollard (1971), because its flowers resemble those of Encyclia adenocaula (La
Llave and Lexarza, 1825: 22) Schlec :r (1918: 470) (as Epidendrum nemorale Lindley,
1841: 82), a similarity that was also pointed out by Dressler and Pollard (1974). A labellum
that is free from the column and four pollinia also suggested a relationship with that genus.
However, the combination of narrowly cylindrical pseudobulbs bearing soft textured, lanceo-
late leaves, racemose inflorescenc  with laxly arranged pink flowers subtended by relatively
conspicuous floral bracts, the trilobed lip free from the column for 3/4 of its length with two
conspicuous, divergent, finger-like processes at the base of the midlobe, and the reflexed
column is unique not only in Encyclia (Hagsater, 1982; Withner, 1998), but also among other
genera of the subtribe.

The inclusion of Encyclia kienastii in recent phylogenetic analyses using DNA sequences
(Higgins et al., 2003) resulted in the retrieval of this species in a position discordant with that
suggested by Dressler and Pollard (1974). We decided to closely examine the species and
related taxa to consider wh ier Encyclia kienastii is really best included in Encyclia.

MATERIAL AND METHODS

Morphological comparison

We examined collections from the following herbaria: AMES, AMO, CAY, CICY, F, GH, IBUG,
INB, K, MEXU, MO, NY, P, SEROC, US, VEN, and W. Studied material of Alamania Lexarza
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(1824: 452), Encyclia, Oestlundia Higgins (2001: 1), and Prosthechea Knowles and Wescott
(1838: 111-112) is listed in Appendix 1. The taxonomic sampling included genera that have
been associated with Encyclia kienastii in the past and those that share recent common
ancestors according to a recent phylogenetic analysis (Higgins et al., 2003). We included
Encyclia species from the complete geographical range of the genus, but sampling was
more intense among Mexican species because Encyclia kienastii is endemic to southern
Mexico Hagsater (1982). Taxon selection was intended to cover the morphological variation
of Encyclia. It is relevant to mention that after recent revisions of Encyclia (Higgins, 1997,
2001, 2002; Higgins et al., 2003; van den Berg and Carnevali, 2005), there is no infra-generic
classification available for Encyclia s. str. A map using some of the samples of Encyclia
kienastii, Alamania punicea Lexarza (1824: 452), Oestlundia cyanocolumna (Ames et al.,
1934: 2) Higgins (2001: 4), O. luteorosea (Richard and Galeotti, 1845: 19) Higgins (2001:
4), and O. tenuisiima (Ames et al., 1934: 15) Higgins (2001: 4) was made with IMap 3.0.

A discussion of recent classifications of Laeliinae falls outside the scope of this contribution
(but see van den Berg and Chase, 2004; van den Berg, 2005). Dressler (1961) and more
recently Higgins et al. (2003) and van den Berg and Carnevali (2005) provided historical
synopses of Encyclia.

Conservations assessments

The conservation status of two species of the new genus was assessed using IUCN Red List
Criteria (IUCN, 2012). Because population data of these species are not available, we relied
mostly on B criteria, geographical distribution assessed both as B1 (extent of occurrence)
or B2 (area of occupancy), both as implemented in GeoCAT (Bachman et al., 2011). We
complemented these assessments with our own field experience, information and opinions
furnished by experts, published data, and official evaluations, whenever possible. Further-
more, because these two species are endemic to Mexico, we also determined the risk status
of these taxa employing the Method for the Evaluation of Risk of Extinction for Mexican Wild
Species (MER; SEMARNAT, 2010); Mexican law requires this since 2002 for listing organ-
isms for protection. The MER method provides a reasonably reliable way to identify species
of conservation concern and meets the goals of facilitating timely conservation decisions and
generating testable hypotheses for future studies (Tambutti et al., 2001).

RESULTS

A comparison of morphological characters of Alamania, Encyclia s. str., Encyclia kienastii
and Oestlundia is presented in Figure Il.1 and Table II.1. It is evident from this comparison

15



Capituln 11

that E. kienastii has a series of morphological ditferences from these genera. In addition, it is
noteworthy that Alamania is widespread in cool and seasonally dry Quercus-Pinus forests on
the Trans-Mexican Volcanic Belt and the Sierra Madre Oriental above 1900 meters (where
oaks are dominant; Soto-Arenas, 2005; Figure 11.2), whereas Encyclia kienastii occurs in
transitional cloud forest between evergreen tropical forest and wet Quercus-Pinus forests on
the Pacific slopes of the Sier Madre del Sur in Oaxaca at 1500-1900 m (G. Salazar, pers.
comm.; Figure i.2). Encyclia species, in contrast, occur throughout the Neotropics, mostly in
dry to moist forests from sea level up to 1200 m from northern Argentina to southern Florida;
a few species can be found at relatively high elevations (<2500 m).

Although the relationship obtained by Higgins et al. (2003), in which Alamania + Encyclia
kienastii Belénar as sist to Oestlundia, was demonstrated, they did not comment upon
this result. Nonetheless, we 1d that this relationship is consistent with biogeographic and
anatomic data. Inf¢  a putative synapomorphy for this clade is the lack of extravascular
fiber bundles, which are founc 1 the mesophyll of leaves of other members of the Encyclia
alliance, especially in Encyclia spe s (Baker, 1972; Stern and Carlsward, 2009). Further-
more, the Oestlundia clade is centered in the Mexican highlands, usually above 1600 m
(Figure 11.2). A sing species of the clade, Oestlundia luteorosea, does occur as far south
as northern South America (Colombia and Venezuela), and it is the only species that some-
times occurs below 1000 m (| Jgins, 2005).

Crucial to this comparison is our interpretation of the labellum in both Encyclia s. str. and
Encyclia kienastii, especially regardi  the callus. The labellum in Encyclia has a callus com-
posed of two basal, parallel, well-developed lamellae, in between which there is a conspicu-
ous elliptical fovea located between the lateral lobes of the labellum; the lamellae converge
distally, giving rise to 1-5 keels (most often 3) that occupy the central portion of the apical
lobe of the labellum. In Encyclia kienastii the callus is composed of one keel, with a small
sulcus on each side. Near of the base of the central lobe, the keel produces two, sub- erect
teeth (or digitiform processes) that diverge at a 30° angle in both the vertical and horizontal
lanes (see Figure II.1F, G).

DISCUSSION

Plant genera often need to be diagnosed by unique combinations of characters because con-
s| :uous morphological synapomorphies are the exception rather than the rule, particularly
in Orchidaceae where mo characters traditionally used in generic circumscriptions (usually
associated with floral morphology) are highly homoplasic (Scopece et al., 2010).
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Table ll.1. Comparison of Alamania, Amoana kienastii, Encyclia, and Oestlundia

Character Alamania punicea Encyclia kienastii Encyclia spp. Oestlundia
Habitats Dry oak and cloud forests Oak and cloud forests > Usually seasonally dry Dry oak, pine-oak or
above 1900 m 1500-1900 m forests below 1200 m, Liquidambar forests, be-
more rarely at higher tween 600-2000 m
elevations or in moist
forests
Growth habit Plants small, forming Plants medium-sized with  Usually caespitose Small to medium size

Vegetative architecture

Pseudobulb shape

Pseudobulb internodes
Floral bracts

Perianth color (petals and
sepals)

Flower form

mats; rhizome creeping
Stems dimorphic
(reproductive: abortive,
pseudobulbs aphyllous;
vegetative: pseudobulbs
2-leaved)

Conical

Heteroblastic
Relatively conspicuous,
papyraceous

Scarlet to carmine,
sometimes yellow

Perianth not completely
spreading, to sub-
campanulate

aggregated pseudobulbs

Stems monomorphic

Cylindric-fusiform

Homoblastic

Relatively conspicuous,
papyraceous

Pale rose

Perianth widely
spreading

Stems monomorphic

Ovoid-pyriform

Heteroblastic
Inconspicuous, fleshy

White to dark purple
but mostly greenish to
brownish; rarely pale
rose, never scarlet or
carmine

Perianth segments

mostly widely spreading,

more rarely sub-
campanulate or reflexed

plants, usually caespitose
Stems monomorphic

Cylindric-fusiform to ovoid-
fusiform

Heteroblastic

Relatively conspicuous,
papyraceous

Pale yellow, yellow,
orange-yellow, olive-green
or green-yellow

Perianth segments mostly
spreading, more rarely
sub-campanulate or
reflexed

....continued on next page
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Backlund and Bremer (1998) proposed a series of guidelines for deriving classifications from
phylogenetic results; for genera, those guidelines were recently reviewed and amplified by
Humphreys and Linder (2009). They suggested that nomenclatural changes should only be
made on stable clades and ideally should generate the fewest possible number of nomen-
clatural novelties, always in keeping with the monophyly criterion. Likewise, groups selected
for recognition in phylogenetic classifications (at any taxonomic rank) should have biological
cohesion so as to be predictive of characteristics of the taxa that constitute them (Scopece
et al,, 2010); genera should be expected to be diagnosable by a combination of macro-
morphological characters. The available structural, ecological, and phylogenetic evidence
suggests that Encyclia kienastii and a new species (see below) should be referred to a new
genus, which we propose below. It is sister to Alamania, but the two genera are easily dis-
tinguished (Figure 1.1, Table 11.1). We prefer to recognize two genera instead of three widely
diverging species in a single polymorphic genus because most Laeliinae genera tend to be
composed of species that vary little vegetatively and share a similar floral architecture, usu-
ally differing in floral details. In the case of the two species we propose to segregate to the
new genus and the single species of Alamania, the situation is different because nearly all
floral and vegetative morphology are strikingly different. Most importantly, as a clade these
species lack even a set of characters (either vegetative or floral) that would suggest that En-
cyclia kienastii and Alamania punicea are closely related. Therefore, including E. kienastijin
Alamania would render the genus effectively undiagnosable on morphological grounds.

TAXONOMIC TREATMENT

Amoana Leopardi & Carnevali, gen. nov.

Generi Alamaniae La Llave & Lex. affinis sed differt planta caespitosa majore, pseudobul-
bis fusiformibus ad apicem 2-3-foliatis, inflorescentia longipedunculata, floribus majoribus
roseis, callo in unguine atque basi lobi mediani appendiculis duobus acutis digitiformibus
ascendentibus et divergentibus praedito, columna arcuata sine auricula.

Type: Epidendrum kienastii Reichenbach (1887).

Etymology: Amoana honors the AMO Herbarium (AMO), formerly associated with the Aso-
ciacién Mexicana de Orquideologia, A. C., an unparalleled resource for studies of the orchid
flora of Mexico.
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KEY TO THE AMOANA SPECIES

1. Tepals more than 2.0 cm long and 0.4 cm or less wide. Labellum more than 1.8
cm long; midlobe of the lip much longer than wide, acute (1.3-1.5 x 0.6-0.8 cm)
..................................................................................................................... A. kienastii
Tepals 1.6 cm long and 0.7 cm wide. Labellum rounded at apex, less than 1.7 cm
long; midlobe sub-orbicular to broadly elliptic, slightly longer than wide (1.3 x 1.1 cm)
..................................................................................................................... A. latipetala
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UNA FILOGENIA DEL GENERO ENCYCLIA (ORCHIDACEAE: LAE-
LIINAE), CON ENFASIS EN LAS ESPECIES DE MEGAMEXICO Iif

RESUMEN

Encyclia es un género compuesto por mas de 150 especies que ocupan, fundamentalmen-
te, habitats estacionalmente secos en América tropical y subtropical. Las especies de este
género suelen estar restringidas a una o unas pocas ecorregiones, por lo que es probable
que las especies de la misma ecorregién o de ecorregiones vecinas estén muy cercana-
mente relacionadas. Para comprobar esta hipétesis, se muestred més de 50 de las especies
del género, con énfasis aquellas que se distribuyen en Megaméxico |ll. Para estas especies
se secuenciaron la regién de los espaciadores internos transcritos (ITS) del ADN riboso-
mal nuclear y el gen nuclear de copia Unica que codifica para el Fitocromo C (PhyC); asi
como, los espaciadores intergénicos del genoma cloroplastico trnL-F, rpi32-trnL y la regién
ycf1. Las matrices de cada region fueron sometidas a pruebas de saturacién de bases y
de mapeo de verosimilitud, con el fin de determinar si tienen o no senal filogenética. Sélo
ITS, rpl32-trnL e ycf1 pasaron las pruebas, pero debido a fuertes incongruencias detectadas
por el indice de Diferencia de Longitud y el Escalado Multidimensional, sélo las dos dGltimas
fueron concatenadas. El andlisis filogenético se hizo utilizando Maxima Parsimonia, Maxima
verosimilitud e Inferencia Bayesiana. Se encontré que (i) La regién con el mayor contenido
de informacion filogenética es ITS, seguida de rp/32-trnL. (ii) Se detect6 que existe afinidad
entre las relaciones filogenéticas y la distribucién geogréfica de las especies; por ejemplo,
hay un clado Caribefo, otro centroamericano y uno de la costa del Pacifico de Megame-
xico, entre otros. (iii) Ademas, se encontraron incongruencias topolégicas fuertes entre la
filogenia generada con ITS y las de las regiones cloroplasticas; estas variaciones podrian
interpretarse en funcién del origen reciente del género y podrian asociarse a procesos de
separacién incompleta de linajes, acumulacién diferencial de las diferencias (mosaico gené-
mico), e hibridacion, entre otras. (iv) Finalmente, se determiné que Encyclia es un género
que se origind hace ca. 11.6 Ma, que probablemente ha tenido procesos de radiacién evo-
lutiva recientes (v.g., complejos E. meliosmay E. adenocarpon).

INTRODUCCION

Encyclia Hooker (1828) es un género diverso (mas de 150 especies) que ocupa habitats
estacionalmente secos en América tropical y subtropical. Este género sufrié cambios en su
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circunscripcion (v.g., Higgins, 397; Dressler, 1961; Schlechter, 1914; Lindley, 1841) que no
solo anadieron especies, sino que también aumentaron su diversidad morfolégica; al punto
que se llego a considerar que habian mas diferencias entre los subgéneros de Encyclia de
las que hay entre ciertos de los géneros de Laeliinae (Higgins et al., 2003: 165). Reciente-
mente algunos autores (v.g., Leopardi et al., 2012; van den Berg y Carnevali, 2005; Higgins,
2002, 2001, 1997; Withner, 1998) han restringido y aclarado la circunscripcién de Encyclia,
por lo que se ha postulado que es monofilético (Leopardi et al., 2012).

Existen propuestas robustas de relaciones a varios niveles taxonémicos; en la familia (v.g.
Gorniak et al., 2010; Cameron, 2007), subfamilia (Neyland y Urbatsch, 1996), tribu (v.g.
van den Berg et al., 2005) y subtribu  g. van den Berg et al., 2009; Whitten et al., 2007).
Sin embargo, a nivel genérico  conocimiento de las relaciones es escaso. En Encyclia la
propuesta mas robusta, hasta ahora, es la de Higgins et al. (2003). No obstante, el muestreo
de ese trabajo estuvo dise o para someter a prueba el sistema de clasificacién subge-
nérico propuesto por | ssler y Pollard (1974). Higgins et al. (2003), encontraron que la
circunscripcion propuesta po  ‘essler y Pollard (1974) es polifilética. La consecuencia mas
importante de esos resultados fue | re-circunscripcién de Encyclia.

Una ecorregidn es una unidad grande (agua o tierra) conformada por un conjunto distintivo
de especies, comunidades y condiciones ambientales (Olson et al., 2001). A pesar de la
amplia distribucién de Encyclia, muchas especies estan restringidas a una o pocas ecorre-
gior . Por ejemplo, Encyclia garciae-esquivelii Carnevali & |. Ramirez sélo habita en los
bosques secos en la region  tral del litoral caribefio de Venezuela (Carnevali y Ramirez,
2004). Otro ejemplo es Encyclia . 'owskiana Soto Arenas, que Unicamente es conocida
del bosque seco meridional del Pacifico (Soto, 2002). Pocas especies del género tienen una
distribucién amplia. Para los efectt de este trabajo se considera que aquellas especies
que ocupan tres o mas ecorregiones son de distribucién amplia. Uno de los casos mas in-
teresantes es Encyclia chloroleuca (Hook.) Neumann que pareciera habitar en numerosas
ecorregiones, desde el norte de la Amazonia hasta los bosques hiumedos Petén-Veracruz
en México.

A partir de lo anterior se propone que las relaciones filogenéticas dentro de Encyclia deben
estar marcadas por un fuerte componente biogeografico. Asi, se espera que las especies
gue habitan en una ecorregién conformen grupos monofiléticos con las otras especies que

tan en  misma ecorregidén o en ecorregiones vecinas. Hipétesis similares ya han sido
p iteadas para otros grupos, como la familia Bromeliaceae (Monocotylondoneae, Poales),
en la que se encontré que las relaciones dentro y entre los diferentes linajes que constituyen
a esta familia podrian tener un fuerte componente biogeografico (Givnish et al., 2011).
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Hipdtesis como la anterior, pueden someterse a prueba con herramientas cladisticas. En
un género diverso como Encyclia, una aproximacion eficiente es el uso de datos molecula-
res; pues se ha comprobado son utiles para proponer hipétesis filogenéticas robustas (APG
{ll, 2009). A nivel genérico, con frecuencia se utiliza la regién de los espaciadores internos
transcritos (ITS) como fuente de evidencia (Alvarez y Wendel, 2003). Los ITS, son dos re-
giones no codificantes (ITS1 e ITS2) separadas por el exén 5.8S. Estos se caracterizan por
altas tasas de mutacion, por lo que usualmente tienen suficiente informacion para proponer
relaciones a nivel genérico e intergenérico (Alvarez y Wendel, 2003); aunque suelen tener
muy poca resolucién a niveles profundos de la filogenia (Soltis y Soltis, 1999). Regiones
que codifican para proteinas esenciales, como rbcL, tienen tasas de mutacién bajas (son
conservadas) y por ello son Utiles para definir las relaciones entre grupos filogenéticamente
distantes. Sin embargo este tipo de regiones generalmente no tiene suficientes caracteres
filogenéticamente informativos para sustentar hipétesis filogenéticas a niveles cercanos a
especie (Mort y Crawfort, 2004; Alvarez y Wendel, 2003; Soltis y Soltis, 1999).

Otras fuentes de evidencia utilizadas con frecuencia son las regiones de cloroplasto, debido
a que muchas de ellas suelen tener una alta proporcion de caracteres filogenéticamente
informativos (Shaw et al., 2005; Alvarez y Wendel, 2003). Algunas regiones que han resulta-
do utiles para resolver grupos a nivel género/subgénero son los espaciadores intergénicos
trnL-F'y rpl32-trnL (van den Berg et al., 2009; Shaw et al., 2005; Higgins et al., 2003), asi
como la regién ycf1 (Neubig et al., 2009). El primero de éstos (trnL-F), es parte de la regién
grande de copia Unica del genoma del cloroplasto e incluye una porcién de los genes trnL
y trnF y los espaciadores entre éstos (Taberlet et al., 1991). El segundo (rp/32-trnL), esté
ubicado en la regién pequena de copia linica del genoma del cloropiasto y es el espaciador
entre los genes rpl32y trnL, éste sblo incluye una pequefia parte de los genes adyacentes
para poder ser amplificado con facilidad (Shaw et al., 2007). ycf1 es una regién codificante,
aunque no se conoce la funcién de sus productos; la parte amplificada corresponde a una
seccion de su marco de lectura abierto (Neubig et al., 2009). También se ha propuesto que
las regiones de copia Unica del genoma nuclear, como el Fitocromo C (PhyC), pueden ayu-
dar a la resolucién de las relaciones a nivel género (Jabaily y Sytsma, 2010; Russell et al.,
2010)

Finalmente, el interés de este trabajo es establecer un marco filogenético del género con
base en un muestreo amplio (ca. 50/150 especies y cinco regiones del ADN: ITS, PhyC, trnL-
F, rpi32-trnL e ycf1). Por otro lado, para poder explicar algunos patrones macroevolutivos es
necesario tener un marco temporal. Por ello, utilizando como base los trabajos de Chen et al.
(2013), Gustafsson et al. (2010) y Ramirez et al. (2007), se propone un estimado del tiempo
de origen para el género y los principales grupos que hay en el area que Rzedowski (1991)
define como Megameéxico lIl.

31



Capitulo HI

METODOLOGIA

Dados los objetivos de este trabajo, se dividié la metodologia en dos grandes secciones,
una dedicada a la  genia del grupo y otra a los tiempos de divergencia. Los distintos
componentes de estas secciones estan esquematizados en la Figura ll.1

Filogenia del grupo

Grupo externo. El grupo externo esta compuesto por Bletia purpurea (Lam.) DC., que parte
del mismo linaje de Epidendreae que la subtribu Laeliinae, aunque no esta cercanamente
relacionado (van den Berg et al., 2005). El muestreo de grupos externos incluye también ele-
mentos de diversos clados de la subtribu Laeliinae, seleccionados en funcién de las relacio-
nes sugeridas en el trabajo de van den Berg et al. (2009), tales como Broughtonia sanguinea
(Sw.) R. Br., Nidema boothii  1dl.) Schitr., Dinema polybulbon (Sw.) Lindl. El muestreo de
grupos externos varia entre las distintas regiones debido a dificultades técnicas y logisticas
de diversa indole (Anexo 2).

Grupo interno. Estd compue o por todas aquellas especies de Encyclia de las que se obtuvo
material, sea plantas colectadas en campo, en cultivo en la coleccién de German Carnevali,
Herbario AMO, entre otros, o fragmentos en gel de silice donados por investigadores de
diferentes instituciones (Jard Botanico de Viena, Jardin Botanico de Lankester, etc.). En
total se consiguié material de ca. de 50 especies. El nimero de especies incluidas en cada
region varié, debido a que no todas las muestras amplificaron para todas las regiones (Anexo
2). Asi mismo, en casos de espe muy variables o de amplia distribucién se incluyeron
dos o0 mas especimenes para tratar de representar esa diversidad.

Extraccion del ADN.  ADN fue extraido de hojas o flores frescas o preservadas en gel de
silice (Chase y Hills, 1991) u  :ando el protocolo de Vasquez-Lobo (1996). Para verificar la
presencia de ADN se coloca 3 uL del volumen final de la extraccién en un gel de agarosa
preparado con TBE 0.5X y agarosa al 1% y se corrié6 a 120 voltios por 15 min. EI ADN
en el gel fue tefiido por inmersion en una s Icién de Bromuro de Etidio 0.1 pg/mL por 30
n 1.y revelado en un transiluminador. La aparicién de bandas nitidas fue considerada como
prueba de la presencia de ADN en concentracién suficiente para las siguientes fases.

Amplificacion, purificacion y secuenciacion. Para ITS se utilizé6 una mezcla de 25 L que
contenia 2.5 uL de Buffer 10X (con MgCl, incluido), 200 mM de dNTP, 10% v/v de DMSO,
20 pmoles de cada cebador (Cuadro 11l.1), 0.2 U de TAQ polimerasa y 3 uL de ADN; con
el programa, desnaturalizaci  inicial 942C/4 min., 35 ciclos x (94°C/30 seg, 50°C/30 seg,
722C/1 min); 72°C. min.
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Ensamblado, limpieza y alineamiento de las secuencias. Las secuencias fueron ensambla-
das en Sequencher v. 4.1.4 (Genecodes Inc., Ann. Arbor, Miami, USA), para luego ser co-
locadas en una matriz utilizando SeaView (Gouy et al., 2010) y alineadas automaticamente
con MUSCLE (Edgar, 2004). Los alineamientos fueron refinados “a mano” en SeaView; pa-
ra definir de forma objetiva la mejor hipétesis de alineamiento se utiliz6 e! criterio GLOCSA
implementado en el programa GLOCSER (Arenas-Diaz, 2010).

Seleccion del modelo evolutivo. La selecciéon del modelo de evolucién para cada alinea-
miento fue hecha en JModelTest (Posada, 2008). Para todos los alineamientos se utilizaron
tres esquemas de substitucidén y las opciones de Frecuencia de Bases+F, tasa de varia-
cion+l+nimero de categorias (nCat=4); el arbol base utilizando para los calculos de ML fue
el elaborado por el programa a través de la opcién ML optimized. EI modeio seleccionado
fue el sugerido por el Criterio de Informacién de Akaike (AIC, por sus siglas en inglés) y
por el Criterio de Informacién Bayesiana (BIC, por sus siglas en inglés). Los modelos se-
leccionados fueron utilizados en la prueba de saturaciéon de bases, prueba de mapeo de
verosimilitud y en los andlisis de Maxima Verosimilitud (ML, por sus siglas en inglés) e Infe-
rencia Bayesiana (IB).

Anadlisis de saturacién de bases. Se hizo en DAMBEE (Xia y Lemey, 2009; Xia et al., 2003),
con el método de Xia et al. (2003) con 500 réplicas, la probabilidad de sitios invariables
utilizada es la del modelo sugerido por JmodelTest (Posada, 2008) para cada matriz. En
cada caso la prueba se ejecuté utilizando tanto toda la matriz, como con sélo las posiciones
filogenéticamente informativas.

Mapeo de verosimilitud. Se realizé en Tree Puzzle 5.2 (Schmidt et al., 2002). En cada caso se
utilizaron como parametros globales 100 mil réplicas, con el cdiculo de parametros exactos
y utilizando quartet sampling + NJ y el modelo sugerido por Jmodeltest.

Prueba de Incongruencia. Para los andlisis combinados se comprobé la compatibilidad entre
las matrices utilizando el indice de Diferencia de Longitud (ILD, por sus siglas en inglés;
Farris et al., 1995) incorporado en Winclada (Nixon, 2002) con 500 réplicas por andlisis.
Para corroborar la compatibilidad de las matrices, se seleccionaron los ultimos 1500 arboles
del analisis bayesiano de cada matriz y se observd el espacio que ocupan utilizando el
escalado multidimencional (MDS, por sus siglas en inglés) implementado en Tree Set Viz
(Hillis et al., 2005), un médulo de Mesquite (Maddison y Maddison, 2011). E! MDS se hace
a partir de una matriz de distancia entre los arboles, que en este caso fue la de Robinson-
Foulds en arboles no enraizados. Se espera que mientras mayor sea la similitud topolégica
de los arboles, mayor sera el solapamiento de éstos en el espacio.
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Andlisis filogenéticos. Para Mdxima Parsimonia (MP) se utiliz6 PAUP* (Swofford, 2002) con
Ratchet (Nixon, 1999). En tc s los casos se utilizé parsimonia de Fitch (Fitch, 1971) y 20
ciclos independientes, cada uno con 500 iteraciones. Para generar las instrucciones para el
uso de Ratchet en PAUP se utilizé6 PRAP2 (Miiller, 2004). En todos los casos los gaps fueron
tratados como caracteres faltantes.

Para Maxima Verosimilitud se utilizé RAxML 7.3.0 en raxmlGU! 1.2 (Silvestro y Michalak,
2012; Stamatakis, 2006; Stamatakis et al., 2005) con 500 réplicas y utilizando el modelo
basico incluido GTRGAMMA ( TR+G) para todas las matrices. Previo al uso de raxmIGUI
los archivos “nexus” fueron transformados a formato phyllip utilizando el script PYRAXML2
(Lutzoni, 2013). Para el caso de la matrices concatenadas, cada regién es considerada como
una particién independiente.

Para el Analisis de Inferencia Bayesiana (IB) se utiliz6 el paquete Beast 1.7.5 (Drummond
et al., 2012b) y la bibliotec BEAGLE (Ayres et al., 2012) con la opciéon CPU y “double
precision”. El interés de este analisis es conocer la topologia, mas que los posibles tiempos
de divergencia, por [o que se mantuvieron los pardmetros por defecto de Beast, se uso
la opcién de reloj estricto y cada particién tuvo su propio modelo. Asi, para ITS=GTR+l,
PhyC=GTR+|, rpl32-trnL=HKY+G, trnL-F=HKY+G, ycf1=GTR+l. Se utilizaron 40 millones de
generaciones con un muestreo ca  dos mil. El andlisis fue ejecutado en cuatro ocasiones
para corroborar la estabilidad del mismo. El diagnéstico de convergencia se hizo utilizando
Tracer 1.5 (Rambaut y Drummond, 2009). E! burn-in fue del 10 % para cada ejecucién del
analisis (cuatro millones). EI ol presentado es el que tiene la mayor probabilidad por
clados. Los arboles obtenidos en éste y otros andlisis fueron editados en Mesquite 2.75
(Maddison y Maddison, 2011) o con FigTree 1.4 (Drummond et al., 2012a)

Aunque en estetrab  se utilizaron MP, ML e IB, s6lo se presentan los arboles de (B porque
al comparar los resultados, las topologias resultantes de los tres andlisis son similares. Para

icluir los resultados de los otros analis  sobre la misma topologia se indican los valores de
soporte sugeridos por los tres métodos (Maxima Parsimonia [Boostrapl/Inferencia Bayesia-
na [Probabilidad Posterior}/Maxima Verosimilitud [Boostrap*]). En este trabajo se considera
que son robustos aquellos clados cuentan con un soporte de bootstrap superior al 50 %
(idealmente >70 %) y/o una probab lad posterior superior a 0.95. Por otro lado, sélo se re-
conocen como complejos aquellos clados que aparte de robustos, son un grupo morfolégico
claro.
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Estimacion de tiempos de divergencia

Debido a la carencia de fésiles de Encyclia, la estimacion de tiempos de divergencia se
hizo de manera indirecta, siguiendo el protocolo utilizado por Gustafsson et al. (2010). Este
es un proceso de dos pasos: (i) Se ensambla una matriz que incluya, ademas de los taxa
de interés, otros linajes que no forman parte del grupo pero para los cuales se cuenta con
fésiles u otra fuente de calibracién. (ii) Se utilizan los tiempos de divergencia obtenidos en el
primer paso para calibrar un segundo analisis en el que se aumenta el muestreo del grupo
de interés.

Para el primer paso se utilizé parte de la matriz (sélo regiones rbcL y matK) de Asparagales
de Chen et al. (2013) y se enriquecié con las matrices de Gustafsson et al. (2010) y Rami-
rez et al. (2007), que son de Orchidaceae {nimeros de registro en GenBank: Anexo 3). Se
emplearon sélo estas dos regiones por ser las que tienen el mayor nimero de secuencias
comunes para Orchidaceae en GenBank. Una vez ensambladas, las matrices fueron alinea-
das en MUSCLE (Edgar, 2004) y refinadas “a mano” en SeaView. En total, se incluyeron
361 taxa. Posteriormente estas fueron analizadas en JmodelTest (Posada, 2008) para hacer
la seleccién del modelo evolutivo.

El andlisis fue preparado en BEAUti 1.7.5 y ejecutado en Beast 1.7.5 (Drummond et al.,
2012b). Debido a que el interés de este analisis es conocer el tiempo estimado de divergen-
cia de algunos nodos (Epidendroideae, Bletiinae, Encyclia), se utilizé la opcién “lognormal
relaxed clock” y a cada particién se asigné el modelo sugerido por JmodelTest. Tanto pa-
ra rbcL. como para matK se sugiri6 GTR+I+G. Se utilizé el modelo de especiacién de Yule
(Gernhard, 2008; Yule, 1925).

La calibracién se baso en cinco puntos, tres propuestos por Chen et al. (2013) y dos de los
utilizados por Gustafsson et al. (2010). Asi, se (i) calibré la raiz del arbol (1) con el fosil mas
antiguo conocido para las monocotiledéneas que es de ca. 120 millones de afios (Ma, Friis
et al., 2004) utilizando una distribucién normal y una desviacién tipica de 3.0. (ii) El nodo
que equivale al ancestro comin mas reciente (MRCA, por sus siglas en inglés) de todos
los Asparagales fue calibrado utilizando una distribucién exponencial con una media de 2.0
y un offset de 93 Ma, que es equivalente a la edad minima del fésil mas antiguo conocido
para el grupo (Ramirez et al., 2007; Walker y Walker, 1984). (iii) El MRCA de Zingiberales se
calibré utilizando una distribucién exponencial con una media de 2.0 y un offset de 83.5 Ma
(Bell et al., 2010; Friis et al., 2011). (iv) El MRCA de Dendrobium Sw. fue calibrado con una
distribuciéon exponencial con una media de 2.0 y un offset de 20 Ma (Conran et al., 2009).
(v) El MRCA de Earina Lindl. fue calibrado con una distribucién exponencial y un offset de

37



Capitulo lll

20 Ma. (Conran et al., 2009). El andlisis se dejo correr por 120 millones de generaciones,
muestreando cada dos m  El diagnéstico de convergencia se hizo utilizando Tracer 1.5
(Rambaut y Drummond, 2009). El burn-in fue del 10 %. El arbol presentado es el que tiene
la mayor probabilidad por clados. Se prefiere el uso de la distribucién exponencial para las
calibraciones, pues supone que a medida que el estimado se aleja del propuesto por el fésil
es menos probable.

En el segundo paso se combinaron parte de las secuencias de ITS para Encyclia, produci-
das en este trabajo, con las de otros grupos de Laeliinae y Epidendroideae; la mayoria de las
secuencias de estos  I1pos fueron tomadas del GenBank (Anexo 3; Benson et al., 2013).
En este caso el grupo mas externo fue Polystachya Hook. En total se utilizaron 118 termina-
les, de los que 52 corresponden a Encyclia. Se utilizd ITS por ser la regidon mas variable y
con el mayor nimero de especies con secuencias para Laeliinae disponibles en GenBank.

Una vez compilada la matriz, fue alineada en MUSCLE (Edgar, 2004) y refinada “a mano”
en SeaView. Posteriormente esta fue analizada en JModelTest (Posada, 2008) para hacer
la seleccion del modelo evolutivo. El andlisis fue preparado en BEAULti 1.7.5 y ejecutado
en Beast 7.5 (Drummond et al., 2012b). Las opciones del andlisis son “lognormal relaxed
clock”, con el modelo GTR+|+G para los datos, tal como sugiere JModelTest. Se utilizé el
modelo de esy iacién de Yu (Gernhard, 2008; Yule, 1925).

La calibracién se baso en tres puntos: (i) La divergencia de Bletiinae, con una distribucion

ormal con mediade 26.84 | 1y una desviacion estandar de 2.5. (ii) La divergencia de Ency-
clia, también con una distribuciéon normal con media de 11.5 Ma y una desviacién estandar
de 1.0. (iii) Laraizdel &rb  {separacién Epidendroideae/Orchidoideae), con una distribucion
normal con media de 61 Ma y un error estandar de 5.0. En este caso se prefiere el uso de
una distribucién normal para centrar la edad del nodo en la sugerida por el primer analisis,
pero con la posibilidad de ex  rar otros valores dentro del rango indicado por la desviacion
estandar. Las desviaciones estandar .. arcan las fechas incluidas en el rango del 95% de
confianza del primer andlisis.

El andlisis se dejé correr por 40 n  nes de generaciones, muestreando cada dos mil. El
diagnéstico de convergencia se hizo utilizando Tracer 1.5 (Rambaut y Drummond, 2009). El
burn-in fue del 10 %. El &rbol presentado es el que tiene la mayor credibilidad por clados.

RESULTADOS

Caracteristicas generales de los datos

En este estudio se :neraron ca. 540 secuencias. En el Cuadro Ill.2 se muestran las ca-
racteristicas generales de |  alineamientos. La regién con el mayor nimero de caracteres
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filogenéticamente informativos (PIC) es ITS (24.86 %); mientras que, PhyC es la que tiene
el menor nimero de PIC (5.42%).

Cuadro Ill.2. Numero de secuencias de ADN y caracteristicas de los ali-
neamientos utilizados en este estudio.

Region #T (GB)* Longitud Con (%) PIC (%) %G’
ITS 157(35) 732 399 (54.28) 182 (24.86) 12.98
rpl32-trnl 149(01) 1058 796 (75.26) 139 (13.14) 28.33
trnL-F 105(17) 1502 1224 (81.49) 85 (05.65) 33.39
) )
) )

yeft 109(02) 1851 1457 (78.71) 162 (08.75) 16.24
PhyC 76 (01) 1217 991 (81.42) 66 (05.42) 8.36

* #T, nimero de terminales por matriz, sefalando cuantas proceden del Gen-
Bank (GB).

¥ con, numero y porcentaje de caracteres constantes ( %).

§ PIC, nimero y porcentaje de caracteres filogenéticamente informativos (%).

" %G, porcentaje promedio de gaps.

Analisis de saturacion de bases

En el Anexo 4 se muestran los valores de la prueba de saturacién para cada una de las re-
giones utilizadas en este estudio. En los andlisis basados sélo en los sitios filogenéticamente
informativos, todos los valores de probabilidad (P) son significativos. Al hacer las compara-
ciones del indice de saturacién (Iss) con el indice de saturacion de topologias simétricas
(Iss.cSym) y el indice de saturacion de topologias asimétricas (Iss.cAsym); se encuentra
que, las secuencias han experimentado una saturacién leve. Sin embargo, al observar los
mismos estadisticos calculados en base a todos los caracteres (matriz completa), se ob-
serva un patrén que se puede asociar con el porcentaje de caracteres filogenéticamente
informativos (PIC, Cuadro I11.2). Esto es, a medida que disminuyen los PIC, la saturacién
en la matriz tiende a aumentar. Por lo anterior, en funcion de la cantidad de informacién y
posible utilidad filogenética, se puede ordenar a las regiones en forma decreciente: ITS >
rpl32-trnL. > ycf1 > trnL-F > PhyC.

Mapeo de verosimilitud

En el Anexo 5 se observa que las matrices con mayor tendencia a producir arboles dicotémi-
cos son rpl32-trnl e ycf1, seguidos de ITS. Las matrices con la mayor tendencia a producir
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topologias no resueltas son trnL-F  PhyC. La tendencia a generar filogenias reticuladas
en estas matrices, es ligera pero importante tanto en ITS como en rp/32-trnL. En ycf1 la
tendencia a generar topologias reticuladas es practicamente nula.

Considerando los resultados de la prueba de saturacién de bases y el mapeo de verosimi-
litud, se decidi6 excluir de los andlisis filogenéticos que siguen a las matrices de trnL-Fy
PhyC. Si se ve la inclusién de estas regiones como una relacién costo/beneficio, el aporte
de éstas en caracteres y taxa es menor y costoso debido a que se reduce el muestreo del
género y aumenta drasticamente Iz  omoplasia. Por lo tanto, la exclusién es mas beneficio-
sa.

Prueba de incongruencia

Los resultados del ILD sugieren que todas las matrices probadas son incongruentes entre
si. EI mayor grado de incongruencia e 1 entre la informacién de nucleo y la de cloroplasto
(Cuadro 111.3). A pesar de esto se realizaron andlisis bayesianos de las matrices, por sepa-
rado y combinadas, a fin de corroborar en la practica qué tan fuerte es la incongruencia.
Al comparar los resultados utilizado el MDS, se encontré que las topologias sugeridas por

\s matrices de rpl32-trnL, ycf1 e 3 son diferentes (Figura I11.2). Al incluir en el analisis
los arboles de generados en los andlisis combinados, se encontré que los de cloroplasto
efectivamente convergen hacia un éptimo, por lo que pueden combinarse; aunque hay una
disminucién en los soportes. Sin embargo, no sucede lo mismo al combinar la informacion
del cloroplasto con la de ITS (Figura [11.2). Por estas razones, en las secciones siguientes
se presentaran analisis separados para ITS y cloroplasto (rp/32-trnL+ycf1).

Cuadrolll.3. Rest idosde prueba ILD para matrices de diferentes
regiones de ADN de Encyclia.

Region ITS rpl32-is i ycft1
ITS

rpl32-trnL 0.0020% —

yef1 00020 0.0099 —

¥ Nivel observado d ificancia de la prueba.

Analisis filogenéticos

Ndcleo (ITS). Encyclia aparece como monofilético con un soporte elevado (96 % de boots-
trap MP, 1.0 de probabilidad posterior, 95 % de bootstrap ML). Hacia la base de la filogenia
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en PhyC, sugieren los clados principales de las Encyclia de México y Centro América, algu-
nas especies aparecen en posiciones completamente contradictorias, con respecto a otras
fuentes de evidencia.

Cuadro lll.4. Estadisticos asociados al andlisis de Maxima Parsimonia para
matrices de secuencias de ADN de varias regiones del genoma de Encyclia.

Region L* Cl RI N CF

ITS 809 0.560 0.799 7506 0.561
rpl32-trnL 403 0.744 0.885 4313 0.401
ycft 565 0.784 0.851 1036 0.579
trnL-F 368 0.834 0.817 6274 0.340
PhyC 332 0.753 0.752 7001 0.608
rpl32-trnL+ycf1 809 0.761 N R4Q 2363 0.687

L, longitud; Cl, indice de consistencia; RI, indice de retencion; N, numero de
arboles igualmente parsimoniosos; CF, indice de informacién de componentes
normalizado para el arbol de consenso de la mayoria.

Tiempos de vergencia

En el Cuadro 1.5 y en particular en la Figura 111.6 se presentan los tiempos estimados de
divergencia para diversos grupos de Orchidaceae, en particular de Encyclia. Para detalles
sobre las edades estimadas para Asparagales y otros grupos de orquideas consultar los
Anexos 6-7. Segun estos estimados, Encyclia se origind hace aproximadamente 11.6 Ma
y al i0s delos upos mas importantes (en cuanto a especies) en Megaméxico son de
reciente aparicion, tales como el complejo E. microbulbon, con ca. de 4 Ma, o el clado
mes: nmericano con ca. 2.6 Ma. Si observa la Figura Ill.6 también apreciara que a medida
¢ eseacercaalas Jintas de las ramas, los tiempos son mucho mas cercanos al presente,
loque pc ia sugerir un proceso de radiacion evolutiva reciente, al menos para los complejos
E.a nocarpony E. meliosma.

DISCUSION

Estructura filogenética

A pesar de las limitaciones de este estudio, los resultados sugieren que Encyclia es mono-
filético. Asi mit 10, en las filogenias presentadas (en especial en la de nucleo; Figura [11.3)
hay cierta estructura biogeografica y coherencia morfolégica, como por ejemplo el clado de
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a este complejo son: Encyclia aenicta Dressler & G.E. Pollard, E. atrorubens (Rolfe)
Schlir., E. contrerasii R. Gonzélez, E. halbingeriana Hagsater & Soto Arenas, E. huer-
lae Soto Arenas & R. Jiménez, E. meliosma (Rchb. f.) Schltr., E. oestlundii (Ames, F.T.
Hubb. & C. Schweinf.) Hagsater & Stermitz, E. pollardiana (Withner) Dressler & G.E.
Pollard, E. rzedowskiana Soto Arenas, E. spatella (Rchb. f.) Schitr. y E. suaveolens
Dressler. En general, estas especies estan restringidas a bosques humedos o esta-
cionalmente secos de la Vertiente del Pacifico de Megaméxico (desde Oaxaca hasta
Jalisco) a elevaciones de (0—)500-1500 (-2400) m (Figura Il.7 I-J).

Complejo Encyclia microbulbon. Se caracteriza por plantas de talla vegetativa pequefa
con hojas linear-oblongas y coriaceas. Las flores normalmente presentan segmentos
membranaceos, el labelo tiende a tener el I16bulo central alargado, agudo hasta redon-
deado, con margenes fuertemente ondulados y I6bulos laterales poco desarrollados.
La antera normaimente esta coloreada de rojo. El ovario es conspicuamente verrugo-
so al igual que el pedunculo. Las especies asignadas de forma ntativa a este grupo
son: Encyclia microbulbon (Hook.) Schitr., E. lorata Dressler & G.E. Pollard, E. adeno-
caula (La Llave & Lex.) Schitr. y E. ovulum (Lindl.) Schitr. Encyclia tuerckheimii Schitr.
podria ser parte de este complejo. Este grupo de especies tiende a habitar a altitudes
superiores a los 1500 m, normalmente en lugares frios y humedos de la vertiente del
Pacifico de Megaméxico. Aln no es claro cuales son las relaciones de este complejo
con otros, especialmente por su posicion basal en el :nero (Figura 1il.7 K—M).

Encyclia nematocaulon (A. Rich.) Acuha no es asignada a ningin complejo debido a su
comportamiento inestable; esto se refiere a que junas regiones del genoma sugieren que
forma pa del grupo “Costa Pacifica de Megaméxico”, mientras que otr  la asocia 1l cla-
do “Caribe” (compare Fi n  1il.3— 4). Si fuese necesario hacer una asignacion tentativa,
t¢ vez lo m . conveniente seria al “clado Caribe”, pues su distribucion sugiere afinidades
con ese grupo; aunque morfolégica snte mantenga afinidades con el grupo “Costa Pacifica
di néxico”, tales como la ausencia de alas en la column vy la pubescencia del calio
de

Tiempos de diver ‘'ncia en Encyclia

El origen de Encyclia (ca. 11.67 Ma. [8.37-13.03]), coincide con el Mioceno medio. Este
perio 1 detier 10 estuvo marcado por temperaturas y precipitac  ies mas elevadas que las
que actuales (Lunt et al., 2008). Sin embargo, el intervalo también coincide con el periodo
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en el que inicio un rapido descenso de las temperaturas y expansién de las masas polares,
con la consecuente aridificacién de muchas zonas en el continente (Graham, 1999).

En este sentido, y aunque el género se inicio antes de los cambios climaticos del Pleisto-
ceno, es posible que éstos tuviesen un influencia importante en la diversificacién del grupo,
al menos en Megaméxico, tal como sugieren los tiempos de divergencia de los complejos
mas diversos (2-5 Ma; Cuadro II1.5, Figura I11.6). Por otro lado, procesos similares a los
ocurridos en Encyclia se han reportado para una amplia variedad de organismos, como por
ejemplo reptiles (Bryson et al., 2012) o peces (Hulsey et al., 2004). En general estos proce-
SOs parecen estar asociados a la apariciéon de nuevas barreras (como el Eje Neovolcanico
Transversal) o a cambios climaticos que ocasionaron la contraccién y aisiamiento de ciertas
floras, como la decidua, y posterior su expansién (Bryson et al., 2012). Estas ideas seran
desarrolladas con mas detalle (capitulo V), utilizando como modelo el complejo Encyclia
meliosma.

Posibles fuentes de incongruencias

La Figura 111.5 muestra de forma elocuente las incongruencias entre la filogenia de ntcleo
(ITS) y la de cloroplasto (rp/32-trnL+ycf1). Inicialmente se pensé que estos patrones podrian
deberse a copias paralogas en los ITS, pero dado que todas las especies del clado se
comportan de forma similar, es poco probable que esta sea la explicacién.

Las incongruencias en la filogenia de Encyclia pueden tener varias causas. Primero, el gé-
nero es de reciente aparicién (Cuadro 1115, Figura 111.6). Esto podria conducir a que la falta
de resolucién y/o consistencia entre las fuentes de evidencia se deba a fenémenos como la
separacién incompleta de linajes, a distintas tasas de evolucién (Cutter, 2013) o incluso a
que los cambios se hayan acumulado en regiones que no fueron exploradas en este estudio
{mosaicos genémicos; Via y West, 2008).

En otros organismos, como el insecto Ostrina nubilalis Hibner (orden Lepidoptera, familia
Crambidae), Dopman et al. (2005) encontraron que soélo era posible reconstruir una filogenia
que refleje las relaciones filogenéticas reales entre las poblaciones americanas y europeas
utilizando una regién (triosa-fosfato isomerasa [Tpi]) asociada a la sintesis de una feromo-
na, que es el caracter que apoya el aislamiento reproductivo. Probablemente en Encyclia
se podria construir una filogenia mas resuelta y con relaciones mejor sustentadas si se en-
contrase una regioén equivalente a ia que hallaron Dopman et al. (2005); quiza las enzimas
que generan los distintos tipos de carotenos, que son los que dan los colores a las flores,
puedan ser un buen punto de inicio para la busqueda.
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Otro ejemplo, de un caso de este tipo es el del ratén doméstico Mus musculus L. (Rodentia,
Muridae), que tiene tres subes; ies que divergieron recientemente (White et al., 2009). En
este estudio, los autores utilizaron todo el genoma para intentar reconstruir las relaciones
entre las especies y encontrai  que esto sélo fue posible con una fraccién del genoma, de
ca. de 17 genes (White et al., 2009).

Resultados como los de White et al. (2009) y Dopman et al. (2005) apoyan la teoria de
que las especies tienden desarrollan una serie de diferencias que les permiten ocupar un
nicho propio (Levin, 2004). Esas diferencias no necesariamente deben involucrar al genoma
completo, con que algunas partes (las esenciales para el desarrollo y mantenimiento de
esas caracteristicas novedosas) sean  erentes es suficiente. Esto supone que enormes
regiones del genoma son compartidas entre linajes de reciente divergencia; mientras que
otras son diferentes, lo que convierte al genoma en un mosaico (Via y West, 2008).

En Encyclia, ademas de los elementos anteriores, también es adecuado anadir el inter-
cambio de genes entre espec Este fenémeno es algo que se ha observado desde hace
tiempo (v.g., Dressler y Pollard, 1974) y es posible que este jugando un papel importante
en la evolucion y diversificacion del género. Algunas evidencias que sustentan esta idea
son la inconsistenciaenlap cién filogenética de especies que han sido postuladas y son
reconocidas como hibridos naturales (v.g., Encyclia nizanburyi Pérez-Garcia & Hagsater;
Pérez-Garcia y Hagsater, 2012) u otras especies que han sido propuestas como tales (v.g.,
Encyclia nizandensis).

Otro caso que apoya el argumento anterior, es la sugerencia que existe de que Encyclia
parvifiora interactia con alguna especie del complejo E. adenocarpon en el area del Istmo
de Tehuantepec, como reflejan los  4lisis de este estudio (Figuras 111.3—111.4). Estos resulta-
dos indican que el nombre E. nizandensis debe asignarse a una entidad de origen hibrido y
que hay una tercera especie que ha sido recientemente postulada como E. rodolfoi Archila,
Chirén & Véliz (Archila et al., 2013). Esta especie tiene flores muy similares a las de E. ni-
zandensisy se extiende desde México (Oaxaca) probablemente hasta El Salvador, que es la
distribucién que nos  gieren muestras de esta especie encontradas cerca de Tuxtla Gutié-
rrez (Chiapas; Carnevali et al. s.n. [CICY]) y fotografias publicadas en un libro de orquideas
de El Salvador (Clason et al., 1996: 66, como Encyclia trachycarpa).

CONCLUSIONES

+ Encyclia es un género de reciente divergencia (ca. 11.6 Ma), muchos de los grupos
mas importantes de Megaméxicc | son recientes (2-5 Ma) y su aparicion tal vez este
asociada a cambios clin  icos como los del Pleistoceno.
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+ Existe una fuerte incongruencia entre la informacién aportada por nucleo y la de clo-
roplasto. Tal vez esto se deba a la reciente divergencia del género, aunque no se
descartan otras razones como la hibridacién entre especies simpétricas.

+ Ladiversidad del género, en Megaméxico, no esta aleatoriamente distribuida, sino que
cada regién tiene un conjunto particular de especies. En el resto de América podria
existir un patrén similar, aunque el muestreo de este trabajo no permite elucidarlo con
claridad.
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Capitulo IV

LA UTILIDAD DE LA FORMA EN LA RECONSTRUCCION DE LAS
RELACIONES FILOGENETICAS EN GRUPOS DE RECIENTE DI-
VERGENCIA. EL COMPLEJO ENCYCLIA MELIOSMA COMO CA-
SO DE ESTUDIO

RESUMEN

Los andlisis filogenéticos permiten estimar las relaciones ancestro-descendientes de grupos
de organismos. Estos métodos utilizan caracteres moleculares y/o morfolégicos. Hasta hace
poco se hizo posible el uso de caracteres morfolégicos continuos (v.g., morfométricos) en
los analisis filogenéticos. Un caso ideal para explorar el uso de la morfometria geométrica
como fuente de caracteres es el del complejo Encyclia meliosma debido a que es un gru-
po monofilético, la informacién molecular tiene una sefal filogenética débil y los caracteres
morfoldgicos discretos disponibles no son suficientes como para elucidar las relaciones en-
tre las especies. Para reconstruir las relaciones filogenéticas del complejo E. meliosma se
utilizé informacién molecular (cinco regiones de ADN, dos de nucleo y tres de cloroplasto) y
morfolégica (morfometria geométrica). Esta informacion se analizé utilizando Inferencia Ba-
yesiana. La informacién morfolégica se obtuvo del analisis morfométrico del labelo basado
en 46 puntos tomados de 153 especimenes de las especies del complejo. A partir de éstos
se calcularon las formas promedio por especie y el andlisis filogenético. Se encontrd que
(i) la informacién molecular sugiere historias compatibles entre las regiones seleccionadas,
aunque con muy poco soporte. (i) La morfometria como fuente de datos es prometedora y
puede ser congruente con la informacién molecular, llegando a robustecer las inferencias.
(i) Aunque la informacién morfométrica no es suficiente por si sola para estimar de manera
contundente la posicién filogenética de alguna especie, si puede sugerir relaciones proba-
bles.

INTRODUCCION

Uno de los principales objetivos de la biologia evolutiva es entender las relaciones histéricas
(filogenéticas) entre los organismos vivos (Rokas et al., 2003). Para ello se han desarrolla-
do los métodos de analisis filogenéticos. Estos utilizan distintos tipos de evidencia para la
reconstruccién de las relaciones, entre las que se destacan la informacién contenida en el
genoma (Donoghue y Sanderson, 1992) y la informacién morfolégica (Hillis y Wiens, 2000).
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En grupos muy cercanamente relacior os la informacién aportada por la evidencia mole-
¢l ir puede ser insuficiente pa  resolver las relaciones entre las especies (Knowles y Cars-
tens, 2007). Esto es especi: 1ente critico cuando hay posibilidad de transferencia de genes
entre las especies (v.g., Pinheiro y Cozzolino, 2013; Schulte et al., 2010), separacién incom-
pleta de linajes, entre otros (Knowles y Carstens, 2007). Por ello, el uso de mdltiples fuentes
de evidencia, tales como los caracteres morfolégicos (discretos y/o continuos), citolégicos,
biogeograficos, entre otros, puede ser una forma eficiente de coadyuvar a la reconstruccion
de las relaciones filogenéticas.

Los caracteres morfolégicos pueden ser utilizados de varias maneras. (i) Codificando de for-
ma discreta aguellos rasgos que podrian resultar informativos (Wagner, 2001; Poe y Wiens,
2000). (ii) Utilizando caracteres continuos discretizados a través de alguno de los métodos
propuestos a lo largo de los imos 30 afos (para una revision consultar Garcia-Cruz y
Sosa, 2006). (iii) Utilizando caracteres  ntinuos de manera directa; a diferencia de los enfo-
ques anteriores estos pue  ser analizados a través de la parsimonia cuadratica propuesta
por Goloboff et al. (2006) o con I ‘encia Bayesiana modelados bajo “Brownian Diffusion”
0 una de las variantes de los “Random Walks” (Lemey et al., 2010). Los caracteres como

is dimensiones (v.g., largo, ancho, etc.) pueden ser analizados con los enfoques ii 6 iii; la
forma s6lo puede se1  1alizada con el enfoque iii.

El complejo Encyclia meliosma esta conformado por 11 especies y se caracteriza por hojas
relativamente anchas y coridceas; pseudobulbos de contorno discoidal, ligeramente aplana-
dos lateralmente y ovario f  :elado liso. También es notable el callo usualmente hirsuto y
la columna sin estelidios (. Habitan en la Vertiente del Pacifico de Megaméxico (des-
de Oaxaca hasta Jalisco), er  waciones entre los (0-)500-1500(—2400) m. Este complejo,
segtin los analisis presentados en el capitulo lll, es de reciente divergencia: ca. 5.6 millones
de anos.

En este sentido, los objetivos de este trabajo son, (i) comprobar la utilidad de la informa-
cién morfométrica en la eluc  cién de las relaciones filogenéticas en grupos de reciente
divergencia, utilizando como caso de estudio el complejo Encyclia meliosma. (i) Inferir las
relaciones filogenéticas entre las especies del complejo Encycfia meliosma utilizando infor-
macién de dos regiones de nucleo (ITS, PhyC) y tres regiones de cloroplasto (trnL-F, ycfly
rpl32-trnl), asi como informacion morfométrica. (iii) Estimar la posicion filogenética de una
especie conocida sélo de material de herbario, Encyclia contrerasii R. Gonzélez. Se espe-
ra que la informacién morfométri  pueda ayudar a reconstruir las relaciones filogenéticas
entre especies cercanamer relacionadas.
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Capitulo IV

METODOLOGIA

Obtencion y analisis de informacién molecular

Grupo externo e interno. Como grupo externo se selecciond a Encyclia alata (Bateman)
Schitr. y a E. parviflora (Regel) Withner debido a que andlisis previos (ver capitulo IIl) indican
que forman parte del clado hermano (Clado Caribe) del grupo Costa Pacifica de Megaméxi-
co.

Se considera como grupo interno a todas las especies que conforman el complejo Encyclia
meliosma: Encyclia aenicta Dressler & G.E. Pollard, E. atrorubens (Rolfe) Schitr., E. con-
trerasii R. Gonzalez, E. halbingeriana Hagsater & Soto Arenas, E. huertae Soto Arenas &
R. Jiménez, E. meliosma (Rchb. {.) Schitr., E. oestlundii (Ames, F.T. Hubb. & C. Schweinf.)
Hagsater & Stermitz, E. pollardiana (Withner) Dressler & G.E. Pollard, E. rzedowskiana So-
to Arenas, E. spatella (Rchb. {.) Schitr. y E. suaveolens Dressler. Este grupo se considera
monofilético, segun los andlisis del capitulo Il1.

Ensamblado y alineacién de las matrices. Las secuencias de ADN utilizadas en este estudio
son una adaptacion de las matrices elaboradas para el capitulo lll, por lo que alli encontrara
toda la informacién sobre los parametros utilizados para la amplificacién y secuenciacion
de los marcadores. Sin embargo, al ser matrices mas pequefas que la originales, es ne-
cesario re-alinearlas; esto se hizo de manera automatica con MUSCLE (Edgar, 2004). Los
alineamientos fueron refinados “a mano” en SeaView; para definir de forma objetiva la me-
jor hipétesis de alineamiento se utilizé el criterio GLOCSA implementado en el programa
GLOCSER (Figura VI.1; Arenas-Diaz, 2010).

Seleccion del modelo evolutivo. La selecciéon del modelo de evolucién para cada alinea-
miento fue hecha en JModelTest v. 2.1.4 (Posada, 2008). Para todos los alineamientos se
utilizaron tres esquemas de substitucién y las opciones de Frecuencia de Bases+F, tasa de
variacién+l+nimero de categorias (nCat=4); el arbol base utilizando para los célculos de
maxima verosimilitud (ML) fue el elaborado por el programa a través de la opcién “ML opti-
mized”. El modelo seleccionado fue el sugerido los tres criterios disponibles en el programa,
Criterio de Informacién de Akaike (AIC), Criterio de Informacién Bayesiana (BIC) y Teoria
de Decision (DT; Figura VI.1). Cuando una matriz tenia dos modelos candidatos, se analizé
con ambos y los resultados fueron comparados con el Factor Bayes (FB) en Tracer v.1.5
(Rambaut y Drummond, 2009). El modelo con un FB >10 se considera mds probable y por
ello es el seleccionado.
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Andlisis. Se utiliz6 Inferencia Bayesiana (IB) en el software Beast 1.7.5 (Drummond et al.,
2012). En general se dejaron los parametros por defecto de Beast, excepto por el uso de
reloj estricto. Cada particién fue analizada por separado y luego en conjunto, asignando a ca-
da una su propio modelo. Asi, para ITS=HKY, PhyC=HKY+G, rpl32-trnL=HKY, trnL-F=HKY,
ycA=GTR. Se utilizaron 20 millones de generaciones, con muestreo cada 2000 y con un
burn-in del 10% (2 millones).  da andlisis se efectud en cuatro ocasiones para corroborar
la convergencia y estabilidad del mismo. El diagnéstico de convergencia se hizo utilizando
Tracer v.1.5 (Rambaut y Drummond, 2009). El arbol presentado es el que tiene la mayor
credibilidad por clados. Para corroborar la compatibilidad de las matrices, se seleccionaron
aleatoriamente 1000 arboles l ani sis bayesiano de cada matriz, y se observé el espacio
que ocupan utilizando el escalado multidimencional (MDS) implementado en Tree Set Viz
(Hillis et al., 2005), un médulo de Mesquite (Maddison y Maddison, 2011). El MDS se hizo
a partir de una matriz de distancia entre los arboles, gue en este caso se gener6 utilizando
distancias de Robinson-Foulds entre arboles no enraizados. Se espera que si las topologias
son muy similares se deben solapar en el espacio (Figura VI.1).

En este trabajo se utiliza IB para los andlisis debido a que es el Unico método que permite
manejar directamente caracteres continuos (v.g., la forma) y combinarlos con datos molecu-
lares en una reconstruccién  genética. Por otro lado, no se utilizan caracteres morfol6gicos
discretos porque son muy pocos los que se pueden codificar de manera clara (no ambigua)
y sin involucrar caracteres continuos discretizados.

Obtencion y analisis de datos morfométricos

Obtencion de datos. Se utilizé sélo  1a configuracion, el labelo. Se seleccioné este segmen-
to floral por ser el Gnico indispensat para la correcta discriminacién entre las especies.
Ademas considerando su fun n como plataforma de aterrizaje y como principal elemento
de atraccion de la flor, es posible que sea particularmente valioso como fuente de caracteres
morfométricos. Cada segmento fue digitalizado de material rehidratado o material fresco. Se
asume que los datos obtenidos de muestras de herbario se pueden comparar con los ob-
tenidos de muestras frescas, debido a que no se esta utilizando como fuente de datos las
proporciones sino la forma del segmento. En el caso del material rehidratado, esto se hizo
en un proceso de dos pasos: la flor fue colocada en un detergente comercial con amonio
por 30—45 min y luego (i) e lavada y dejada en agua por alrededor de una hora. Poste-

rmente se disecé | flor, se separaron las partes y fueron digitalizadas a 600 dpi en un
escaner EPSON XL1600. En el caso de las muestras frescas, fueron disecadas y digitaliza-
das directamente, antes de que empezaran a marchitarse (Figura VI.1).
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o (ii) se explora éste de forma exhaustiva para encontrar los puntos en donde se acumula la
variacion (v.g., compare resultados de distintas regiones en la Figura 1V.4; Cutter, 2013).

Asi mismo, es posible que las especies de este complejo intercambien genes a través de
fendmenos como la hibridacién (v.g., Pérez-Garcia y Hagsater, 2012; Dressler y Pollard,
1974), lo que podria complicar la elucidacidn de sus relaciones filogenéticas y acentuaria el
caracter de mosaico del genoma de estas especies (Via y West, 2008; Martin et al., 2005).
Quizés en un futuro, estos problemas de resolucion puedan ser abordados con el uso de las
nuevas herramientas de la genémica comparada; sin embargo, mientras ese momento llega
el uso de la morfologia y en particular de la forma parece ser prometedor.

El uso de la forma como evidencia adicional

Hasta finales del siglo pasado, con el desarrollo de las computadoras y de software espe-
cializado, se hizo posible la incorporacién de datos morfométricos a los estudios de biologia
comparada (Mitteroecker y Gunz, 2009). Inicialmente los estudios involucraban sélo compa-
raciones entre dimensiones, pero actualmente se ha desarrollado una disciplina conocida
como morfometria geométrica en la cual es posible comparar las formas directamente (para
revisiones al respecto puede consultar: Adams et al., 2013; Mitteroecker y Gunz, 2009; Sli-
ce, 2007; Zelditch et al., 2004; Jensen, 2003). Con el desarrollo de algoritmos para el uso
de datos continuos en las reconstrucciones filogenéticas, es posible incorporar las formas al
analisis filogenético. En un inicio este tipo de herramientas se han propuesto para estudios
de evolucién de caracteres (Adams y Otarola-Castillo, 2013; Klingenberg y Marugan-Lobén,
2013; Claude, 2008). Sin embargo, ya se ha empezado a explorar la posibilidad de utilizar
este tipo de datos para la elaboracién de filogenias (v.g., Smith y Hendricks, 2013). Por el
momento, la manera mas sencilla de incorporar la forma a los andlisis filogenéticos es a
través del andlisis de eigenshape, que “transforma” los puntos de referencia en eigenvalores
(MacLeod, 1999; Lohmann, 1983). Estos pueden ser luego introducidos a los andlisis filoge-
néticos de la misma manera que otros datos continuos (v.g., medidas, angulos, etc.; Smith
y Hendricks, 2013).

Actualmente hay dos vertientes que permiten el uso de caracteres continuos en las recons-
trucciones filogenéticas, una es el uso de parsimonia cuadratica y otra el uso de Inferencia
Bayesiana, basando el analisis en alguno de los modelos disponibles (Smith y Hendricks,
2013; Lemey et al., 2010; Goloboff et al., 2006). La parsimonia cuadratica requiere que los
valores de los caracteres sean positivos. En contraste, en la Inferencia Bayesiana (IB) se
pueden utilizar los eigenvalores tal como son. Ademas, en la IB existen tres modelos dispo-
“nibles. Estos modelos pueden ser comparados a través de pruebas como el factor bayes, lo
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que permite una seleccién mas objetiva y a fa vez mayor flexibilidad en el analisis (Lemey
etal., 2010). Por otro lado, la IB es menos sensible a la carencia de informacién de lo que es
la méaxima parsimonia (Wiens y Moen,  08; Holder y Lewis, 2003). Por ello en este trabajo
se prefirié la 1B a fa méxima parsimonia. No se utilizé la maxima verosimilitud porque al mo-
mento no se han desarrollado métodos que permitan elaborar andlisis filogenéticos basados
en caracteres continuos con este método.

Aln asi, y aunque se dio mayor énfasis a la 1B, se encontré que el analisis de enumeracion
implicita con parsimonia cuadratica en TNT genera exactamente el mismo resultado que el
de IB. Esto podria sugerir una tendencia en los datos. Esta idea se robustece al observar
como con el aumento del nimero de componentes principales incluidos en el analisis se
afina la tendencia (Figura IV.3 A} y con ello incrementa el soporte de algunos clados.

Por otro lado, dado que la morfologia de un ¢ _ ino no necesariamente es fiel reflejo de
las relaciones filogenéticas, no es tan dificil entender las discrepancias entre éste tipo de
datos y la informacién molecular. Sin embargo, estas diferencias no son duras, pues al ser
analizados con el MDS hay cierto traslape con la informacién molecular (Figura V.3 B).
De hecho, al elaborar el analisis combinado, la estructura de la filogenia sugerida por la
informacién molecularnocam m oy el soporte de algunos nodos aumenta (comparar
Figura IV.4 F con 1V.6; nodos en rojo).

Es probable que si a los datos de forma se afladen otros caracteres morfolégicos, tal vez
pueda mejorarse el soporte e incluso eliminarse las discrepancias con otras fuentes de in-
formacién. Si bien seria bueno incluir datos como las dimensiones, esto debe considerarse
como especifico de cada caso. Por ejemplo, en el complejo E. meliosma las dimensiones se
solapan al punto que sélo agL  as especies que son significativamente distintas (E. suaveo-
lens, E. atrorubensy E. spatella) pueden ser distinguidas; de ahi que utilizar esta informacién
(Anexo 11) no mejoraria los resultados en este complejo, pero puede que en otros grupos
sea util.

Por otro lado, al afadir al andlisis combinado la especie de la que sélo existe informacién
morfolégica, éste sugiere relaciones concordantes con lo esperado: Encyclia contrerasii po-
dria ser la especie hermana de E. pollardiana. Este comportamiento es coincidente con lo
esperado, pues a través de simulaciones y con datos reales se ha probado que la IB, al
igual que la maxima verosimilitud pueden colocar especies en posiciones presumiblemente
correctas aun cuando las matrices estén incompletas (Roure et al., 2012). Con esto no se
quiere decir que sea la posicidén correcta de ésta especie, pues la informacién disponible
es insuficiente como para  :er esa aseveracion; sino que es una posibilidad valida para
explorar sus relaciones filogenéticas. De la misma manera, la caida en las probabilidades
posteriores al incorporar la especie de las que sélo existe informacion morfométrica es com-
patible con lo mencionado en la literatura (Roure et al., 2012).
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Una filogenia del complejo E. meliosma

Se ha propuesto que organismos morfolégicamente similares deberian estar filogenética-
mente relacionados (Harvey y Pagel, 1991). Sin embargo, las evidencias presentadas en
este trabajo apuntan a que eso es parcialmente cierto. Por ejemplo, las especies que con-
forman el complejo Encyclia meliosma son vegetativamente homogéneas (ver introduccién),
aunque con diferencias florales marcadas. Por eilo, es I6gico suponer que a nivel comple-
jos, las flores, y especiaimente el labelo, podrian ser buenos indicadores de las relaciones
filogenéticas en las especies de este grupo.

La filogenia construida sélo con informacién morfométrica refleja lo que se esperaria pa-
ra este grupo (Figura IV.5), aunque ésta contrasta en algunos puntos con la informacién
molecular y el andlisis combinado (Figuras IV.4 F, IV.6). Esto podria deberse a una sefial
filogenética deficiente en la matriz molecular o a homoplasia en los datos morfométricos.

En la Figura IV.4 se presentan los cladogramas de cada una de las regiones utilizadas, asi
como el andlisis combinado. Observe que en estos cladogramas las historias reconstruidas
no son idénticas, reflejando dinamicas evolutivas independientes por parte de cada region,
ademas las longitudes de rama son cortas. Esto es concordante con lo esperado para un
grupo de reciente divergencia (Cutter, 2013). Ademas, los soportes de las ramas son va-
riables entre los clados comunes, lo cual esta relacionado con la cantidad de informacién
filogenética de cada regidén (Cuadro 1V.2). Estos resultados, a pesar de sus discrepancias,
son combinables tal como sugiere la Figura V.3 B y dan una idea de las posibles relaciones.

Con respecto a la informacién morfométrica, es posible que la forma floral, especialmente el
labelo, esté sometida a fuertes presiones selectivas; de ahi que existe la posibilidad de que
este cardcter no refleje las relaciones filogenéticas, sino que sea un caracter homoplasico
(Endress, 1996), o que las especies han sufrido un proceso de desplazamiento en este
carécter (Losos, 2000).

Con respecto a la historia que sugiere la filogenia que combina la evidencia disponible (Figu-
ra IV.6). Observe ia clara tendencia a dejar a Encyclia suaveolens hacia la base. Esto refleja
las importantes diferencias morfolégicas que esta especie tiene con el resto del complejo,
tanto en vegetativa como floralmente; indicando que posiblemente se trate de un linaje in-
dependiente, aungue no este claro su origen. Posteriormente se encuentra E. huertae. Esta
especie, es perfectamente compatible con el resto de los miembros del complejo, sin em-
bargo su posicién hacia la base contrasta con lo que sugiere su labelo con l6bulos laterales
parcialmente fusionados con el l6bulo central. Quizas esta especie se trate de un hibrido an-
tiguo entre Encyclia spatella'y Encyclia aenicta, como sugiere de la distribucion simpatrica

77



Capit IV

de estas especies en parte de sus rangos de distribucion, patrones de coloracién y morfo-
logia floral y vegetativa. Otra posibilidad es que se trate de un poliploide, sin embargo para
corroborar alguna de estas hipétesis los datos atin son insuficientes.

Posteriormente est4 el clado formado por E. oestlundii y E. atrorubens. A primera vista no
se pensaria que son especies relacionadas y de hecho la probabilidad posterior que soporta
a esta rama es baja (0.56). Si: observa la posicion de E. atrorubens en cada una de las
regiones examinadas, se encontrard e la mayor tendencia es hacia una posicién basal
en la filogenia del complejo, lo mismo que E. oestlundii. Un par de elementos comunes que
podrian ayudar a explicar esta posicién .. ogenética es la disparidad de la morfologia floral
de ambas especies y su posible simpatria, pues ambas estan en Guerrero, aunque tienen a
crecer a altitudes y tipos de vegetacion distintos.

Luego se encuentra Encyclia pollardiana, una de las especies mas distintivas de este com-
plejo. Esta especie es dificil de relacionar, floralmente, excepto con lo que podria ser su
especie hermana, E. contrerasii. Si observa la Figura IV.6, vera que un caracter comin en
las especies basales (E. atrorubens, E. oestlundiiy E. pollardiana) es el labelo intensamen-
te coloreado de magenta a pir ‘a con tendencia a ser reduplicado. Posteriormente estan
Encyclia aenicta y el resto de las especies del complejo.

Se esperaba que E. meliosmay E. rzedowskiana fuesen especies hermanas, tal como su-
giere el andlisis morfométrico. Sin embargo, la evidencia disponible no apoya esa hipétesis.
Una de las diferencias mas notables entre estas dos especies es la ausencia del aroma a
miel en E. rzedowskiana. Otras diferencias estan en el tipo de vegetacion preferido, pues E.
meliosmatiende a habitar en bosqi  de pino-encino o en selva baja caducifolia en la cuenca
del rio Balsas sobre los 900 m de altitud, mientras que E. rzedowskiana tiende a habitar en
bosques secos o en sabanas con pinos por debajo de los 800 m de altura y en la Sierra
Madre del Sur, en la cara que da al Océano Pacifico. Si la esta filogenia fuese correcta, tal
vez estas especies son equivalentes ecoldgicos y de ahi es su similitud en la morfologia
floral. Finalmente, se esperaba que Encyclia spatella fuese la hermana de E. huertae, pues
las diferencias entre éstas son en dimensiones (una es mas pequeiia que la otra) y en el
tipo de sustrato preferido (rupicola vs. epifita). Sin embargo, por el momento esa hipétesis
no tiene apoyo.

CONCLUSIONES

« Ef uso de la morfometria como fuente de datos para el analisis filogenético sin duda es
prometedor, especiali nte si es posible integrarla con informacién molecular, como
se hizo en este trabajo.
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* Aunque se esperaba mas similitud entre la filogenia morfométrica y la molecular, no
resultan incompatibles, como demuestra la mejora en algunos de los nodos internos
del cladograma al combinar toda la informacién.

» Aunque la informacién morfométrica por si sola no fue suficiente para estimar de forma
contundente la posicion filogenética de E. contrerasii, si fue capaz de sugerir relaciones
plausibles.

+ De forma general la filogenia disponible en este momento para el complejo E. me-
liosma sugiere que existen dos grupos, uno conformado por especies con los lébulos
laterales del labelo parcialmente fusionamos con el I6bulo central (E. meliosma, E.
spatella, E. rzedowskiana) y otro conformado por especies con los I6bulos laterales
completamente libres (E. atrorubens, E. oestlundiiy E. pollardiana; este grupo es un
grado). Aunque no ha sido analizado, el color del labelo parece reflejar estas relacio-
nes. La excepcidn en este patrén es E. huertae.
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Capitulo V

FORMA, CLIMA Y ESPACIO: EVOLUCION DEL LABELO EN EL
COMPLEJO ENCYCLIA MELIOSMA (ORCHIDACEAE, LAELIINAE)

RESUMEN

En las orquideas entender la evolucién de la forma de estructuras como el labelo puede
ayudar a comprender fendmenos asociados a su diversificacion. El labelo es una estructura
candidata a esta clase de estudios porque esta asociado a la biologia de la polinizacién del
grupo. Sin embargo, actualmente no se dispone informacién sobre sus polinizadores. Por
ello, una aproximacion a este tipo de informacién podria estar dada por el nicho climatico,
debido a que es probable que al modificarse éste, también cambien los polinizadores dis-
ponibles. Un modelo para estudiar esto es el complejo Encyclia meliosma, por ser un grupo
monofilético y presentar una amplia variedad de formas en su labelo. Por ello, entender como
han sido estos cambios a lo largo del tiempo y determinar si existen relaciones entre la evo-
lucién de la forma y el nicho climatico es parte de los objetivos de este trabajo. Para ello se
utilizan los datos de ADN (cinco regiones) y morfometria geométrica del labelo recopilados
de investigaciones anteriores. A partir de estos datos se generé una filogenia calibrada. Pos-
teriormente, con mapas de distribucion potencial y la filogenia se analiz6 el morfoespacio,
se hicieron reconstrucciones climaticas y se elabor6 un analisis de componentes principa-
les filogenético con el que se exploraron las relaciones de las variables climaticas entre si
y con la morfologia. Se encontré que: (i) La evoluciéon de la forma del labelo parece seguir
un modelo browniano. (ii) La tasa de diversificacién no es constante a lo largo del tiempo,
sino que hacia los linajes méas derivados hay un incremento comparativamente sustancial.
(ii) Aunque no hay una relacién directa entre la evolucién de la forma del labelo y el nicho
climatico, la diversificaciéon del complejo podria haber sido promovida por ambos, aunque en
momentos distintos de la historia evolutiva.

INTRODUCCION

Organismos cercanamente relacionados pueden ser muy similares, pero también muy dis-
tintos (Sanderson y Hufford, 1996). Esto es especialmente cierto en orquideas en donde
entender la evolucidn de estructuras complejas como el labelo puede ayudar a comprender
como ha sido la diversificacion de estos grupos. Una manera de abordar este tépico es a
través de la forma. La forma se define como la informacién geométrica que permanece lue-
go que se remueven los efectos de la escala, el tamafio y la rotacién (Zelditch et al., 2004).
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Este concepto, aunque abstracto, representa matematicamente las formas que observamos
en cualquier érgano de un ser vivo.

Segin Faegri y van der Pijil (1979) las flores de muchas de las orquideas son del tipo gar-
ganta (“gullet”). En éstas uno de los elementos més importantes es el labelo, pues funciona
como uno de los atractores principales y a la vez como plataforma de aterrizaje para el
insecto. Por ello es posible que variaciones en su forma puedan generar cambios en las
preferencias de los posibles polinizadores, de ahi que se seleccione a esta estructura para
el estudio. Un modelo ideal para invi  gar la evolucién de esta estructura es el complejo
Encyclia meliosma por ser un grupo monofilético y diverso en su morfologia floral.

El nicho, se define como el espacio multidimensional que ocupa una especie, en donde
esas dimensiones representan tanto a las variables bidticas, como abibticas que afectan
su abundancia (para n 3 detalles sobre nicho consultar Morin, 1999; Bock y von Wahlert,
1965). Dado que no se conocen los posibles | rizadores de las especies del complejo E.
meliosma, para evaluar si existe alguna probable relacién entre éstos y la evolucién de la
forma del labelo, se utiliza comc  dicador el nicho climético. Se ha demostrado que el nicho
climatico afecta a los polinizadores, especiaimente a los insectos (v.g., Martinez et al., 2009;
Krdémer et al., 2006; Kessler y Krémer, 2000). En este sentido, se espera que si hay cambios
importantes en el nicho climatico, también éstos se vean reflejados en modificaciones en la
forma del labelo.

Con base en las ideas antes expu¢ s, en este trabajo se explora (i) como ha sido la evo-
lucién de la forma del labelo en el complejo Encyclia meliosma, utilizando para ello proyec-
ciones en el morfoespacio. I 2 consiste en llevar al espacio morfolégico la filogenia para
observar simultdneamente cémo se distribuyen las especies y cuales son sus relaciones
filogenéticas (Klingenberg, 2010). (i) Se explora la evolucion del nicho climatico. E! estudio
de la evolucion del nicho climético es importante debido a que es uno de los elementos mas
sensibles para ef est:  :cimiento y reproduccion de especies de orquideas y sus poliniza-
dores. (iii) Se estudia la po. _ilidad de que existan relaciones entre la evolucién del nicho
climatico y la forma del labelo.

METODOLOGIA

Analisis filogenéticos y de tasas de diversificacion

Se utilizaron los datos del capitulo IV para generar la filogenia presentada: cinco regiones
de ADN (ITS+PhyC+trnL-F+rpl32-trnL+ycf1) y la matriz morfométrica. Ademas ésta fue ca-
librada utilizando los tiempos sugeridos en el capitulo Hi. Esta filogenia incluye a casi todos

86



Capitulo V

los miembros del complejo Encyclia meliosma: Encyclia aenicta Dressler & G.E. Pollard, E.
atrorubens (Rolfe) Schitr., E. halbingeriana Hagsater & Soto Arenas, E. huertae Soto Arenas
& R. Jiménez, E. meliosma (Rchb. {.) Schitr., E. cestlundii (Ames, F.T. Hubb. & C. Schweinf.)
Hagsater & Stermitz, E. pollardiana (Withner) Dressler & G.E. Pollard, E. rzedowskiana Soto
Arenas, E. spatella (Rchb. f.) Schitr. y E. suaveolens Dressler. Se excluye de los analisis a E.
contrerasii R. Gonzalez porque hay muy pocos especimenes de herbario y no hay informa-
cion molecular. Como grupos externos se seleccionaron a Encyclia alata (Bateman) Schitr.
y E. parviflora (Regel) Withner por considerar que la forma de su labelo se acerca mas a
la forma ancestral y porque un andlisis filogenético mas inclusivo (capitulo I1f) sugiere que
forman parte del grupo hermano del clado Costa Pacifica de Megaméxico.

Para el andlisis filogenético se utilizé inferencia bayesiana en el software Beast 1.7.5 (Drum-
mond et al., 2012). En general se dejaron los parametros por defecto de Beast, excepto por el
uso de reloj log-normal relajado. Las particiones fueron analizadas de manera concatenada,
asignando a cada una su propio modelo (ver capitulo 1V para detalles sobre los modelos).
Se utilizaron 30 millones de generaciones, con muestreo cada 1000 y con un burn-in del
10 %. Cada analisis se efectud en cuatro ocasiones para corroborar la convergencia y esta-
bilidad del mismo. El diagnéstico de convergencia se hizo utilizando Tracer v.1.5 (Rambaut
y Drummond, 2009). El &rbol presentado es el que tiene la mayor credibilidad por clados.

La calibracion se hizo utilizando tres puntos: (i) La raiz, que representa la divergencia entre
el grupo Costa Pacifica de Megameéxico (al cual pertenece el complejo de interés) y el clado
Caribe, hace aproximadamente 6.2 millones de afios antes del presente (Ma). (ii) El complejo
Encyclia meliosma, con aprox. 5.6 Ma v (iii) una porcidn de éste con 2.1 Ma (Figura V.1). En
todos los casos se utilizd la edad aproximada como offset y para evitar un desplazamiento en
las fechas se utilizé una distribucion exponencial y una media de 0.01. Topolégicamente la
mayor diferencia entre la filogenia utilizada en este trabajo y la del capitulo 1V es la posicién
de Encyclia huertae como hermana de E. spatella en el primero y como hermana de E.
atrorubens en el segundo. Aunque el universo de arboles es muy parecido entre ambos
analisis (Anexo 12), la diferencia se debe a que éste fue restringido con tiempos.

Adicionalmente, con la prueba de Anderson-Darling (Paradis, 1998) se verifico si la tasa de
diversificacién es constante en el grupo. Esta prueba asume que la tasa de diversificacion es
constante y que los tiempos de divergencia siguen una distribucién exponencial. Con base
en estos supuestos, calcula la distribucién esperada y la compara con la distribucion real
(Paradis, 1998). Esta prueba esta implementada en el paquete APE (Paradis et al., 2004)
de R. De manera paralela, se utiliz6 MEDUSA para identificar cambios en la tasa de diversi-
ficacién. Este método primero prueba una tasa de diversificacion homogénea a lo largo del
arbol y luego, en un proceso iterativo, va explorando cambios en la tasa de diversificacion
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en diferentes puntos de éste y comparandolos a través del criterio de informacién de Akaike
(AIC) con el modelo inicial (Alfaro et al., 2009; Harmon et al., 2008).

Filomorfoespacio

En el paquete geomorph (Adams y Otarola-Castillo, 2013) de R (R Core Team, 2013) se
cargaron las formas promedio para cada especie, calculadas en el capitulo |V, estas formas
fueron alineadas con la funcién gpage y poste rmente se estimo si la forma tiene sefial
filogenética con la funcién physignal y 500 iteraciones. Luego de esto se graficé la filogenia
en el espacio mortolégico con la funcién plotGMPhyloMorphoSpace. Aunque el célculo de
sefal filogenética asume un modelo browniano, utilizando el primer componente principal
del anadlisis de eigenshape (ePCA) se prob6, de manera explicita, si la evolucién de este
se ajustaba mejor a un modelo browniano, al de Ornstein-Uhlenbeck (QU) o al de Early-
burst (EB), utilizando herramientas paquete geiger (Harmon et al., 2008). Lo anterior
se realiz6 bajo el supuesto de = el PC1, al ser el que acumula la mayor proporcién de
la variacién, representa la forma de las especies incluidas. Adicionalmente se elaboré un
gréfico de disparidad morfolé: a2 en funcién del tiempo utilizando los PC1 y PC2.

Analisis de nicho climatico

Primero se georeferenciaron los especimenes disponibles (Anexo 9) de todas las especies
del complejo E. meliosma (excluyendo a E. contrerasii) y grupos externos con ayuda del
mapa digital de México v. 5.0 (INEGI, 2013). Posteriormente se seleccionaron las variables
de BIOCLIM (Hijmans et al, ¢ 5) que no estuviesen correlacionadas utilizando el método
select07 acorde a los lineamientos y cédigos sugeridos por Dormann et al. (2013). A partir
de esta seleccion quedaron seis de las 19 variables de BIOCLIM: la temperatura del cuartil
mas caliente del afio (BIO10)  ecipitacion en el mes mas humedo (BIO13), estacionalidad
de la precipitacion (BIO15), precipitaciéon en el cuartil mas seco (BIO17), precipitacion en el
cuartil mas calic. 3 (BlO18) y precipitacién en el cuartil mas frio (BIO19; Anexo 13). Para
la construccién de los mapas de distribuciéon potencial se afadié la capa de ecorregiones
(Olson et al., 2001).

Para la construccién de los mapas de  tribucién potencial se utilizé el 50 % de los registros
para entrenamiento y el resto para prueba. La division de los registros entre estos grupos
fue aleatoria y se hizo confa fun  1kfold de dismo (Hijmans et al., 2013); se utilizaron 1000
puntos aleatorios como background (pseudoausencias) tanto para la fase de entrenamiento
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I6bulo central; asi mismo se aprecia la exploracion de distintos puntos del espacio morfold-
gico.

Reconstruccion de nicho climatico

En general los valores de AUC de los modelos de distribucién potencial son buenos (>0.8),
excepto en el caso de Encyclia alata (Anexos 15~16), lo cual habla de la robustez de la
mayoria de las predicciones de distribuciéon. Con respecto al nicho climatico, en el Guadro
V.1 se muestran los valores de traslape de éste para las especies del complejo Encyclia
meliosma. Observe que la mayoria de éstas tienen un traslape menor a 0.6 y que sélo
E. rzedowskiana y E. spatella tienen un traslape superior a 0.8, asi como E. spatella con
E. huertae. En el primer caso, esto refleja la posibilidad de que estas especies puedan
efectivamente crecer simpatricas, aungue en la realidad no es asi. En el segundo caso, las
especies tienden a ocupar nichos climaticos similares y se solapan en parte de su area de
distribucién.

En el Cuadro V.2 se muestra cuales especies son equivalente ecolégicos, al menos desde
el punto de vista climatico. Es interesante que aunque muchas especies aparentemente no
se traslapan en el nicho climético, no necesariamente tienen preferencias tan distintas. Un
caso de equivalencia marcado es el de Encyclia huertaey E. spatellay en éste se ahondara
en la discusion.

En la Figura V.2 se muestra la reconstruccion climatica para cada una de las variables de
BIOCLIM utilizadas. Note en las barras verticales como cambian los rangos entre especies y
lo extremo det grupo externo (Encyclia altay E. parviflora) con respecto a algunas variables.
Algunas especies hermanas tienen tendencias histéricas similares como E. huertae y E.
spatella; pero otras como E. oestlundiiy E. atrorubens parecen ser radicalmente distintas.
Muchas de las especies del corazon del complejo parecen tener tendencias similares en
su tolerancia climatica. Sin embargo, al observar con detenimiento las reconstrucciones se
observa que las afinidades climaticas no son constantes en el tiempo, pues hacia los nodos
ancestrales el traslape climatico entre las especies tiende a ser menor.

Relaciones entre evolucion de forma y nicho climatico

La Figura V.3 muestra el analisis de componentes principales filogenético. En los circulos, el
color negro sugiere asociacion a la filogenia y el blanco lo contrario. El tamarfo del circulo
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C ro V.1. Traslape de nicho climatico entre especies del complejo Encyclia meliosma.

E. aeni¥ E. atro. E. halb. E. huer. E.mel. E.oest. F rollard E.rzedo. E.spai. . suav.
" .. aenicta — T
E. atrorubens 0.423 —
E. halbingeriana 0.416 0.676 —
E. huertae 0.508 0.784 0.603 —
E. meliosma 0.367 0.724  0.786 0.631 —
E. o¢ indii 0.265 0.425  0.487 0.394 0535 —
E. poilardiana 0.483 0.684  0.656 0.691 0.530 0.403
E. rredowskiana 0.409 0.666  0.609 0.648 0.648 0.641 0.633 —
E s 0.457 0740 0.5 0.801 0.634  0.509 0.667 0.803 —_
E. s ens 0.618 0.587  0.544 0.47R ALY n 2R3 —
¥losnom sde especies estan abreviados y en el mismo orden que en la primera columna de fa taia.
Cuadro V.2. Equivalencia de nicho entre ¢ :cies del complejo E. mefiosma.
E. aeni* E. atro. E halb. E. huer. E.mel E.oest. E.pollard. E.rzedo. E.spat. E. suav.
E. aenicta —_
E. atrorubens 0.399™% —
E. halbingeriana 0.351**  0.648* —
E. huertae 0.711%  (0.493™ (0.412** —
E. meliosma 0.316*** 0.486"° 0.577" 0.454*** —
E. oestlundii 0.290*** 0.449* 0.542** 0.359*** 0.485" —
E. pollardiana 0.416™  0.777™ 0.584** 0.517" 0.361*** 0.440** —
E. rzedowskiana 0.488*** 0.618™ 0.584* 0.583™  (0.506** 0.633" 0.636™ —
E. spatella 0.512"  0.749" 0.539*** 0.579"  0.381*** 0.439*** 0.825™ 0.714" —
E. suaveolens 0.547"  0.587** 0.551*** 0.541™  0.348*** 0.489*** 0.668**" 0.617* 0.731" —

¥ Los nombres de las especies estan abreviados y en el mismo orden que en la primera columna de Ia tabla.
§ Un valor significativo implica que las especies comparadas son ecolégicamente distintas (*, P < 0.05; **, P < 0.01; ***, P < 0.001; ns, P >
0.05. En esta prueba la hipétesis nula sugiere que los nichos no son equivalentes y la alternativa que son idénticos.
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Reconstruccion del nicho climatico

Clima y espacio (temporal y fisico) podrian ser elementos clave en la evolucion de las es-
pecies del complejo E. meliosma. Este complejo parece ser de reciente origen (ca. 5.6 Ma)
y su diversificacion coincide en un inicio con la Gltima etapa del levantamiento del Eje Neo-
volcanico Transversal (ca. 7.5-3 Ma; Gémez-Tuena et al., 2007) y el cierre del Istmo de
Panama (Coates y Obando, 1996). Durante ese periodo de tiempo también ocurrieron fuer-
tes cambios climaticos, en parte debidos fin de la comunicacién entre el Océano Atlantico y
el Pacifico. Esto gener6 variaciones en los patrones de circulacion de las corrientes ocea-
nicas y ocasiond, entre otras cosas, que aumentara la masa polar del norte e iniciara una
glaciacién (Fortunato, 2008; Molnar, 2008; Graham, 1999; Webb y Bartlein, 1992).

En general las especies del complejo Encyclia meliosma tienen una tendencia histérica a
habitar en climas secos con estacionalidad marcada (Figura V.2 C). Por ello, un proceso de
glaciacion favoreceria tanto su dispersién, como la colonizacién de nuevos nichos, no tanto
por el descenso de las temperaturas, sino por la tendencia de estos fenémenos a favorecer
procesos de aridificacién (Graham, 1999). En este contexto, es probable que muchas de las
especies se hayan originado de poblaciones de la o las especies ancestrales que quedaron
aisladas con los cambios climaticos (Wiens y Graham, 2005).

Lo anterior coincide con la hipétesis de la bomba de especies propuesta por Valentine en
1967 (citado por Stebbins, 1974). Esta hip6tesis sugiere que una especie alcanza un rango
maximo de distribucién bajo condiciones climaticas 6ptimas. Sin embargo al ocurrir cam-
bios climaticos, éstos restringen el area que puede ser ocupada por las especies y algunas
poblaciones periféricas podrian quedar aisladas. Estas poblaciones con el tiempo, podrian
extinguirse o acumular diferencias suficientes como para convertirse en especies diferentes.
Posteriormente las condiciones climaticas podrian mejorar y los rangos de estas especies
expandirse e incluso entrar en contacto entre si y con la especie ancestral. Si este proceso
de contraccién/aislamiento se repite varias veces, en un escenario como el de los cambios
climaticos del Pleistoceno, es posible que diera origen a un gran nimero de especies. Este
patrén quizas fue el que siguié el complejo Encyclia meliosma y otros grupos de organis-
mos que tienen una distribucion similar, tales como subespecies de Aphelocoma ultramarina
(Aves; McCormack et al., 2008), poblaciones de Phrynosoma orbiculare (Reptiles; Bryson
et al., 2012), el complejo Crotalus triseriatus (Reptiles; Bryson et al., 2011), peces ciclidos
de varios géneros {Hulsey et al., 2004). Muchos de estos grupos habitan en bosques de en-
cinos o pino-encino, que se contrajeron y expandieron durante estos periodos de cambios
climéticos (Graham, 1999).
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Relaciones entre la evolucion . forma y el nicho climatico

Aunque no hay una relacién cla entre la evolucién de la forma y el nicho climético (Figura
V.3), es posible que la diversificacion inicial del género haya sido promovida por cambios cli-
maticos, como se ha postulado tanto para las plantas terrestres en lo general (Fiz-Palacios
et al., 2011), como para otros grupos ~ monocotiledéneas (v.g., Cyperaceae; Escudero y
Hipp, 2013). Sin embargo, con  posterior aislamiento, también quedd abierta no sélo la
exploracién de un nuevo nicho climético, sino también la de nuevas porciones del morfoes-
pacio.

Lo anterior ayudaria a explicar la disparidad morfologica de algunas especies (v.g., E. sua-
veolens, E. pollardiana, E. atrorubens, E. oestiundii) en contraste con la similitud que existe
entre otras especies (v.g., E. meliosma, E. rzedowskiana, E. huertae, E. spatella). Es intere-
sante, que los cambios en la morfologia del labelo parecen estar mas ligados al incremento
reciente en las tasas de diversificacién que al clima. Aunque, al revisar el Cuadro V.2 se
encuentra que estas especies no son equivalentes ecolégicos, por lo que es posible que
los olinizadores disponibles en sus Abitats sean distintos y en consecuencia, esto po-
dria haber promovido la evolucién de formas distintas en cada caso. En este sentido, hay
otros otros caracteres no analizados, como el color, que podrian tener un papel importante.
Segun Strauss y Whittall (2006) Ja evolucién del color puede ser el resultado de un com-
promiso entre la proteccién, la atraccién y las caracteristicas climaticas. Lo anterior podria
ayudar a explicar el origen de algunas de : formas mas dispares (v.g., E. pollardianay E.
atrorubens).

En este sentido, los resultados de este capitulo indican que es posible que la especie an-
cestral de este grupo tuviese una amplia tolerancia climatica, aunque con fuerte tenencia
a habitar sitios estacionalmente secos. Esta especie posiblemente tuvo un labelo con 16-
bulos laterales desarrollados y  mpletamente separados del 16bulo central, es posible que
las flores tuviesen sépz . y pétalos color bronce y el labelo parciaimente tefiido de rosa o
ma nta. De esta especie ance al podrian haber derivado progresivamente los linajes de
labelo magenta que se encuentran en distintos lugares de la tierra caliente de la costa del
Pacifico (v.g., E. oestlundii, E. pollardiana).

Posteriormente estan las especies con fusion parcial de los 16bulos laterales con el i16bulo
central, de tierra caliente y bosques cac lios mixtos, como es el caso de E. meliosmay E.
rzedowskiana. Estas espec  son muy similares en forma y podrian haber sido separadas
tanto por el levantamiento del Eje Neovolcanico Transversal, como por cambios climaticos.
Una de las diferencias mas in  -tantes entre ellas es el aroma. Sin embargo, no forman un
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clado hermano. Es posible que E. meliosma haya intercambiado genes con otras especies,
como E. huertae (v.g., Soto, 2002) y esto podria explicar ta tendencia a estar separadas en
la filogenia. Entre Encyclia huertaey E. spatella, no hay diferencias climaticas (Cuadro V.1),
ni tampoco se distinguen mucho en su forma (Figura V.1 B). Sin embargo, E. spatella de
estas especies tiende a ser rupicola, con flores pequefias, mientras que E. huertae suele
ser epifita y con flores grandes. Esta diferencia es quiza lo que ayude a mantenerlas como
especies separadas en la naturaleza. Por su posicién filogenética y forma del labelo, Encyclia
halbingeriana parece ser una reversién a la forma ancestral.

Encyclia suaveolens, es un caso interesante, pues es posible que se trate de una especie
relicto, por dos razones: (i) sus flores son completamente distintas a las de este complejo,
mas bien son parecidas a las de Encyclia cordigera (Kunth) Dressler o a las de E. selligera
(Lindl.) Schitr., ambas especies no estan relacionadas entre si, ni con E. suaveolens. Por
ello es probable que las similitudes en forma se deban a una convergencia en el poliniza-
dor utilizado. En otros grupos se ha probado que puede ocurrir la evolucién de caracteres
morfolégicos similares, en grupos no relacionados, ante presiones selectivas equivalentes
(v.g., Ruber y Adams, 2001). (ii} Las plantas suelen florecer en pseudobulbos inmaduros,
algo raro al ser comparado con el resto de los miembros del complejo y del género.

Finalmente, aunque no hay una relacién clara entre la evolucién de la forma y el nicho clima-
tico, los resultados sugieren que la diversificacion del complejo podria haber sido promovida
por ambos, aunque en momentos distintos de la historia evolutiva. En un primer momento,
los cambios climaticos podrian haber favorecido el origen y expansién de la especie ances-
tral. Posteriormente, durante los periodos de aislamiento, la exploracién del morfoespacio
permitié que los linajes derivados se adaptaran a las nuevas condiciones y asi ocupasen
nuevos nichos.

CONCLUSIONES

+ La evolucién de la forma en el labeio parece seguir un modelo browniano, esto es, los
cambios tienden a ser constantes a lo largo del tiempo.

» En el complejo Encyclia meliosma se detecté que la tasa de diversificacién no es cons-
tante a lo largo del tiempo (A%2=4.275, P<0.01), sino que hacia el grupo mds derivado
(Encyclia halbingeriana, E. huertae, E. meliosma, E. rzedowskiana y E. spatella) hay
un incremento sustancial, ligado a una disminucién importante en la tasa de extincion
(r=0.00015, €=0.99 comparado con r=9.30, e=3.97 x 10706),
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+ Aunque no hay una relacion directa entre la evolucion de la forma del labelo y el nicho
climético, los resultados sugieren que la diversificacién del complejo podria haber sido
promovida por ambos, aunque en momentos distintos de Ia historia evolutiva.
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ONE, TWO, OR THREE, HOW MANY SPECIES ARE IN ENCYCLIA
DIOTA?, A MORPHOMETRIC COMPARISON?

ABSTRACT

Morphometry is the quantitative analysis of shape. In this study we used the traditional and
geometrical morphometrics approaches to determine whether populations usually treated
as Encyclia diota of Mexico and Central America constitute one or more species. Based on
place of origin, floral and vegetative characters, specimens were assigned to one of the two
proposed groups, the Mexican (MEX) and the Central American (CA). For traditional mor-
phometry we use 22 measures. Groups were explored using a linear discriminant analysis
(LDA) and compared through Hotelling's T2. For geometric morphometry the outline of three
floral segments (dorsal sepal, petal and labellum) was used. Thereafter, an eigenshape
analysis, and Goodall's F were done. The LDA suggests: (i) a sample does not correspond
to any of the groups; (ii) support the two groups. Hotelling’s T? showed no difference be-
tween groups (P>0.05), indicating that the dimensions are similar. Nevertheless, geometric
morphometry analysis suggests that the labellum and petal are different between groups (P
<0.01). Despite the similarity in dimensions, the morphometric evidence (shape), support
the idea that MEX and CA, should be recognized as species (Encyclia diota and E. insidiosa,
respectively); likewise, suggest the existence of a third different species, herein described as
E. inopinata.

Additional Keywords: comparative biology — Encyclia insidiosa — Encyclia inopinata — geo-
metric morphometry ~ traditional morphometry — systematics.

INTRODUCTION

In plant systematics, species recognition is sometimes an easy task due to the large morpho-
logical discontinuity between taxa, but at other times it is not, as species may overlap in their
distribution ranges, morphological patterns, sizes, etc. This similarity is generally stronger in
closely related species and often generates nomenclatural noise (v.g., Carnevali et al., 2009,
Cetzal-Ix and Carnevali, 2010). Nonetheless, a species, from the operational point of view,
may be regarded as such only if it is a unit morphologically, ecologically, phylogenetically,
and geographically coherent.

2Sometido al Botanical Journal of the Linnean Society el 17 de febrero de 2014
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Although modern plant systematics is still based primarily on morphological characters, the
use of the quantitative study of shape as a tool to assist in the delimitation of species is
uncommon (Jensen, 2003). Morphometry is the quantitative analysis of shape (Mitteroecker
and Gunz, 2009); traditionally this analysis focuses on studying size (traditional morphom-
etry; Slice, 2007), and m- 3 recently on the geometrical information of shape (geometric
morphometry; Zelditch et al., 2004).

Traditional morphometry is based on 2 use of measurements and angles (Slice, 2007).
This set of techniques was the first approach to the quantitative description of shape and/or
its components. However, although in lant systematics these tools can be very useful in
solving taxonomic problems, they are currently seldom used (for a more complete review
see Henderson, 2006). Geometric mor,. >metry is a set of quantitative tools that allow direct
comparisons between shapes (Zelditch et al., 2004). These tools have been developed at an
accelerated pace over the past 20 years, especially associated with increases in computing
power (Mitteroecker and Gunz, 2009). Zelditch et al. (2004) provide a detailed and accessible
introduction to the theory of this field of statistics.

The development of morphom: ¢ analy 5 tools, especially the geometric ones, has been
widely used in anthropology and zoology (Jensen, 2003), to the point that differences in
shape are not the only research topic. Currently, researchers in these disciplines are trying
to answer more complex questic  related to parallel evolution and character displacement
(v.g., Adams, 2010), morphological convergence (v.g., Serb et al,, 2011; Smith and Hen-
dricks, 2013), and quantifying phylc  ietic signal and shape homoplasy (v.g., Klingenberg
and Gidaszewski, 2010), among ott In plants, most of the research dates back to the last
decade and the topics are few, ranging from changes in proportions of plant material during
the herborization process (v.g., Volkova et al., 2010), morphological plasticity and evolution
(v.g., Jacques and Zhou, 2010; van der Niet et al., 2010; Klingenberg et al., 2012; Savriama
et al,, 2012) and a few are devoted to taxonomy (v.g., Kores et al., 1993; Shipunov and
Bateman, 2005; Volkova and Shipunov, 2007; Chemisquy et al., 2009; Conesa et al., 2012).

It is likely that botanists have had little interest in these tools because it is difficult to de-
fine points of comparison am¢  samples, the position of which should be equivalent and
unequivoc:  homologous between species (Jensen, 2003). A solution to these difficulties
could be the combined use of traditic | and geometric morphometrics: this is the approach
we employ here.

For traditional morphometry, data collection can concentrate on capturing the size of the
€ Icture using measu nents such as maximum length and width of the structure of interest;
these measurements are unambiguous, easy to collect, and not redundant. Outline can be
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used to capture the shape of structures: they can be obtained in two ways, through Fourier
analysis (Jensen, 2003) or by semi-landmarks (Monteiro et al., 2004). Although powerful,
Fourier analysis is problematic because it is not combinable with landmarks, hence the trend
is the use of semi-landmarks to describe the complex structures of shape (Monteiro et al.,
2004), as the curvature of a petal or a fish otolith. In geometric morphometrics, it is most
common the use of landmarks than semi-landmarks because the latter, rather than speaking
of biological properties, make a comparison between geometrically equivalent points (Kores
et al., 1993). However, semi-landmarks are a powerful tool for the comparison of shapes
that, when combined with landmarks, can be used to answer complex questions about the
evolution of morphospace (Chemisquy et al., 2009; Jacques and Zhou, 2010).

Encyclia diota (Lindl.) Schltr. is a species characterized by linear-oblong, relatively wide,
and coriaceous leaves, pyriform pseudobulbs, a smooth pedicellate ovary, a fractiflex inflo-
rescence with loosely arranged, leathery to fleshy-leathery, large, showy flowers, with the
lateral lobes of labellum well developed and free from the central lobe and the distal extreme
patent; the callus is glabrous and the column is straight; the sepals and petals are of variable
colors. One of the most distinctive characters of this species is that the labellum is yellow
with crimson to reddish brown lines. Encyclia diota tends to inhabit dry, seasonally deciduous
forests, from Mexico (northwestern Oaxaca) to northern Nicaragua, generally at medium to
high altitudes (600—2000 m).

Encyclia diota historically has generated disagreement on whether it represents one or more
species; some taxonomists propose the existence of two species (E. diota and E. insidiosa
(Rchb. f.) Schitr.); while others suggest it is only one (for a historical review can consult
Dressler, 1976). These discrepancies are reasonable, because depending on the origin
of the samples, two morphological groups can be recognized: (i) the Mexican group with
ocher flowers, sepals and petals very broad and fleshy-leathery, one-leaved pseudobulbs
and inflorescences tended to be slightly branched, and (ii) The Central American group, with
flowers dark chocolate brown, sepals and petals with a tendency to be comparatively narrow
and leathery, 2-3-leaved pseudobulbs, and usually highly branched inflorescences.

We use the tools of geometric and traditional morphometrics to test whether these a pri-
ori morphological groups represent objective discontinuities of shape, which could be inter-
preted as evidence of the existence of two distinct species. We use these methods with the
understanding that they are complementary approaches and its use together can enrich and
strengthen the conclusions that may be derived from the comparison.
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MATERIAL AND N._ 'HODS

Samples

A total of 44 herbarium specimens housed at AMES, AMO, CICY, F, MEXU, MO, TEFH, and
W were examined (Appendix 17). To facilitate the analysis and to test the hypothesis of the
existence of at least two species listed under the same name, and for comparative purposes,
we established two morphological groups, Mexican (MEX) and Central American (CA). Sub-
sequently, specimens were assigned to one of two groups using the following criteria: (i)

Origin of the sample (Mexico and nc n Guatemala vs. Southern Guatemala to north-
ern Nicaragua). (ii) Vegetative chara such as 1-foliated vs. 2-3-foliated pseudobulbs,
highly branched inflorescences vs. ir scences with few branches. (iii) Floral characters,

such as the consistency of the flowers (fleshy-leathery vs. leathery), segments proportions
(very wide and short to long, narrow segments), color (ocher to dark brown), among others.
In the herbarium collections we examined there was only a single one of Encyclia diota from
Guatemala.

Of the 44 specimens, 23 were assigned to group MEX, and 21 to group CA. Each specimen
was measured and a flower was re-hydrated on a two-step process: (i) placed on a commer-
cial detergent with ammonia for about 30~45 min., and then (ii) left in water for about one
hour; afterwards it was  sected. The dissection separated flower parts to make drawings
with the help of a camera lucida, and ' take measurements of the different floral segments
(Table VI.1, Figure VI.1 A-C). T n s es below 10 cm were made with a analogical
caliper, the rest with a ruler. All measurements were in centimeters. Because not all speci-
mens were complete or in good  dition (some had no leaves, the flowers were damaged,
etc.), or were only photographs, number of specimens available for each group in each
analysis was variable.

Traditional morphometry

We used 18 and 13 specimens of MEX and CA, respectively; 22 measurements were taken:
two of the vegetative part, three of the inflorescence and 17 of the flowers (Table VI.1, Figure
V1.1 A-C). One of the goals of tI  work was to verify whether size is useful to separate MEX
and CA groups. We used a prin  al component analysis (PCA, data not show) and then a
Linear Discriminant Analysis (LDA) to explore whether the set of measurements suggests a
pattern of differential size between groups. Both, PCA and LDA, are exploratory analyzes
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et al., 2004). All these functions are implemented in the R package Geomorph (Adams and
Otarola-Castillo, 2013).

However, no statistical differences are established regardiess of how similar or different the
groups may appear in a ePCA, for which the use of tests like Goodall's F is required, a
variant of Multivariate Analysis of Variance (MANQVA). This test is based on the comparison
of means using the Procrustes distances (Zelditch et al., 2004). Based on MEX and CA
groups, a Goodall's F test for each segment was performed using the R package Shapes
Dryden (2013) using 1000 bootstrap replicates with replacement for testing.

Distribution Map

To made the map, the distribution of the collections of the groups MEX and CA was plotted on
a political map enriched with ground terrain, river, and topography data using R. The shape
files and raster data used was taken from online free sources (v.g., Hijmans et al., 2013;
Patterson and Vaughn-Kelso, 2013).

RESULTS

Traditional morphometry

The Figure V1.2 shows the LDA. The first discriminant axis accumulated 58.65% of the vari-
ation, while the second axis, the 41.35% remained. In reviewing the discriminant coefficients
(data not shown), we find that those variables with the biggest differences are the maximum
width of the sepals, petals length, labellum width, apical width lateral lobe at 3/4 of the length,
and central lobe length and width. In the statistical comparison of these measurements, was
found that not all measurements were significantly different (Table VI.1). A sample initially
included in the group MEX was totally isolated from the point cloud of MEX (sample 31, tri-
angle in Figure V1.2); this sample was excluded from further analysis. However, a detailed
morphological review and comparison with other specimens (Figure VI1.3), suggests that it
represents a new species that will be formally described in the taxonomy section as En-
cyclia inopinata. The Hotelling’s T2 test suggests that the groups were similar in terms of
dimensions (P>0.05).
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Geometric morphometry

Although in the thin-plate spline (TPS; Figure V1.4), the three floral segments analyzed (dor-
sal sepal, petal and labellum), appear to have differences in shape, the statistical analysis
shows

Table VI.1. Mean and standard devii 1 of a series of measures of vegetative and

floral characters of the moi,_ olo al Jps MEX and CA. The asterisks (*) indicates

the degree of statistical significance of the v¢  bles that have the greatest weight in the
LDA, based on a mean differ ce test. NS indicates no statistical differences.

Groups

Variable MEX CA

Average (SD) Average (SD)
Leaf length (LH) 21.43(x8.15)  20.65(+7.53)
Leaf width (AH) 1.78(+0.53) 1.96(+0.44)
Inflorescence total length ) 51.05(+22.45) 61.88(+18.97)
Long of the area with flov Aflo) 23.27(£13.91) 30.66(+17.56)
Percent of the area covered with flowers (PorFlo) 42.43(£11.48) 46.94(+16.02)
Number of flowe per inflorescence (NumFlo) 19.68(+16.40) 30(+26.52)
Pedicellate ovary length (Lovario) 2.67(+0.56) 2.41(+0.54)
Maximum width sepals (A  ep)” 0.65(£0.06) 0.57(£0.08)
Sepals length (Lsep)** 1.48(+0.14) 1.61(x0.07)
Petals width at base (Abpet) 0.20(+0.04) 0.16(+0.04)
Petals maximum width (Ampet) 0.81(+0.13) 0.71(£0.12)
Petals length (Lpet)**” 1.36(+0.19) 1.52(+0.09)
Claw length (Luna) 0.39(£0.06) 0.53(+0.10)
Labeilum total length (Liab) 1.22(£0.11) 1.30(+0.08)
Lab  m total width (Alab)™® 1.41(x0.10) 1.46(£0.15)
Labellum lateral lobe length (L 0.91(+0.12) 0.82(+0.06)
Labellum lateral lobe free portion length (LIibLL) 0.54(£0.08) 0.59(£0.08)
Lat im lateral lobe width at base (AbaselL) 0.42(+0.03) 0.45(+0.05)
Labellum lateral iobe wi it 3/4 apex (AApLL)” 0.41(+0.10) 0.34(£0.05)
Labellum central lobe le (Licen)* 0.60(+0.08) 0.67(£0.07)
Labellum central lobe w (Alcen)Ns 0.68(+0.11) 0.74(£0.08)
Isthmus 0.10(+0.01) 0.11(x0.03)

that, between MEX and CA groups, only the petals and labellum have detectable differences
(Goodall's F P<0.01). The TPS of dorsal sepal (Figure Vi.4 A-C) in the MEX suggests a
tendency to be broadly oblanceolate; contrary to CA, in which the tendency is to be narrowly
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characters that make the difference between one species and another (v.g., Volkova and
Shipunov, 2007), beyond the qualitative assessments, that are useful and frequent in plant
systematics. In fact, with the use of new tools, rather than do simple comparisons of the mor-
phology, it is possible use the information to answer complex questions in macro-evolution
based on morpho-space data (Zelditch et al., 2004; Claude, 2008), which is precisely the
area in which most of taxonomic work is developed. An important point is that many of
these tools can be used using free software as R (v.g., Claude, 2008; Paradis, 2012; R Core
Team, 2013; Adams and Otarola-Castillo, 2013), making it possible to incorporate them in an
economical and efficient way to research programs. lt is time for botanists explore the avail-
able methods for comparative biology and use them extensively, as they do in other fields of
biology.

TAXONOMIC TREATMENT

This section suggests the taxonomic corrections for recognizing groups MEX and CA species
as Encyclia diota and E. insidiosa, respectively, and to propose E. inopinata as a new
species. Here is not a comprehensive taxonomic treatment for this complex of species,
but has the minimal tools necessary for identification.

Key to the species

1A Plants with 1-leaves per pseudobulb, inflorescence racemose, sepals and petals fleshy-
leathery, ocher, broadly spatulate (maximum width 0.81 +0.13 cm), usually rounded or
sub-squared towards the apex. Lateral lobes ca. 0.91 +0.12 cm long and 0.41 £ 0.10
cm width in the apical portion. Central lobe of the labellum 0.60 + 0.08 cm long, when
flattened protruding from the lateral lobes more than 1/2 of its length (usually 2/3 or
4170 - T E. diota

1B Plants with 2-3-leaves per pseudobulb, inflorescence paniculate, sepals and petals brown
or bronze, leathery, narrow-lanceolate (maximum width 0.71 & 0.12 cm). Lateral lobes
of the labelum with less than 0.82+0.06 cm long and 0.34 +0.05 cm width in the apical
portion. Central lobe of the labellum 0.66 + 0.07 cm, when flattened, protruding from
the lateral lobes, less than 1/2 times of its length (usually 1/3)..............ooiia i 2

2A Sepals and petals bronze. Petals ca. 1.7 cm long. Labellum ca. 1.1 cm width; lateral
lobes of labellum ca. 0.2 cm width in the apical portion; callus pale pink; anther white..
........................................................................... E. inopinata

117



Capituio VI

2B Sepals and petals usually brown or chocolate. Petals 1.52 + 0.09 cm long. Labellum
1.46 £ 0.15 cm width; lateral lobes of labellum ca. 0.34 + 0.05 cm width in the apical
portion; callus white, anther Yelow...........coeeiiveceiecceec e E. insidiosa

Encyclia diota (Lindl.) Schitr., Bc . Bot. Centralbl., Abt. 2 36(2): 472. 1918. Epidendrum
diotum Lindl., Edwards’s Bot. R.  29: Misc. 65. 1843. Type. GUATEMALA. S. loc., K. T.
Hartweg (Holotype: K-Lindl.). Figu V1.3 A-H.

Recognition: Encyclia diota usu: s 1(2)-leaves per pseudobulb, flowers with sepals and
petals ocher-yellow to ocher-orange, fleshy-leathery, labellum yellow with crimson lines, with
well-defined lateral lobes and the central lobe separated by clear sinuses, inflorescence race-
mose with a fractiflex rachis (Figure V1.3 A—H).

Distribution and ecology. Encyclia diota is located in the Mexican states of Chiapas and Oax-
aca and in northern Guatemala. This species grows in scrub oak forests, tropical deciduous
forest, pine-oak forests, and although it is generally associated with dry forest, it has also
been reported in cloud forest between 800-1700 m. Usually grows as an epiphyte, although
it has also been reported as litophyte. it oms between March and July (Figure V..6).

Encyclia inopinata Leopardi & Carnevali, sp. nov. Type: MEXICO. Oaxaca: Mpio. San-
tiago de Yosondua, ca. 4 km ¢« ;pués de Santiago de Yosondua por la via a Yerba Santa,
17/X1/2009, G. Carnevali y C. Leopardi 7464 (Holotype, CICY; isotype AMES). Figure V1.3
L-T.

Diagnosis: Encyclia inopinata is similar to Encyclia diota and Encyclia insidiosa. From En-
cyclia diota is easily distinguist by its robust plants with 2-3 leaves by pseudobulb and
by its flowers with more narrower 1d larger segments; as well as, by its labellum with very
narrow lateral lobes. From Encyclia insidiosa is easily distinguished by the form and the
green-bronze color of the floral segments, the pale pink calius and the cream white anther.

Description. Epiphytic herb, 30—42 cm tall, up to 80-90 cm including the inflorescence. Rhi-
zome short, and fibrous. Pseudobulbds 5.0-8.0 x 3.9-4.5 cm, clustered, ovoid to pyriform,
apically 2-3-leaved, green and smooth when young, some times stained of maroon or pur-
ple, and covered with papery sheaths that then defibred to disappear. Leaves 34-38 x
2.8-3.5 cm, linear-oblong to oblong-ligulate, subacute, coriaceous, conduplicate at the base,
dark green to purple tinged with central nerve marked mainly on abaxial face. Inflores-
cence 60-90 cm long, terminal, erect, racemose or paniculated, when panicles with 3—5
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branches of 2.6—11 cm long, each branch with 3-8 flowers, the overall inflorescence has
10-50 flowers, between 60-80% of the inflorescence is covered with flowers; peduncle slen-
der but strong, smooth, usually green, covered with appressed sheaths of 0.9-1.4 cm long,
that become smaller toward the apex; bracts inconspicuous, triangular of 0.2-0.5 cm long.
Flowers resupinate, showy, 3.0-3.4 cm of diameter (between the tips of the petals); perianth
segments leathery, bronze-green sepals and petals with purple markings, veins marked with
dark purple lines; labellum green towards the base and yellow to the apex, with reddish-
brown lines, the central lobe with well developed keels that reach the apex, of these the most
conspicuous is the central one, lateral lobes with reddish brown lines that extend almost to
the apex, lateral lobes free of the central lobe, pale pink callus; column creamy white with
reddish-brown spots and lines; sepals similar, oblanceolate, usually acute to acuminate, the
laterals oblique, dorsal sepal 1.7-1.9 x 0.60-0.65 cm, lateral sepals 1.7-1.9 x 0.60-0.65
cm; petals 1.65-1.73 x 0.57-0.60 cm, obovate-spatulate, with a conspicuous claw towards
the base of 0.64-0.68 x 0.10-0.16 cm, acute to acuminate. Labellum 1.25-1.35 x 0.9-1.1
cm, 3-lobulate, free of the column except at the base, central lobe 0.5-0.7 x 0.6-0.8 cm,
ovate, shortly acuminate; lateral lobes 0.80-0.90 cm long, 0.17-0.20 cm of width in the mid-
die portion and 0.4-0.5 cm of width in the portion that lies between the base of the labellum
and which separates within the central lobe, oblong, rounded towards the apex, separated of
the central lobe by a sinus of ca. 0.1 cm width; in natural position lateral lobes are reflexed at
the apex, and embrace the column; callus 0.45-0.49 x 0.24-0.28 cm, sub-rhombic, hirsute,
consisting of two keels separated by a conspicuous sulcus, which widens slightly and forms
a fovea, these keels converge towards the apex of the callus extending into the blade of the
central lobe of the labellum as a keel that reaches the apex. Column 0.6-0.7 x 0.2-0.3 cm,
semi-cylindrical, straight, ventral outline slightly clavate, wingless; anther 0.18-0.22 x 0.18—
0.22 cm, white; pollinia 4, yellow, separated into groups of two, yellow caudicles; stigmatic
surface 0.23-0.29 x 0.19-0.24 cm, subquadrate; rostellum 0.060-0.064 x 0.149-0.153 cm,
perpendicular semicircular; pedicellate ovary 1.3-1.7 cm long, smooth. Capsule not seen
(Figure VL.3 L-T).

Discussion. Encyclia inopinata is related to E. diota and E. insidiosa. From Encyclia diota is
distinguished by its more robust plants with 2-3 leaves and its flowers with long and narrow
segments, and the labellum with narrow lateral lobes. Encyclia inopinata is distinguished of
E. insidiosa by the shape of the segments of the tan green flowers, the pale pink callus and
the white anther.

Recognition: Encyclia inopinata has pseudobulbs usually 2-3-foliate, flowers with green
tanned sepals and petals, leathery, labellum green toward the base and yellow to apex,
with reddish brown lines, the lateral lobes well defined and very narrow, the central lobe
separated from the lateral lobes by clear sinuses, white anther. (Figure V1.3 L-T).
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Distribution and ecology: Encyclia inopinata has been reported only for northwestern Oaxaca
near the border with Guerrero in deciduous forest, ca. 1200 m (Figure V1.6). It usually grows
as litc  yte. This species is rare. blooms between March and July.

Eponymy: “Inopinata” from the Latin inopinatus, means unexpected, and refers to the sur-
prise that we feel when we see it in bloom and discover that it was an undescribed species.

Encyclia insidiosa (Lindl.) Schitr., Repert. Spec. Nov. Regni Veg. Beih. 7: 254. 1920.
Epidendrum insidiosum Rchb. f., Linnaea 41: 80. 1877. Type: S. loc., 1876, William Bull &
Sons ex hort. J. Day (W!, lotipo). Figure V1.3 I-K.

Recognition: Encyclia insidiosa has pseudobulbs usually 2-3-foliate, flowers with sepals and
petals coffee to chocolate, leatt y, labellum yellow with crimson lines; the lateral lobes are
well-defined; the lateral lobes and central lobes are separated by clear sinuses, the rachis is
fractifiexe.

Distribution and ecology. Encyclia insidiosa is found from southern Guatemala and El Sal-
vador to northern Nicaragua, in pine, pine-oak and deciduous forest, between 700-1300 m.
Usually grows as an epiphyte, althoi 1 it has also been reported as litophyte. It blooms
between March and August (Figure VI.6).

CONCLUSIONS

After analyzing the current circumscri  in of Encyclia diota, our results suggest that it en-
compasses three species: Encyclia diota, E. insidiosa, and E. inopinata. The three species
can be recognized using morphologi  and biogeographical characters. It was interesting
to explore the synergy that exists between traditional and geometric morphometrics that re-
vealed different and complementary aspects of the analyzed samples.

The description of shapes is an important part of systematic botany and geometric mor-
phometry can be useful to identify and characterize those patterns that are sometimes hard
to describe using qualitative variables. We think that quantitative tools of comparative biology
can help taxonomic work and s uid be part of more traditional research.
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TRATAMIENTO TAXONOMICO

Encyclia Hook., Bot. Mag. 55: pl. 2831. 1828. TIPO: Encyclia viridiflora Hook., Bot. Mag.
55: pl. 2831. 1828.

Hierbas epifitas o litéfitas, raro subterrestres. Rizoma grueso y fioroso. Pseudobulbos ge-
neralmente agregados, aunque también pueden estar espaciados, ovoides hasta piriformes,
usualmente en el apice con 2 hojas, aunque pueden tener 1-3 6 mas, cuando jévenes li-
sos y cubiertos con vainas papiraceas que luego se desfibran hasta desaparecer. Algunas
veces estas vainas pueden tener una lamina incipiente, cuando esto ocurre la lamina esta
articulada con la vaina. Hojas desde lineares hasta elipticas, aunque con mas frecuencia
linear-oblongas a oblongo-liguladas, sub-agudas, coriaceas, conduplicadas en la base con
el nervio central marcado principalmente en la cara abaxial; usualmente articuladas con
una vaina incipiente. Inflorescencia terminal, erecta o arqueada, paniculada o racemosa,
pauci- hasta multiflora, de crecimiento generalmente determinado o continuo en al menos
una especie, pedunculos lisos o verrugosos, raquis recto o fractiflexo. Flores hermafroditas,
usualmente resupinadas, generalmente vistosas; segmentos del perianto carnoso-coriaceos
hasta membranéceos; patentes hasta campanulados. El perianto varia en color desde verde
o blanco hasta rosa o naranja opaco. Labelo generalmente 3-lobulado, I6bulo central bien
desarrollado, los lébulos laterales pueden o no estar fusionados al 1bulo central y usual-
mente envuelven a la columna. Callo glabro, hirsuto o tomentoso, conspicuo, ubicado en la
zona que separa los I6bulos laterales del I6bulo central; una de las formas més comunes es
subrémbico, formado por dos quillas separadas por un surco conspicuo, que se ensancha
un poco y forma una fovea, estas quillas confluyen hacia el dpice del callo extendiéndose
en el limbo del I6bulo central del labelo, como una o tres quillas que llegan hasta el apice;
el callo puede ser blanco, rosa, verde, etc. Columna recta o arqueada de diferentes formas,
sin pie, paralela al labelo, con o sin un par de estelidios (alas) a los lados del estigma, pa-
ralela al labelo; en algunas especies los estelidios son encorvados y sus apices “calzan”
debajo del istmo del labelo, necesitadndose cierta presion para separar el labelo de la colum-
na. Antera operculada, incumbente, 2-locular, variando en color desde blanca hasta negra,
aunque el color mas frecuente es amarillo, clinandro 3-dentado, polinios 4, en grupos de
2, amarillos, subreniformes con caudiculas amarillas, rostelo transversal perpendicular a la
columna, estigma ventral obcordado hasta subcuadrandular.

Encyclia es un género de distribucién neotropical, que se encuentra desde Florida en Es-
tados Unidos de América hasta el norte de Argentina; preferentemente en ecosistemas es-
tacionalmente secos, en altitudes inferiores a los 1200 m, aunque algunas especies llegan
hasta alrededor de los 2500 m (van den Berg y Carnevali, 2005).
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Debido a razones de tiempo, logisticas, entre otras, no es posible abordar a Encyclia en toda
su area de distribucién. Por ello, este estudio se restringe a una seleccién de grupos mono-
filéticos en los que la mayoria de las especies esté en el drea definida por Rzedowski (1991)
como Megameéxico Ill. Esta regiér ogeografica comprende a todo el territorio de los Esta-
dos Unidos Mexicanos e | luye hacia el norte las porciones de los desiertos de Chihuahua,
Sonora y Tamaulipas que estan en los _tados Unidos de América; mientras que, hacia el
sur incluye al territorio de Belice, nduras, Guatemala, Ef Salvador y el norte de Nicaragua.
No obstante, aunque por las razones expuestas aqui no se examina la taxonomia de todo el
género, se puede agregar el siguiente comentario.

El presente esfuerzo es parte de un  )yecto de colaboracién con el Dr. Cassio van den
Berg (Universidade Estadual de Feira de Santana, Brasil). En este sentido, su equipo esta
trabajando para elucidar las relaciones de las Encyclia de Brasil y nosotros las de México
y Centroamérica. La unién eventual de los datos de ambos grupos va a permitir estimar
una aproximacioén a la filogenia « Encyclia en toda su distribucién geogréfica, y tal vez
establecer una clasificacién interna la que, como se menciona en el capitulo 11, dej6é de existir
luego de la segregacion de los géneros Amoana Leopardi & Carnevali, Euchile (Dressler &
G.E. Pollard) Withner, Oestlundia W.E. Higgins y Prosthechea Knowles & Westc., sin que
ninguna otra haya sido propuestz asta el dia de hoy.

En el capitulo lll se detecté que en Megaméxico confluyen varios linajes de Encyclia, algu-
nos de ellos endémicos, otros se extienden hacia Suramérica y/o el Caribe; este mosaico
es especialmente claro en la vertiente del Atlantico. Los linajes endémicos de México se
dividen en tres grandes clados (Cuadro VII.1): (i) el “Basal”, conformado por el complejo
Encyclia microbulbon. Debido a que este primer clado es filogenéticamente muy distante y
morfolégicamente muy diferente del resto de las Encyclia de Megaméxico, se decidid ex-
cluirlo de este tratamiento. (ii) El clado “mesoamericano”, conformado por los complejos E.
candollei, E. hanburyi y probablemente el complejo E. diota. A pesar de la posicion filoge-
nética contrastante sugerida p las regiones de ADN nuclear y de cloroplasto exploradas
para el complejo E. diota; las secuencias ¢ cloroplasto apoyan la inclusion de éste del clado
mesoamericano. Asf mismo, la insercién de este complejo dentro del clado mesoamericano
es también apoyada por evidencia morfolégica (ovario liso y ausencia de estelidios en la
columna) y biogeografica. (iii) E! - upo “Costa Pacifica de Megaméxico”.

El grupo “Costa Pacifica de Megaméxico”, se divide en dos complejos de especies: E. me-
liosmay E. adenocarpon. El primer complejo es incluido en el tratamiento taxonémico debido
a que existe coherencia filogenética, morfologica y biogeogréfica que permite analizarlo en
conjunto con el clado “mesoamericano”. El complejo Encyclia adenocarpon se excluye por
ser filogenéticamente inconsistente. Esto es, con evidencia nuclear podria ser considerado
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Cuadro VII.1. Clados de Encyclia endémicos de Megaméxico Ill, complejos de especies y algunos caracteres distintivos.

Clado

Complejo

Especies

Algunos caracteres morfoldgicos distintivos

Basal*

Mesoamericano?

Costa Pacifica
de Megaméxico

E. microbulbon

E. candollei

E. hanburyi

E. diotat

E. meliosmat

E. adenocarpon’

E. adenocaula, E. kennedyi, E. lorata,

E. tuerckheimii, E. microbulbon.

E. calderoniae, E. candollei, E.
incumbens.

E. chiapasensis, E. hanburyi, E.
selligera.

E. diota, E. inopinata, E. insidiosa.

E. aenicta, E. atrorubens, E.
contrerasii, E. halbingeriana, E.
huertae, E. meliosma, E. oestlundi,
E. pollardiana, E. rzedowskiana, E.
spatella, E. suaveolens.

E. adenocarpon, E. nizandensis, E.
papillosa, E. trachycarpa.

Ovario pedicelado verrugoso. Lébulo central del labelo
alargado. Columna con o sin estelidios. Antera colorea-
da de rojo.

Ovario pedicelado liso. Labelo con Iébulos laterales fu-
sionados con el [6bulo central. Callo hirsuto. Columna
arqueado-incurvada, sin estelidios.

Ovario pedicelado liso. Lébulos laterales del labelo
desarrollados, libres del I6bulo central. Calio glabro.
Columna sin estelidios. Antera amarilla.

Ragquis fractiflexo. Ovario pedicelado liso. Labelo amari-
llo con lineas carmesi, I6bulos laterales libres del 16bulo
central. Callo glabro. Columna sin estelidios.
Pseudobulbos de contorno discoidal. Ovario pedicelado
liso. Callo hirsuto. Columna sin estelidios.

Hojas linear oblongas. Pseudobulbos cénicos. Ovario
pedicelado verrugoso. Labelo con tendencia a la re-
duccion de los I6bulos laterales. Callo liso, bajo, ancho,
trunco en la base. Columna clavada con margenes en-
sanchados, sin estelidios obvios.

*Se excluye del tratamiento por estar muy lejanamente relacionado con las otras especies de Megaméxico.

tIncluidos en el tratamiento taxonémico.

tIncluido en el tratamiento taxondmico porque que la morfologia y la biogeografia apoyan su anidamiento en el clado mesoamericano.
$Excluido del tratamiento taxonémico porque la morfologia no sustenta su inclusién en el clado Costa Pacifica de Megaméxico.
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parte de “Costa Pacifica de Megaméxico”, pero con la evidencia de cloroplasto facilmente
podria ser incluido en el clado “Basal”. Aunado a esto, el andlisis morfoldgico sugiere que es
completamente distinto al resto de 5 especies consideradas, tanto en el clado “mesoameri-
cano” como en el “Costa Pacifica de Megaméxico”. De hecho hay caracteres como el ovario
pedicelado verrugoso y las hojas linear-oblongas, rigido-coriaceas, la tendencia a preferir
habitats xéricos, entre otros, que  jieren que es més afin al clado “Basal” (Cuadro VII.1).

Encyclia nematocaulon, no se incluye en ninguno de los complejos de especies porque no
es filogenética, morfoldgica o biogeograficamente consistente con ninguno de los grupos
propi itos. De hecho, la informacién de nicleo sugiere que es afin a las Encyclia de la
Costa Pacifica de Megaméxico, la evidencia de cloroplasto apunta a que podria estar rela-
cionada con las Encyclia del Caribe. Biogeograficamente, esta especie se encuentra en la
vertiente del Atlantico de Megaméxico e in  iso llega hasta algunas islas del Caribe, como
Cuba. Sin embargo, esta distribucién no necesariamente debe interpretarse como evidencia
de que este linaje este relacionado con las Encyclia del Caribe. Por otro lado, morfolégica-
mente guarda ciertas afinidades con los complejos Encyclia microbulbon y E. adenocarpon,
como el ovario verrugoso y la ausencia de estelidios en la columna. A la vez caracteres como
la forma de los I6bulos laterales, la pubescencia en el callo, entre otros, hacen que no sea
posible relacionarla de manera clara con alguno de estos complejos. Encyclia nematocaulon
es evolutivamente una especie interesante, pero debido a lo ambiguo de sus relaciones, a
la luz de todas las evidencias utilizadas aqui, se prefiri6 excluirla del tratamiento.

Las especies del clado mesoamericano y s de Costa Pacifica de Megaméxico (complejo
Encyclia meliosma), comparten 1 serie de caracteres, algunos ya mencionados para el
complejo Encyclia diotay en el Cuadro V 1, a los que habria que agregar el callo hirsuto
{(complejos E. candolleiy E. m« sma) y la preferencia por habitats similares. A continuacion
se describen los complejos que se abordaran en este tratamiento taxonémico:

Complejo Encyclia candollei: Se caracteriza por hojas linear-oblongas, relativamente cortas
y anchas, coridceas. Pseudobulibos piriformes. Ovario pedicelado liso. Labelo con una
fuerte tendencia a la fusién de los I6bulos laterales con el central. Lo mas distintivo
de este grupo la tendencia del labelo a doblarse adquiriendo una forma campanulado-
flabelada, en posicion natural. También son distintivos de este complejo el callo hirsuto
(caracter compartido con  complejo E. meliosma) y la columna arqueado-incurvada
hacia el 4pice. Las espec  de este aje habitan bosques nublados, generaimente a
altitudes medias a elevadas (800-2300 m), tanto de la vertiente del Pacifico como de
la vertiente del Atlantico  Megaméxico, aunque son mas frecuentes en la primera
(Figura VIL.7). Para espet  incluidas consulte Cuadro VIL.1.
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Complejo Encyclia diota: Se caracteriza por hojas linear-oblongas, relativamente anchas,
coridceas. Pseudobulbos piriformes. Ovario pedicelado liso. Inflorescencia fractiflexa.
Flores laxamente dispuestas en la inflorescencia, coridceas hasta carnosas-coriaceas,
grandes, vistosas; l6bulos laterales del labelo bien desarrollados y libres del I6bulo
central, con el extremo apical patente. Callo con tendencia a ser glabro. Columna
recta. Los sépalos y pétalos de este complejo son de colores variables; sin embargo,
un caracter comdn y muy marcado es que el labelo es amarillo con lineas carmesi a
marrdn rojizo. Este linaje tiende a habitar bosques caducifolios desde el noroeste de
Oaxaca hasta el norte de Nicaragua (Figura VII.15), generalmente a altitudes medias
a elevadas (600-2000 m). Para especies incluidas consulte Cuadro VII.1.

Complejo Encyclia hanburyi: Se caracteriza por hojas linear-oblongas, relativamente an-
chas, coridceas. Pseudobulbos piriformes. Ovario pedicelado liso. Flores laxamente
dispuestas en la inflorescencia, coridceas hasta carnoso-coridceas, grandes o relati-
vamente pequefias (E. chiapasensis), vistosas; los I6bulos laterales del labelo estan
bien desarrollados y son libres del 16bulo central. Callo glabro. Columna recta. Este
linaje tiende a habitar bosques caducifolios, fundamentalmente al sureste del Istmo de
Tehuantepec (600-1200 m) y llega hasta el norte de Nicaragua (Figura VII.11). Para
especies incluidas consulte Cuadro Vil.1.

Complejo Encyclia meliosma: Las hojas son relativamente largas y anchas, coriaceas. Pseu-
dobulbos de contorno discoidal, lateralmente algo aplanados. Ovario pedicelado liso.
Hay dos tendencias claras en el labelo de este grupo. Una es a la fusién parcial de
los l6bulos laterales del labelo con el I6bulo central. La segunda tendencia es a una
reduccién considerable en los l6bulos laterales. Callo hirsuto. Columna recta, a veces
algo arqueada y sin estelidios. En general, estas especies estan restringidas a bos-
ques humedos o estacionalmente secos de la vertiente del Pacifico de Megaméxico
(desde el norte de Oaxaca hasta Jalisco) a elevaciones de (0-) 500-1500 (-2400) m.
Para especies incluidas consulte Cuadro VIi.1.

METODOLOGIA

Estudio morfolégico

Para cada especie se elaboré una ficha basada en informacién de literatura, herbario y
material vivo, cuando este estaba disponible. Las medidas presentadas se basan en material
de herbario, excepto en aquellos casos en los que se indica lo contrario. Los herbarios de
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los que se revisé material de forma directa para este estudio son: AMES, AMO, CAY, CICY,
CIQR, ENCB, F, FCME, IBUG, B, JBL, MEXU, MO, NY, OAX, QMEX, SERO, UAMIZ,
UCAM, USF, TEFH, VEN, XAL. El material revisado a través de fotos corresponde a los
herbarios en linea: K, G, P, RENZ,

La medidas recopiladas para cada espécimen en cada uno de los érganos se presentan en
el Cuadro VII.2 y graficamente en la Figura VII.1. Las férmulas utilizadas para el calculo de
proporciones 0 porcentajes estan incluidas en el Cuadro VII.2. Los caracteres ecolégicos
se 0 vieron de la informacién en las iquetas y de las colectas de campo realizadas por
este grupo de investigacion entre 2009 y 2013 en diferentes lugares de México. El area
de distribucién propuesta se basa exclusivamente en el material de herbario revisado que
fue posible ubicar geograficame. ._. Los e ecimenes fueron georeferenciados con ayuda
del mapa digital de México v. 5.0 (INEGI, 2013). Los mapas fueron elaborados en R (R
Core Team, 2013). En el caso de los pares de especies Encyclia huertae-E. spatellay E.
meliosma-E. rzedowskiana se hizo una ¢ paracion morfométrica utilizando los datos y
metodologia del capitulo V.

Evaluacion del estado de conservacion

Se evalud utilizando los lineamientos propuestos para Listas Rojas de la IUCN (2012). De-
bido a que la mayor cantidad de itos proviene de material herborizado, en la evaluacion
se emplearon los criterios sugeridos g Willis et al. (2003): “Area de Distribucién” (EQQ) y
“Area Ocupada” (AOO). Ambos criterios es 1 incorporados en el software GeoCAT (Bach-
man et al., 2011). Para minimizar el contraste entre las categorias propuestas por los cri-
terios EOO y AOQ, no se utilizé el tamafio de celda sugerido por la [UCN (2 km); sino uno
definido acorde al criterio propuesto por Willis et al. (2003). Este consiste en calcular la ma-
xima distancia entre dos de los puntos del poligono de EQO vy dividir este valor entre diez.
Este criterio es el equivalente a la opcién auto-value de GeoCAT. El tamafio de celda es
un valor requerido por el AOO. En aquellos casos en que las categorias sugeridas por el
EOO y el AOO no son iguales, se asigné aquella que indique el mayor riesgo de extincion.
Dado el carécter de los datos, las evaluaciones de conservacion presentadas deben ser
consideradas como preliminares.
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Cuadro Vil.2. Medidas y férmulas utilizadas en este estudio.

Organo Medida Abreviacion  Definicion/formula
en Figura
Vil

Pseudobulbos Largo Ib De la base al punto de articulacién con la hoja.
Pseudobulbos  Ancho ab En su dimensién mas ancha.
Hoja Ancho ah En su punto mas ancho.
Hoja Largo Ih Desde el punto de articulacién al apice.
Hoja Numero —_ Ndmero de hojas en el mismo pseudobulbo.
Inflorescencia  Largo area sin fast Figura Vil.1.

flores
Inflorescencia  Largo area con lact Figura VIi.1.

flores
Inflorescencia  Largo total — LT = /asf + lacf.
Inflorescencia % cubierto por - %CInf = 100},

flores
Inflorescencia  Longitud vainas — Longitud total vainas del raquis.
Inflorescencia  Longitud bracteas  — Longitud total bracteas.
Flor Diametro — Entre los apices de los pétalos.
Flor (sépalos)  Largo sépalo Isd Figura VII.1.

dorsal
Flor (sépalos)  Ancho sépalo asd Figura VIL.1.

dorsal
Flor (sépalos)  Largo sépalo Isl Figura VIl.1.

lateral
Flor (sépalos)  Ancho sépalo asl Figura Vil.1.

lateral
Flor (pétalos) Largo pétalo Ip Figura VII.1.
Flor {pétalos)  Ancho pétalo ap Figura VII.1.

....continua en la préxima pagina

lIA oinudeD












Capitulo VII

2b

. Columna recta, o si arqueada hacia la mitad, no en el apice, l6bulos laterales del la-
belo unidos o no al l6bulo central, labelo en posicién natural distinto de flabelado-
campanulado, de hecho I6bulo central puede estar aplanado, ensiforme, reduplicado,
BNtre OtraS fOTMAS ... i e e e e 5

3a. Sépalos y pétalos verde-amarillento a blanquecinos, labelo verrugoso. Raquis con cica-

trices prominentes al caer lasfiores................cooiiiiiiiiii. E. incumbens
3b. Sépalos y pétalos ocres hasta café, labelo con quillas, liso, pero no verrugoso. Raquis
sin cicatrices prominentes al caerlasflores...........c.cooiiiiiiiiiiiiiiiinnn., 4
4a. Pseudobulbos 1-foliados, con sépalos y pétalos café a chocolate, labelo mas largo que
ancho, amarillento sin nervios tefidos de café o magenta, con idébulos laterales an-
gostos (0.1-0.3 cm), separados del I6bulo central por senos claros. . .E. calderoniae
4b. Pseudobulbos 2-foliados, con sépalos y pétalos ocres a café, pero nunca color chocolate,
labelo tan largo como ancho, blanco hasta blanco amarillento, con nervios tefidos
de magenta, con I6bulos laterales anchos (0.2-0.4 cm), parcialmente a totalmente
unidos alldbulo central . ...t i e E. candollei
5a. Lébulos laterales del labelo parcialmente unidos al Iébulo central.................. ... 6
5b. Lébulos laterales del labelo completamente libres del I6bulo central ................... 9
6a. Loébulo central redondeado hacia el apice, usualmente blanco; antera amarilla ........ 7
6b. Lobulo central agudo a acuminado hacia el 4pice, usualmente verde a verde verde pali-
do; antera blanca ablanco cremoso. ... 8
7a. Lébulo central de labelo obovado, de <1.4 cm de largo. Epifita................ E. spatella

7b. Lébulo central transversalmente eliptico, de >1.5 cm de largo. Usualmente rupicola

8a.

8b

........................................................................... E. huertae

En el labelo aplanado I6bulos laterales traslapados con el Iébulo central. Epifita seivas
estacionales o en sabanas con pinos por debajo de 800 m. Flores sin aroma...............
.................................................................... E. rzedowskiana

. En el labelo aplanado I6bulos laterales no traslapados con el Iébulo central. Epifita en
bosques de encinos por encima de los 900 m. Flores con aroma dulce....E. meliosma
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9a. Labelo con I6bulos laterales dentiformes (<0.4 cmlargo)..........cocvvvvvveeeennnnn. 10

9b. Labelo con |6bulos laterales longos, pandurados, entre otras formas, pero nunca den-
L1600 T= - 11

10a. Lébulo central del labelo suborbic ar, redondeado, tefido de amarillo crema, de <0.7
cm largo. Hojas con mar: hialino ..o E. contrerasii

10b. L6bulo central del labelo subcuadrado, emarginado, fuertemente tefiido de magenta,

>0.8 cm largo. Hojas sinmargen hialino .........................o..l. E. pollardiana
11a. Lobulo central del labelo elij o asubcuadrado.............c.cooviinn.t E. selligera
11b. Lébulo central del labelo ovado, s »rbicular a transversalmente eliptico ........... 12
12a. Lébulo central del labelo suborbicular a transversalmente eliptico................... 13
12b. Lébulo central dellabeloovado. ..o 14

13a. Labelo >1.7 cm largo. Lébulo central >0.9 cm largo. Lébulos laterales del labelo pandu-
rados, no falcados. Labelo color rosa pélido a magenta, sin nervios marcados..............
........................................................................... E. hanburyi

13b. Labelo <1.6 cm largo. Lébulo central <0.8 cm largo. Lébulos laterales del labelo oblon-
gos, falcados. Labelo color blanco con nervios marcados de magenta..... E. aenicta

14a. Inflorescencias >150 cm largo. Raquis aspero. Flores sucesivas....... E. chiapasensis
14b. ir rescencias <130 cm largo. Raquis liso. Flores abriendo casi simultaneamente. . 15

15a. Lébulo central, al ser aplanado, sobresaliendo de los laterales en menos de 1/3 de
su longitud. Perianto plrpura oscuro (seco se ve negro), labelo magenta sin nervios
34T o1= [ 1= E. atrorubens

15b. Lébulo central, al ser aplanado, sobresaliendo de los l6bulos laterales en al menos
1/2 de su longitud. Perianto ocre a bronce. Labelo amarillo con nervios marcados de
carmesi 0 morado PANAO. ... ...ourrin i e 16

16a. Sépalos y pétalos carnoso-coridceos, pétalos espatulados, la porcién mas ancha puede
llegar a ser subcuadrada, color ocre a café. Callo glabro. Pseudobulbos usualmente
1R {0117 T [0 S E. diota
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16b. Sépalos y pétalos coridceos, pétalos oblanceoladas, color café a bronce. Callo hirsuto.
Pseudobulbos 2—3-f0liados . ........coivii e 17

17a. Sépalos y pétalos bronce. Labelo blanco verdoso fuertemente tefiido de rosado o ma-
genta. Plantas de México (Michoacan o GUerrero) .............coeeeerevninennn... 18

17b. Sépalos y pétalos chocolate a bronce. Labelo amarillo a blanco amarillento, con nervios
tefiidos de magenta. Plantas de México (Oaxaca), Guatemala, Honduras, Nicaragua
O Bl Salvador ...t 19

18a. Inflorescencias multifioras; cuando ramificadas, ramas de >9 cm de largo, con >6 flores.
Lébulos laterales del labelo <0.5 cm largo y <0.3 cm de ancho en la porcién basal.
Lébulo central del labelo en posicién natural fuertemente reduplicados, al punto que
los margenes derecho e izquierdo del I6bulo se tocan. Plantas de Guerrero (México).
e e e e e et E. oestlundii

18b. Inflorescencias paucifloras; cuando ramificadas, ramas <7 cm de largo, con <5 flores.
Lébulos laterales del labelo >0.6 cm largo y >0.4 cm de ancho en fa porcién basal.
Lébulo central de labelo en posicion natural ligeramente reduplicado, los méargenes
derecho e izquierdo del I6bulo no se tocan. Plantas de Michoacan (México)..............
........................................................................ E. halbingeriana

19a. Sépalos y pétalos bronce. Pétalos ca. 1.7 cm de largo. Labelo ca. 1.1 cm de ancho;
I6bulos laterales del labelo ca. 0.2 cm de ancho en el extremo apical; callo rosa
palido. Antera blanca. Plantas de México (Oaxaca)...........cocvvvnnn E. inopinata

19b. Sépalos y pétalos usuaimente café o chocolate. Pétalos 1.52+0.09 cm de largo. Labelo
1.46 + 0.15 cm de ancho; l6bulos laterales del labelo ca. 0.34 + 0.05 cm de ancho
en la porcién apical; callo blanco. Antera amarilla. Plantas de Guatemala, Honduras
Nicaragua o Bl Salvador ..o i E. insidiosa

DESCRIPCIONES

Encyclia aenicta Dressler & G.E. Pollard, Phytologia 21: 438. 1971. TIPO: MEXICO. Naya-
rit: near Jalcocotan, VI 1952, E. Yale Dawson s.n. (US[00093852]!, holotipo; MO[1785927]!,
isotipo). Figura Vil.2.

Hierba epifita, 35 cm alto sin la inflorescencia; hasta 110 cm incluyendo la inflorescencia.
Rizoma grueso y fibroso. Pseudobulbos agregados, (2.80-)3.8-7.3 x 1.3-3.5 cm, ovoi-
des hasta piriformes, apicalmente con 1-3 hojas, usualmente con 2, cuando jévenes, ver-
des, lisos y cubiertos con vainas papiraceas que luego se desfibran hasta desaparecer; al
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envejecer son ligeramente arrugados. Hojas 15-30 x 1.6-3.2 c¢m, linear-oblongas hasta
subelipticas, subagudas, coriaceas, conduplicadas en la base, verde oscuro, con el nervio
central marcado principalmente en la cara abaxial. Inflorescencia 38—112 cm largo, termi-
nal, erecta, paniculada o racemosa, con 0-6 ramas de 4-12(-28) c¢m largo, cada rama con
3-6(—10) flores; globalmente con aproximadamente 5-45(-70) flores; entre 27-60 % de la
inflorescencia corresponden al area fértil; pedinculo delgado pero fuerte, liso, usualmen-
te teflido de purpura, aunque puede ser verde, cubierto con vainas tubulares, adpresas,
inconspicuas de 0.5-1.5 cm largo, que se hacen mas pequefas hacia el apice; bracteas
inconspicuas, triangulares, papiraceas, agudas hacia el apice, de 0.1-0.4 cm largo. Flores
resupinadas, vistosas, 2.8~3.5 cm de didmetro (entre las puntas de los pétalos); segmentos
del perianto coriaceos; sépalos y pétalos tenidos de café, verdes hacia la base, margenes
angostamente delineados de color verde claro; labelo blanco hasta verde palido en la base,
con rayas purpura a carmesi, el Iébuio central con 3 quillas desarrolladas que llegan casi
hasta el apice, de éstas la central es la mas conspicua y la Unica que parte como una pro-
longacion del callo; 16bulos laterales libres del [6bulo central, con nervios tefiidos de café,
esto se hace progresivamente mas intenso a medida que se aleja del callo; callo blanco,
hirsuto; columna verde hacia labasey adualmente se hace blanca hacia el apice, en toda
su longitud con manchas plrpura que son mas notables hacia los lados; sépalos simila-
res, oblanceolados, obtusos hasta anchamente agudos, los laterales ligeramente oblicuos,
sépalo dorsal 1.4-2.0 x 0.4-0.6(-0.8) cm, sépalos laterales 1.4-1.6(-2.0) x 0.3-0.6 cm;
pétalos 1.4—1.9 x 0.4-0.7(-0.9) cm, ear-oblanceolados a oblanceolados, con una ufia
conspicua hacia la base de (0.3-)0.6-1.0 x 0.1-0.2 cm, agudos. Labelo 1.1-1.5(~1.7) x
1.1-1.4 cm, 3-lobulado, libre de  columna excepto en la base, I6bulo central 0.6-0.8 x
0.7-1.1 cm, ovado, transversaimente subeliptico, redondeado; !6bulos laterales 0.6~0.8 cm
de largo, 0.1-0.3 cm ancho en la porcién media y 0.4-0.5 cm de ancho en la porcién que
esta entre la base del labelo y el seno que lo separa del I6bulo central, oblongos, ligera-
mente falcados hacia el apice, usualmente separados del I6bulo central por un seno de ca.
0.1 cm de ancho; en posicidn natura s I6bulos laterales son patentes hacia el apice y en-
vuelven:  columna; callo 0.48-0.54  0.24-0.28 cm subrémbico, hirsuto, formado por dos
quillas separadas por un surco nspicuo, estas quillas confluyen hacia el apice del callo
extendiéndose en el limbo de! I6bulo central del labelo como una quilla que llega hasta el
apice. Columna 0.7-0.9 x 0.33-0.35 cm, semicilindrica, recta, contorno ventral ligeramente
clavado, sin estelidios; antera 0.14-0.16 x 0.10-0.12 cm, amarilla, subcuadrada; polinios 4,
0.08-0.10 x 0.04-0.05 cm, amarillos, separados en grupos de dos, caudiculas amarillas;
superficie estigmatica 0.20~0.24 x 0.16-0.18 cm, cordada hasta triangular; rostelo 0.05—
0.07 x 0.13-0.14 cm perpendicular, semicircular; ovario pedicelado (1.7-)2.0-2.7 cm largo,
cilindrico, liso (Figura V. 2).
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Relaciones filogenéticas: Acorde a los analisis filogenéticos del capitulo Il (Figuras 111.3—-
l1l.4), Encyclia aenicta esta relacionada con E. halbingeriana, E. huertae, E. meliosma, E.
rzedowskianay E. spatella, un clado que posiblemente es de reciente origen (ca. 2 Ma). De
acuerdo a los analisis de los capitulos IV y V esta especie es |la mas basal de este clado,
aunque no es el linaje mas antiguo del complejo (ver Figuras 1.3 y V.1 A). Es interesante que
la tasa de diversificacién no es constante en este complejo (ver capitulo V). De hecho, los
andlisis indican que es a partir del ancestro comun de Encyclia aenictay el resto del linaje (E.
halbingeriana, E. huertae, E. meliosma, E. rzedowskianay E. spatella) que hay un aumento
considerable en la tasa de diversificacién, combinado con una disminucién importante de
la tasa de extincién relativa (capitulo V y Figura V.1). En este sentido, es posible que a
partir de este punto la diversificacion del complejo este asociada con la exploracion del
morfoespacio (Figura V.1, Anexo 14). En contraste, es probable que los cambios climaticos
hayan promovido la diversificacién en linajes mas antiguos como el de E. suaveolens, E.
pollardiana, entre otros. Para mas detalles consultar los capitulos IlI-V y las fichas de E.
atrorubens (p. 148), E. meliosma (p. 205) y E. suaveolens (p. 228).

Evaluacion del estado conservacién: Preocupacién menor (LC). Encyclia aenicta, tiene
un area de distribucion superior a 20 mil km? (EOO=69,998.23 km?) y el area ocupada es
superior a los 2 mil km? (AOO=47,500.00 km?, basado en una celda de 50 km). Si bien esta
especie actualmente no se encuentra en peligro, seria conveniente tenerla bajo observacion
debido a que los bosques que habita estan disminuyendo por influencia antrépica.

Hlustraciones publicadas: Withner (1970b: como Epidendrum pollardianum), Dressler y Po-
flard (1974a: p. 129, foto 66), Withner (1998: plate 43), Soto-Arenas et al. (2005: imagen
0254).

Etimologia: El epiteto hace referencia al color café tendiendo a bronce del perianto (sépalos
y pétalos).

Referencias en que ha sido utilizado este nombre o sus sinénimos: Dressler y Pollard
(1974a), Withner (1998) y Soto-Arenas et al. (2005).

Material revisado: MEXICO. S. loc., 28/X1/2004, E. Hagsater 13979 (AMO); ex hort., 05/VIl/
1974, N.E. Lee 276 (F), s. loc., 04/V1/1986, M. Soto 2010 (AMO). Colima: Volcan de Fuego,
V/2008, G. Carnevali 7342 (CICY); Mpio. Minatitian, El Terrero, 21/1V/2000, /. Contreras s.n.
(IBUG); Mpio. Zapotitlan de Vadillo, foothills of Volcan de Fuego, on trees in dense forest
(San Antonio), 18/V/1937, O. Nagel 3991 (AMO). Jalisco: S. loc., 06/VI/1967, G. Pollard
E-210a (AMO); zona costera, 10/V/1985, A. Durdn & R. Durén s.n. (AMO); Mpio. Atenguillo,
Los Volcanes, 01/1/1995, M. Soto & G. Salazar 4228 (AMO); Mpio. Autlan de Navarro, Autlan
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de Navarro, 01/X1/1973, E. Hagsater 3638 (AMO); G. Salazar 3638a, 3638b (AMOQ); Mpio.
Cabo Corrientes, camino El Tuito - Cuale, 27/VI/1998, M. Soto, E. Huerta 8629e (AMO); E.
Hagsater 4030 (AMO); 17/V1/1988, E. Hagsater 4028 (AMO); El Tuito, 07/V1/1985, E. Hag-
sater 4048 (AMO); Mpio. Cihuatld rumbo a La Cumbre, 15/VI/1988, A. Lopez-Ferrari, A.
Espejo, A. Flores & A. Martinez 721 (UAMIZ); Mpio. Concepcién de Buenos Aires, Arroyo
Agua de la Virgen, Sierra del Tig  02/IV/2002, /. Contreras s.n. (IBUG); Mpio. Del Na-
yar, aproximadamente 10 km al ! de Santa Cruz de Guaybel, 28/V/1988, M. Chazaro, J.
A. Pérez de la Rosa & L. M. Gonzalez 5483 (IBUG); Mpio. Mazamitla, Puerto del Zapa-
tero, 02/iV/2002, /. Contreras s.n. (IBUG); Mpio. Puerto Vallarta, cercanias de los Llanitos,
02/V/1974, R. Gonzéalez Tamayo s.n. (AMO); Mpio. San Sebastian del Oeste, San Sebas-
tian, IV/1973, S. Rosillo 154 (AMQ); mii  La Quiteria, 17/V/1986, H. Arreola, L. Guzmén &
V. Sanchez 319 (IBUG); Mpio. Talpa de Allende, entre los Pericos y La Mina, 30/IV/1975, R.
Gonzalez Tamayo s.n. (AMO); Mine Rd to Cuale, 11//1983, Warford s.n. (AMO); entre Cuale
y Los Pericos, 27/V/1977, J. Ibarra s.n. (AMO); Mpio. Tapalpa, Tapalpa, V/1978, S. Rosillo
s.n. (AMO); Mpio. Tamazula, Rancho de  Mota, 26/1V/2001, /. Contreras s.n. (IBUG); San
Juan de la Montarnia, 01/V/2003, /. Contreras s.n. (IBUG); Cerro Grande, 22/V/2001, /. Con-
treras s.n. (IBUG); Mpio. Tecalitlan, Tecalitlan, s. f., S. Rosillo s.n. (AMO); Mpio. Tecolotlan,
entre Tecolotlan y Chiquilistlan, 21/IV/2 10, /. Contreras s.n. (IBUG); Tecolotlan, 02/V/1995,
I. Contreras s.n. (IBUG). Michoacan: Uruapan-Patzcuaro Hwy, 8.5 km from Uruapan to Mi-
choacdn, 24/VI/1972, G. Pollard D-186a-60a (AMO). Nayarit: Mpio. Ahuacatlan, Malpais
del Ceboruco, 02/V/2000, /. Contreras s.n. (IBUG); Volcan El Ceboruco, Malipais al NW de
Ahuacatlan, 9/VI/1990, R. Gonzalez & M. Harker s.n. (IBUG); Mpio. Compostela, NW Com-
postela, 01/V/1933, M. Espinosa 1796 (AMES); 16 mi. SO of Compostela, 28/XIl/1949, A.
Dressler 1058 (US); Mpio. La Yesca, La Carbonera, 16/VI/1992, F. Ramos s.n (MEXU); Mpio.
San Blas, Km 4 Jalcocotan, Cuatrefio. Mount Coffee, V/1979, Thurston T-2007 (AMO); Mpio.
Santa Maria del Oro, about 40 km east of Tepic, 20/VI/1961, R. Dressler & M. Wirth 2637
(MO, US); Mpio. Tepic, ca. 18 miles we  Tepic, along highway, 14/V1/1961, P. C. Hutchinson
54.1481-1 (MO, US); P C. Hutchinson 54.1481 (AMES, F, MO, US); Mpio. Xalisco, Volcan
San Juan, 15/VI/1999, G. Carnevali & G. Salazar 5899 (CICY); Volcan San Juan, por el ca-
mino a El Cuarentefio, 04/V/1986, M. Soto & G. Salazar 2444 (AMQ); cercanias de La Noria,
en seguida de un campo abierto (camino a El Cuarenteno), IV/1996, S. Alvarado & S. Ibarra
357 (MEXU); km 15 turn to Cuatrefio from Tepic road (5 km below Cristal Ridge), V/1979,
Thurston T-2001 (AMO). Sinaloa: Mpio. Concordia, cerca de antena radiodifusora, km 216
de la carretera Durango-Mazatl , 30/1V/1986, M. Soto & G. Salazar 2007 (AMO).
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Encyclia candollei (Lindl.) Schitr., Die Orchideen 208. 1914. Epidendrum candollei Lindl.,
Edwards'’s Bot. Reg. 55: Misc 55. 1839. TIPO: MEXICO. S. loc., ex hort. Messrs. Loddiges,
1839, herbario J. Lindley s.n. (K, holotipo). Figuras VIi.8-VII.9

Epidendrum cepiforme Hook., Bot. Mag. 66: t. 3765. 1840. Tipo: MEXICO. S. loc., J. Parkin-
son s.n. (K).

Encyclia flabellata (Lindl.) B.F. Thurston & W.R. Thurston, Orquidea (Mexico City), n.s. 6(10):
312. 1977. Epidendrum flabellatum Lindl., Fol. Orchid. Epidendrum 6. 1853. TIPO:
MEXICO. S. loc., Harris s.n. (K). Syn. nov.

Encyclia laxa Schitr., Notizbl. Bot. Gart. Berlin-Dahlem 7: 277. 1918. TIPO: S. loc., ex hort.
Jardin Botanico Dahlem, Berlin.

Hierba epifita, 30 cm alto sin la inflorescencia; hasta 120 cm incluyendo la inflorescencia. Ri-
zoma grueso y fibroso. Pseudobulbos agregados, (1.75-)2.1-5.5 x (1-)1.8-3.0 cm, ovoi-
des hasta piriformes, apicalmente con 2 hojas, raro 1 6 3, cuando jévenes, verdes o algo
rojizos, lisos y cubiertos con vainas papiraceas que luego se desfibran hasta desapare-
cer; al envejecer son ligeramente arrugados. Hojas 13—29 x (0.8-)1.0-2.5(-3.1) cm, linear-
oblongas hasta subelipticas, subagudas, coriaceas, conduplicadas en la base, verde oscuro
hasta ligeramente tefidas de morado, con el nervio central marcado principalmente en la
cara abaxial. Inflorescencia 34-80(—110) cm largo, terminal, erecta, paniculada, raro ra-
cemosa, usualmente con 3-10 ramas de 4-19 cm largo, cada rama con 4-10(—15) flores;
flores; globalmente con aproximadamente 18—70(—165) flores; entre 40-70 % de la inflores-
cencia corresponden al area fértil; pedinculo delgado pero fuerte, liso, usualmente tefido
de purpura, aunque puede ser verde, cubierto con vainas tubulares, adpresas, inconspicuas
de 0.5-1.4 cm largo, que se hacen mas pequefias hacia el &pice; bracteas inconspicuas,
triangulares, papiraceas, agudas hacia el apice, de 0.1~-0.3 cm largo. Flores resupinadas,
vistosas, 2.1-3.2 cm de diametro (entre las puntas de los pétalos); segmentos del perianto
membranaceos; sépalos y pétalos café-amarillento hasta café rojizos, verdes hacia la base,
margenes angostamente delineados de color verde claro; labelo blanco hasta amarillo pali-
do, con rayas purpura, el I6bulo central con 3 quillas desarrolladas que llegan casi hasta el
apice, de éstas la central es la mas conspicua Yy la tinica que parte como una prolongacién
del callo; I6bulos laterales libres o completamente unidos al I6bulo central, usualmente con
numerosas rayas purpura que se extienden casi hasta el apice, callo blanco o algo tefido de
morado, hirsuto; columna verde hacia la base y gradualmente se hace blanca hacia el pice,
en toda su longitud con manchas purpura que son mas notables hacia los lados; sépalos
similares, subelipticos hasta oblanceolados, obtusos hasta anchamente agudos, aunque los
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laterales ligeramente oblicuos, sépalo dorsal 1.0-1.8 x 0.4-0.6 cm, sépalos laterales 1.0~
1.7 x 0.3-0.6 cm; pétalos 1 -1.6 x 0.4-0.7 cm, espatulados, con una ufia conspicua hacia
la base de 0.3-0.6 x 0.1-0.2 cm, obtusos hasta anchamente agudos. Labelo 0.9-1.3 x
1.0-1.5 cm, 3-lobulado hasta 1-lobulado, re de la columna excepto en la base, l6bulo cen-
tral (0.45)0.6~0.8 x 0.5-0.9 cm, subovado, suborbicular, redondeado hasta agudo, a veces
ligeramente acuminado; i6bulos laterales 0.7-1.0 cm de largo, 0.2-0.4 cm ancho en la por-
cién media y 0.4-0.6 cm de ancho  la porcidén que esta entre la base del labelo y el seno
que lo separa del I6bulo central, oblongos, truncados hacia el apice, usualmente separados
del I6bulo central por un seno de ca. 0.1 cm de ancho, en la mayoria de los especimenes
el seno no llega hasta el callo y en unos pocos esta completamente ausente; en posicién
natur. los l6bulos laterales son porrectos, envuelven a la columna y en conjunto con el {6-
bulo medio dan apariencia flabelada al labelo; callo 0.39-0.40 x 0.21-0.22 cm subrémbico,
hirsuto, formado por dos quillas + »aradas por un surco conspicuo, estas quillas conflu-
yen hacia el apice del callo extendiénd 2 en el limbo del i6bulo central del labelo como
una quilla que llega hasta el apice. Columna 0.4-0.6 x 0.2-0.3 cm, semicilindrica, ligera-
mente arqueado-incurvada hacia el apice, contorno ventral oblongo, sin estelidios; antera
0.14-0.16 x 0.10-0.12 cm amarilla, con un par de protuberancias hacia su porcién apical;
polinios 4, 0.05-0.06 x 0.04-0.05 cm, amarillos, separados en grupos de dos, caudiculas
amarillas; superficie estigmatica 0.13-0.14 x 0.13-0.16 ¢cm, cordada hasta triangular; ros-
telo 0.02-0.03 x 0.08-0. cm perpendicular, semicircular; ovario pedicelado 1.7-2.5 cm
largo, cilindrico, liso (Figuras VI1.8 y VII.9).

Discusion: Encyclia candollei es tal vez la especie mas conocida y mejor colectada del com-
plejo que lleva su nombre. Esta especie se distingue de Encyclia calderoniae por sus flores
mas grandes, con mas segmentos de color més claro, labelo casi tan ancho o mas ancho
que largo, senos pocos d¢  rollados, entre otros caracteres mencionados en la discusion
de E. calderoniae. Esta especie esta restringida a la vertiente del Atlantico de México, desde
Veracruz hasta de Tama »as.

En este tratamiento, luego de estudiar fotografias del tipo, descripciones y material de herba-
rio claramente atribuible a Ency 1 flabellata, depositado en AMO, MEXU y XAL, se propone
que este nombre sea considerado parte de E. candollei por dos razones:

1. El Gnico cardcter conocido que separa a Encyclia candollei de E. flabellata es que en la
segunda especie los I6bulos later s del labelo estan completamente unidos al |6bulo
central; sin embargo, en el material de herbario, se observa que la longitud del seno
que define esa separacion es un caracter variable en E. candolflei (compare Figuras
VIL.8 y VIL.9).
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E. flabellata. Para otros comentarios similares sobre el tépico puede consultar Ames
et al. (1936) y Thurston y Thurston (1977).

Por otro lado, en este tratamiento también se mantiene a Epidendrum cepiforme como si-
nonimo de E. candollei, debido a que luego de una revisién cuidadosa del protélogo y de
la ldmina que lo acompana no se encontraron diferencias entre ese concepto y el de E.
candollei.

Encyclia laxa es un nombre publicado sin hacer referencia a alguna localidad de origen.
Se podria pensar gue es una especie suramericana, pero al revisar el protdlogo (Schiechter,
1918a) y la lamina publicada por Schiechter (1930) no se encuentran similitudes con ninguna
de las especies suramericanas que tienen Iébulos laterales parcialmente fusionados con el
I6bulo central. Por ejemplo, Encyclia viridiflora Hook., tiene flores no resupinadas, posee un
labelo mucho maés largo que ancho y los &pices de los 16bulos laterales son agudos, todos
estos caracteres la distinguen de Encyclia laxa; también se diferencia facilmente de Encyclia
marxiana Campacci debido a que ésta tiene el ovario verrugoso.

Por otro lado, existe sélo un reporte de Encyclia candollei en la vertiente del Pacifico de
México (Ostlund 2765 [AMES!, MEXU!, US!, USF)). Sin embargo, debido a que este espé-
cimen fue elaborado de una planta que florecié en un vivero ubicado en fa Ciudad de México
(México), es posible que se trate de una muestra mal etiquetada.

Distribucion y ecologia: Encyclia candollei es endémica de México. Se encuentra en los
estados de Hidalgo, Puebla, Querétaro, San Luis Potosi y Veracruz (Figura VI1.7). Es epifita
o raro litéfita, generalmente se le encuentra en encinares o la transicién entre encinares y
bosque mesdfilo entre los 800 y los 2000 m. En Tamaulipas, en algunas muestras de her-
bario (v.g. M. Soto 8081 [AMQ)) se ha reportado que esta especie resiste heladas. Florece
entre marzo y julio.

Relaciones filogenéticas: Segun los andlisis filogenéticos del capitulo lil, Encyclia cando-
llei forma parte del complejo del mismo nombre (Figuras 111.3-111.4). Las relaciones dentro
de este complejo alin no son claras, pues hay evidencia que sugiere que esta especie es
hermana de E. incumbens (Figura 111.6) y otra que sugiere que es hermana de E. candollei
(Figura I11.3). En todo caso las relaciones no tienen un soporte fuerte. Este complejo tiene
como grupos hermanos a los complejos E. hanburyiy E. diota. Para mas detalles consular
fichas de E. calderoniae (p. 152), E. diota (p. 168) y E. hanburyi (p. 176), asi como el capitulo
.

Evaluacion del estado conservacion: Preocupacién menor (LC). Encyclia candollei, tiene
un 4rea de distribucién superior a 20 mil km? (EOO=41,688.72 km?) y el 4rea ocupada es

157



Capitulo VI

superior a los 2 mil km? (AOO=42,500.00 km?2, basado en una celda de 50 km). Si bien esta
especie actualmente no se encuentra en peligro, seria conveniente tenerla bajo observacién
debido a que los bosques que habita estan disminuyendo por influencia antrépica. Ademas,
las poblaciones de esta especie podrian estar disminuyendo debido a la extraccién para la
venta como planta de ornato en mercad

llustraciones publicadas: Hooker (1839: como Epidendrum cepiforme), Candolle (1841:
89, t. 3), Hooker (1849: pl. 15, como Epidendrum cepiforme), Costantin (1911: dibujo 38,
como Epidendrum candollei), Withner (1970: 120), Dressler y Pollard (1974: 121 y foto 62),
Thurston y Thurston (1977: 315-316), Aguirre (1990), Withner (1998: plate 50), Soto-Arenas
et al. (2005: imagen 0264).

Etimologia: Esta especie fue dedicada a Alphonse de Candolle.

Referencias en que ha sido uti ado este nombre o sus sinénimos: Lindley (1839),
Hooker (1840), Lindley (1853), Schiech  (1914), Schlechter (1918a), Dressler y Pollard
(1974a), Thurston y Thurston (1977), / irre (1990), Withner (1998), Garcia-Cruz et al.
(2003) y Soto-Arenas et al. (2005).

Material revisado: MEXICO. S. loc., 1953, F Muller ex H. Schimberger s.n. (NY). S. loc.,
de material en cultivo por fa familia de Candolle en Génova, 25/V/1839, Sin Colector s.n.
(G[G00168734], sintipo); ex hort.  Topete y G. Carnevali, 01/VIlI/2012, C. Leopardi 451
(CICY). Hidalgo: Mpio. Molango, oaks woods above Agua Zarca between Ahuacatian and
Calnali, 28/V/1947, H. Moore 3003 (AMES); Laguna Azteca, 08/V/1983, . Aguirre 43-654
(AMO); Mpio. Tenango de Doria, Tramo, 8 km al N de Tenango de Doria, 24/V/1970, G.
Leyva s.n. (ENCB); Mpio. Tianguistengo, ca. 6.5 km después de El Ocotal, rumbo a Xochi-
coatlan, 20/1V/2007, J. Ceja et al. 1861 (UAMIZ). Puebla: Mpio. Ahuacatlan, Agua Duice, 4
km al SE de Ahuacatlan, 12/V1/1985, P. Tenorio y C. Romero 8989 (MEXU); Mpio. Cuetzalan
del Progreso, cerca de Cuetzalan, s.f., M. Soto y P. Moreno 1060 (AMO); Mpio. Huauchinan-
go, Tenango, 13/V/1985, E. Hagsater 1724 (AMO), 03/VI/1985, E. Hagsater 1725 (AMO);
Mpio. Juan Galindo, between Hua hinango and Necaxa, V/1941, H. Sawyer 319 (F), Ne-
caxa, 12/V/1979, E. Ha¢ 'er 390b (AMO). Querétaro: Mpio. Jalpan, cafiada del Arroyo de
Los Chilares, 07/111/1996, S. Zamudio et al. 9747 (QMEX); 6 km al NW de Rancho Nuevo,
hacia el rio Santa Maria, 13/11i/1989, E. Carranza 1545 (AMO, MEXU, QMEX). San Luis Po-
tosi: Mpio. Ciudad del Maiz, about km. 240-243 between E! Naranjo and Ciudad de! Maiz,
27/11/1961, R. Dressler 2628 (US); Ciudad Valles, region de Micos, 22/111/1933, O. Nage! y
Juan G. 4819 (USF); Mpio. Tamasopo, 1 km al O del caserio El Serranito, aprox. 5 km del
crucero Tamasopo, hacia Cd. V  2s., 21/11/2000, L. Cervantes et al. 268 (AMO). Tamauli-
pas: km 42.5 de la carretera er 3 Ocampo y Tula, 27/X11/1996, M. Soto 8081 (AMO); Mpio.
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Gémez Farias, Rancho del Cielo, above Gémez Farias, 05/111/1962, Dressler R. 2584 (US).
Veracruz: S. loc, 04/IV/1950, H. Moore Mex 40 (AMES); s. loc., 27/11/11977, W.R. Thurston
823 (AMO); s. loc., 04/1/1997, E. Hagsater 11850 (AMO); ex hort., G. Carnevali sub. C. Leo-
pardi 348, 349 (CICY); Xalapa-Totutla km 23—-24, 11/IV/1986, Thurston sub E. Hagsater 6099
(AMO); Mpio. Ciudad Valles, region of Micos, 22/111/1937, O. Nagel y Juan G. 4819 (AMES);
Mpio. Jilotepec, Esquilon, 08/V/1971, F. Ventura 3577 (AMO, ENCB, MEXU, NY); Cerro del
Esquildn, VII/1983, M. Chazaro MCH-2872 (AMO); Mpio. Maltrata, Cumbres de Maltrata,
12/V/1937, E. Matuda 1372 (AMES, MO); Mpio. Orizaba, Orizaba, V/1905, C. Purpus 1356
(USF); Orizaba, s. f., Botteri 155 (AMES); Xalapa-Veracruz Highway, about 4 km N of Dos
Rios, 10/VI1/1974, S. Sohmer 9343 (MEXU); Mpio. San Andrés Tlainelhuayocan, alredores
de la represa de Xocollola, 21/VI/1992, A. Flores-Palacios y J.G. Garcia-Franco 448 (XAL);
Mpio. Xalapa, mercado ambulante. Av. Encanto, entre [a Avenida Américas y la calle Z. Mer-
cado, V/2003, A. Flores-Palacios y S. Valencia-Diaz s.n. (XAL); IV/2002, A. Flores-Palacios y
S. Valencia-Diaz s.n. (XAL); Xalapa, VI/1884, P. Maury 2558 (AMES); Xalapa, 25/V1/1908, C.
Pringle 153-87 (AMES); Teocelo, XI1/1954, E. Lyonnet 541200061 (MEXU); Mpio. Zacualpan,
regién de Zacualpan, 13/V/1936, C. Purpus 3575 (USF), cerca de Zacualpan, 01/VI/1935,
C. Purpus 4855 (US).

Encyclia chiapasensis Withner & Hunt, Orchid Digest 58(1): 14. 1994. TIPO: MEXICO.
Chiapas: S. loc., ex hort. David G. Hunt., C. Withner 04 (AMES!, holotipo)3. Figura VIL.10.

Hierba epifita, 30 cm alto sin la inflorescencia; mas de 150 cm incluyendo la inflorescen-
cia. Rizoma grueso y fibroso. Pseudobulbos agregados, 3.2—4.2 x 3.7-5.7 cm, ovoides
hasta piriformes, apicalmente con 1-2 hojas, cuando jovenes, verdes, lisos y cubiertos con
vainas papiraceas que luego desaparecen, al envejecer algo arrugados. Hojas 15-27 x
3.2-5.3 cm, linear-oblongas hasta oblongo-liguladas, subagudas, coridceas, conduplicadas
en la base, margenes ligeramente revolutos, verde claro u oscuro, ligeramente tefidas de
morado en el envés y los margenes. Inflorescencias mas de 150 cm largo, terminal, ar-
queada, paniculada, con 2-7 ramas de mas de 30-60 cm o mas de largo, cada rama con
1-5 flores abiertas; globalmente con ca. 1-15 flores abiertas al mismo tiempo, ca. 50 % de
la inflorescencia corresponde al &rea fértil, sin embargo sélo entre el 3.2—4.8 % tiene flores
abiertas en un momento dado; peduinculo grueso, fuerte, dspero al tacto, verde raro tefiido
de purpura, cubierto con vainas tubulares de 1.1-2.5 cm largo, que se hacen més peque-
fias hacia el apice; bracteas inconspicuas, triangulares, papirdceas, agudas hacia el apice,
de 0.4-0.6 cm largo. Esta especie puede florecer sobre la misma rama en varios periodos
consecutivos. Flores sucesivas, resupinadas, vistosas, 2.2-2.4 cm de didmetro (entre las

3| as medidas presentadas aqui se basan exclusivamente en material vivo.
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puntas de los pétalos); segmentos del perianto coridceos; sépalos y pétalos verdes, ligera a
fuertemente tefiidos de café, margen delineado de verde amarillento; labelo amarillo, 16bulo
central blanco, progresivamente amarillo a medida que va desde el centro al margen, nervios
fuertemente tefiidos de pi  ra, « I6bulo central con varias quillas desarrolladas, de éstas
la central es la méas conspicua, I6bulos la  ales teftidos de amarillo y esfumados y/o con li-
neas cafés en la base, con una mancha morada hacia el apice, libres del I6bulo central, callo
color crema esfumado de café y morado; columna verde a verde amarillento, con manchas
moradas; sépalos similares, oblanceolados, agudos hasta ligeramente acuminados, los la-
terales ligeramente oblicuos, sépalo dorsal 1.3~1.4 x 0.4-0.5cm, sépalos laterales 1.3—-1.4
x 0.4-0.5 cm; pétalos 1.2-1.3 x 0.4-0.5 cm, espatulados, con una ufia conspicua hacia
la base de 0.6-0.7x0.06-0.08 cm, udos. Labelo 1.1-1.2 x 1.1-1.2 cm, 3-lobulado, libre
de la columna excepto en la base, Iébulo central 0.52-0.54 x 0.58-0.62 cm, ovado, agudo;
I6bulos laterales 0.58-0.62 largo, 0.24-0.26 cm de ancho en la porcién media y 0.35-0.39
cm de ancho en la porcién que esté entre la base del labelo y el seno que lo separa del 16-
bulo central, oblongos hasta sub-panduriformes, truncados, separados del I6bulo central por
un seno de 0.15-0.16 cm de ancho que llega hasta el callo; en posicién natural los l6bulos
laterales son refiexos y flanquean alac imna; callo 0.40-0.43 x 0.20-0.22 cm, subrémbi-
co, hirsuto, formado por dos quillas separadas por un surco conspicuo, que se ensancha un
poco y forma una févea, estas quillas confluyen hacia el apice del callo extendiéndose en el
limbo del lébulo central del labelo como una quilla que llega hasta el apice. Columna 0.5-
0.6x 0.2-0.3 cm, semicilindrica, recta, contorno ventral clavado, sin estelidios (alas); antera
0.152-0.156 x 0.154~0.158 cm, amarilla; polinios 4, amarillos, separados en grupos de dos,
cau :ulas amarillas; superficie estigmatica 0.26-0.28 x 0.15-0.17 cm, subcuadrada, ros-
telo 0.050-0.058 x 0.079-0.083 cm perpendicular, ligulado; ovario pedicelado 1.5-1.7 cm
largo, cilindrico, liso (Figura VII.10).

Discusion: Encyclia chiapasensis es una especie recientemente descrita, muy rara en cam-
po. Una de las caracteristicas mas di  tivas de esta especie es que desarrolla una larga
inflorescencia paniculada, que florece por varios afos consecutivos; las flores en esta es-
pecie abren de manera sucesiva. No hay especies en areas cercanas que sean similares,
aunque vegetativamente (pseudobulbos y hojas) tiene cierto parecido con Encyclia selligera
y con E. hanburyi. Los Unicos ejemplares disponibles de esta especie estan en AMES, MO
y CICY, el primero es el holotipo. Segtin el protélogo (Withner y Hunt, 1994), deberia existir
un isotipo en AMO; sin embargo, cuando se visitd ese herbario en octubre de 2011 no fue
posible localizarlo.

Distribucion y ecologia: Encyclia chiapasensis es endémica de México (Chiapas). Se la
ha contrando sélo en encinares hiimedos entre Comitan y Altamirano (Figura Vil.11),
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laterales ligeramente oblicuos, sépalo dors 1.2-1.6 x 0.5-0.6 cm, sépalos laterales 1.2—
1.6 x 0.4-0.6 cm; pétalos 1.2-1.6  0.5-0.7 cm, espatulados, con una ufia conspicua hacia
la base de 0.6-0.8 x 0.1-0.2 cm, agudos. Labelo 1.1-1.4 x 0.8-1.0 cm, 3-lobulado, libre de
la columna excepto en la base, 16t ) central 0.5-0.7 x 0.5-0.7 cm, suborbicular, redondea-
do, con el margen denticulado, en posicion natural los margenes de la parte proximal al callo
reflexos y los de la parte distal plegados de tal manera que forman una “V”; 16bulos laterales
dentiformes, 0.2-0.4 cm de largo, 0.1-0.2 cm ancho en la porcién media y 0.2-0.4 cm de
ancho en la porcién que esta entre la base del labelo y el seno que lo separa del I6bulo
central, oblongos y redondeados hacia el apice, libres del 16bulo central; en posicién natural
los lébulos laterales son porrec  y envuelven a la columna; callo 0.45-0.55 x 0.20-0.25
cm subrémbico, hirsuto, formado por ¢ quillas separadas por un surco conspicuo, estas
quillas no confluyen hacia el apice del callo. Columna 0.6-0.7 x 0.26—0.30 cm, semicilindri-
ca, recta, contorno ventral ligerar  te clavado, sin estelidios; antera 0.14-0.17 x 0.17-0.19
cm, amarillo palido a amarillo, subcuadrada; polinios 4, 0.08-0.09 x 0.06-0.07 cm, amari-
llos, separados en grupos de dos, caudiculas amarillas; superficie estigmatica 0.16-0.18 x
0.16-0.18 cm, obtriangular; roste  0.06-0.07 x 0.09-0.12 cm perpendicular, semicircular;
ovario pedicelado 1.5-2.0 cm largo, ci co, liso (Figura VII.12).

Figura VII.12. Perianto de Encyclia contrerasii. Basado en Hégsater 5290 (AMO).

Discusion:  cyclia contrerasii es una especie recientemente descrita por Gonzalez-Tamayo
(1997). Esta entidad es muy similar a Encyclia pollardiana e incluso podria considerarse co-
mo una subespecie ésta. Sin e argo, dado  poco material disponible, se prefiere dejar
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veces con puntos color pdrpura o carmesi; labelo amarillo con lineas carmesi, el l6bulo cen-
tral con 3 quillas bien desarrolladas que llegan hasta el apice, de éstas la central es la mas
conspicua; lébulos laterales con rayas plrpura que se extienden casi hasta el apice, Iébulos
laterales libres del l6bulo central; callo color crema con manchas rojizas; columna blanca
con manchas verdes y purpura; sépalos similares, oblanceolados, generalmente agudos y
con pequenas verrugas hacia el apice en la cara abaxial, los laterales ligeramente oblicuos;
sépalo dorsal 1.1-1.70 x 0.6-0.8 cm; sépalos laterales 1.1-1.7 x 0.6-0.8 cm; pétalos 1.0—
1.50 x (0.6-)0.8-1.0 cm, espatulados, con una ufia conspicua hacia la base de 0.3-0.4
x 0.2-0.3 cm, generalmente subagudos o algo cuadrangulares. Labelo 1.0-1.4 x 1.3-1.5
cm, 3-lobulado, libre de la columna excepto en la base, l6bulo central 0.5-0.7 x 0.6-0.9 cm,
ovado a subcordado o incluso transversalmente eliptico, cortamente acuminado; Iébulos la-
terales 0.8—1.1 cm largo, 0.3-0.5 cm de ancho en la porcién media y 0.4-0.5 cm de ancho
en la porcién que esta entre la base del labelo y el seno que lo separa del i6bulo central,
oblongos, redondeados hacia el apice, separados del I6bulo central por un seno de ca. 0.1
cm de ancho que llega hasta el callo; en posicién natural los l6bulos laterales son reflexos
hacia el apice, flanquean a la columna; callo 0.50-0.55 x 0.22-0.28 cm subrémbico, glabro
en la base, formado por dos quillas separadas por un surco conspicuo, que se ensancha
un poco y forma una févea, estas quillas confluyen hacia el apice del callo extendiéndose
en el limbo del 16bulo central del labelo, como una quilla que llega hasta el apice. Columna
0.6-0.8 x 0.2-0.3 cm, semicilindrica, recta, contorno ventral ligeramente clavado, sin esteli-
dios; antera 0.20-0.25 x 0.20-0.25 cm, amarilla; polinios 4, amarilios, separados en grupos
de dos, caudiculas amariilas; superficie estigmatica 0.21-0.25 x 0.17-0.21 cm, subcuadra-
da; rostelo 0.057-0.062 x 0.163-0.168 cm perpendicular, semicircular; ovario pedicelado
1.8-3.1 cm largo, cilindrico, liso (Figura VII.14).

Discusion: La circunscripcion de Encyclia diota ha cambiado a lo largo del tiempo, pues
en una época incluyé no sélo al concepto “tipico” de Encyclia diota, sino también a otras
especies, como lo que hoy se conoce como E. atrorubens, E. insidiosa 'y a E. inopinata.
Encyclia diota y E. insidiosa pueden distinguirse, primero porque las plantas de E. diota
tienen pseudobulbos generalmente 1-foliados, raro 2-foliados, contra 2 6 3-foliados en las
plantas de E. insidiosa. Las inflorescencias de E. diota tienden a ser racemosas, salvo en
plantas muy robustas, en las que pueden ser paniculadas; contrario a lo que ocurre en E.
insidiosa, donde las plantas suelen tener inflorescencias paniculadas, muy floriferas. Las
flores entre estas especies son también muy diferentes, en Encyclia diota los segmentos
florales son carnoso-coridceos, muy anchos, con una uia proporcionalmente corta (entre el
26-30 % de la longitud total del pétalo) y con verrugas en la cara externa de los sépalos,
usualmente tefidos de ocre, raro de café; mientras que, las flores de E. insidiosa tienen a
tener segmentos coridceos, angostos, con una ufia proporcionalmente més larga (entre el
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32-36 % de la longitud total del pétalo), sin verrugas en la cara externa, usualmente son
café oscuro o a veces café claro. El Iébulo central del labelo en E. diota tiende a ser ovado
hasta transversalmente eliptico y generalmente, cuando se aplana el labelo, el I6bulo central
no sobresale de los I6bulos laterales o lo hace en alrededor de 1/3 de su longitud; mientras
que,en E. ins  sa, el ibbulo central tiende a ser desde ovado hasta orbicular o eliptico, muy
raro transversalmente elipticoy  I6bulo central del labelo sobresale de los I6bulos lateral,
generalmente, en al menos 1/2 de su longit

Entre las especies de Encyclia, es una de las mas distintivas debido a sus flores color ocre,
con segmentos muy carnosos y de raquis fractiflexo. El labelo es de color amarillo intenso
rayado de carmesi, un caracter compa > con Encyclia insidiosa y E. inopinata. Encyclia
diota es una especie del norte de Mesoamérica, fundamentalmente de Guatemala y México
(Chiapas y Oaxaca), su especie hermana, Ency ! insidiosa, se encuentra en El Salvador,
Honduras y el norte de Nicaragua. Para més detalles sobre Ias diferencias entre las especies
del complejo E. diota puede consultar el capitulo VI.

Distribucion y ecologia: Encyclia diota se encuentra en los estados mexicanos de Chiapas
y Oaxaca y en el norte de Guatemala (Figura VIIi.15), en bosques de encino achaparrados,
selva baja caducifolia, b  jues de pino-encino. Generalmente se le asocia con bosques
secos. También se ha reportado en bosque mesdfilo, entre los 800-1700 m. Usuaimente
crece como epifita, aunque se le |  reportado como litéfita. Florece entre marzo y julio.

Relaciones filogenéticas: Los an sis disponibles indican que Encyclia diota, Encyclia in-
sidiosa y E. inopinata estan cerca mente relacionadas (capitulo |ll, Figuras 111.3-111.4). A
estas especies se les denomina el complejo E. diota. Este grupo, en conjunto con los com-
plejos E. candollei y E. hanburyi, conforman el clado mesoamericano de las Encyclia. La
relaciones del complejo E. diota son oscuras debido a que con marcadores nucleares se
anidan en grupos centroamerican.  muy dispares morfolégicamente (Figura {11.3); mientras
que, con marcadores de cloroplasto se anidan en el clado mesoamericano (Figura I11.4). Es
notable que este compli com| e caracteres con los otros complejos del clado mesoa-
mericano, como son €l ovario p__ _elado liso, ausencia de estelidios en la columna, entre
otros. Debido a su posicién inestable er s andlisis filogenéticos existe la posibilidad de que
este linaje tenga un origen hibrido (ver capitulo ill); sin embargo, con las evidencias dispo-
nibles en este momento no es > e corroborarlo. Para mas detalles sobre este complejo
y complejos relacionados consultar los capitulos Il y VI, asi como las fichas de Encyclia
hanburyi (p. 176) y E. candollei (p. 157).

Evaluacion del estado conservacion: Preocupacién menor (LC). Encyclia diota, tiene un
area de distribucion superior a 20 mil km? (EQO0=42,251.01 km2, basado en ejemplares de
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1.0—4.6 cm, ovoides hasta piriformes, apicalmente con (1-)2 hojas, cuando jévenes verdes,
tefidos de café purpura, lisos y cubiertos con vainas papiraceas, que luego se desfibran
hasta desaparecer. Hojas 5.1-24.3 x 1.0-2.3 cm, linear-oblongas hasta oblongo-liguladas,
subagudas, coriaceas, rigidas o suaves, conduplicadas en la base, verde oscuro hasta tefi-
das de morado, con el nervio central marcado, principalmente en la cara abaxial. Inflores-
cencia 35-129 cm 6 mas de largo, terminal, erecta hasta arqueada, racemosa o paniculada,
cuando paniculada con 1-6 ramas de 4-6 cm largo, cada rama con 4-6 flores; globalmente
con ca. 7-25 flores; ca. 18-30(—40) % de la inflorescencia corresponde al 4rea fértil; pe-
dunculo delgado pero fuerte, liso, verde o tefiido de purpura, cubierto con vainas tubulares,
adpresas, de 0.3—-1.7 cm largo, que se hacen mas pequefias hacia el apice; bracteas in-
conspicuas, papiraceas, triangulares, agudas hacia el apice, de 0.1-0.4 cm largo. Flores
resupinadas, vistosas, 3.3-3.9 cm de didmetro (entre las puntas de los pétalos); segmentos
del perianto coridceos; sépalos y pétalos chocolate; labelo fucsia, variando de rosado a mo-
rado, a veces fucsia palido con o sin con lineas puarpura; I6bulo central con 1-3 quillas bien
desarrolladas que llegan hasta el apice, de éstas la central es la mas conspicua, I6bulos
laterales esfumados de café en la base, libres del I6bulo central; callo color morado; colum-
na blanca esfumada de morado; sépalos similares, oblanceolados, generalmente agudos,
aunque también pueden ser redondeados, los laterales ligeramente oblicuos; sépalo dorsal
1.7-2.1 x 0.5-0.9 cm; sépalos laterales 1.7-2.1 x 0.6-0.8 cm; pétalos 1.7-2.0 x 0.7-1.0
cm, espatulados, con una ufia conspicua hacia la base de (0.3-)0.5-0.7 x 0.1-0.2 cm, agu;
dos hasta subagudos. Labelo 1.7-2.0 x 2.0-2.5 cm, 3-lobulado, libre de ia columna excepto
en la base, l6bulo central 0.96-1.20 x 1.2—1.8 cm, ovado a subcordado, a veces transversal-
mente eliptico hasta suborbicular, emarginado o acuminado; [6bulos laterales 1.1-1.3 largo,
0.45-0.65 cm de ancho en la porcion media y 0.5-0.6 cm de ancho en la porcién que esta
entre la base del labelo y el seno que lo separa del [6bulo central, oblongos, redondeados
hacia el apice, separados del I6bulo central por un seno de ca. 0.1-0.2 cm de ancho que
llega hasta el callo; en posicién natural los I6bulos laterales son porrectos y flanquean a
la columna; callo 0.65-0.79 x 0.25-0.33 cm, subrémbico, hirsuto en la base, formado por
dos quillas separadas por un surco conspicuo, que se ensancha un poco y forma una fé-
vea, estas quillas confluyen hacia el 4pice del callo extendiéndose en el limbo del 16bulo
central del labelo como una quilla que llega hasta el dpice. Columna 0.9-1.0 x 0.2-0.3
cm, semicilindrica, recta o frecuentemente con un doblez antes de su parte media, contorno
ventral oblongo, sin estelidios; antera 0.20-0.27 x 0.18-0.24 cm, amarilla; polinios 4, amari-
llos, separados en grupos de dos, caudiculas amarillas; superficie estigmatica 0.23-0.40 x
0.22-0.26 cm, subcuadrada; rostelo 0.05-0.06 x 0.14—0.20 cm perpendicular, semicircular;
ovario pedicelado 1.8-3.0 cm largo, cilindrico, liso (Figuras VII.17=VI1.19).

Discusion: Encyclia hanburyi no ha sufrido cambios desde su descripcion bajo Epidendrum
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se ha progresivamente mas intenso a medida que se alejan del callo; callo blanco, lige-
ramente teflido de morado, hirsuto; columna verde hacia la base y gradualmente se hace
blanca hacia el apice, en toda su longitud con manchas pulrpura que son mas notables
hacia los lados; sépalos similares, oblanceolados, obtusos hasta anchamente agudos, los
latera jeramente oblicuos, sépalo dorsal 1.5-2.0 x 0.4-0.7 cm, sépalos laterales 1.5-
2.0 x 0.3-0.4 cm; pétalos 1.5-2.0  0.4-0.9 cm, oblanceolados a espatulados, con una
ufa conspicua hacia la base de 0.4-1.0 x 0.1-0.2 1, agudos. Labelo 1.1-1.8 x 1.1-2.1
cm, 3-lobulado, libre de  columna excepto en la base, I6bulo central 0.6-1.1 x 0.8-1.2
cm, ovado, transversalmente subeliptico, redondeado; 16bulos laterales 0.2-0.7 cm de lar-
go, 0.1-0.4 cm ancho en la porcién media y 0.3-0.8 cm de ancho en la porcién que esta
entre la base del labelo y el seno ¢ lo separa del l6bulo central, oblongos, truncados y
ligeramente emarginados hacia el apice, parcialmente fusionados con el 16bulo central; en
posicion natural los 16bulos laterales son patentes hasta recurvados hacia el apice y en-
vuelven a la columna; callo 0.9-1.0  0.60-0.64 cm subrémbico, hirsuto, formado por dos
quillas separadas por un surco conspicuo, estas quillas confluyen hacia el apice del callo
extendiéndose en el limbo del [6t > central del labelo como una quilla que llega hasta el
apice. Columna 0.7-0.9 x 0.33-0.35 cm, semicilindrica, recta, contorno ventral ligeramen-
te clavado, sin estelidios; antera 0.20-0.21 x 0.20-0.21 cm, amarillo palida, subcuadrada;
polinios 4, 0.08-0.09 x 0.06-0.07 cm, amarillos, separados en grupos de dos, caudiculas
amarillas; superficie estigmatica 0.22-0.25 x 0.21-0.23 cm, cordada; rostelo 0.05-0.07 x
0.11-0.13 cm perpendicular, semi cular; ovario pedicelado 1.5~2.8 cm largo, cilindrico, liso
(Figura VIt.20).

Discusion: Encyclia huertae es de s especies de mas amplia distribucién en la ver-
tiente del Océano Pacifico de A 0. £ 1 especie, aunque morfolégicamente muy clara,
puede confundirse con i ilidad con Encyclia spatella, con quien es simpatrica en algunas
partes del area de distribucion. Las diferencias entre estas especies son pocas, las mas
importantes son que E. huertae es usualmente rupicola, mientras que E. spatella es epifi-
ta. Otras tienen que ver con la forma del labelo, tendencias que son descritas en la Figura
VilL.21.

Se ha reportado que Encyclia huertae puede formar hibridos naturales con otras especies,
como Encyclia meliosmay E. spatella (v. Soto y Jiménez, 2002). Aigunos de los especi-
menes revisados (H. Gentry & C. Gilly 10631 |. Aguirre-Olavarrieta & M. Soto 1487) podrian
ser hibridos de E. huertae con E. aeni

Distribucion y ecologia: Encyclia huertae es endémica de México. Se encuentra en los es-
tados de Jalisco, Michoacan, Morelos  Sinaloa (Figura VI1.22). Es rupicola y generalmente
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30/V/1985, E. Lott 2529 (MEXU, XAL); mine road to Cuale, 14/1X/1987, N. Warford & Amez-
cua s.n. (AMO); cercanias de Talpa, por « camino hacia Cuale, 16/V/1988, M. Soto 2510
(AMO); Rancho Guayabitos, frente al cerro Noda, 22/1V/2002, /. Contreras s.n. (IBUG); Mpio.
Tapalpa, 19 km al SO de la desviac  a Lagunillas de la carr. Tapala-Guadalajara. Rancho
abandonado ca. de El Salto o Jiquilapan, 28/VI/1981, E. Lott & J. Magallanes 379 (MEXU,
FLAS); Mpio. Tecolotldn, de Tecolotlan a la Ciénaga a mano derecha de la cascada de la
Cruz de Betania, 26/1V/2001, /. Contreras s.n. (IBUG). Michoacan: Mpio. Jungapeo, 600 m.
al sur del balneario Agua Blanca, 17/VI/1984, A. Espejo 989 (UAMIZ); Mpio. Uruapan, Pe-
dregal de Cor(, 14/V/2005, G. Salazar et al. 6852 (MEXU); cerca de 9 km al W de Uruapan,
rumbo a Patzcuaro, 14/IV/1995, A. Espejo et al. 5220 (UAMIZ); ca. Uruapan, cultivada en
Mérida (Yucatan) por G. Carnevali, 06/1V/2011, C. Leopardi & Carnevali 430 (CICY); Mpio.
Ziracuarétiro, Km 51.5, desviacion t.. _ceria a Aristeo, 14/X/1985, I. Aguirre-Olavarrieta & R.
Triay 908 (AMO); 5 km al NE de San Andrés Coru, 16/V/1987, H. Diaz-Barriga 3607 (AMO,
MEXU, XAL); near Aristeo, km 53-55 Patzcuaro-Uruapan Hwy, 28/I1V/1971, E. Hagsater 952
(AMO). Morelos: Mpio. Tepoztian, camino de San Andrés de la Cal a Acolapan, al NE de
Cuernavaca, 23/VIIl/1997, R. Jiménez et al. 2173 (AMO); El Texcal, 03/V/1988, A. Flores
641 (UAMIZ); Camino de herradura a Acolapan a partir de San Andrés de la Cal, ca. 1 km al
S de San Andrés de la Cal, 23/VII/1997, A. Espejo & A. Lépez-Ferrari 5921 (UAMIZ). Sina-
loa: Limites Sinaloa-Durango, 07/X/1987, I. Aguirre-Olavarrieta y M. Soto 1487 (AMO) Mpio.
Concordia, 3-4 miles east of Ef Batel, al  highway from Mazatlan to Durango, 16/Vi/1951,
H. Gentry & C. Gilly 10631 (MEXU).

Encyclia incumbens (Lindl.) Mabb.,” on 33(3): 442. 1984. Epidendrum incumbens Lindl.,
Edwards’s Bot. Reg. 26: Misc. 45. 1840. TIiPO: GUATEMALA. S. loc., 1839, G. Skinner s.n.
(K-L, holotipo). Figuras Vil.23 y Vii.24.

Encyclia aromatica (Bateman) Schitr., Orchideen 208. 1914. Epidendrum aromaticum Ba-
teman, Orchid. Mexico & ( itemala t. 10. 1838; non Epidendrum aromaticum (Sw.)
J. Parm., Cat. Arbr. Parm. 29. 1818, nom. illeg. TIPO: GUATEMALA. S. loc., 1843, G.
Skinner s.n. (K-L, holotipo).

Epidendrum primuloides Angl. ex Stein, Orchideenb. 223. 1892, in syn.

Hierba epifita, 32 cm alto sin la florescencia; hasta 80 cm incluyendo la inflorescencia.
Rizoma grueso y fibroso. Pseudobulbos agregados, 2.6-7.2 x 1.3-3.3 cm, cénicos hasta
casi esféric  apicalmente con (1-)2(-3) hojas, cuando jévenes verdes y manchados de
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purpura, lisos y cubiertos con vainas papirdceas que luego se desfibran hasta desapare-
cer, al madurar pueden tener surcos longitudinales. Hojas 11.6-31.4 x 1.0-3.9 cm, linear-
oblongas hasta subelipticas, subagudas, coriaceas, conduplicadas en la base, verde oscuro,
a veces tefidas de parpura, especialmente en el envés, nervio central marcado principal-
mente en la cara abaxial. Inflorescencia 35-80 cm largo, terminal, erecta, paniculada, raro
racemosa, usuaimente con 0-8 ramas de 3.5-12.5 ¢m largo, cada rama con 4-16 flores;
globalmente con ca. 20-140 flores 0 mas, las flores estdn agregadas, lo que suele dar a
las inflorescencia un aspecto compacto; ca. 35-60 % de la inflorescencia corresponde al
area fértil; pedunculo delgado pero fuerte, liso, usuaimente teftido de plrpura, aungue pue-
de ser verde, cubierto con vainas tubulares, adpresas, de 0.52—~1.90 c¢cm largo, que se hacen
mds pequefas hacia el dpice; bracteas inconspicuas, triangulares, papiraceas, agudas ha-
cia el apice, de 0.15-0.32 cm largo. Flores resupinadas, aromaticas en la mafiana, vistosas,
2.8-3.2 cm de didmetro (entre las puntas de los pétalos); segmentos del perianto mem-
branéceos; sépalos y pétalos verde amarillento, a veces tefiidos de café con los margenes
delineados con un color verde claro; labelo blanco hasta amarilio palido, con rayas y puntos
purpura, el iébulo central con 3 quillas desarrolladas, ligeramente verrugoso/papilosas, que
llegan hasta cerca del apice, de éstas la central es la mas conspicua; I6bulos laterales con
numerosos rayas parpura que se extienden casi hasta el apice, callo blanco un poco tefii-
do de morado; columna verde manchada de purpura en toda su longitud y especiaimente
en los flancos, las manchas van desde puntos hasta rayas; sépalos similares, subelipticos
hasta oblanceolados, obtusos hasta anchamente agudos, los laterales ligeramente oblicuos;
sépalo dorsal 1.6-2.2 x 0.4-0.7cm; sépalos laterales 1.5-2.1 x 0.4-0.7 cm; pétalos 1.4-1.9
x 0.5-0.8 cm, espatulados, con una ufia conspicua hacia la base de 0.3-0.7 x 0.1-0.2 cm.
Labelo 1.1-1.6 x 0.9-1.4 cm, 3-lobulado, libre de la columna excepto en la base, I6bulo
central 0.8-1.0 x 0.9-1.1 cm, suborbicular hasta ovado, redondeado en el apice; Iébulos
laterales 0.65-1.00 cm largo, 0.1-0.3 cm de ancho en la porcién media y 0.3-0.4 cm de
ancho en la porcién que esta entre la base del labelo y el seno que lo separa del I6bulo cen-
tral, oblicuamente triangular-oblongos, redondeados el apice, separados del Idbulo central
por un seno bien desarrollado de ca. 0.1 cm, en posicidén natural los Iébulos laterales son
porrectos o algo reflexos y envuelven a la columna; el Iébulo central labelo, in vivo, es refle-
x0; callo 0.43-0.46 x 0.19-0.24 cm subrémbico, hirsuto, formado por dos quillas separadas
POr un SuUrco conspicuo, que se ensancha un poco y forma una févea, estas quillas conflu-
yen hacia el apice del callo extendiéndose en el limbo del I6bulo central del labelo como
una quilla que llega hasta e! apice. Columna 0.5-0.7 x 0.20-0.25 cm, semicilindrica, lige-
ramente arqueada-incurvada hacia el apice, contorno ventral oblongo, sin estelidios; antera
0.16-0.17 x 0.11-0.12 cm, blanco cremoso manchada de pulrpura, hasta roja. Las pobla-
ciones con segmentos café tienen la antera amarilla; polinios 4, 0.07-0.08 x 0.05-0.06 cm,
amarillos, separados en grupos de dos, caudiculas amarillas; superficie estigmatica 0.20-
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0.21 x 0.13-0.14 cm, subcuadrac rostelo ¢  0.04 cm, perpendicular, semicircuiar; ovario
pedicelado 1.4-3.0 cm fargo, cilindrico, liso (Figuras VI1.23 y VIi.24).

Discusion: E. incumbens es una de las especies mas faciles de reconocer entre las Ency-
clia megamexicanas y las del complejo E. candollei. Algunos caracteres que la distinguen
son su labelo de apariencia verrugosa, con flores de color verde-amariliento o blanquecino,
densamente agrupadas en paniculas vistosas, de ramas largas con muchas flores en cada
una; esto Gltimo es distintivo aiin en especimenes de herbario. En esta especie se incluyen
dos formas de color, una« segmentos &y otra de segmentos verde-amarillento, que es
mucho mas frecuente. Ambas formas pueden distinguirse por detalles florales y vegetativos
(Figuras VIi.23 y Vil.24). Sin embargo, gjunos autores (Soto, 2002c) reportan formas in-
termedias. Filogenéticamente, la evidencia disponible no es suficiente como para soportar
unat dtesis a favor o en contra de que estas formas, sean o no la misma especie. Biogeo-
gréaficamente tampoco se ha detectado un patrén claro. Por estas razones, es conveniente
mantener a estas formas bajo el mismo nombre.

Una detalle interesante sobre el nombre Encyclia incumbens es que, aparentemente, tanto
el basiénimo como uno de sus sindnimos (Epidendrum aromaticum) se basan en espe-
cimenes enviados por G. Skinni desde Guatemala a John Lindley y a James Bateman,
respectivamente. Sin embargo,d dc  que los ejemplares que no estan numerados y es-
tan depositados en herbarios distintos (K y P),  es posible saber con certeza si los dos
autores desc ieron la especie a partir de material de las mismas poblaciones, aunque tal
vez que asi fue.

A pesar de que Epidendrum aromaticum es anterior a Epidendrum incumbens, es homoni-
mo de una combinacion, mas antigua, propuesta para Vanilla aromatica Swartz (1799) por
Joseph Parmentier (Epidendrum aromaticum [Sw.] Parmentier [1818]), por ello debe consi-
derarse como un nombre invalido e incluirse dentro de la sinonimia de Encyclia incumbens.
Epidendrum primuloides es un  nbre para el cual no se cita, ni se conoce tipo, no se men-
ciona ninguna localidad y la Gnica referencia que existe de este nombre es, precisamente,
como un sinénimo de Epidendrum aromaticum (Stein, 1892: 223). Por ello, en este trabajo
se mantiene en la sinonimia de Encyclia incumbens.

Distribucion y ecologia: Encyclia incumbens es una especie ampliamente distribuida en
Centroamérica: México (Chiapas; F' ira VII.7), Guatemala, Honduras y El Salvador, entre
los 700 y los 2100 m. Es muy frecuente | encinares. Florece entre marzo y junio.

Relaciones filogenéticas: Los an: is filogenéticos del capitulo Il indican que Encyclia
incumbens forma parte del com_ jo E. candollei. Aunque con poco soporte, la posicion
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filogenética sugiere que esta especie podria ser la primera en divergir del ancestro comun
en el complejo (Figura Il1.3). Ademas, esta hip6tesis también apunta a que este linaje surgié
en Mesoamérica y ha estado invadiendo nuevos habitats hacia el norte, tanto en la vertiente
del Pacifico, como en la del Atidntico. Para més detalles puede consultar el capitulo Il y las
fichas de Encyclia calderoniae (p. 152) y Encyclia candollei (p. 157).

Evaluacion del estado conservacion: Preocupacion menor (LC). Encyclia incumbens, tie-
ne un area de distribucidn superior a 20 mil km? (EO0=83,038.51 km?) y el &rea ocupada es
superior a los 2 mil km? (AOO=42,500.00 km?, basado en una celda de 50 km). Si bien esta
especie actualmente no se encuentra en peligro, seria conveniente tenerla bajo observacion
porque tos bosques que habita estan disminuyendo por influencia antrdpica.

Hustraciones publicadas: Bateman (1838: t. 10 como Epidendrum aromaticum), Cogniaux
y Goossens (1896: Epidend. Pl. 26 como Epidendrum aromaticum), Costantin {1911: dibujo
46. como Epidendrum aromaticum), Withner (1970b: 118, como Epidendrum aromaticum),
Dressler y Pollard (1974a: foto 63, como Encyclia aromatica), Hamer (1974: 172, como Epi-
dendrum aromaticum), Withner (1998: fig. 8.2, plate 61), Soto-Arenas et al. (2005: imagenes
0276~2077), Beutelspacher (2011: 53).

Etimologia: El nombre “incumbens” refiere a algo que tiene propension a ser inclinado o
arqueado. La columna de esta especie tiende a ser arqueada o tal vez un poco incumbente,
por lo que es probable que el nombre haga referencia a ese caricter.

Referencias en que ha sido utilizado este nombre o sus sindnimos: Bateman (1838),
Cogniaux y Goossens (1896); Dressler y Pollard (1974a); Costantin (1911); Withner (1970b);
Hamer (1974); Withner (1998); Soto (2002c); Dressler (2004); Soto-Arenas et al. (2005);
Beutelspacher (2011).

Material revisado: EL SALVADOR. S. loc., 1956, M. Carlson s.n. (AMES); unterer Cerro
Montecristo, 26/VI/1965, F. Hamer 153 (AMES). Chalatenango: La Laguna -Hochplateau
im NO, nérdlich von Chalatenango, 06/X1/1971, H. Hein 296 (AMES); Mpio. Dulce Nombre
de Maria, north of Dulce Nombre de Maria, 18/1/1969, O. Pank & H. Hein 153 (MO). Santa
Ana: unterer Cerro Montecristo, 26/V1/1965, F. Hamer 153 (AMES); Parque Nacional Mon-
te Cristo; zona de torre contra incendios, 25/03/2003, R. Caraballo & E. Ramos 683 (MO).
GUATEMALA. S. loc., 31/V/1909, C. Deam 6073 (AMES). Guatemala: near Guatemala City,
s.f., M. Louis 84 (AMES); Jardin de Don Mariano Pacheco, 14/V/1942, J. Steyermark 46383a
(F). Santa Rosa: Cuilapa, IV/1893, E. Heyde & E. Lux 4624 (AMES); Santa Rosa, V/1982,
E. Heyde & E. Lux 3493 (US). Zacapa: Mpio. Zacapa, along upper reaches of Rio Sitio
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Nuevo, between Santa Rosalia and firstv  2rfall, 09/1/1942, J. Steyermark 42224 (F). HON-
DURAS. Intibuca: Quebra  Lejarsia between km. 9-11, on road La Esperanza-Marcala,
21/111/1969, A. Molina & A. Molina. 286 (F, MQO). MEXICOQ. S. loc., ex hort. J. Pérez Meza,
16/V/2011, German Carnevali 7638 sub C. Leopardi 433 (CICY). Chiapas: Mpio. Bochil, km
39-40 de la carretera El Escopetazo-Villahermosa, cerca de Bochil, 18/V1i/1987, M. Soto et
al. 3568, 3569, 3570 (AMO); Mpio. Chiapa de Corzo, La Providencia, 30/1V/1973, G. Pollard
T-186a-58b (MEXU); Mpio. Cintalapa, ca. km 33-34 de la carretera Tapanatepec-Cintalapa,
desviacion Microondas Las Minas, cerca de  zo de Oro, 12/VII/1987, M. Soto et al. 3178,
3174 (AMO); Mpio. Comitan, cerca de Comitan, 24/111/1936, O. Nagel 5695 (AMES, US), en-
tre Teopisca y Comitan, 23/11/2011, C. Leopardi et al. 416 (CICY); Comitan, 21/1V/1933, E.
Ostlund 2182 (MEXU, MO); oak t NW Comitan, H1/1940, H. Sawyer 142 (F); dry oak fo-
rest NW Comitan, /1942, H. S - 457 (F); 3.7 km al nororiente del desvio hacia Agotzil,
06/IV/1995, H. Mejia & E. Luna 240 (MEXU); camino a Zaragoza de la Montafa, carretera
Comitan - San Cristébal, « ca de San Francisco, 24/111/1997, M. Soto et al. 8220 (AMO); ca.
de Comitan, 01/V/2013, C. Leopardi & G. Carnevali (CICY); mercado de Comitan, 01/V/2013,
ex hort. G. Carnevali sub C. Leopardi  G. Carnevali 461; Mpio. Jaltenango, finca Prusia,
camino a Jaltenango, 19/V/1982, J. Calzada et al. 9172 (XAL); San Francisco Uninajab, ex
hort., 28/i11/2010, C. Leopardi et al. 327 (CICY); Mpio. Las Margaritas, 10 km northeast of
Las Margaritas alongroadtoLaS'  dad 1d Campo Alegre, 05/V/1973, D. Breedlove 34705
(AMES); km 12.4 de camino Las Margaritas-Cruz del Rosario, terrenos del Ejido Chiapas,
23/IV/2000, M. Soto et al. 9792, 9790, '71, 9791, 9797 (AMQ); km 13.2 del camino Las
Margaritas-Cruz del Rosario, terrenos Ejido Chiapas, 29/111/1997, M. Soto 8164 (AMO);
carretera 190, San Cristébal-Comitan, 15 km antes de Comitan, 09/V11/1985, M. Soto et al.
1363, 1364 (AMO); Mpio. San Cristébal de Las Casas, 17.5 km southeast of San Cristébal,
along Mexican Highway 190, 23/111/1973, D. Breedlove 34357 (AMES); Mpio. Trinitaria, Lagos
de Montebello, 20/1V/1987, T. Cabrera 38 (AMO); Mpio. Venustiano Carranza, 5 km South
Aguacatenango along road to Pinc Las Rosas, 11/1V/1981, D. Breedlove 50800 (AMES,
MEXU, MO, NY); gradual siope along the edge of the lake of Aguacatenango, 07/111/1965,
D. Breedlove 9250 (F, MEXU, U ; Aguacatenango, 02/V/1961, R. Alva sub. P. Hutchinson
57.643-1 (MO).

Encyclia inopinata Leopardi & Carnevali, sp. nov. (inéd.)* TIPO: MEXICO. Oaxaca: Mpio.
Santiago de Yosondua, ca. 4 km después de Santiago de Yosondia por la via a Yerba Santa,
17/X1/2009, G. Carnevali y C. Leopardi 7 1 (holotipo, CICY; isotipo AMES). Figura VI1.25.

Encyclia inopinata is similar to E. diota and E. insidiosa. From Encyclia diota it is easily
distinguished by its robust plants w  2-3 leaves and by its flowers with segments with

“Las medidas presentadas aqui se basan exclusivamente en material vivo.
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narrower, larger segments as well as by its labellum with lateral lobes very narrow lateral
lobes. From Encyclia insidiosa it is easily distinguished by the form and the green-bronze
color of the floral segments, the pale pink callus and the white-cream anther.

Hierba litéfita, 30—42 cm alto sin la inflorescencia; hasta 80-90 cm incluyendo la inflores-
cencia. Rizoma grueso y fibroso. Pseudobulbos agregados, 5-8 x 3.9-4.5 cm, ovoides
hasta piriformes, apicalmente con 2-3 hojas, cuando jovenes verdes, tefiidos de café pur-
pura, lisos y cubiertos con vainas papirdceas que luego se desfibran hasta desaparecer.
Hojas 34-38 x 2.8-3.5 cm, linear-oblongas hasta oblongo-liguladas, subagudas, coriaceas,
conduplicadas en la base, verde oscuro hasta tefiidas de morado, con el nervio central mar-
cado principalmente en la cara abaxial. Inflorescencia 60—90 cm largo, terminal, erecta,
racemosa o paniculada, cuando paniculada con 3-5 ramas de 2.6-11 cm largo, cada rama
con 3-8 flores; globalmente con ca. 10-50 flores; entre 60-80% de la inflorescencia co-
rresponde al area fértil; pedinculo delgado pero fuerte, liso, usuaimente verde, cubierto con
vainas adpresas de 0.9~1.4 cm largo, que se hacen mas pequefias hacia el apice; bracteas
inconspicuas, triangulares de 0.2-0.5 cm largo. Flores resupinadas, vistosas, 3.0-3.4 cm
de diametro (entre las puntas de los pétalos); segmentos del perianto coridceos; sépalos y
pétalos verde bronceado con marcas purpura, venas marcadas con lineas purpura 0scuro;
labelo verde hacia la base y amarillo hacia el apice, con lineas marrdn rojizo, el I6bulo central
con quillas bien desarrolladas que llegan hasta el apice, de éstas la central es fa mas cons-
picua; lébulos laterales con lineas marrén rojizo que se extienden casi hasta el apice, 16bulos
laterales libres del I6bulo central, callo color rosa; columna blanco cremoso, con manchas
y lineas color marrén rojizo; sépalos similares, oblanceolados, generalmente agudos hasta
acuminados, los laterales oblicuos, sépalo dorsal 1.7-1.9 x 0.60-0.65 cm, sépalos latera-
les 1.7-1.9 x 0.60-0.65 cm; pétalos 1.65-1.73 x 0.57-0.60 cm, obovado-espatulados, con
una ufia conspicua hacia la base, de 0.64-0.68 x 0.10-0.16 cm, agudos hasta acuminados.
LLabelo 1.25-1.35 x 0.9-1.1 cm, 3-lobulado, libre de la columna excepto en la base, I6bulo
central 0.5~0.7 x 0.6-0.8 cm, ovado, cortamente acuminado; I6bulos laterales 0.80-0.90
cm largo, 0.17-0.20 cm de ancho en la porcién media y 0.4-0.5 cm de ancho en la porcién
que esta entre la base del labelo y el seno que 1o separa del lébulo central, oblongos, re-
dondeados hacia el apice, separados del lébulo central por un seno de ca. 0.1 cm de ancho
que liega hasta el callo; en posicién natural los I6bulos laterales son reflexos hacia el api-
ce, flanquean a la columna; callo 0.45-0.49 x 0.24-0.28 cm subrémbico, hirsuto, formado
por dos quillas separadas por un surco conspicuo, que se ensancha un poco y forma una
fovea, estas quillas confluyen hacia el apice del callo extendiéndose en el limbo del 16bu-
lo central del labelo como una quilla que llega hasta el apice. Columna 0.6-0.7 x 0.2-0.3
cm, semicilindrica, recta, contorno ventral ligeramente clavado, sin alas; antera 018-0.22 x
0.18-0.22 cm, blanca; polinios 4, amarillos, separados en grupos de dos, caudiculas amari-
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llas; superficie estigmatica 0.23-0. x 0 3-0.24 cm, subcuadrada; rostelo 0.060-0.064 x
0.149-0.153 cm perpendicular, semicircular; ovario pedicelado 1.3-1.7 cm largo, cilindrico,
fiso (Figura Vil.25).

Discusién: Encyclia inopinata es afin a Encyclia diota'y a Encyclia insidiosa. De Encyclia
diota esta especie se distingue por sus plantas mucho mas robustas, con 2-3 hojas y por
sus flores con segmentos mas angostc y largos y labelo con I6bulos laterales angostos.
Encyclia inopinata se distingue de E. insidiosa por la forma de los segmentos de sus flores,
el de color verde bronceado, callo rosay itera blanca. Para mas detalles puede consultar
el capitulo VI.

Distribucion y ecologia: Encyclia inop !a se encuentra reportada sélo para el noroeste
de Qaxaca, cerca de los limites n Guerrero (Figura VIi.15), en selva baja caducifolia,
ca. 1200 m. Usualmente crece como litéfita. Esta especie es poco frecuente. Florece entre
marzo y julio.

Relaciones filogenéticas: Aunque no hay informacion filogenética para Encyclia inopinata,
los caracteres morfoldgicos y biogeograficos sugieren que forma parte del complejo E. diota.
Los grupos hermanos de este complejo son los complejos E. hanburyi, E. selligera y E.
chiapasensis. Estos tres complej conforman el clado mesoamericano de las Encyclia de
Megaméxico. Para mds detalles puede consultar los capitulos iii, Vi y las fichas de Encyclia
diota (p. 168), Encyclia insidiosa (p. 198), E. candollei (p. 157) y E. hanburyi {p. 176).

Evaluacion del estado conservacion: Datos insuficientes (DD).

llustraciones publicadas: No existe iconografia publicada para esta especie.

Etimologia: “inopinata” del latin inopinatus, quiere decir inesperado y refiere a la sorpresa
que sentimos al verla florecer y desct  r que era algo nuevo.

Referencias en que ha sido utilizado este nombre o sus sinénimos: No se conocen
referencias adicionales para esta especie.

Material revisado: So6lo el holotipo.
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2 Ma). Asi mismo, es notable que estas especies corresponden a un segmento del comple-
jo que, segln los analisis del capitulo V, tiene una tasa de diversificaciéon alta combinada
con una tasa de extincion relativa baja. Ademas, este complejo es uno de los mas dispares
morfolégicamente, por lo que es posible que la exploracion de lugares novedosos del mor-
foespacio este contribuyendo a su diversiticacién (ver capitulo V, Figuras V.1 By Anexo 14).
Las topologias conocidas para este complejo (capitulos 1l-V), aunque con poce soporte,
indican que esta especie forma un grado en el que también estan incluidas E. rzedowskiana
y E. halbingeriana (Figura V.1 A). Para mas detalles puede consultar los capitulos -V, asi
como las fichas de E. aenicta (p. 143), E. halbingeriana (p. 174) y E. rzedowskiana (p. 216).

Evaluacién del estado conservacion: Preocupacion menor (LC). Encyclia meliosma, tiene
un area de distribucion superior a 20 mil km? (EO0=68,215.15 km?) y el 4rea ocupada es
superior a los 2 mil km? (AO0=26,299.04 km?, basado en una celda de 50 km).

llustraciones publicadas: Withner (1970a: p. 119, Dressler y Pollard (1974a: foto 64), Soto
(2002d), Espejo et al. (2002: p. 81, foto 35), Soto-Arenas et al. (2005: imagen 0280), Szeszko
(2011: p. 156).

Etimologia: El epiteto “meliosma” hace referencia a la fragancia dulce que caracteriza a las
flores de Encyclia meliosma y la distingue del resto de las especies del complejo.

Referencias en que ha sido utilizado este nombre o sus sinénimos: Reichenbach (1869),
Reichenbach (1877), Ames et al. (1936), Dressler y Pollard (1974a), Withner (1970a,b,
1998), Soto (2002d), Soto-Arenas et al. (2005), Szeszko (2011).

Material revisado: MEXICO. S. loc., 14/V/1990, E. Hagsater 9925 (AMO); Sierra Madre,
15/1V/1899, E. Langlassé 997 (AMES, F, US). Guerrero: Mpio. Acapulco, Barranca de Jo-
veritos, km 346 road Mexico Acapulco, 10/V/1932, E. Ostlund 2760 (AMES, MEXU, MO,
US); Mpio. Atlixtac, rio Santa Isabel, 30/V/2002, A. Gonzalez & A. Alvarez 50 (FCME); Casa
verde-Atoyac, km 20, después de Xochipala, 08/V/1977, E. Hdgsater 3743 (AMO); Mpio.
Chilpancingo de los Bravo, Agua de Obispo, siguiendo la cafiada rumbo al rio Apetlan-
ca, 02/V/1988, H. Flores 354 (MEXU); Rincon Viejo, 06/1V/1966, H. Kruse 1045 (MEXU);
Acahuizotla, I1//1944, H. Sawyer 943 (F); Mazatlan, VI/1971, E. Hagsater 1835, 1836 (AMO);
El Rincédn de la Via, km 45 desde Chilpancingo, s. f., E. Hagsater 1618 (AMO); Rinconada,
La Via along hwy 95, about 20 km by road of Tierra Colorada, 13/VIl/1987, P Catling &
F. Catling M41 (AMO); Mpio. Eduardo Neri, El Palmar, 18/1V/1995, M. Luna 867 (FCME,
MEXU); Mpio. Leonardo Bravo, Tres Caminos, 13 km al S. rumbo a Jaleaca de Catalan,
05/V/1998, J. Caldnico 8818 (FCME); Mpio. Taxco de Alarcén, near Taxco, km 179 of Mex.
Acapulco Road, IV/1940, H. D. Sawyer 91 (F); near of Taxco, 12/V/1933, O. Nagel 2304
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(AMES); Taxco de Alarcén, X/1944, N. Syner s. n. (AMES); Mpio. Tecpan de Galeana, Sie-
rrita - EI Limén, 12/IV/1939, G. Hinton 14138 (US); G. Hinton 14136 (F, MEXU); Barranca
de Jov tos, 04/V/1936, O. Nagel & J. Gonzéles 3278 (AMO); Mpio. Tetipac, Tetipac, 9.87
km al NO, 27/V/1998, R. Cruz 2248 (FCME, MEXU); Mpio. Tixtla de Guerrero, via Tixtla,
s. f., G. Hinton 6822 (MEXU). México: Mpio. Axapusco, puente del Diablo, 28/V/1988, R.
Triay s. n. (AMO); Mpio. Lluvianos, | chititla, 15/IV/1933, G. Hinton 3783 (AMES, NY, US);
Mpio. Santo Tomas, Santo Tomas de los Platanos, 28/V/1983, /. Garcia 437 (ENCB); Mpio.
Temascaltepec, Volcan, 21/Vi/1932, G. Hinton 741 (AMES); Mpio. Valle de Bravo, Valle de
Bravo, VII/1952, O. Converse 26 (AMES); Mpio. Zacazonapan, cascada cercana a Zacazo-
napan, 26/1/1985, G. Salazar & M. Garcia-Rondén 674 (AMO). Michoacan: Mpio. Aguilillas,
Aguilillas, s. f., E. Hagsater 5799 (AMO); Mpio. Jungapeo, rio cerca Jungapeo, VI/1970, E.
Hagsater 896; Mpio. Tzitzio, km 27  Je la carretera que parte de MEX 15 (Morelia-Mil Cum-
bres) a Tzitzio-Huetamo, a 11 km de Tzitzio, 04/V1/2001, G. Carnevali 1080 (CICY); km. 27.4
de la carretera que parte de MEX 15 (Mor 1 - Mil Cumbres) a Tzitzio - Huetamo, a 11 km de
Tzit ), 29/V1/1998, M. Soto & E. Huerta 8755A, 8780A (AMO). Morelos: Mpio. Tepozotlan,
near Santa Catarina, W. of Tepoz in, 14/IV/1936, O. Nagel & J. Gonzédles 2762 (AMES,
US); Mpio. Temixco, Barranca de la Bugambilia, 26/111/1971, J. Vdsquez 3080 (MEXU); Mpio.
Tlayacapan, pedregal El Tzcal in depression in lava rocks, V/1949, H.D. Sawyer 1619 (F).

Encyclia oestlundii (Ames, F.T. abb. & C. Schweint.) Hagsater & Stermitz, Orquidea
(Mex). 9(1): 106. 1983. Epidendrum oestlundii Ames, F.T. Hubb. & C. Schweinf., Bot. Mus.
Leafl., 3: 11. 1934. TIPO: MEXICO. Guerrero: near Plan del Molino, 22/V/1933, E. Ostiund
2029 (AMES!, holotipo). Figura V= 31.

Hierba epifita, 40 cm alto sin la inflorescencia; hasta 120 cm incluyendo la inflorescencia.
Rizoma grueso y fibroso. PseL . bulbos regados, 3.2-6.0 x 1.8-3.4 cm, ovoides hasta
pit  nes, apicalmente con 2 hojas, cuando jovenes, verdes o0 a veces tefiidos de mora-
dc  os y cubiertos con vainas papirdceas que luego se desfibran hasta desaparecer; al
envejecer ¢  ligeramente ar  1dos. Hojas 15-36 x 1.6-3.0 cm, linear-oblongas hasta
linear-liguladas, st gudas, coridceas, conduplicadas en la base, verde oscuro a veces li-
geramente tefiidas de morado en el envés, con el nervio central marcado principaimente en
la cara abaxial. Inflorescencia 29—-1 c¢m largo, terminal, erecta o algo arqueada, race-
mosa 0 mas frecuentemente paniculada, con 1-7 ramas de 9.0-12.0(-20) cm largo, cada
rama con 6-9(-13) flores; globalmente con aproximadamente 15-56 flores; entre 35-80%
de la inflorescencia corresponden al area fértil; pedinculo delgado pero fuerte, liso, usual-
mente verde, cubierto con vainas tubulares, adpresas, inconspicuas de 0.3—-1.0 cm largo,
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que se hacen mas pequefias hacia el apice; bracteas inconspicuas, triangulares, papira-
ceas, agudas hacia el apice, de 0.1-0.2 cm largo. Flores resupinadas, vistosas, 2.5-3.5 cm
de didmetro (entre las puntas de los pétalos); segmentos del perianto coriaceos; sépalos
y pétalos verde amarillentos, tefidos de ocre a café, especialmente sobre las nervaduras;
labelo verde amarillento con el Iébulo central fuertemente tefiido de magenta, en la base y
l6bulos laterales usualmente verde amarillento, el I6bulo central con 3 quillas desarrolladas
que llegan casi hasta el apice, de éstas la central es la méas conspicua y la Unica que parte
como una prolongacién del callo; l6bulos laterales libres det 16buio central (hay senos bien
desarrollados), con nervios tefidos de café, esto se hace progresivamente mas intenso a
medida que se alejan del callo; callo verde esfumado de catfé, hirsuto; columna verde, en
toda su longitud con manchas purpura que son mas notables hacia los lados; sépalos simi-
lares, oblanceolados, obtusos hasta anchamente agudos, los laterales ligeramente ablicuos,
sépalo dorsal 1.2-1.7 x 0.4-0.7 cm, sépalos laterales 1.2-1.7 x 0.4-0.7 cm; pétalos 1.1-
1.5 x 0.5-0.7 cm, oblanceolados hasta espatulados, con una ufia conspicua hacia la base
de 0.4-0.6 x 0.1-0.2 cm, agudos. Labelo 0.7-1.2 x 0.6-1.1 cm, 3-lobulado, libre de la co-
lumna excepto en la base, 16bulo central 0.5-0.8 x 0.5-0.8 cm, ovado, agudo, reduplicado
en posicion natural; iébulos laterales 0.3-0.5 cm de largo, 0.1-0.3 cm ancho en la porcion
media y 0.2-0.3 cm de ancho en la porcién que esta entre la base del labelo y el seno que
lo separa del Iébulo central, oblongos, algo falcados y redondeados hacia el apice, libres
del I6bulo central; en posicién natural los I6bulos laterales son patentes hasta algo reflexos
hacia el dpice y envuelven a la columna; callo 0.35-0.45 x 0.15-0.25 cm subrémbico, hirsu-
to, formado por dos quillas separadas por un surco conspicuo, estas quillas confluyen hacia
el apice del callo extendiéndose en el limbo del 16bulo central del labelo como una quilla
que llega hasta el apice. Columna 0.5-0.7 x 0.26-0.30 cm, semicilindrica, recta, contorno
ventral ligeramente clavado, sin estelidios; antera 0.13-0.17 x 0.17-0.17 cm, amarillo pa-
lido a amarillo, subcuadrada; polinios 4, 0.07-0.08 x 0.06-0.07 cm, amarillos, separados
en grupos de dos, caudiculas amarilias; superficie estigmatica 0.16-0.18 x 0.15-0.17 cm,
cordada; rostelo 0.03-0.05 x 0.06~0.08 cm perpendicular, semicircular; ovario pedicelado
1.5-2.2 cm largo, cilindrico, liso (Figura Vil.31).

Discusioén: Encyclia oestlundii fue descrita a principios del siglo pasado por Ames et al.
(1935: 12-13) con base en unos pocos especimenes colectados por el equipo de Eric
Ostlund. Algunos afios después Dressler y Pollard (1974a) consideraron que esos ejem-
plares no eran suficientes como para definir con claridad la distintividad y los limites de esta
especie y propusieron que era un sinénimo de E. meliosma. Sin embargo, unos pocos anos
después Hagsater y Stermitz (1983) reportan nuevas poblaciones en Guerrero y sugieren
que esta entidad en efecto corresponde a una especie valida y generan la combinacion
Encyclia oestlundii. Esta es una especie de distribucion restringida y a la vez una de las méas
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Etimologia: E| epiteto “cestlundii” honra a Eric Ostlund. Segin Rzedowski et al. (2009)
Ostlund fue un ingeniero quimico oriundo de Suecia y aficionado al conocimiento de las
orquideas que residi6 en México desde 1909 y que a partir de 1928 organizé desde Cuer-
navaca exploraciones botanicas que le permitieron ensamblar un herbario importante tanto
por su magnitud, calidad y cobertura geogre...a.

Referencias en que ha sido utilizado «=ste nombre o sus sinonimos: Ames et al. (1935),
Ames et al. (1936), Dressler y Pollard (1974a), Hagsater y Stermitz (1983), Withner (1970a,b,
1998), Soto (2002d), Soto-Arenas ¢ . {2005).

Material revisado: MEXICO. ex hort., 15/X/2010, G. Carnevali & C. Leopardi 7544 (CICY);
s. loc., 18/V/1991, E. Hagsater 9924 (AMO). Guerrero: Mpio. Acapulco de Juarez, sierrita
arriba del 42, cerca de La Providencia, 28/VI/1978, A. Valencia 780, 792 (AMO); Mpio. Atoyac
de Alvarez, near San Juan, N. of Atoyac, i1/1929, O. Nagel 2029A (AMES); Totepec system,
region of Atoyac, 01/V/1933, O. Nagel 2775 (AMO); Teotepec-system, near of Atoyac, near of
Plan del Molino, 20/VI/1936, O. Nag¢ 1942 (AMOQ); Mpio. Coahuayutla de José Maria lzazag,
La Vainilla, 2.77 km al N, 19/VI/1999, J. (  $nico 15164 (FCME, MEXU); Mpio. José Azueta,
Zihuatanejo, s. f., J. Pastrana 833 (AMO); Mpio. Juan R. Escudero, near Tierra Colorada,
10/V/1932, Ch. Plummier 2757 (Al )).

Encyclia pollardiana (Withner) Dressler & G.E. Pollard, Phytologia 21(7): 437. 1971. Epi-
dendrum pollardianum Withner, Orchid | jest 34(4): 117, f. 1970. TIPO: MEXICO. Michoa-
can: Coalcoman, 08/V/1939, G. Hinton 13851 (NY, holotipo; AMES!, F, MO!, US!, isotipos).
Figura V11.33.

Hierba epifita, 40 cm alto sin la it srescencia; hasta 30 ¢cm incluyendo la inflorescencia.
Rizoma grueso y fibroso. Pseudobulbos agregados, 4-10 x 1.8-5.2 cm, ovoides hasta pi-
riformes, apicalmente con 2-3 hoji  raro 1, cuando jévenes, verdes, lisos y cubiertos con
vainas papiraceas que luego se desfibran hasta desaparecer; al envejecer son ligeramente
arrugados. Hojas 19—40 x 1.2-4.2 cm, linear-oblongas hasta linear-liguladas, subagudas,
coriaceas, conduplica  en la base, verdes, con el nervio central marcado principalmente
en la cara abaxial. Inflorescencia 34-90 cm largo, terminal, erecta o algo arqueada, race-
mosa o paniculada, con 0-5(-7) ramas de 2.5~-13.0(-26) cm largo, cada rama con 3—8(-11)
flores; globalmente con aproximadamente 14-50(-80) fiores; entre 55-70 % de la inflores-
cencia corresponden al drea fértil; pedinculo delgado pero fuerte, liso, usualmente verde,
cut to con vainas tubulares, Jpresas, inconspicuas de 0.4-1.8 cm largo, que se hacen
mas pequefas hacia el apice; bracteas inconspicuas, triangulares, papiraceas, agudas hacia
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el 4pice, de 0.1-0.3 cm largo. Flores resupinadas, vistosas, 2.5-3.5 cm de didametro (entre
las puntas de los pétalos); segmentos del perianto coridceos; sépalos y pétalos verde ama-
rillentos, fuertemente tefidos de ocre a café, especialmente sobre las nervaduras; labelo
verde amarillento con el I8bulo central fuertemente tefido de magenta, en la base y I6bulos
laterales usualmente verde amarillento ligeramente tefiidos de ocre o café, el I6bulo central
con 3 quillas poco desarrolladas que llegan casi hasta el 4pice, de éstas la central es la
ma&s conspicua aunque ninguna nace como una extensién del callo; I6bulos laterales libres
del i6bulo central (hay senos bien desarrollados), diminutos; callo verde, hirsuto; columna
verde hasta blanco amarillento hacia el apice, en toda su longitud con manchas purpura o
café que son mas notables hacia los lados; sépalos similares, oblanceolados hasta subes-
patulados, obtusos hasta anchamente agudos hasta mucronados, los laterales ligeramente
oblicuos, sépalo dorsal 1.5-1.6 x 0.4-0.6 cm, sépalos laterales 1.5-1.6 x 0.4-0.6 cm; pé-
talos 1.3-1.6 x 0.4-0.8 cm, espatulados hasta anchamente oblanceolados, con una ufa
conspicua hacia la base de 0.6-0.8 x 0.1-0.2 cm, agudos. Labelo 1.4-1.5 x 0.9-1.2 cm,
3-lobulado, libre de la columna excepto en la base, I6bulo central 0.8-1.0 x 1.0~1.2 cm,
subcuadrado a suborbicular, emarginado, reduplicado, convexo en posicion natural; I6bulos
laterales diminutos, 0.2-0.4 cm de largo, 0.1-0.2 cm ancho en la porcién media y 0.2-0.4 cm
de ancho en la porcidn que esta entre la base del labelo y el seno que lo separa del I6bulo
central, oblongos y redondeados hacia el apice, libres del Iébulo central; en posicidn natural
los I6bulos laterales son porrectos y envuelven a la columna; callo 0.45-0.55 x 0.20-0.25
cm subrémbico, hirsuto, formado por dos quillas separadas por un surco conspicuo, estas
quillas no confluyen hacia el apice del callo. Columna 0.5-0.7 x 0.26—0.30 cm, semicilindri-
ca, recta, contorno ventral ligeramente clavado, sin estelidios; antera 0.13-0.17 x 0.16-0.18
cm, amarillo palido a amarillo, subcuadrada; polinios 4, 0.07-0.08 x 0.06-0.07 cm, ama-
rillos, separados en grupos de dos, caudiculas amarillas; superficie estigmética 0.16—0.18
x 0.16-0.18 cm, cordada; rostelo 0.06—0.07 x 0.09-0.10 cm perpendicular, semicircular,
ovario pedicelado 1.5-2.5 cm largo, cilindrico, liso (Figura VI1.33).

Discusion: Encyclia poliardiana fue descrita a mediados del siglo XX por Withner (1970b).
Sin embargo, aunque el nombre corresponde a una especie valida y los ejemplares citados
como tipo efectivamente corresponden con la descripcion, las imagenes utilizadas para ilus-
trarla son de Encyclia aenicta. Encyclia pollardiana es una de las especies mexicanas mas
sencillas de identificar debido a su l6bulo central magenta acompafado de 16bulos laterales
que lucen proporcionalmente pequefios. Esta especie es similar a Encyclia contrerasii des-
crita por Gonzalez-Tamayo (1997), una especie conocida sélo del material tipo y un par de
colectas adicionales. Las mayores diferencias entre estas especies son las inflorescencias
densamente cubiertas de flores en E. contrerasii, las flores mas pequefias en E. contrerasii
(16buto central 0.7-0.8 cm x 0.7-0.9 cm vs. 0.8—-1.0 x 1.0-1.2) y el Idbulo central que tiende
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analisis de los capitulos IV y V indican que E. pollardiana, ubicada en un grado, es la espe-
cie hermana del corazén del complejo, un grupo en donde estan E. aenicta, E. meliosma, E.
huertae, E. spatella, E. halbingerianay E. meliosma. Los andlisis del capitulo V indican que
esta especie retiene caracteres considerados ancestrales en el complejo, como los I6bulos
laterales del labelo separados del I6bulo central y la coloraciéon magenta de éste. Esta espe-
cie es una de las mas distintivas morfolégicamente y posiblemente su especie hermana es
E. contrerasii (Figura IV.5). Los andlisis del capitulo V sugieren es parte de los linajes mas
antiguos del complejo E. meliosmay que tiene una baja tasa de diversificacién combinada
con una alta tasa de extincién relativa, lo que puede interpretarse como que este linaje ha
sufrido un proceso importante de extincién. Para mas detalles puede consultar los capitulos
I1-V, asi como las fichas de E. aenicta (p. 143) y E. contrerasii (p. 166).

Evaluacion del estado conservacion: En Peligro (EN). Encyclia pollardiana, tiene un &rea
de distribucion inferior a 5 mil km? (EO0=356.71 km?), y el area ocupada es inferior a los
500 km? (AOO=496.38 km?, basado en una celda de 12.83 km). Es posible que lo raro de
esta especie en la naturaleza, en conjunto con la disminucién de los habitat pueda poner en
serios riesgos la existencia de este taxén a largo plazo. Esta especie esta bajo proteccion
especial (Pr) segun la NOM-059 (SEMARNAT, 2010).

llustraciones publicadas: Dressler y Pollard (1974a: foto 61), Rosillo-Velasco (1977), Gonzélez-
Tamayo (1997: Figura 1), Withner (1998: plate 72), Soto-Arenas et al. (2005: imagen 0288).

Etimologia: El epiteto “pollardiana” honra a Glenn Pollard, quien residi6 en Oaxaca por
varios artos y estudié de manera intensiva las orquideas de México, especialmente las es-
pecies de Encyclia.

Referencias en que ha sido utilizado este hombre 0 sus sinénimos: Withner (1970b,
1998), Dresslery Pollard (1971), Rosillo-Velasco (1977), Dressler y Pollard (1974a), Gonzalez-
Tamayo (1997), Soto-Arenas et al. (2005).

Material revisado: MEXICO. Michoacan: Mpio. Coalcoman de Vazquez Pallares, Sierra
Naranijillo, 06/V/1939, G. Hinton 13742 (NY, US); 08/V/1939, G. Hinton 13757 (AMES, MO,
NY, US); 14/VIl/1939, G. Hinton 13928 (AMES, NY, US [paratipos]); Cercanias de Coal-
coman, 04/V1/2003, I. Contreras s.n. (IBUG); km. 25, Coalcoman, 17/VI/1986, E. Hagsater
5870 (AMO); cerro de las Tablas, cerca de Coalcoman, 30/V/1936, O. Nagel & J. Navarro
5842 (AMO, F.). Jalisco: Mpio. Tamazula, Tamazula, s. f., £ Suro s. n. (AMO).
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Encyclia rzedowskiana Soto Arenas, Icon. Orchid. 5-6: t. 565. 2003. TIPO: MEXICO. Oa-
xaca: Mpio. San Pedro Pochutla, km 18.4  la carr. Pochutla-Oaxaca, 13/IV/1994, M. Soio
et al. 6574 (AMOQ!, holotipo). Figura VI1.34.

Hierba epifita, 40 cm alto sin la inflorescencia; hasta 90 cm incluyendo fa inflorescencia.
Rizoma gr o y fibroso. Pseudobulbos agregados, 2.5-6.0 x 1.8-3.4 cm, ovoides hasta
piriformes, ligeramente comprimidos lateralmente, apicalmente con 2 hojas, cuando jévenes,
verdes, lisos y cubiertos con vainas papiraceas que luego se desfibran hasta desaparecer;
al envejecer son ligeramente arrugados. Hojas 15-38 x 1.2-3.4 ¢m, linear-oblongas has-
ta linear-liguladas, subagudas, coridceas, conduplicadas en la base, verde oscuro a verde
amariliento, con el nervio central marcado principalmente en la cara abaxial. Inflorescencia
26-90 cm largo, terminal, arqueada hasta erecta, racemosa o mas frecuentemente panicu-
lada, con 1-7 ramas de 8-16(—24) cm largo, cada rama con 5-11 fiores; globalmente con
aproximadamente 15-66 flores; entre 50-80 % de la inflorescencia corresponden al area
fértil; pedinculo delgado pero fuerte, liso, usualmente verde, cubierto con vainas tubulares,
adpresas, inconspicuas de 0.3-1.3 cm largo, que se hacen mas pequefias hacia el apice;
bracteas inconspicuas, triangulares, papiraceas, agudas hacia el apice, de 0.2-0.3 cm lar-
go. Flores resupinadas, vistosas, 3.0-4.0 cm de didmetro (entre las puntas de los pétalos);
segmentos del perianto coriaceos; sépalos y pétalos verde amarillentos, tefidos de ocre
a café, especialmente sobre las nervad as, margenes angostamente delineados de color
verde claro; labelo verde amarilll 0 hasta blanco verdoso o amarillento, con los nervios
tenidos de magenta, en la base y bulos laterales usualmente verde amarillento, el 16bu-
lo central con 3 quillas desarrolladas q  llegan casi hasta el apice, de éstas la central es
la mas conspicua y la Unica que parte como una prolongacién del callo; lobulos laterales
parcialmente fusionados con el I6bulo il, con nervios tefidos de café, esto se hace
progresivamente mas intenso a medi Je se alejan del callo; callo verde, manchado de
café, hirsuto; columna verde hacia la 2 y gradualmente se hace blanca hacia el apice,
en toda su longitud con manchas purpura que son mas notables hacia los lados; sépalos
similares, oblanceolados, obtusos hasta anchamente agudos, los laterales ligeramente obli-
cuos, sépalo dorsal 1.5-2.0 x 0.5-0.6 cm, palos laterales 1.5-2.0 x 0.5~0.6 cm; pétalos
1.5-1.9 x 0.6-0.7 cm, oblanceolados, con una ufia conspicua hacia la base de 0.5~0.8 x
0.1-0.2 cm, agudos. Labelo 1.0- 6 x 0.9-1.8 ¢cm, 3-lobulado, libre de fa columna excepto
er | base, I6bulo central 0.5-0.8 x 0.6-1.2 cm, anchamente subovado hasta transversal-
mente subeliptico, acun  1do, en posicidén natural desde patente hasta reduplicado; lébulos
laterales 0.2-0.4 cm de largo, 0.2-0.5 cm ancho en la porcién media y 0.4—0.6 cm de ancho
en la porcion que esta entre la base del labelo y el seno que lo separa del i6bulo central,
oblongos, algo falcados y redondeados hacia el apice, parcialmente fusionados con el I6bu-
lo central; en posicion natural ! [6bulos laterales son patentes hacia el &pice y envuelven
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a la columna; callo 0.3-0.4 x 0.15-0.22 cm subrémbico, hirsuto, formado por dos quillas
separadas por un surco conspicuo, estas quillas confluyen hacia el apice del callo exten-
diéndose en el limbo del I6bulo central del labelo como una quilla que llega hasta el apice.
Columna 0.6-0.7 x 0.28-0.33 cm, semicilindrica, recta, contorno ventral ligeramente clava-
do, sin estelidios; antera 0.15-0.19 x 0.15-0.19 cm, blanco cremoso, subcuadrada; polinios
4, 0.08-0.09 x 0.05-0.06 cm, amarillos, separados en grupos de dos, caudiculas amarillas;
superficie estigmatica 0.18-0.22 x 0.14-0.18 cm, cordada; rostelo 0.04-0.06 x 0.08-0.11
cm perpendicular, semicircular; ovario pedicelado 1.7-3.0 cm largo, cilindrico, liso (Figura
ViL.34).

Discusion: Encyclia rzedowskiana es una de las especies mas complicadas del complejo
E. meliosma. En parte, las dificultades para definir la identidad de estan en que es dificil
establecer los limites con respecto a Encyclia meliosma (Soto, 2002e). Algunos de los ca-
racteres que apoyan la hipétesis de que que estas especies no son la misma entidad son
(i) la ausencia de aroma en las flores de E. rzedowskiana, contrario al caracteristico aroma
dulce de las flores de E. meliosma. (ii) Estas especies crecen en pisos altiudinales distintos,
E. rzedowskiana esta por debajo de los 800 m (-1200 m?), mientras que E. meliosma esté
por encima de los 900 m. (iii) E. rzedowskiana esta en sabanas con pinos y en selvas secas,
mientras que E. meliosma tiende a crece en bosques de pino-encino o en selva baja cadu-
cifolia con encinos. (iv) Encyclia meliosma esta restringida a la cuenca del Balsas, mientras
que E. rzedowskiana estéa en la vertiente que mira al Océano Pacifico de la Sierra Madre del
Sur (Figura VI1.30). (v) En Encyclia rzedowskiana los l6bulos laterales estan traslapados con
el Iébulo central, mientras que en E. meliosma no (compare Figuras VI1.28, VII.34 y VI1.29).

Distribucion y ecologia: Encyclia rzedowskiana es endémica de México. Se encuentra en
los estados de Guerrero y Oaxaca (Figura VI1.30). Es epifita y generalmente se le encuentra
en selvas secas y sabanas con pinos por debajo de los 1000 m. Florece entre marzo y julio.

Relaciones filogenéticas: Los analisis filogenéticos de los capitulos IlI-V indican que Ency-
clia rzedowskiana esta relacionada con E. halbingeriana, E. aenicta, E. huertae, E. meliosma
y E. spatella. Estas especies son parte del complejo E. meliosma. Los analisis de fechaje de
los capitulo Il y V (Figura 111.6, V.1 A) indican que este complejo es de reciente origen (ca. 2
Ma). Asi mismo, es notable que estas especies corresponden a un segmento del complejo
que, segln los analisis del capitulo V, tiene una tasa de diversificacién alta combinada con
una tasa de extincion relativa baja. Asi mismo, este complejo es uno de los mas dispares
morfolégicamente, por lo que es posible que la exploracion de lugares novedosos del mor-
foespacio este contribuyendo a su diversificacién (ver capitulo V, Figuras V.1 B y Anexo 14).
Las topologias conocidas para este complejo (capitulos llI-V), aunque con poco soporte,
indican que esta especie forma un grado en el que también estan incluidas E. meliosma y
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ha sido poco colectada y se encuentra en un habitat fragil sometido a fuertes presiones
antrépicas.

llustraciones publicadas: Soto (2002e) y Soto-Arenas et al. (2005: imagen 0289).

Etimologia: El epiteto “rzedowskiana” honra al Dr. Jerzy Rzedowsky, uno de los botanicos
contemporaneos mas importantes de México.

Referencias en que ha sido utilizado este nombre o sus sinénimos: Soto (2002¢), Soto-
Arenas et al. (2005), Soto-Arenas y Salazar (2004).

Material revisado: MEXICO. Guerrero: Mpio. Ometepec, a 8 km de Zacoalpan, direccién
Xochistlahuaca, 24/1V/1982, G. Gaxiola 305 (MEXU). Oaxaca: Mt. San Felipe, 15/VI/1936,
J. Richards 2950 (AMO); Mpio. Mesones Hidalgo, km 220 Putla -> Pinotepa Nacional Hwy,
14/\V/1972, G. Pollard A-186a-60 (AMO); Mpio. Pluma de Hidalgo, Pacific slope, near Pluma
de Hidalgo, 11/11/1936, O. Nagel 5378 (AMO); Mpio. Putla Villa de Guerrero, ca. de Putla,
23/I1l/2011, C. Leopardi et al. 423 (CICY); Mpio. San Juan Cacahuatepec, km 33 Pinotepa
-> Putla, V/1979, Thurston T-692 (AMO); Mpio. San Miguet Panixtlahuaca, San Miguel Pa-
nixtlahuaca, 29/IV/20086, A. Veldsco 92 (MEXU); Mpio. San Pedro Amuzgos, 10.5 km N of
Cacahuantepec, 14/111/1967, G. Pollard G-186a-60a (AMO); Mpio. San Pedro Pochutla, cerro
Los Machos, 11/1941, B. Reko 6065 (AMES); environs de Puerto Angel, I11/1905, M. Diguet s.
n. (AMES); 100’ east of Pto. Angel road, s. f., N. Bashor 1965 (AMO); km 214 Puerto Angel
Hwy, 18/1/1974, G. Pollard s. n. (AMO); km 200 Oaxaca Pto. Angel, V/1979, Thurston T-1199
(AMO); Mpio. Santos Reyes Nopala, Santos Reyes Nopala, 14/IV/1972, G. Pollard B-186a-
60 (AMO); km 232 Puerto Escondido Hwy, 14/IV/1972, G. Pollard E-186a-60a, J-186a-60a
(AMO).

Encyclia selligera (Lindl.) Schitr., Orchideen 211. 1914. Epidendrum selligerum Lindl., Ed-
wards's Bot. Reg. 24: Misc. 41-41. 1838. TIPO: GUATEMALA. S. loc., 1836, G. Skinner s.n.
(K-L, holotipo). Figura VII.35.

Hierba epifita, raro terrestre, 38 cm aito sin la inflorescencia; hasta 890 cm incluyendo la
inflorescencia. Rizoma grueso y fibroso. Pseudobulbos agregados, 3.0-10.0 x 2.0-4.0
cm, ovoides hasta piriformes, apicalmente con (1-)2 hojas, cuando jévenes verdes, lisos y
cubiertos con vainas papiraceas que luego desaparecen. Hojas 14.0-37.5 x 1.5-2.5 cm,
linear-oblongas hasta oblongo-liguladas, subagudas, coridceas, conduplicadas en la base,
verde claro u oscuro, con el nervio central marcado principalmente en la cara abaxial. Inflo-
rescencia 30-78 cm largo, terminal, erecta, usualmente paniculada, raro racemosa, cuando
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paniculada con 2-5 ramas de 3.1-15.0 cmr u , cada rama con 3-5(8) flores; globaimente
con ca. 1549 flores; ca. 40-66 % de la inflorescencia corresponde al area fértil; pedinculo
grueso, fuerte, liso, verde raro tefiido de purpura, cubierto con vainas tubulares, adpresas,
de 0.6-1.9 cm largo, que se hacen n .. pequefas hacia el apice; bracteas inconspicuas,
papiraceas, triangulares, ag  as hacia el apice, de 0.3-0.6 cm largo. Flores resupinadas,
vistosas, 3.2-3.4 cm de diametro (entre las puntas de los pétalos); segmentos del perianto
carnoso-coriaceos; sépalos y pétalos verdes hasta café o incluso chocolate; labelo blanco
hasta rosa a veces con manchas purpura, en México generalmente se encuentra la forma
de labelo blanco, el I6bulo central con 1-3 ¢ as desarrolladas que llegan hasta el apice,
de éstas la central es la mas cons] ua; iébulos laterales tefidos de verde y esfumados de
café en la base, blancos hacia el apice, libres del Iébulo central; callo color blanco; columna
verde con manchas moradas; sépalos similares, oblanceolados, agudos hasta anchamente
agud | los laterales ligeramente oblicuos; sépalo dorsal 2.0-2.3 x 0.6-0.8cm, sépalos la-
terales 2.0-2.3 x 0.65-0.80 cm; pétalos 9-2.0 x 0.60-1.08 cm, espatulados, con una una
conspicua hacia la base de (0.3-)0.5-0.7 x 0.1-0.2 cm, agudos hasta anchamente agudos.
Labelo 1.9-2.0 x 1.9-2.2 cm, 3-lobulado, libre de la columna excepto en la base, cortamen-
te unguiculado, i6bulo central 0.85-0.95 x 0.70-0.85 cm, eliptico hasta ovado suborbicular;
I6bulos laterales 1.0-1.3 cm largo, 0.40-0.50 cm de ancho en la porcion media y 0.6-0.7
cm de ancho en la porcién gue « i entre la base del labelo y el seno que lo separa del
i6bulo central, oblongos hasta subpan yrmes, hacia el apice desde redondeados hasta
truncados, separados del I6bulo central por un seno de 0.1-0.3 cm de ancho que llega hasta
el ce ; en posicion natural los 16k s 2rales son recurvados hasta reflexos y flanquean
a la columna; callo 0.80-0.85 x 0.35-0.40 cm, subrémbico, hirsuto en la base, formado por
dos quillas separadas por un surco conspicuo, que se ensancha un poco y forma una fovea,
est: quillas confluyen hacia el apice del callo extendiéndose en el limbo del lébulo central
del labelo como una quilla que |  a hasta el 4pice. Columna 1.0-1.1 x 0.4-0.5 cm, semi-
cilindrica, recta, contorno ventral oblongo a ligeramente ensanchado en la porcion media,
sin  elidios; antera 0.28-0.32  0.24~0.28 cm, amarilla; polinios 4, amarillos, separados
en grupos de dos, caudiculas amarillas; superficie estigmatica 0.25-0.26 x 0.21-0.22 cm,
subcuadrada; rostelo 0.070-0.075 x 0.135-0.140 cm perpendicular, semicircular; ovario pe-
dicelado (2.1-)2.5-3.3 ¢cm largo, cilindrico, liso (Figura VI11.35).

Discusion: Encyclia selligera no ha sufrido muchos cambios desde su descripcion bajo
Epidendrum por Lindley (1838); se extiende desde México (Chiapas) hasta Honduras y pro-
bablemente Nicaragua. ha reportado que hay poblaciones en Nicaragua con el raquis
verrugoso (Hamer, 2001), esto es contrario a lo que se conoce para el resto del area de
distribucidn y el resto del clado (raquis liso). Lo anterior sugiere que podria tratarse de una
especie di ita 0 que hay un activo intercambio de genes entre esta especie y otras. Si
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bien en todo su rango de distribucién se ha reportado cierta variacion, ésta se concentra
en el tamafio, color y forma de la flor. En México se encuentra una forma de labelo blanco;
mientras que, en el resto de Centroamérica predomina la forma de color rosa.

Sauleda y Adams (1983) reportan la existencia de esta especie en la isla Andros del Archi-
piélago de las Bahamas. Al revisar uno de los dos ejemplares en los que se basa el reporte
(Sauleda 2547 [USF1)), ciertamente existe similitud floral, aunque hay algunas diferencias im-
portantes, tales como la inflorescencia racemosa en este espécimen, cuando generalmente
son paniculadas en E. selligera; también llama la atencién forma del pseudobulbo, que es
esférico y muy liso; mientras que en Encyclia selligera, en todos los reportes revisados para
este trabajo, el pseudobulbo siempre es piriforme (mas largo que ancho). Considerando los
caracteres anteriores y el hecho que de sélo se hayan colectado dos ejemplares a finales
de la década de los 70, y nunca mas se ha vuelto a colectar en las Antillas, hacen pensar
que probablemente se trate de alguna otra especie distinta a lo que aqui es considerado
Encyclia selligera. Por otro lado, Dunsterville y Garay (1961: p. 151) utilizaron este nombre
para referirse a Encyclia granitica, una especie que crece solo en el Escudo Guayanés.

Distribucion y ecologia: Encyclia selligera se encuentra desde México (Chiapas) hasta
Honduras y probablemente el norte de Nicaragua (Figura VII.11), usualmente se le encuen-
tra en ambientes secos de bosques de pino, encino, pino-encino y cipresales, entre los
1400-2100 m. Generalmente crece como epifita. Florece entre marzo y mayo.

Relaciones filogenéticas: De acuerdo a los andlisis filogenéticos del capitulo lll, Encyclia
selligera esta cercanamente relacionada con E. hanburyiy E. chiapasensis y se les deno-
mina complejo E. hanburyi (Figuras 111.3-111.4). Los grupos hermanos de este complejo son
los complejos E. diotay E. candollei. En conjunto estos tres linajes conforman el clado me-
soamericano de las Encyclia. Aunque los miembros del complejo E. hanburyi tienen flores
bastante disimiles, las plantas poseen ciertas similitudes en la forma de las hojas, tamafo
y forma del pseudobulbo. Se ha propuesto que Encyclia selligera es una especie con cierta
facilidad para formar hibridos con especies con las que se solapa en su area de distribucién,
tales como, Encyclia ceratistes, E. hanburyi, entre otras (Pérez-Garcia y Hagsater, 2012).
Para mas detalles puede consultar el capitulo lil, asi como las fichas de E. chiapasensis (p.
162) y E. hanburyi (p. 176).

Evaluacion del estado conservacion: Preocupacion menor (LC). Encyclia selligera, tiene
un area de distribucion superior a 20 mil km? (EOO=44,414.18 km?) y el area ocupada es
superior a los 2 mil km? (AOQ=22,423.59 km?, basado en una celda de 45.150 km). Si
bien esta especie actualmente no se encuentra en peligro, seria conveniente teneria bajo
observacion porque los bosques que habita estan disminuyendo por influencia antrépica.
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llustraciones publicadas: Reichenbach (1900: Plate 223, como Epidendrum selligerum),
Costantin (1911: dibujo 39, como Epidendrum selligerum), Dressler y Pollard (1974a: foto
59), Withner (1998: fig. 8.3, plate 73), Soto-Arenas et al. (2005: imagen 0290).

Etimologia: La palabra “selligerum” deriva de “sella”, una palabra latina utilizada para refe-
rirse a una silla de montar. Es posible que el nombre haga referencia a la forma en silla de
montar que suele tener el I6bulo central del labelo de esta especie.

Referencias en que ha sido utilizado este nombre o sus sinénimos: Lindley (1838),
Schiechter (1914), Dunsterville y Garay (1961), Dressler y Pollard (1974a), Hamer (1974),
Withner (1998), Hamer (2001), Soto (2002f).

Material revisado: EL SALVADOR. Cerro Verde, 15/Vill/1964, £ Hamer 16 (AMES, MO).
Quiche: Mpio. Uspantan, road from Coban to Uspantan just behind Uspantan, 10/1/1977, F.
Hamer A260 (MO). GUATEMALA. S. loc, s.f., M. Lewis 229 (AMES); s. Joc., s.f., J. Johns-
ton s.n. (AMES); s. loc., V/1957, J. M. Pacheco s.n. (AMES, F); Cerrito de Oro, 22/1/1907,
W. Kellerman s.n. (F). MEXICO. Chiapas: s.loc., ex hort., 13/03/2010, G. Carnevali sub C.
Leopardi 334 (CICY); Tejapan, entre San Cristébal y Comitan, 30/1V/1992, E. Pérez y M.
Soto 344 (AMO); Reserva de la Biosfera “El Triunfo”, 09/1V/1998, J. Castillo y F. Bolom 1769
(AMO); Mpio. La Grandeza, La Grandeza, 19/V/1945, E. Matuda 5606 (AMES), Mpio. Mo-
tozintla, 1 km SE de Ojo de Agua camino a Berriozabal, 03/1V/1997, L. Garcia-Mendoza
y A. Castarfieda 6457 (MEXU); km 42 de la carretera Huixtla - Motozintla, 28/111/1997, M.
Soto 8168 (AMO); camino Motozintla-Niquivil, 12/VIll/1992, M. Soto 6654 (AMO); km 51
de la carretera Huixtla-Motozintla, 16/1X/1985, M. Soto et al. 1768 (AMO); Mpio. Teopis-
ca, Escobillar, después de Belén, 28/111/2010, C. Leopardi et al. 319 (CICY); Carretera San
Cristobal-Teopisca MEX 190, km 110 (marca de la carretera) nuevos asentamientos entre
Betania y Teopisca, 30/VI/1996, M. Soto 7964, 7964A, 7964C (AMO); entre Amatenango y
San Cristdbal, 13/V/1985, E. Hagsater 5557 (AMO, ENCB); 15 km east of San Cristébal de
Las Casas, 29/X1/1965, G. Pollard B-186a-63 (MEXU); entre Amatenango y San Cristébal
de Las Casas, detras de la estacion SOP, 01/V/1978, E. Hagsater, 1348 (AMO); entre San
Cristébal y Comitan, después de Belén, s.f., Hartmann s.n. (AMO).

Encyclia spatella (Rchb. 1.) Schitr., Repert. Spec. Nov. Regni Veg. Beih. 27: 137. 1924.
Epidendrum spatella Rchb. f., Bonplandia 4: 214. 1856. TIPO: MEXICO. S. loc. s. f., Pavén
1808 (G, holotipo). Figura VH.36.

Hierba rupicola, 30 cm alto sin la inflorescencia; hasta 70 cm incluyendo la inflorescencia.
Rizoma grueso y fibroso. Pseudobulbos agregados, 2.0-6.0 x 1.1-3.0 cm, ovoides hasta
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piriformes, apicalmente con 1-2 hojas, cu  do jovenes, verdes, lisos y cubiertos con vainas
papiraceas que luego se desfibran hasta desaparecer; al envejecer son ligeramente arruga-
dos. Hojas 1528 x 1.5-2.2 cm, linear-oblongas hasta subelipticas, subagudas, coriaceas,
condur adas en la base, verde oscuro, con el nervio central marcado principalmente en la
cara abaxial. Inflorescencia 30-70 cm largo, terminal, erecta, paniculada o racemosa, con
0-6 ramas de 4-13 cm largo, cada rama con 2-12 flores; globalmente con aproximadamente
8-35(-70) flores; entre 40-55% de  inflorescencia corresponden al area fértil; pedunculo
delgado pero fuerte, liso, usualmente tefido de verde, cubierto con vainas tubulares, adpre-
sas, inconspicuas de 0.4-1.4 cmlar  que se hacen mas pequefas hacia el apice; bracteas
inconspicuas, triangulares, papirace  agudas hacia el apice, de 0.1-0.2 cm largo. Flores
resupinadas, vistosas, 2-3 cm de didmetro (entre las puntas de los pétalos); segmentos del
perianto coriaceos; sépalos y pétalos tefiidos de ocre a caté, verdes hacia la base, nervios
delineados de café, margenes angostai  nte delineados de color verde claro; labelo blanco
hasta verde pélido en la base y I6bulos laterales, con nervios tefiidos de magenta, el I6bu-
lo central con 3 quillas desarrolladas que llegan casi hasta el apice, de éstas la central es
la mas conspicua y la unica que parte como una prolongacion del callo; Iébulos laterales
parciaimente fusionados con el ' ulo central, con nervios tefidos de café, esto se hace
progresivamente mas intenso a medida ¢ se alejan del callo; callo, hirsuto; sépalos simi-
lares, oblanceolados, obtusos hasta anchamente agudos, los laterales ligeramente oblicuos,
sépalo dorsal 1.3-1.5 x 0.3-0 cm, s~ alos laterales 1.3-1.5 x 0.3-0.5 cm; pétalos 1.3—
1.5 x 0.4-0.6 cm, espatulados, con una ufia conspicua hacia la base de 0.5-0.6 x 0.1-0.2
cm, agudos a redondeados. Labelo 1.0-1.2 x 1.0-1.2 cm, 3-lobulado, libre de la columna
excepto en la base, Iébulo central ¢  -0.8 x 0.6-0.9 cm, ovado, subeliptico a suborbicular,
redondeado; l6bulos laterales 0.3~0.4 cm de largo, 0.2-0.3 cm ancho en la porcion media y
0.3-0.4 cm de ancho en la porcidn que esta entre la base del labelo y el seno que lo separa
del 16bulo central, oblongos y redondeados hacia el apice, parcialmente fusionados con el
I6bulo central; en posicién natural los | Ilos laterales son patentes hasta recurvados hacia
el &pice y envuelven a la columna; callo 0.4-0.5 x 0.2-0.3 cm subrémbico, hirsuto, formado
por dos quillas separadas por un surco conspicuo, estas quillas confluyen hacia el apice
del callo ex diéndose en el limbo del I6bulo central del labelo como una quilla que llega
hasta el apice. Columna 0.6-0.8 x 0.2-0.3 cm, semicilindrica, recta, contorno ventraf lige-
ramente clavado, sin estelidios; itera 0.15-0.21 x 0.15-0.21 cm, amarilla, subcuadrada;
polinios 4, 0.08-0.09 x 0.06-0.07 cm, amarillos, separados en grupos de dos, caudiculas
amarillas; superficie estigmatica 0.18-0.23 x 0.15-0.18 cm, obtriangular; rostelo 0.05-0.07
x 0.11-0.13 cm perpendicular, semicircular; ovario pedicelado 1.5-2.8 cm largo, cilindrico,
liso (Figura VI1.36).
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Relaciones filogenéticas: De acuerdo con los andlisis filogenéticos de los capitulos -V,
Encyclia spatella esta relacionada con E. halbingeriana, E. aenicta, E. meliosma, E. rze-
dowskianay E. huertae. Estas especies for 1 parte del complejo E. meliosma. La eviden-
cia morfologica y biogeografica sugiere que 1 es la especie hermana de Encyclia huertae,
sin embargo los analisis filogenéticos n  istentan, ni rechazan [a hipétesis, como muestran
las Figuras l1l.3-111.4, IV.6, V.1, Considerando los resultados del capitulo V, esta especie for-
ma parte de un linaje que estd en un proceso de diversificacién intenso, como sugieren la
alta tasa de diversificacién y su baja tasa de extincion relativa (ver capitulo V). Es posible
que esta alta tasa de diversificacion esté asociada con la exploracién de lugares novedosos
del morfoespacio, tal y como sugieren las figuras V.1y el Anexo 14. Para més detalles puede
consultar los capitulos 1lI-V, asi como las fichas de Encyclia aenicta (p. 143) y E. meliosma
(p. 205).

Evaluacion del estado conservacion: Vulnerable (VU). Encyclia spatelia, tiene un area de
distribucién inferior a 20 mil km? (EO0=9,044.39 km?), pero el 4rea ocupada es superior a
los 2 mil km2 (AOO=2,627.26 km?, basado en una celda de 17.08 km).

llustraciones publicadas: Dressler y Pollard (1974a: foto 65), Soto-Arenas (2002b), Soto-
Arenas et al. (2005: imagen 0291).

Etimologia: El epiteto “spatella” podria hacer referencia a la forma de espatula a la que
tiende el I6bulo central del lab .

Referencias en que ha sido utilizado este nombre o sus sinénimos: Dressler y Pollard
(1974a), Soto-Arenas (2002b), Soto-Arenas et al. (2005).

Material revisado: MEXICO. Colima: Mpio. Manzanillo, Manzanillo, VI/1973, O’Flaberty s.
n. (AMO). Jalisco: S. loc., 16/V1/1988, E. Hagsater s. n. (AMO); Mpio. Autlan de Navarro,
Sierra de la Cacoma, 17/V/2002, I. Contre ' s. n. (IBUG); Mpio. Cabo Corrientes, el Tui-

), 6.8 km por el camino El Tuito—l. . ahuahuey, 18/1V/1986, G. Ayala 763 (MEXU); Mpio.
Cihuatlan, Los Ranchos de Afuera, rumbo a Manantlan, 15/V1/1988, A. Lépez-Ferrari et al.
706 (UAMIZ); Mpio. Chiquilistian, Chi  listlan, s. f., S. Rosillo s. n. (AMO); Mpio. Mascota,
entre Mascota y Milpillas de San Sebastian, 06/V/1982, R. Gonzélez-Tamayo 1202 (IBUG);
Mpio. Talpa de Allende, Talpa-Tomatlan, km 35, IW/1975, E. Hégsater 5865 (AMO); mar-
gen oriente arroyo El Salto, en el cruce cc  El Camino de La herradura, cerca de Cuale,
30/V/1982, R. Gonzélez-Tamayo 1212 (IBUG); Talpa-Tomatlan, km 35, 11I/1979, E. Hagsater
5864 (AMO); Mpio. Tapalpa, cascada del Nc  d, 23/IV/2000, /. Contreras s.n. (IBUG); Mpio.
Tomatlan, entre El Tuito y Tomatlan, 02/VI/1975, S. Rosillo s. n. (AMO).
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contorno ventral ligeramente clavado, sin este lios; antera 0.3-0.4 x 0.3-0.4 cm, amari-
lla, subcuadrada; polinios 4, 0.10-0.17 x 0.06-0.08 cm, amarillos, separados en grupos de
dos, caudi las amarillas; perficie estigmética 0.28~0.30 x 0.28-0.35 c¢m, cordada; ros-
telo 0.05-0.06 x 0.16-0.22 cm perp dicular, semicircular; ovario pedicelado 2.2-4.2 cm
largo, cilindrico, liso (Figura VII.37).

Discusion: Aunque la evidencia molecular apunta a que Encyclia suaveolens pertenece al
complejo E. meliosma, los caracteres morfol6gicos de esta especie sugieren que existe afi-
nidad con Encyclia selligeray E. cordigera. Por ello la discusion se centra en distinguirla de
estas especies. Es necesario aclarar q  estas tres especies no estan cercanamente rela-
cionadas segun los anélisis del capitulo lll, loq  sugiere que estas similitudes representan
un caso interesante de convergencia evolutiva en caracteres florales.

Encyclia suaveolens al comparase con Encyclia selligeray E. cordigera puede reconocerse
por florecer en pseudobulbos 1mad )s. Ademads, E. suaveolens puede diferenciarse E.
cordigera por tener el labelo proporcionalmente mas pequefio (<2.5 vs. >3 cm. de largo).
Encyclia suaveolens se distingue de E. selligera porque (i) el callo de E. selligera tiene una
fébvea mas marcada y se extiende en una quilla sobre el limbo del I6bulo central del labelo,
mientras que el de I6bulo central de E. suaveolens es liso. (ii) La forma del I6bulo central de
E. selligera tiende a ser eliptica a rectangular, mientras que en E. suaveolens este tiende
a ser de ovado a cuadrangular. (jii) Las florescencias de E. selligera suelen ser paniculas
y aun cuando sean racemosas son floriferas, mientras que las de E. suaveolens tienden a
ser racemosas y paucifloras. (iv) Las flores de E. selligera son mas pequeiias que las de E.
suaveolens (<3.5 vs. >5 cm de diametro).

Distribucidn y ecologia: Encyclia suavec s es endémica de México. Se encuentra en
los estados de Jalisco y Nayarit (Figura VII.38). Es e, ta y generalmente se le encuentra
en bosques de encino, encino-pino y bosques mixtos entre los 700-1500 m. Florece entre
marzo y julio.

Relaciones filogenéticas: Los analisis filogenéticos de los capitulo 11l-V (Figuras 111.3-111.4)
indican que Encyclia suaveolens esta relacionada con relacionada el complejo E. meliosma.
Andlisis detallados como los de s capitulos IV y V (Figuras V.6, V.1 A) indican que E. sua-
veolens es el grupo hermano de todas las demas especies del complejo. Considerando la
baja tasa de diversificacion y la alta tasa de extincién relativa que caracteriza a este linaje
(ver capitulo V), es posible que Encyclia suaveolens se trate de una especie relicto, por dos
razones:  sus flores son completamente distintas a las de este complejo, mas bien son
parecidas a las de Encyclia cordigeray a las de E. selligera (especies no relacionadas), lo
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y/o para conocer patrones evolutivos (capitulo V). En estos casos y los reportes que exis-
ten en la literatura (v.g., Smith y Hendricks, 2013; Conesa et al., 2012; Klingenberg et al.,
2012; Savriama et al., 2012; Webster et al., 2012; Serb et al., 2011; Klingenberg y Gidas-
zewski, 2010; van der Niet et al., 2010; Jacques y Zhou, 2010; Adams, 2010; Chemisquy
et al., 2009, Volkova y Shipunov, 2007; Shipunov y Bateman, 2005), los resultados parecen
prometedores.

En las comparaciones de interés taxonémico se pueden utilizar sistemas basados en contor-
nos. Este sistema tiene la ventaja de que las imagenes requieren poca edicién y se pueden
extraer gran cantidad de contornos con poco trabajo. Es (til si se desea hacer comparacio-
nes entre organismos muy parecidos o en estructuras con pocos puntos candidatos a ser
marcas. La desventaja es que si el investigador quiere incluir detalles adicionales en el es-
tudio, que no estan en el contorno, el disefio del cédigo se vuelve complejo. Por otro lado, si
los organismos son muy disimiles es posible que la comparacién de los contornos no arroje
resuitados coherentes con la biologia de los organismos en comparacion. Este método no
es adecuado si se considera que el objetivo del estudio es comprender la evolucién de la
forma, precisamente porque no es posible determinar con claridad la equivalencia de todos
los puntos comparados entre organismos muy diferentes.

En las comparaciones con interés evolutivo resulta interesante utilizar marcas cuidadosa-
mente seleccionadas y semi-marcas (capitulos IV-V). Estos dos elementos permiten no
s6lo utilizar parte de la informacién del contorno; sino también afiadir informacién de otras
partes def 6rgano en comparacién. Aunque la seleccién y digitalizacién de las marcas es un
proceso laborioso, los resultados suelen ser satisfactorios. Sin embargo, este es un campo
poco estudiado, aunque se esta trabando activamente en el desarrollo de métodos compa-
rados (v.g., Adams y Otarola-Castillo, 2013; Klingenberg, 2011; Claude, 2008).

Desde el punto de vista matematico la forma es un caracter muitivariado y no puede ser
incluida en los andlisis filogenéticos de manera directa. Sin embargo, al analizar esa infor-
macién en un andlisis de eigenshape es posible transformar las marcas en una serie de
componentes principales que se pueden utilizar en analisis macroevolutivos (como carac-
teres continuos). Es posible que las matrices derivadas tengan una sefial filogenética de
moderada a fuerte (Klingenberg y Gidaszewski, 2010).

En la biologia comparada estan las mayores posibilidades del uso de la forma. Con las
herramientas actuales es posible conocer como se distribuyen las formas de un grupo de
organismos en el morfoespacio (Figura V.1). En el caso del complejo E. meliosma también
fue posible conocer que éstas evolucionan acorde a un modelo browniano, que de alguna
manera sugiere que ha sido un cambio gradual a través del tiempo, aunque puede tener
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su extremos. Sin embargo estos no son los tnicos usos. En la literatura reciente se han
documentado procesos de desplazamiento de caracteres (Adams, 2010), se ha estudiado
la simetria (Savriama et al., 2012), lamod 1iridad (Klingenberg, 2009), entre otras cosas.

Finalmente, la morfometria es una herramienta que abre nuevas posibilidades a la biologia
compe la porque (i) puede ayuc a elucidar y describir las relaciones entre organismos.
(ii) Permite el estudio de la evolucién de la forma, que en si misma es un caracter elemen-

tal para el funcionamiento de ur no y del individuo. (iii) Permite explorar la dindmica
evolutiva de un grupo y estu  ar« plamiento entre el organismo (forma) y su entorno.
CONCLUSIONES GENERALES

+ La historia nomenclatu  de Encyclia refleja no sélo los cambios en los paradigmas
utilizados para delimitar grupos taxondémicos, sino también la complejidad taxonémica
y morfolégica del género. En un sentido amplio Encyc incluia a una enorme variedad
de linajes con caracteres Unicos que hacen que sea muy dificil de diagnosticar el géne-
ro. Sin embargo, al ex 1ir grupos claramente diferentes como Prosthechea, Artorima,
Amoana, entre otros, se logra una delimitacion mas clara del linaje y se establece una
hipétesis robusta sobre su monofilia.

» Encyclia es un género relativamente reciente (ca. 11.6 Ma), posiblemente de origen
mesoamericano. La expansién y diversificacion de este género probablemente estu-
vieron relacionados con los cambios climéticos de finales del Mioceno y el Pleisto-
ceno; aunque también es necesario considerar que las especies simpatricas pueden
formar hibridos y que éstos podrian haber contribuido a la diversificacién del género
y oscureciendo las relaciones de parentesco. Ambos fenémenos podrian explicar las
incongruencias entrei fuentes de e encia (nicleo y cloroplasto).

« La morfometria geométrica, por si sola no fue suficiente para sugerir relaciones de
parentesco con soporte estadistico; aunque al combinarla con evidencia molecular
resulta una fuente de it ‘macién pro/  tedora.

« A nivel clado (v.g., col  3jo Encyclia me.._ sma), aunque no hay una relacion directa
entre la evolucion de rma dlabelo y el nicho climético, los resultados sugieren
que la diversificacién del complejo podria haber sido promovida por ambos, aunque en
momentos distintos de la historia evolutiva.

+ El uso de herramientas morfométricas con fines taxonémicos permite delimitar de ma-
neraclarata complejos y al mismo tiempo es Util para identificar y describir patrones
que son dificiles de expresar con variables cualitativas.
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Seleccion de los especimenes examinados para el capitulo i

Alamania punicea Lex. MEXICO. Estado de México: Temascaltepec, from El Barrall in the
mountain north of Comunidad, 2580 m, 10 Jun 1932, Hinton 859 (AMES)!). Jalisco: Bolarios,
faldas del Cerro del Gallo, predio “Las Berenjenas”, 04 May 2003, Dominguez 87 (ME-
XU!). Michoacan: from Mal Pais to Corti, NE Uruapan, 1800 m, 09 Jun 1936, Ostlund 5884
(AMESY); Without locality, Orr s.n. (AMES!). Oaxaca: Sierra de San Felipe, 2743 m, 22 May
19086, Pringle 13860 (AMES!); Mun. Zapoquila, Distrito Huajuapan, Cerro 20 Idolos, 2200 m,
27 Apr 1993, Tenorio 18718 (GH!); Mun. Zapoquila, Distrito Huajapan, al SW de Guadalupe
Membirillos, Cerro Yolotepec, 2600 m, 04 May 1991, Tenorio 18280 (GH!); Without locality,
Apr 1840, Galeotti 5095 (P!). Puebla: NE of Tehuacan, road to Orizaba, 1900 m, 02 Jun 1936,
Ostlund 5863 (AMES)); Esperanza, Aug 1908, Purpus 3617 (AMES!). Veracruz: Acultzingo,
May 1937, Matuda 1187 (AMES)),; road of Veracruz to Puebla, Mts near Maltrata, 1700 m, 01
Jun 1932, Nagel & Martiano 2101 (AMES!). Encyclia adenocarpon (La Llave & Lex.) Schitr.
MEXICO. Jalisco: Mun. La Huerta, 40 km de la Huerta hacia Barra de Navidad, 15 Jun 1998,
Carnevali & Salazar 5133 (CICY!). Encyclia adenocaula (La Llave & Lex.) Schitr. MEXI-
CO. Guerrero: Chilpancingo, 9 km al N de Jaleaca de Catalan, 24 May 1986, Soto-Nuriez
& Solérzano 12773A (MEXU!). Michoacan: ca. Uruapan, 10 Jun 1937, Nagel 2244 (US!).
Encyclia aenicta Dressler & G.E. Pollard. MEXICO. Nayarit: Cerro San Juan, 1500 m., 15
Jun 1998, Carnevali & Salazar 5899 (CICY!). Encyclia alata (Bateman) Schitr. MEXICO.
Tabasco: Mun. Cardenas, Km 2 de la carretera Cardenas hacia Comalcalco, 20 May 1982,
Magana & Curiel 974 (CICY!). Encyclia atrorubens (Rolfe) Schitr. MEXICO. Guerrero: ca.
Alcozauca, 20 Nov. 1999, Carnevali 5915 (CICY!). Encyclia auyantepuiensis Carnevali & |.
Ramirez. VENEZUELA. Bolivar: Altiplanicie y sabanas rocosas del Auyantepui, 10001100
m, 18 May 1964, Steyermark 94206 (AMES!, NY!). Encyclia betancourtiana Carnevali &
I. Ramirez VENEZUELA. Mérida: Mun. Libertador, Parque Nacional Sierra Nevada, valle
intramontano en los alrededores de El Morro, a lo largo de los taludes de! rio Nuestra Se-
fiora, ca. 8227'N, 71210'W, 18002000 m, 20 Feb 2002, Carnevali 6056 (CICY!). Encyclia
bipapularis (Rchb. f.) Acufia. CUBA. Sancti Spiritus: above San Blas, 20 Apr 1955, Dressler
1317 (US!). Encyclia bractescens (Lindl.) Hoehne. MEXICO. Quintana Roo: Mun. Othdn
P. Blanco, a 9 km antes de La Unién, 09 May 1981, Ucan & Flores 941 (CICY!). Encyclia
candollei (Lindl.) Schitr. MEXICQ. San Luis Potosi: About Km 240-243 between E| Naranjo
and Ciudad del Maiz, 27 Mar 1962, Dressler 2628 (US!). Encyclia ceratistes (Lindl.) Schitr.
COLOMBIA. Magdalena: Rio Santa Marta, Jun 1846, Linden 1658 (K!). Encyclia chloro-
leuca (Hook.) Neumann. FRENCH GUYANA. Riviére Kursibo—Bassin du Sinnamary, 60 m,
4950'N, 53°7'W, 9 Feb 1995, Cremers & Pawilowski 13747 (CAY!). MEXICO. Quintana Roo:
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{Continuacioén)

Especie ITS PhyC rpl32-trnL trnl-F yeft
E. x nizanburii Pér 2460 (G09) — Pérez 2460 (G09) —_— —
Garcia & Hag-

E. oestlundii (Ames,
F.T. Hubb. & C. Sch-
weinf.) Hagsater &
Stermitz

E. osmantha (Barb.
Rodr.) Schitr.

E. ossembachiana
Pup

E.ovulum (I i)
Schitr.

E. papili  1(Bate-
man) Ag.-Olav.

E. parvifiora (Regel)
Withner

E. peraltensis
(Ames) Dressler

E. pollardiana (With-
ner) Dressler & G.E.
Pollard

E. profusa (Rolfe)
Dressler & G.E. Po-
llard

Leopardi et al. 347
(34)

Carnen  S.N. (30)
F D(213)
Carne 7339 (16)

Leopardi 343 (012),
Pérez S.N. (211)

Karremans 3832
(217)

Carnevali et al.
7542 (42)

Leopardi 429 (100)

Leopardi et al. 347
(34)

Leopardi 343 (012),
Pérez S.N. (211)

Carnevali et al.
7542 (42)

Leopardi 429 (100)

Leopardi et al. 347
(34)

Carnevali S.N. (30)

Karremans 1584
(141)
Al )(213)

Carnevali 7339 (16)

Leopardi 343 (012),
Pérez S.N. (211), M.
Speckmaier OR08
305 (172)

Carnevali et al. 7542
(42)

Leopardi 429 (100)

Leopardi et al. 347
(34)

Carnev: S.N. (30)

Carnevali 7339 (16)

Leopardi 343 (012),
Pérez S.N. (211),
M. Speckmaier
ORO08 305 (172)
Karremans 3832
(217)

Carnevali et al.
7542 (42)

Leopardi 429 (100)

Leopardi et al. 347
(34)

AMO(213)
Carnevali 7339 (16)

Leopardi 343 (012),
M. Speckmaier
ORO08 305 (172)

Karremans
3832(217)
Carnevali et al.
7542 (42)

Leopardi 429 (100)

...continua en la préxima pagina
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(Cor  uacién)

Fenacije ITS PhyC rpl32-trnlL trnL-F ycf1
" giaucaKnowles &  AY429410 — — AY 2433 —

\ C.

P ionocentra (Rchb.  AY429411 — — AY422434 —

f.) W.E. Higgins

Pla fa(lind ) AYD 42 — —_ e —

W.E. Higgins

P, linkiana (Klotzsch)  AY008537 — — — —

W.E. Higgins

P (Lindl.) W.E.  Carnevali S.N. (52)  Carnevali S.N. (52)  Carnevali S.N. (52) Carnevali S.N. (52)  Carnevali S.N. (52)

Higgins

P. moojenii (F  st) AY008541 — — — —

W.E. Higgins

P, ock (Lindl.) AY429412 — — AY422436 —

W.E. Higgins

P. prismatocarpa AY008548 — —_ AY422435 —

(Rchb. {.) W.E. Hig-

gins

P pygmaea (Hook.) ~ AY008546 — ITVO MX/JB-058- AY422430 —

W.E. Higgins OAX/05.2(2) (68)

P. pseudopygmaea AY429409 — — AY422431 —

(Finet) W.E. Higgins

P, suzanensis AY008538 — — — —_

(Hoehne) W.E. Hig-

gins

P, varicosa[cf.] (Ba-
teman) W.E. Higgins

Carnevali S.N.(072)

Carnevali S.N.(072)

Carnevali S.N.(072)

Carnevali S.N.(072)

Carnevali S.N.(072)

¢ OXaNY

...continua en la préxima pagina







ANEXO 3

Numeros de registro en GenBank de las muestras utilizadas para elaborar el crono-

grama de Asparagales y el de Encyclia

Especie matkK rbel ITS
Aa palacea (Kunth) Rchb. f. AJ309989.1 AF0741051 —
Acanthocarpus preissii Lehm. JX903591.1 JX903182.1 —
Acis rosea (F.Martin bis) Sweet JX903568.1 JX903158.1 —
Agapanthus africanus (L.) Hoffmanns. HM640599.1 HM640485.1 —
Agave americana L. JX903544.1  JX903133.1 —
Agave ghiesbreghtii Lem. HM640592.1 HM640478.1 —
Agrostophyllum majus Hook. f. AY368391.1 AF518054.1 —
Albuca shawii Baker HM640630.1 HM640512.1 —
Allium microdictyon Prokh. JF972927.1  JF972893.1 —
Allium sacculiferumM:  n. JF972028.1 JF972894.1 —
Allium thunbergii G. Don JX903547.1  JX903136.1 —
Aloe vera (L.) Burm. f. AJ511390.1 AJ512309.1 —
Amaryllis belladonna L. JX903555.1 JX903144.1 —
Amblostoma armeniacum (Lindl.) Brieger AF263748.1 AF518058.1 —
Amerorchis rotundifolia (Banks ex Pursh’  Jltén JN966073.1  AY149368.1 —
Anemarrhena asphodeloides Bunge JQ276384.1 HM640489.1 —
Anigozanthos flavidus Redoute AB088796.1 AJ404843.1 —
Anthericum liliago L. JQ669532.1 HM640490.1 —
Anthericum ramosum L. JX903578.1  JX903168.1 —
Aphyilanthes monspeliensis L. HM640614.1 JQ273903.1 —
Apodolirion cedarbergense D. M dblies JX903556.1 JX903145.1 —
Apostasia nuda R. Br. AY557214.1  Z73705.1 —
Apostasia wallichii R. Br. JX903642.1 HM6405521 —
Arece andra Roxb. AM114664.1 JX903249.1 —
Arenga hastata (Becc.) Whitma JX903666.1 JX903250.1 —
Aristea monticola Goldblatt JX903622.1 JX9032121 —
Arpophyllum giganteum Hartw. AF263625.1 AF074110.1 AF266742
Arpophyllum spicatum La Llave & Lex. — — AY008487
Arthropodium cirrhatum (G. Forst.) R. Br. HM640634.1 HM640516.1 —
Asparagus cochinchinensis (Lour.) Merr. HM640615.1 HM640497.1 —
Asparagus densifiorus (Kunth) Jessop JX903580.1 JX903171.1 —
Asparagus oligoclonos Maxim. JF972921.1  JF9728871 —
A« agus schoberioides Kunth HM640616.1 HM640498.1 —
Asphodeline lutea Rchb. Ji )3600.1  JX903192.1 —
Asphodelus aestivus Brot. HM640645.1 HM640527.1 —
Aspidi<tr= elatior Blume HM640561.1 HM640447.1 —

...continua en la proxuna pagina
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(Continuaci6n)

Especie matK rocL ITS
Cattleya mossiae Hook. — —— AY008596
Cattleya percivaliana O’'Brien — — AY008599
Cattleya violacea (Kunth) Rolfe AF263809.1 AF518071.1 —
Caularthron bilamellatum (Rchb. f.) R.E. Schultes AF263780.1 AF518059.1 AF260173
Cephalanthera erecta (Thunb.) Blume JF972942.1  JF972908.1 —
Cephalanthera falcata (Thunb.) Blume JF972943.1  JF972909.1 —
Cephalanthera longibracteata Blume HM640666.1 HM640549.1 —
Chamaescilla sp JX903592.1  JX903183.1 —
Chamaexeros serra Benth. JX903593.1 JX903184.1 —
Chiloglottis trapeziformis Fitzg. AJ310003.1 AF0741241 —
Chionographis japonica (Willd.) Maxim. JX903658.1 JX903242.1 —
Chloraea sp AJ310005.1 AF074125.1 —
Chlorogalum pomeridianum (DC.) Kunth JX903545.1 JX9031341 —
Chlorophytum orchidastrum Lindl. HM640607.1 HM640492.1 —
Chlorophytum suffruticosum Baker HM640608.1 HM640493.1 —
Chlorophytum tetraphyllum (L. {.) Baker HM640609.1 JX903169.1 —
Cleistes rosea Lindl. AJ310006.1 AF074128.1 —
Clivia nobilis Lindl. HM640603.1 JX903147.1 —
Codonorchis sp. AJ310007.1 AY368338.1 —
Coelogyne sp. JX903643.1 AF074133.1 —
Commelina communis L. JX903665.1  JX903248.1 —
Comospermum yedoense Rauschert HM640610.1 HM640494.1 —
Conanthera bifolia Ruiz & Pav. JX903646.1  JX903230.1 —
Convallaria majalis L. HM640557.1 HM640443.1 —
Cordyline cannifolia R. Br. JX903594.1  JX903185.1 —
Cordyline pumilio Hook. f. JX903595.1  JX903186.1 —
Corynotheca micrantha (Lindl.) Druce JX903611.1  JX903202.1 —
Costus woodsonii Maas JX803675.1  AF243510.1 —
Cranichis fertilis (F. Lehm. & Kraenzl.} Schiltr. AJ310013.1  AF0741371 —
Crinum asiaticum L. HM640602.1 HM640488.1 —
Crocus banaticus Heuff. JX903623.1  JX903213.1 —
Crocus cartwrightianus Herb. JX903624.1 JX903214.1 —
Cyanella orchidiformis Jacq. HM640662.1 HM640545.1 —
Cybistetes longifolia Milne-Redh. & Schweick. JX903558.1 JX903148.1 —
Cymbidium ensifolium (L.} Sw. AF263648.1 AF0741411 —
Cymbidium goeringii (Rchb. f.) Rehb. f. JF972944.1  JF972910.1 —
Cypripedium calceolus L. HM640667.1 HMB40550.1 —
Cypripedium passerinum Ricl  son AF263649.1 AF074142.1 —
Cyrtanthus elatus (Jacq.) Traub JX903559.1 JX903149.1 —
Danae racemosa (L.) Moench HM640553.1 HM640439.1 —

...continua en la préxima pagina
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Especie matK rbelL ITS
Epidendrum cinnabarinumS  n. — — AY008507
Epidendrum conopseum R. Br. — — AY008506
Epidendrum mathewsii Rchb. f. — — AY008516
Epidendrum nocturnum Jacq. — — AY008514
Epidendrum radioferens (Ames, F.T. Hubb. & C. — — AY008512
Schweinf.) Hagsater
Epidendrum secundum Jacq. — — AY008513
Epidendrum stamfordianum Bateman — — AY008504
Epipactis helleborine (L.) Crantz AF263659.1 Z73707.1 —
Epipactis thunbergii A. Gray JX903645.1  JF972911.1 —
Eremurus chinensis O. Fedtsch. HM640644.1 HM640526.1 —
Eria ferruginea Lindl. AF263660.1 AF074164.1 —
Eriochilus ¢t llatus Rchb. f. AJ310028.1 AF074166.1 —
Eriospermum cooperi Baker HM640590.1 HM640476.1 —
Eriospermum flagelliforme (Baker) J.C. Manning HM640589.1 HM640475.1 —
Eriospermum parvifolium Jacq. HM640591.1 HM640477.1 —
Eucomis humilis Baker HM640624.1 HM640506.1 —
Eucomis punctata LHér. JX903585.1 JX903176.1 —
Eustephia darwinii Vargas JX903560.1 JX903150.1 —
Galeandra devoniana R.H. Schomb. AY368408.1 AF0741711 —
Gasteria rawlinsonii Oberm. JX903603.1  JX903195.1 —
Geissorhiza heterostyla L. Bolus JX903626.1 JX903216.1 —
Gethyllis britteniana Baker JX903561.1  JX9031511 —
Gladiolus illyricus W.D.J. Koch JX903627.1 HM640542.1 —
Gongora nparoana Schitr. AY368409.1 AY368358.1 —
Goodyera pubescens (Willd.) R. Br. AF263663.1 AF0741741 —
Habenaria repens Nutt. AJ310036.1 AF0741771 —
Habranthus martinezii Ravenna JX903562.1 JX903152.1 —
Haemanthus albiflos Jacq. JX903563.1  JX903153.1 —
Hagenbachia panamensis (Standl.) Cruden JX903579.1 JX9031701 —
Hastingsia serpentinicola Becking JX903586.1 JX903177.1 —
Haworthia coarctata Haw. JX903604.1  JX903196.1 —
Helonic s orientalis (Thunb.) C. Tanaka JX903659.1 JX903243.1 —
Hemerocallis dumortieri C. Morren JF972938.1 JF972904.1 —
Hemerocallis fulva (L.) L. JF972939.1  JF972905.1 —
Hemerocallis littorea Makino JQ435539.1  AY149364.1 —
Hemerocallis minor Mill. HM640655.1 HM640537.1 —
Hemiphylacus latifolius S. Watson HM640617.1 HM640499.1 —
Herreria sal.  arilha Mart. HM640619.1 HM640501.1 —
Herreriopsis elegans H. Perrier JX903581.1  JX903172.1 —

...continua en la préxima pégina
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Especie matK rbel ITS
Hesperocallis undulata A. Gray HM640620.1 HM640502.1 —
Hexopetion mexicanum (Liebm.) Burret JX903667.1 JX903251.1 —
Hieronymiella argentina (Pax) Hunz. & Arroyo- JX903564.1 JX903154.1 —
Leuenb.

Hippeastrum psittacinum (Ker Gawl.) Herb. JX903565.1  JX903155.1 —

Hosta capitata Nakai JFO72924.1  JF972890.1 —

Hosta minor Nakai JF972925.1  JF972891.1 —

Hosta plantaginea (Lam.) Asch. HM640594.1 HM640480.1 —

Hosta yingeri S.B. Jones JF972926.1 JF972892.1 —
Hyacinthefla nervosa (Boiss.) Chouard JX903587.1  JX903178.1 —
Hyacinthoides hispanica (Mill.) Rothm. JX903588.1 JX903179.1 —
Hymenocallis littoralis (Jacq.) Salisb. JX903566.1 JX903156.1 —
Hypoxis hemerocallidea Fisch., C.A.Mey. & Avé- HM640657.1 HM640539.1 —

Lalt.

Hypoxis leptocarpa (Engelm. & A. Gray) Small AY368375.1 Z73702.1 —
Hypoxis villosa L .{. JX903619.1  JX903208.1 —
Ipheion uniflorum (Lindl.) Raf. AB017309.1 JX9031421 —

Iris confusa Sealy JX903629.1 JX903218.1 ~—

Iris minutoaurea Makino JF972932.1  JF972898.1 —

Iris odaesanensis Y.N. Lee FJ197293.1  JF972899.1 —

Iris pseudacorus L. JF972934.1  JF972900.1 -~

Iris rossii Baker HM640659.1 HM640541.1 —

Iris sanguinea Donn JF972936.1  JF972902.1 —

Iris tuberosa L. JX903628.1  JX903217.1 —
Ismene sp. JX903567.1 JX903157.1 —
Isophysis tasmanica (Hook.) T. Moore JX903630.1 JX9032191 —
Ixiolirion tataricum (Pall.) Herb. HM640660.1 HM640543.1 —
Johnsonia pubescens Lindl. JX903613.1  JX903203.1 —

Juncus effusus L. AB088803.1 L12681.1 —
Kniphofia sp. JX903605.1  Z73689.1 —
Lachenalia carnosa Baker HM640625.1 HM640507.1 —

Laelia anceps Lindl. — — AY008576
Laelia cardinii Pabst & Mello — — AY008675
Laelia gouldiana Rchb. f. — — AY008577
Laelia mantiqueirae Pabst — — AY008663
Laelia rubescens Lindl. — — AY429391
Laelia speciosa (Kunth) Schitr. AF263792.1 AF518070.1 AY008578
Lanaria lanata (L.) T. Durand & Schinz AY368376.1 JF972916.1 —
Laxmannia squarrosa Lindl. HM640636.1 HM640518.1 —
Ledebouria cooperi Jessop HM640626.1 HM640508.1 —

...continua en la proxima pagina
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Especie matK rbelL ITS
Neomarica northiana (Schneev.) Sprague JX903632.1 JX903221.1 —
Nerine alta W.F. Barker JX903569.1  JX903159.1 —
Nervilia shirensis (Rolfe) Schitr, AY368420.1 AF074199.1 —
Neuwiedia veratrifolia Blume AY557211.1  AF074200.1 —
Nivenia stokoei (Guthrie) N.E. Br. JX903633.1 JX903222.1 —
Nolina bigelovii (Torr.) S. Watson JX903543.1 JX9031321 —
Nothoscordum bivalve (L..) Britton JX903549.1  JX903138.1 —
Nothoscordum borbonicum Kunth JX903550.1  JX903140.1 —
Nothoscordum texanum M.E. Jones JX903551.1  JX903139.1 —
Nypa fruticans Wurmb AF543743.1 M81813.1 —
Odontostomum hartwegii Torr. JX903647.1 JX903231.1 —
Oncidium excavatum Lindl. AY368423.1 AF074201.1 —
Ophiopogon jaburan (Siebold) Lodd. HM640579.1 HM640465.1 —
Ophiopogon japonicus (L. {.) Ker Gawl. HM640580.1 HM640466.1 —
Ophiopogon stenophyllus (Merr.) L. Rodr. JX903533.1 JX903124.1 —
Orchis quadripunctata Cirillo AY368385.1 AF074203.1 —
Ornithogalum armeniacum Baker HM640629.1 HM640511.1 —
Ornithogalum longibracteatum Jacq. JX903590.1 JX903181.1 —
Pachyplectron arifolium Schitr. AJ310051.1  AF074205.1 —
Palmorchis trilobulata L.O. Williams AJ310052.1 AFQ74206.1 —
Pancratium canariense Ker Gawl. JX903570.1 JX903160.1 —
Pandanus tectorius Parkinson JX903664.1  AY952439.1 —
Pandanus vandermeeschii Balf. 1. JX903663.1  JX903247.1 —
Paphiopedilum delenatii Guillaumin AY368379.1 AF074208.1 —
Paradisea filiastrum (L.) Bertol. HM640613.1 HM640496.1 —
Paramongaia weberbaueri Velarde JX903571.1 JX903161.1 —
Pasithea coerulea (Ruiz & Pav.) D. Don JX903614.1  JX903204.1 —
Pauridia fongituba M.F. Thomps. JX903620.1 JX903210.1 —
Peliosanthes sp. JX903535.1  JX903126.1 —
Peliosanthes teta Andrews JX903534.1 JX903125.1 —
Phalaenopsis equestris (Schauer) Rchb. f. AF263677.1 AFQ74211.1 —
Phoenix dactylifera L. JX903671.1  JX903254.1 —
Phormium tenax J.R. Forst. & G. Forst JX903615.1  JX903205.1 —
Phragmipedium schiimii (Linden) Rolfe AY368380.1 AF074213.1 —
Phragmites australis (Cav.) Trin. AF144575.1  U29900.1 —_
Pillansia templemannii L. Bolus JX903634.1  JX903223.1 —
Platanthera cifiaris (L.) Lindl. AF263678.1 AF074215.1 —
Platythelys querceticola (Lindl.) Garay AY368386.1 AF074216.1 —
Pleione formosana Hayata AF263679.1 AF264173.1 —
Pleomele sp. JX903541.1  JX903130.1 —
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Scaphyglottis modesta (Rchb. f.) Schitr. EU214467.1 AF518067.1 AY174756
Scaphyglottis prolifera (Sw.) Cogn. —- — AY174719
Scaphyglottis punctulata (Rchb. f.) C. Schweint. AF263786.1 AF518064.1 AY174720
Scilla scilloides (Lindl.) Druce HM640632.1 HM6405141 —
Selenipedium chica Rchb, {. AY368381.1 AF0742271 —
Semele androgyna (L.) Kunth HM640556.1 HM640442.1 —
Sisyrinchium palmifolium L. JX903636.1  JX903225.1 —
Smilacina bicolor Nakai HM640574.1 HM640460.1 —

Smilax china L. JX903661.1  JX9032451 —

Smilax riparia A. DC. JX903662.1 JX903246.1 —
Sobralia macrantha Lindl. AF263681.1 AFQ742281 —
Solenomelus segethi Kuntze JX903637.1  JX903226.1 —
Sophronitis bradei (Pabst) C. Berg & M.W. Chase — — AY008673
Sophronitis cernua Lindl. — - AY 429395
Sophronitis coccinea Rehb. f. AF263804.1 AF518072.1 AY008646
Sophronitis gloedeniana (Hoehne) C. Berg &8 MW, — — AY008666
Chase

Sophronitis harpophylla (Rchb. {.) C. Berg & M.W. AF263802.1 AF518073.1 AF260199
Chase

Sophronitis milleri (Blumensch.) C. Berg & M.W. — — AY008661
Chase

Sophronitis mirandai C. Berg & M.W. Chase — —_ AF260197
Sowerbaea juncea Andrews JX903597.1 JX903189.1 —
Speirantha gardenii (Hook.) Baill. HM640559.1 HM640445.1 —
Spiloxene serrata (Thunb.) Garside JX903621.1  JX903211.1 —
Spiranthes cernua (L.) Rich. AF263682.1 AF074229.1 —
Stanhopea ecornuta Lem. AF239445.1 AF074230.1 —
Stawellia dimorphantha F. Muell. JX903616.1 Z277306.1 —_
Stenomesson miniatum (Herb.) Ravenna JX903574.1  JX903164.1 —
Stypandra glauca R. Br. JX903617.1  JX903206.1 —
Tecophilaea cyanocrocus Leyb. HM640661.1 HM640544.1 —
Thereianthus racemosus (Klatt) G.J. Lewis JX903638.1 AJ309663.1 —
Theropogon pallidus Maxim. HM640560.1 HM640446.1 —
Thysanotus sp JX903598.1  JX903190.1 —

Tigridia immaculata (Herb.) Ravenna JX903639.1  JX903227.1 —
Trachyandra esterhuysenae Oberm. JX903607.1 JX903198.1 —
Trachycarpus martianus (Wall.) H. Wendl. JX903673.1 JX903256.1 —
Trichopetalum plumosum J.F. Macbr. JX903599.1 JX903191.1 —
Tricoryne elatior R. Br. JX903618.1 JX903207.1 —
Trimezia martinicensis (Jacq.) Herb. JX903640.1 JX903228.1 —
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Trist; 1 nivale Poepp. & Endl. JX903552.1  JX803141.1 —
Triteleia peduncularis Lindl. HM640643.1 HM640525.1 —
Tulbagf simmleri Beauverd JX903554.1  JX903143.1 —
Typha orientalis C. Presl JX903678.1 JX903259.1 —
Ungernia flava Boiss. & Hausskn. JX903575.1  JX903165.1 —
Vagaria parviflora (Desf.) Herb. JX903576.1 JX903166.1 —
Vanilla planifolia Andrews AF263687.1 AF074242.1 —
Veratrum japonicum (Baker) Loes. JX903660.1 JX903244.1 —
Walleria gracilis (Salisb.) Carter JX903648.1  JX903232.1 —
Watsonia angusta Ker Gawl. JX903641.1  JX903229.1 —
Wullschlaegelia aphylla (Sw.} Rchb. f. AY368434.1 AY368436.1 —
Xanthorrhoea media R. Br. JX903650.1 JX903234.1 —
Xanthorrhoea resinosa Pers. HM640663.1 HM640546.1 —
Xeronema callistemon W.R.B. Oliv. HM640664.1 HM640547.1 —
Yucca filamentosa L. HM640596.1 HM640482.1 —
Yucca queretaroensis Pina JX903546.1 JX903135.1 —
Zephyra elegans D. Don JX903649.1 JX903233.1 —
Zephyranthes simpsonii Chapm. JX903577.1  JX903167.1 —
Zingiber gramineum Noronha AB088799.1 AF243850.1 —
Zygopetalum intermedium Lodd. AF263689.1 AF074246.1 —
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ANEXO 9

Mpio. Taxco de Alarcén, near Taxco, km 179 of Mex. Acapulco Road, IV/1940, H. D. Saw-
yer 91 (F); near of Taxco, 12/V/1933, O. Nagel 2304 (AMES); Taxco de Alarcén, X/1944,
N. Syner s. n. (AMES); Mpio. Tecpan de Galeana, Sierrita - El Limén, 12/IV/1939, G. Hin-
ton 14138 (US); G. Hinton 14136 (F, MEXU); Barranca de Joveritos, 04/V/1936, O. Nagel &
J. Gonzales 3278 (AMO); Mpio. Tetipac, Te . pac, 9.87 km al NO, 27/V/1998, R. Cruz 2248
(FCME, MEXU); Mpio. Tixtla de Guerrero, Via Tixtla, s. f., G. Hinton 6822 (MEXU). México:
oio. Axapusco, Puente del Diablo, 28/V/1988, R. Triay s. n. (AMO); Mpio. Lluvianos, Nan-
chititla, 15/1V/1933, G. Hinton 3783 (AMES, NY, US); Mpio. Santo Tomas, Santo Tomas de
los Platan  28/V/1983, I. Garcia 437 (ENCB); Mpio. Temascaltepec, Volcan, 21/VI/1932,
G. Hinton 741 (AMES); Mpio. Valle de Bravo, Valle de Bravo, VII/1952, O. Converse (AMES);
Mpio. Zacazonapan, cascada cercana a Zacazonapan, 26/1/1985, G. Salazar & M. Garcia-
Ronddn 674 (AMO). Michoacan: Mpio. Aguilillas, Aguilillas, s. f., E. Hagsater 5799 (AMO);
Mpio. Jungapeo, rio cerca Jungapeo, VI/1970, E. Hagsater 896; Mpio. Tzitzio, km 27.4 de
lac etera que parte de MEX 15 (Morelia-Mil Cumbres) a Tzitzio-Huetamo, a 11 km de
Tzitzio, 04/V11/2001, G. Carnevali 1080 (CICY); km. 27.4 de la carretera que parte de MEX
15 (Morelia - Mil Cumbres) a Tzitzio - Huetamo, a 11 km de Tzitzio, 29/VI/1998, M. Soto
& E. Huerta 8755A, 8780A (AMO). Morelos: Mpio. Tepozotlan, near Santa Catarina, W. of
Tepozotlan, 14/IV/1936, O. Nagel & J. Gonzales (AMES, US); Mpio. Temixco, Barranca de
Bugambilia, 26/111/1971, J. Vdsquez 3080 (MEXU); Mpio. Tlayacapan, pedregal El Tzcal

1 depre:  n in lava rocks, V/1949, H.D. Sawyer 1619 (F). E. meliosma: MEXICO. s. loc.,
14/V/1990, E. Hagsater 9925 (AMO); Sierra Madre, 15/IV/1899, E. Langlassé 997 (AMES,
F, US). Guerrero: Mpio. Acapulco, Barranca de Joveritos, km 346 road Mexico Acapulco,
10/V/1932, E. Ostlund 2760 (AMES, N XU, MO, US); Mpio. Atlixtac, Casa verde-Atoyac, km
20, después de Xochipala, 0i /1977, E. Hagsater 3743 (AMO); Mpio. Chilpancingo de los
Bravo, / 1a de Obispo, siguiendo la caflada  nbo al rio Apetlanca, 02/V/1988, H. Flores
354 (MEXU); Ac  uizotla, 1l/1944, H. Sawyer 943 (F); Mazatlan, VI/1971, E. Hagsater 1835,
1836 (AMO); El Rincén de la Via, km.  desde Chilpancingo, s. f., E. Hdgsater 1618 (AMO);
Mpio. Eduardo Neri, El Palmar, 18/1V/1995, M. Luna 867 (FCME, MEXU); Mpio. Leonardo
Bravo, Tres Caminos, 13 km al S. rumbo a Jaleaca de Catalan, 05/V/1998, J. Caldnico 8818
(FCME); Mpio. Taxco de Alarcén, ne  Taxco, km 179 of Mex. Acapulco Road, IV/1940, H. D.
Sawyer 91 (F); near of Taxco, 12/V/1933, O. Nagel 2304 (AMES); Taxco de Alarcon, X/1944,
N. Syner s. n. (AMES); Mpio. Tecpan de Galeana, Sierrita - El Limén, 12/IV/1939, G. Hinton
14138 (US); G. Hinton 14136 (F, MEXU); N . Tetipac, Tetipac, 9.87 km al NO, 27/V/1998,
R. Cruz 2248 (FCME, MEXU); México: M}  Axapusco, Puente del Diablo, 28/V/1988, R.
Triay s. n. (AMO); Mpio.  ivianos, Nanchititla, 15/IV/1933, G. Hinton 3783 (AMES, NY, US);
Mpio. Santo Tomas, Santo Tomas de Platanos, 28/V/1983, I. Garcia 437 (ENCB); Mpio.
Valle de Bravo, Valle de Bravo, VII/1952, O. Converse 26 (AMES); Michoacan: Mpio. Junga-
peo, rio cerca Jungapeo, VI/1970, E. Hagsater 896; Mpio. Tzitzio, km. 27.4 de la carretera
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(AMO); M . Compostela, 16 mi. So. of Compostela, VI/1952, R. Dressler 1060 (US, MEXU
[paratipo]); km 63 de la carretera Compostela-Las Varas, a 4 km al N del poblado de Las
Piedras, 04/IV/1994, G. Flores-Franco et al. 3387 (MO, MEXU); Compostela, a 10 km de
Compc la hacia Puerto Vallarta, 0! /1986, G. Salazar & M. A. Soto Arenas 2043 (AMO),
11/V/1988, G. Salazar 2042 (AMO);
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ANEXO 15

Valores de la evaluacion del modelo de maxent para cada una de las especies

Especie NT# NE NPru NA AUC
E. aenicta 47 23 24 500 0.97
E. atrorubens 3 3 3 500 0.95
E. halbingeriana 4 4 500 0.98
E. huertae 33 17 16 500 0.90
E. meliosma 17 17 500 0.96
E. oestlundii 4 500 0.97
E. pollardiana 11 5 6 500 0.97
E. rzedowskiana 15 7 8 500 0.90
E. spatella 11 5 6 500 0.96
E. suaveolens 4 4 500 0.98
E. alata 15 7 8 500 0.69
E. parviflora 38 19 19 500 0.92

# NT, niimero total de especimenes. NE Numero de especimenes utilizados en
el entrenamienta | modelo. NPru, nin 0 de especimenes utilizados en la
prueba del modelo. NA, nimero de pseudoausencias utilizado. AUC, valor de
ajuste del modelo.
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(F); Mpio. San Luis, San Luis, 04/V/1933, J. Edwards 410 (AMES); San Luis, 10/V1/1932, J. Edwards
150 (AMES); Rancho Grande, San Luis, 15/V/1932, J.B. Edwards 148 (AMES); Mpio. Villa de San
Anto , Quebrada a lo largo de la carretera Villa San Antonio de Flores, 18/1V/1957, A. Molina 8280
(F). Francisco Morazan: Mpio. | trito Central, :trito Central, 20/1V/1984, C. Nelson e I. de Marti-
nez 8916 (TEFH). Santa Barbara: Mpio. Nuevo Celilac, San Jerénimo del Pinal, 111/2011, P. House et
al. 5458 (TEFH).
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