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RESUMEN

La subtribu Catasetinae es exclusiva del continente americano y actualmente esta
comprendida por ocho géneros, Catasetum Rich. Ex Kunth, Clowesia Lindl., Cyanaeorchis
Barb. Rodr., Cycnoches Lindl, Dressleria Dodson, Galeandra Lindl., Grobya Lindl. y Mormodes
Lindl. Se han realizado una cantidad importante de investigaciones para comprender las
relaciones filogenéticas entre los integrantes de esta subtribu, asi como su biogeografia y
evolucién de caracteres. En algunos de estos trabajos se ha incluido a Clowesia, que es objeto
de este estudio, sin embargo hasta la fecha los muestreos taxonémicos no han incluido a las
siete especies que conforman al género, por lo que la monofilia en su totalidad no ha sido
sometida a prueba. Ademas, para Clowesia existe una hipotesis de relaciones filogenéticas
internas basadas en evidencia morfol6gica (Romero, 1990) que tampoco ha sido explorada. La
falta de una buena resolucién filogenética no permite estudiar a profundidad aspectos como la
biogeografia histérica y la evolucién de algunas caracteristicas morfo-ecologicas de este
género.

Por lo anterior, en este trabajo se utilizé evidencia de cinco genes (ITS, ETS, matK-trnK,
trnS-G y ycfl) e informacion morfo-ecoldgica para someter aprueba la monofilia de Clowesia
incluyendo a todas las especies del género; esto permitié al mismo tiempo explorar la hipétesis
de relaciones propuesta por Romero (1990). Posteriormente y después de la obtencion de una
topologia resuelta y robusta de Clowesia, se estudié su biogeografia histérica y la evolucion de
caracteres morfo-ecolégicos que se consideran de importancia taxonémica y evolutiva. Por
altimo, como objetivo documental, también se realiz6 un tratamiento taxonémico del género.

Los principales resultados obtenidos son: Clowesia es un género monofilético y la
propuesta de Romero (1990) se sostiene con el uso de diferentes evidencias (moleculares y
morfo-ecoldgica). Referente a la biogeografia de Clowesia, se obtuvo que el Ultimo ancestro en
comun (UAC) del género pudo haber diversificado hace aprox. siete millones de afios y su
distribucion ancestral probablemente se extendié o estuvo en algun sitio desde la Amazonia
hasta Megaméxico.

Para la reconstruccion de caracteres, se obtuvo que el UAC de Clowesia probablemente
presentara flores que colocaban el polinario en la parte dorsal del térax de su polinizador y la
inflorescencia surgia en la parte basal del pseudobulbo cuando este Ultimo se encontraba
completamente desarrollado pero con hojas. La evolucibn de estas caracteristicas

probablemente han jugado un papel importante en la diversificacion del grupo permitiéndole su
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radiacion en la vertiente pacifica de México, de donde son endémicas la mayoria de las
especies.



ABSTRACT
The Catasetinae subtribe is exclusive to the American continent and is currently comprised
of eight genera, Catasetum Rich. Ex Kunth, Clowesia Lindl., Cyanaeorchis Barb. Rodr.,
Cycnoches Lindl, Dressleria Dodson, Galeandra Lindl., Grobya Lindl. and Mormodes Lindl. A
significant amount of research has been carried out to understand the phylogenetic
relationships among the members of this subtribe, as well as its biogeography and evolution
of characters. Some of these works have included Clowesia, which is the subject of this
study, however to date taxonomic sampling has not included the seven species that make up
the genus, so that monophyly in its entirety has not been subjected to testing. In addition, for
Clowesia there is a hypothesis of internal phylogenetic relationships based on morphological
evidence (Romero, 1990) that has not been explored either. The lack of a good phylogenetic
resolution does not allow to study in depth aspects such as historical biogeography and the
evolution of some morpho-ecological characteristics of this genus.
Therefore, in this work we used evidence of five genes (ITS, ETS, matK-trnK, trnS-G and
ycfl) and morpho-ecological information to submit the monophyly of Clowesia approving
including all species of the genus; this allowed at the same time to explore the hypothesis of
relations proposed by Romero (1990). Later, after obtaining a resolute and robust topology of
Clowesia, its historical biogeography and the evolution of morpho-ecological characters that
are considered of taxonomic and evolutionary importance were studied. Finally, as a
documentary objective, a taxonomic treatment of the genus was also carried out.
The main results obtained are: Clowesia is a monophyletic genus and Romero's proposal
(1990) is supported by the use of different evidences (molecular and morpho-ecological).
Concerning the biogeography of Clowesia, it was obtained that the last common ancestor
(LCA) of the genus could have diversified approx. seven million years and its ancestral
distribution probably extended or was somewhere from the Amazon to Megamexico.
For the reconstruction of characters, it was obtained that the Clowesia LCA probably had
flowers that placed the pollinarium in the dorsal part of the chest of its pollinator and the
inflorescence arose in the basal part of the pseudobulb when the latter was fully developed
but with leaves. The evolution of these characteristics have probably played an important
role in the diversification of the group allowing its radiation in the Pacific slope of Mexico,

where most species are endemic.
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1. INTRODUCCION.

Orchidaceae es uno de los grupos de angiospermas mas diversos en el planeta,
con un estimado de 25,000 a 35,000 especies (Pridgeon et al., 2009). La gran diversidad
de este grupo, se correlaciona con su larga historia en la Tierra (aproximadamente 100 o
110 millones de afios) y una serie de caracteristicas ecoldgicas y morfolégicas que han
dirigido su diversificacién (Givnish et al., 2015; Hagsater et al., 2005). Las orquideas es
una familia de plantas que se caracterizan por encontrarse en casi todo el planeta, sin
embargo, la mayor diversidad se localiza en las zonas tropicales (Givnish et al. 2015; ;
Pridgeon et al., 1999; Dressler, 1993).

En esta familia se reconocen cinco subfamilias, Apostasioideae, Vanilloideae,
Cypripedioideae, Orchidoideae y Epidendroideae (Chase et al., 2003). Epidendroideae
es la mas diversa ya que incluye el 80% de la familia con ca. 525 géneros y
aproximadamente 19,785 especies. En esta subfamilia podemos localizar a la tribu
Cymbidieae, en la cual se albergan unas 3,000 especies distribuidas en 11 subtribus
(Chase, et al., 2003). Las especies de esta tribu tienen una gran diversidad de hébitos
ecoldgicos que van de: Epifitas, terrestres, rupicolas e incluso sapréfitas. Los miembros
de esta tribu se encuentran ampliamente distribuidos en todo el planeta en zonas
tropicales, sin embargo, es notable que la gran mayoria de las subtribus que incluye
Cymbidieae tengan distribuciones restringidas a uno u otro lado del Atlantico, aunque la
mayoria de ellas son neotropicales. Un buen ejemplo es la subtribu Catasetinae, la cual
esta limitada al continente americano (Pridgeon et al., 2009; Judd, 2002; Dodson, 1962).

Catasetinae ha sido de mucho interés para los botanicos e investigadores
evolucionistas, particularmente por sus increibles mecanismos de reproduccion, los
cuales incluyen la unisexualidad con un marcado dimorfismo sexual y la protandria;
caracteristicas extremadamente raras en Orchidaceae (Romero, 1990).

En Catasetinae se han realizado estudios filogenéticos utilizando evidencia
morfolégica y anatdmica, como la forma y tamafio de las semillas (Chase & Pippen,
1990), caracteristicas florales (Romero, 1990), anatomia (hojas, raiz y pseudobulbo)
(Stern & Judd, 2002, 2001); asi como también se ha usado evidencia molecular
(Pridgeon & Chase, 1998; Chase & Hills, 1992). Todos los andlisis anteriores, apoyaban

la monofilia de Catasetinae con cinco géneros, Catasetum Rich. Ex Kunth, Clowesia
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Lindl., Cycnoches Lindl, Dressleria Dodson y Mormodes Lindl. Sin embargo, los andlisis
moleculares de Freudenstein et al. (2004), conducen a la inclusién de Galeandra Lindl. y
Grobya Lindl. en Catasetinae, resultados que cuentan con fuertes apoyos en el andlisis
(100% Jacknife), a pesar de que el pseudobulbo homoblastico y las hojas plegadas son
los Unicos caracteres morfolégicos que vinculan a estos dos géneros con Catasetinae.
Actualmente no se sabe como delimitar morfolégicamente a la subtribu, sin embargo, los
caracteres anteriores (pseudobulbo homobléstico y hojas plegadas) probablemente son
plesiomorficos en la tribu Cymbidieae (Pridgeon et al., 2009). Recientemente, con
evidencia de genes nucleares y de cloroplasto, se incluyé otro género en las
Catasetinae: Cyanaeorchis Barb. Rodr. (Batista et al., 2014).

A pesar de los numerosos estudios que se han realizado hasta la fecha para
dilucidar las relaciones filogenéticas entre los géneros de Catasetinae, en publicaciones
como Genera Orchidacearum se menciona que las relaciones internas (entre especies)
de los géneros siguen siendo poco precisas (Romero en Pridgeon et al., 2009).

Para el caso de Clowesia, que es el objetivo de este estudio, se han propuesto
siete especies. Todo comenzd con una planta de presunta procedencia brasilefia con la
gue John Lindley (1843) describio el género, basandose en la especie Clowesia rosea.
La propuesta de Clowesia no fue aceptada universalmente y veintinueve afios después,
Reichenbach f. (1872) decidi6 relegar Clowesia a la categoria de subgénero de
Catasetum.

En 1975, Dodson restaur6 Clowesia, enfatizando que estas flores siempre son
hermafroditas, mientras que en Catasetum, las flores son unisexuales con un claro
dimorfismo sexual, ademéas de esto, la expresion de la sexualidad (pistiladas vs.
estaminadas) esta influenciada por las condiciones ambientales, particularmente la

intensidad de radiacion solar que reciben (Gregg, 1982). Entonces, Cuatro entidades

gue habian sido descritas bajo el nombre genérico de Catasetum, fueron transferidas a
Clowesia, a saber, C. glaucoglossa (Rchb. f.) Dodson, C. russelliana (Hook) Dodson, C.
thylaciochila (Lem.) Dodson y C. warczewitzii (Lindl. & Paxton) Dodson. Posteriormente,
se propusieron dos nuevos taxones, C. dodsoniana E. Aguirre, del oeste de México (y
antes confundida con C. thylaciochila) y C. amazonica K. Lacerda & V.P. Castro (a partir
de aqui, haremos referencia de esta entidad como Clowesia scurra, mas detalle en el

capitulo 1V) de la Amazonia de Brasil.
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Sobre las relaciones filogenéticas dentro de Clowesia, poco se sabe fuera de la
propuesta de Romero (1990), donde con evidencia morfolégica se sugiere que el género
consiste de dos clados (el grupo Clowesia rosea y el grupo Clowesia russelliana, mas
detalle abajo). Por otra parte, los andlisis filogenéticos realizados en Catasetinae y
Cymbidinae, han incluido especies de Clowesia, sin embargo los resultados han
discrepado entre ellos. Chase & Pippen (1990) colocan al género cerca de Dressleria;
Romero (1990) y Chase & Hills (1992) lo colocan como hermano del clado Dressleria/
Cycnoches/ Mormodes, y Pridgeon & Chase (1998), Stern & Judd (2001; 2002), Whitten
et al. (2014), Baptista et al. (2014) y particularmente Pérez-Escobar et al. (2017; 2015)
(considerado entre los trabajos que incluyen el mayor nimero de taxones para
Catasetinae), encontraron apoyo a la hipétesis de que Clowesia es género hermano de
Catasetum.

Aunqgue en los analisis filogenéticos el muestreo de Clowesia ha sido pobre, todos
los estudios anteriores apoyan la hipétesis de su monofilia, por ello, hasta esta
contribucidn, adn no habia una total certeza sobre la monofilia del género tal como se lo
circunscribe al momento. En cualquier caso, de confirmarse la mondfillia, también se
ignoraban las relaciones filogenéticas internas, por lo que era muy poco lo que podiamos
afirmar sobre su evolucion y biogeografia histérica.

Basandose en caracteres morfolégicos, Dodson (1975) y Romero (1990),
sugirieron la posibilidad de que en el género existan dos grupos de especies
estrechamente relacionados. El primero estd conformado por las especies Clowesia
rosea y C. warczewitzii y evidentemente C. scurra (desconocida para esa fecha); este
grupo es aqui llamado informalmente grupo C. rosea. El segundo grupo esta conformado
por C. dodsoniana, C. glaucoglossa, C. russelliana y C. thylaciochila y es aqui nombrado
informalmente grupo C. russeliana. No obstante, esta hipotesis de relaciones, aun no

habia sido sometida a prueba explicitamente.
1.1 ¢ QUE ES UN ANALISIS FILOGENETICO?
Antes de comenzar con los siguientes capitulos, definiremos de manera general lo

qgue es un andlisis filogenético, herramienta indispensable para estudiar las relaciones

filogenéticas internas y externas del género, ademas, la resolucion de una filogenia que
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es expresada en un arbol filogenético, marca la pauta a posteriores andlisis, como
evolucion de caracteres, estudio de biogeografia histérica, entre otros.

El objetivo de los estudios filogenéticos, es reconstruir la historia evolutiva de un
grupo de organismos (Hillis, 1987), con la utilizacion de datos que generan cladogramas
gue proveen informacion para la realizacion de clasificaciones, de igual forma, permite
comprender la evolucion y biogeografia de las especies (Stevens, 1991). La base
fundamental de los analisis filogenéticos es la idea de que los caracteres derivados
compartidos pueden darnos informacién acerca de las relaciones genealdgicas de los
organismos. A esta vision se le conoce como cladismo y considera que los grupos de
organismos pueden tener un origen parafilético (cuando un grupo de organismos no se
originaron de un ancestro en comun; Hennig, 1966). Las relaciones entre los taxones en
los andlisis filogenéticos se muestran en forma dicotémica y jerarquica en un cladograma
o arbol filogenético (Lipscomb, 1998).

Para realizar un andlisis filogenético, lo primero que se necesita es escoger un
grupo de interés (grupo interno), un grupo externo (raiz) para la polarizacion de los datos
(caracteristicas) a usar (siempre y cuando estos sean homologos). Existe muchos tipos
de evidencia utilizadas para obtener informaciéon de las relaciones filogenéticas, por
ejemplo: caracteristicas morfolégicas, anatémicas, ecolégicas y secuencias de ADN,
siendo estas Ultimas las mas usadas actualmente (Humphreys & Linder, 2009).

Los modelos de parsimonia y probabilisticos, son los mas usados principalmente
para la obtencion de cladogramas y la postulacién de valores entre los cambios de
estados de caracter de la evidencia a usarse. Los modelos de parsimonia evaltan el
namero de cambios entre estados de caracter en “pasos” o eventos evolutivos y éstos
dependen de la hipétesis evolutiva que se tenga (Mabee, 1989). Un caracter con tres
estados (0, 1, 2) implica dos eventos entre 0 y 2 segun los valores especificados en el
modelo de Wagner, pero sélo vale un “paso” en el modelo de Fitch. La “dispersién” del
modelo se mide en términos del nimero de pasos o eventos de cambio extra que implica
un arbol particular. En este contexto, el arbol mas corto es el que mejor se ajusta a los
datos (Sober, 1988; Farris, 1983). Los modelos probabilisticos se basan en la
probabilidad de observar la coleccion de datos, si un arbol especifico fuera el verdadero
(Lewis, 1998; Felsenstein, 1981). La dispersion se mide en funcion del acuerdo o ajuste

entre los datos observados y las predicciones calculadas por un arbol particular y un
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modelo. Bajo este enfoque, el arbol 6ptimo es el de la probabilidad posterior Bayesiana
mas alta (Rannala & Yang, 1996).

Los métodos para la seleccion del mejor modelo de cambio entre estados difieren
bajo los enfoques de parsimonia o probabilisticos. Bajo el primero, no hay necesidad a
priori de evaluar los cambios entre estados de caracter, por ejemplo si Fitch es mejor
que Wagner al interpretar el orden de estados (De Luna et al., 2005). En contraste, en
los enfoques probabilisticos los modelos de cambio son un prerrequisito para iniciar la
reconstruccion filogenética. La seleccidn de la mejor hipétesis de cambio de estados es
a priori, aunque ademas de los datos, esta estimacion también depende de un arbol de
referencia. Comunmente se calcula una medida de similitud total derivada de los datos y
un algoritmo de “agrupamiento de vecino mas cercano” (neighbour joining) produce el

arbol requerido (De Luna et al., 2005).

2. JUSTIFICACION.

La historia taxondmica de Clowesia, ha sido objeto de varios cambios, ligandolo
con Catasetum por el hecho de ser extremadamente similares en sus estructuras
vegetativas. Sin embargo, después de la revision hecha por Dodson (1975) y varios
estudios filogenéticos que sugieren la monofilia del género, Clowesia ha sido
ampliamente aceptado (Pérez-Escobar et al. 2015; Batista et al. 2014; Romero en
Pridgeon et al., 2009; Romero, 1990).

Cabe mencionar que son varios los genes que se han empleado para dilucidar las
relaciones filogenéticas en Cymbidiae y Catasetinae. Por ejemplo, el trabajo realizado
por Batista et al. (2014), cuyo objetivo era clarificar la posicién filogenética de
Cyanaeorchis, resolvi6 moderadamente las relaciones filogenéticas entre los géneros de
Catasetinae, utilizando evidencia molecular del nucleo (ITS) y de plastidos (matK—trnK),
regiones que podrian ser una buena opcion para el estudio de las relaciones
filogenéticas de Clowesia. También, se han utilizado varios marcadores moleculares
para determinar las relaciones filogenéticas dentro de la subtribu Cymbidinae (Cuadro
1), por ejemplo, el gen plastido ycfl, el cual es considerado entre los mas variables en
orquideas (Whitten et al., 2014; Neubig et al., 2009). Este gen se ha empleado
exitosamente en filogenias de Oncidiinae y Catasetinae (Pérez-Escobar et al., 2015;

Neubig et al., 2012). Otros genes plastidos de gran utilidad son matk-trnK y trns-G,
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ambos empleados en Cymbidinae y Catasetinae (Pérez-Escobar et al., 2015; Batista et
al., 2014). Por ultimo, también se ha empleado el gen nuclear ETS para Catasetinae
(Pérez-Escobar et al., 2015). Como se mencion6 anteriormente, referente a los estudios
filogenéticos donde se incluye a Clowesia, no se han podido determinar las relaciones
internas, debido a que ningun trabajo se ha enfocado solamente en este género y
tampoco se han incluido todos los taxones del género, por consecuente, la monofilia
tampoco ha sido explorada concluyentemente.

La reciente publicacion de Pérez-Escobar et al. (2017), en donde se utiliza
unicamente informacion molecular, incluye solo cuatro especies de siete conocidas para
Clowesia. En dicho estudio, obtuvieron como resultado que la especie C. rosea se
encuentra filogenéticamente mas relacionada a las especies del grupo C. russelliana (C.
dodsoniana y C. thylaciochila), también, se encontré que el area ancestral del género
pudo ser la region del Amazonia, hace aprox. 5 millones de afios. Sin embargo, dicha
investigacion puede estar sesgada a la falta de taxones de Clowesia, lo que no les
permitié representar toda la variacion del género en aspectos de ocupacion geogréfica y
de relaciones ancestro descendiente. En relacion a los andlisis filogenéticos de
mencionado estudio, por falta de informacion tuvieron que realizar andlisis con matrices
de datos faltantes, es decir, no incluyen la informacion de todos los genes utilizados en
su investigacion (ej. de seis genes, solo se utilizé uno para la especie C. scurra [como C.
amazonica]). Cabe mencionar que en este trabajo, no se incluye a la especie C.
glaucoglossa, la cual es considerada parte del grupo C. russelliana pero,
morfolégicamente tiene caracteristicas que la incluirian con el grupo C. rosea (eg. alas

de la columna largas).

Cuadro 1. Regiones, cebadores, secuencias y referencias que se han utilizado para

analisis filogenéticos de Cymbidieae donde incluyen a Clowesia.

Region Cebador Secuencia Referencia
Nucleares
ETS EST-Orchid CAT-ATG-AGT-TGTTGCGGA-CC Pérez-Escobar et al., (2015).
(AT)-T Utilizado en Catasetinae.
18-IGS AGA-CAA-GCATATGACTAC-TGG-
CAG-G
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ITS ITS 1F (TCC GTA GGT GAA CCT GCG G), White et al. (1990) en
Monteiro et al. (2010)
utilizado en Galeandra

ITS 2R GCT GCG TTC TTC ATC GAT AC

Plastidos

matK—-trnK 390F CGATCTATTCATTCAATATTTC Batista et al., (2014).
Utilizado en Cymbidinae

2R CCCGGAACTAGTCGGATG

trnsS-G m-S(GCU) GCC-GCT-TTA-GTC-CACTCA- Pérez-Escobar et al., (2015).

GC Utilizado en Catasetinae.
trn-G(UCC) GAA-CGA-ATC-ACA-CTTTTA-
CCA-C

Ycfl 3720F TAC GTA TGT AAT GAA CGA ATG G Neubig et al. (2009a) en
Neubig et al, (2012); Pérez-
Escobar et al., 2016

5500R GCT GTT ATT GGC ATC AAA CCA ATA | Utilizado para Oncidiinae y
GCG Catasetinae

Utilizando los marcadores moleculares anteriores (ITS, ETS, matK-trnK, trnS-G vy
ycfl) y con el apoyo de informacién morfologica y ecolégica, tal vez se podria construir
una filogenia robusta del género y comprobar si el género se mantiene monofilético con
las siete especies muestreadas, asi como los dos grupos propuestos por Romero
(1990).

Por dltimo, existen importantes aportaciones referentes a Clowesia como el
tratamiento taxonémico de Dodson (1975) y las aportaciones de biologia reproductiva de
Aguirre (1986), sin embargo, éstas necesitan ser actualizadas. Por lo anterior, en este
documento se elaboré una nueva monografia de Clowesia con sus respectivos
tratamientos taxonomicos, andlisis sobre sus relaciones filogenéticas, biogeografia
historica y comentarios sobre la evolucién de caracteres selectos. Las monografias de
géneros son una herramienta indispensable para el conocimiento e identificacion de las
especies que lo integran, asi como aportacion de informacién basica que puede ser

utilizada para aspectos de conservacion entre otros.
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3. Preguntas de investigacion.

1. ¢ Es Clowesia monofilético?

2. ¢ Cudles son las relaciones filogenéticas internas de Clowesia?

3. ¢ Cudl es el grupo hermano de Clowesia?

4. ¢ Cual pudo ser la distribucion ancestral de Clowesia: Megaméxico o Suramérica?

5. ¢Hace aproximadamente cuantos millones de afios pudo haber diversificado el ultimo

ancestro en comun de Clowesia?

6. ¢ Como ha sido la evolucion de ciertos caracteres (floracion respecto al desarrollo del

pseudobulbo, colocacién del polinario y la posicion de la inflorescencia) en Clowesia?

4. Hipotesis.

4.1. Premisas.

Las entidades consideradas parte de Clowesia, presentan caracteristicas
morfolégicas y ecoldgicas que las vinculan, por ejemplo, flores hermafroditas con
protandria, pétalos y sépalos con nerviaciones reticuladas, inflorescencias basales y
raices filiformes con geotropismo negativo.

Dodson (1975) y particularmente Romero (1990) detectaron dos grupos
morfoldgicos en Clowesia, el grupo Clowesia rosea y el grupo Clowesia russelliana,
ademas hipotetizaron que estos grupos morfoldégicos probablemente sean grupos
filogenéticamente relacionados (monofiléticos).

Catasetum y Clowesia son muy parecidos vegetativamente, incluso, la especie
Catasetum discolor Lindl. ha sido sugerida como una especie relacionada a Clowesia
warczewitzii (Dodson, 1962; Lindley & Paxton, 1850), seguramente por el parecido

superficial que tienen sus labelos fimbriados y la columna corta y gruesa. Cabe
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mencionar que los ultimos trabajos filogenéticos utilizando evidencia molecular (e.g.
Pérez-Escobar et al., 2015), sugieren que Catasetum es grupo hermano de Clowesia.

La mayor cantidad de clados de Catasetinae y especies de Catasetum (género
que alberga la mayor diversidad de especies de la subtribu, aprox. 120), se encuentran
restringidos a Suramérica (Romero en Pridgeon et al., 2009). Por otra parte, se estima
gue Catasetum es un género que se origind aprox. hace ~4 a 11 millones de afios
(Ramirez et al., 2011).

En funcion a las premisas anteriores, surgen las siguientes hipotesis que pueden
ser sometidas a prueba con analisis filogenéticos, analisis de reloj molecular y analisis

de estadisticos de dispersion y vicarianza (S-DIVA).

4.2. Predicciones.

1. Las siete entidades hoy reconocidas bajo el nombre genérico de Clowesia

conformaran un grupo monofilético por que comparten un ancestro inmediato en comun.

2. Los grupos morfologicos de Clowesia sugeridos en Romero (1990), también

resultaran monofiléticos.

3. Clowesia resultara grupo el hermano de Catasetum.

4. Clowesia resultara ser un género de reciente divergencia como Catasetum (4-10
Ma).

5. El area de distribucion del dltimo ancestro en comin de Clowesia fue

Suramérica.



INTRODUCCION

5. OBJETIVOS.

5.1 Objetivo general:
Realizar un tratamiento taxonémico y evaluar la sistemética, filogenia y
biogeografia histérica de Clowesia, utilizando evidencia ecoldgica, molecular y

morfolégica.

5.2 Objetivos especificos:

Generar un tratamiento taxonémico para Clowesia.

e Evaluar la mondfilia y relaciones filogenéticas internas y externas de Clowesia

con evidencia molecular, morfologica y ecolégica mediante analisis filogenéticos.

¢ Analizar la biogeografia histérica de Clowesia mediante el andlisis de S-DIVA y el

uso de Reloj Molecular.

e Analizar la evolucién de caracteres selectos y que definen grupos en Clowesia,
deduciéndolo de la filogenia mediante un andlisis de reconstruccion de estados

de caracter.
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CAPITULO |
ANALISIS FILOGENETICO DE CLOWESIA LINDL.

1. Introduccion.

Catasetinae es una subtribu de orquideas americanas sumamente interesante en
muchos aspectos, desde el horticola, hasta sus intrincados sistemas reproductivos como
la unisexualidad determinada por los factores ambientales. Particularmente por los
interesantes sistemas reproductivos de la subtribu, fue que el mismo Charles Darwin
menciondé que Catasetinae es uno de los grupos mas interesantes de orquideas,
principalmente Catasetum Rich. ex Kunth y Cycnoches Lindl. (Darwin 1877:211 en
Pérez-Escobar et al., 2015).

La subtribu Catasetinae esta conformada por ocho géneros y sobre los cuales se
han llevado a cabo una cantidad considerable de trabajos con el objetivo de dilucidar las
relaciones entre ellos (Pérez-Escobar et al., 2015; Batista et al., 2014; Whitten et al.,
2014; Stern & Judd. 2002, 2001; Pridgeon & Chase, 1998). No obstante, en libros como
Genera Orchidacearum, se menciona que las relaciones entre las especies de cada
género no han sido resueltas en su totalidad (Romero en Pridgeon et al. 2009). Este es
el caso de Clowesia, género que ha sido tomado en cuenta en dichos estudios, pero a
pesar de eso, los muestreos utilizados no incluyen a todas las especies.

Uno de los principales trabajos filogenéticos de Catasetinae que compild
informacion de la mayoria de especies de Clowesia (seis de siete) es el de Romero
(1990), sin embargo, este trabajo solo se apoy6é de informacion morfolégica para
resolver las relaciones entre los géneros de la subtribu. Cabe mencionar que en este
trabajo se logré detectar dos grupos de especies de Clowesia con afinidades
morfolégicas, el grupo Clowesia rosea y el grupo Clowesia russelliana; ademas, se

hipotetiz6 que estos grupos son monofiléticos.
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1.1. Estudios filogenéticos de Clowesia utilizando evidencia molecular y

morfoldgica.

Los estudios filogenéticos realizados hasta la fecha apoyan la monofilia de
Clowesia con altos valores estadisticos (Pérez-Escobar et al., 2017; Pérez-Escobar et
al., 2015; Batista et al., 2014; Whitten et al., 2014; Stern & Judd 2002, 2001; Pridgeon &
Chase, 1998; Chase & Hills 1992; Romero, 1990; Chase & Pippen, 1990). Sin embargo,
las relaciones internas del género, siguen siendo inciertas debido a la exclusion de
taxones o la falta de informacién (molecular y morfoldgica) en los andlisis. La mayoria de
los trabajos que han utilizado evidencia molecular, apenas incluyen dos o tres especies
del género (Cuadro 1). El reciente trabajo de Pérez-Escobar et al. (2017), en donde se
emplea evidencia molecular de seis genes (ITS, ETS, XDH, matK-trnK, trnS-G y ycfl),
incluye una importante cantidad de especies de Clowesia (cuatro de siete); sin embargo,
la topologia obtenida en este estudio surge de un andlisis ejecutado con datos faltantes,
es decir, no se incluye la informacion molecular de cada gen para cada especie de
Clowesia. Por ejemplo, solo se us6 la informacion de un gen (trnS-G) para la especie
Clowesia scurra (como Clowesia amazonica). A pesar de la falta de informacion
molecular en el mencionado estudio, Clowesia resulta ser monofilético, pero las
relaciones internas del género no son coherentes con la propuesta de Romero (1990);
evidentemente la falta de informacion molecular podria estar sesgando la resolucion
filogenética obtenida.

Por otra parte, los primeros trabajos filogenéticos de Catasetinae discreparon en
los resultados sobre la posicidn filogenética de Clowesia dentro de la subtribu, pero los
ultimos utilizando varios marcadores moleculares e incluso informacion anatémica,
sugieren una relacion hermana entre Clowesia-Catasetum (Pérez-Escobar et al., 2015;
Batista et al., 2014; Whitten et al., 2014; Stern & Judd. 2002, 2001; Pridgeon & Chase,
1998).
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Cuadro 1 Estudios filogenéticos realizados hasta la fecha de Cymbidieae, Catasetinae y

especies de Clowesia involucrados en estos.

Referencia

Tipo de evidencia

Clowesia spp incluidas

Chase & Pippen (1990)

Morfologia (Semillas)

C. rosea y C. warczewitzii

Romero (1990) Morfologia C. glaucoglossa, C. russelliana, C.
thylaciochila, C. dodsoniana, C. roseay C.
scurra (como C. warczewitzii)

Chase & Hills (1992) ADN cp C. roseay C. dodsoniana

Pridgeon & Chase (1998). ADN (ITS & rps4) C. russelliana, C. thylaciochilay C. rosea

Stern & Judd (2001;2002) Anatomia C. glaucoglossa, C. thylaciochilay C.

russelliana

Whitten et al. (2014)

ADN (matK & ycfl)

C. dodsoniana

Batista et al. (2014)

ADN (ITS, matK—-trnK & rbcL)

C. warczewitzii y Clowesia sp

Pérez-Escobar et al.
(2015)

ADN (ITS, ETS, Xdh, Ycf1,
trnS—trnG y matK)

C. thylaciochila, C. russelliana y C. rosea

Pérez-Escobar et al.
(2017)

ADN (ITS ETS Xdh, Ycfl
trnS—trnG y matK)

C. thylaciochila, C. russelliana, C.
dodsoniana, C. roseay C. scurra (como C.

amazonica).

Con base en similitudes morfolégicas se han propuesto dos grupos dentro de Clowesia,
el grupo Clowesia rosea y el grupo Clowesia russelliana (Romero, 1990; Dodson, 1975).
Una de las principales caracteristicas de estos grupos es la fenologia floral. Las plantas
en el grupo Clowesia rosea se caracterizan por florecer cuando el pseudobulbo se
encuentra completamente maduro y ha perdido todas las hojas. Por otra parte, el grupo
C. russelliana se caracteriza por florecer junto con el desarrollo del nuevo pseudobulbo.
Ademas de dichas caracteristicas, existen otras (Cuadro 2).

Considerando lo anterior, se hipotetiza que Clowesia es un grupo monofilético y los dos
grupos (grupo C. rosea y C. russelliana) de especies propuestos por Romero (1990),
también seran monofiléticos dentro de Clowesia. Esta hipotésis puede someterse a
prueba con andlisis filogenéticos de evidencia molecular de genes plastidos y nucleares,
al igual que caracteres morfolégicos y ecoldgicos. Las topologias del andlisis filogenético
nos ayudaran a comprender las relaciones fiogenéticas internas y externas de Clowesia,

asi como hipotetizar otros aspectos como la evolucion de ciertos caracteres morfo-
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ecoldgicos, la distribucién ancestral y el tiempo en el que pudo haberse originado el

grupo corona de Clowesia.

Cuadro 2. Caracteristicas mas sobresalientes de los grupos morfoldgicos detectados en

Clowesia por Romero (1990).

Clado Clowesia rosea

Clado Clowesia russelliana

Caracteristicas

Plantas vegetativamente pequefias (aprox. 5-10 cm)

Plantas vegetativamente grandes (aprox. 7-20 cm)

Florecen cuando maduran los pseudobulbos y estos
pierden las hojas.

Florecen junto con el desarrollo del nuevo pseudobulbo.

Flores relativamente pequefias (sépalo dorsal de 10
a 19 mm. de largo).

Flores relativamente grandes (sépalo doral de 20 a 35 mm. de
largo)

Los margenes de los labelos son fimbriados (en los
I6bulos laterales y el central).

Los mérgenes de los labelos son erosos.

Preferencias a climas hiumedos (ej. Cuencas de
Rios Amazonas y Orinoco)

Preferencia a climas secos (ej. Depresion Central del Balsas y
Costa del Pacifico mexicano).

2. MATERIALES Y METODOS.

2.1. Muestreo taxondmico para el andlisis filogenético.

2.1.1 Grupo interno

El grupo interno se integré por las siete especies propuestas de Clowesia. Se

utilizé un individué por especie y con los taxones Clowesia dodsoniana y Clowesia

russelliana, se incorporaron al menos dos genotipos al estudio. Con las especies de

Clowesia restantes de México solo se pudo analizar un individuo debido a que son

especies escasas en campo y se encuentran en sitios actualmente muy peligrosos de

México (ej. la Huacana en Michoacan).

Las especies de Suramérica fueron

proporcionadas por cultivadores profesionales y aficionados de orquideas, asi como por

jardines botéanicos internacionales (SEL).
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2.1.2. Grupo externo

Los taxones seleccionados se encuentran en el Cuadro 3. Se usaron taxones
representativos de los ocho géneros reconocidos en la subtribu Catasetinae. Nos
basamos en las hipétesis filogenéticas de Batista et al. (2014), Whitten et al. (2014),
Pérez-Escobar et al. (2015) y Pérez-Escobar et al. (2017) para la seleccion de grupos
externos a Catasetinae. Todos los trabajos mencionados, se basan en evidencia

molecular de varios genes nucleares y de cloroplasto.

2.2. DATOS MOLECULARES.

2.2.1. GenBank.

Los genes seleccionados para este trabajo fueron los genes nucleares ITS y ETS,
asi como los genes plastidos matK-trnK, trnS-G y ycfl. Estos genes han sido empleados
en los ocho géneros de Catasetinae (Pérez-Escobar et al., 2017; Batista et al., 2014).
Las secuencias de los genes mencionados anteriormente, fueron localizadas y
descargadas de la base de datos de GenBank. Todas las secuencias de Clowesia
fueron generadas, asi como las de algunos taxones externos.

A continuaciébn se muestra en el Cuadro 3 los taxones y sus respectivas

accesiones utilizadas para este trabajo obtenidas en la base de datos de GenBank.

Cuadro 3. Regiones y accesiones de los taxones implementados para este trabajo.

Nuclear (“n” Cloroplasto (“cp”)

Taxones ITS spacer ETS trnS-G ycfl matK-trnK

Grupo externo funcional

Polystachya cultriformis

(Thouars) Lindl. GU556643 KF660306 GQ145124
Grupo externo

Eulophia graminea Lindl. FJ565666 FJ563827 FJ565159

Eulophia angolensis KF318932 KU257698 KU257714

(Rchb.f.) Summerh.

Cyrtopodium andersonii AF470490 KF660329 EF079263
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(Lamb. ex Andrews) R. Br.

Cyrtopodium punctatum (L.)
Lindl.

AF239412

KT750238

AF239508

Catasetinae grupo interno

Catasetum collare Cogn.

KT768384

KT768350

KT768421

KT768491

Catasetum expansum Rchb.
f.

KF660525

AF263637

Catasetum fimbriatum
(Gardner ex Hook.) Rchb. f.

EU441210

Catasetum juruenense

Hoehne

KT768385

KT768351

KT768422

Catasetum luridum (Link)
Lindl.

EU877155

EU877135

Catasetum macrocarpum
Rich. ex Kunth

KT768386

KT768352

KT768423

KT768493

Catasetum meeae Pabst

KT768387

KT768353

KU257708

Catasetum planiceps Lindl.

EF079266

Catasetum x roseoalbum
(Hook.) Lindl.

KT768388

KT768354

KT768424

Catasetum saccatum Lindl.

EU441204

Cyanaeorchis arundinae
(Rchb. f.) Barb. Rodr.

KF771816

KU257725

KF771821

Cyanaeorchis minor Schltr.

KF771818

KF771822

Cyanaeorchis praetermissa
J.A.N. Bat. & Bianch.

KF771819

KF771823

Cycnoches aureum Lindl. &

Paxton

KT768426

Cycnoches chlorochilon

Klotzsch

KT768428

Cycnoches egertonianum

Bateman

KT768397

KT768361

MF285509

KT768503

AY368401

Cycnoches haagii Barb.
Rodr.

KuU257702

KU257695

KU257710

Cycnoches herrenhusanum

Jenny & G.A. Romero

KU257703

KU257696

KU257711

KU257727

Cycnoches lehmanii

KT768437

Cycnoches loddigesii

KT768438

Cycnoches pachydactylon
Schitr.

KT768404

KT768369

KT768440
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Cycnoches peruvianum KT768443

Cycnoches ventricosum KT768409 KT768375 MF285512 KT768516

Bateman

Cycnoches warszewiczii KT768410 KT768376 MF285513

Rchb. f.

Dressleria dilecta (Rchb.f.) AF239411 KU257712 EU490731 EU214339
Dodson

Dressleria sp. KU257697 KU257730

Dressleria severiniana KU257713

Galeandra batemanii Rolfe EU877139 EU877122

Galeandra baueri EU877103

Galeandra beyrichii Rchb. f. EU877151 EU877133 EU877112

Galeandra devoniana R.H. EU877142 EU877125 EU877105 KF660330 KF660268
Schomb. ex Lindl.

Galeandra cristata EU877104

Galeandra greenwoodiana EU877144 EU877127 EU877107

Warford

Galeandra junceaoides EU877108

Barb. Rodr.

Galeandra leptoceras Schltr. KU257706 KU257699

Galeandra magnicolumna EU877146 EU877129 EU877109

G.A.Romero & Warford

Galeandra minax Rchb. f. EU877110

Galeandra montana EU877152 EU877113

Barb.Rodr.

Galeandra paraguayensis EU877153 EU877134 EU877114

Cogn.

Galeandra santarena EU877106

S.H.N.Monteiro & J.B.F.

Silva

Galeandra sp. JF692079

Galeandra stangeana Rchb. EU877150 EU877132

f.

Galeandra styllomisantha EU877154 EU877115

(Vell.) Hoehne

Grobya amherstiae Lindl. EU877158 EU877137 EU877119

Grobya galeata Lindl. AF470487 AF470457
Mormodes andreettae LK054149 EF065563
Dodson
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Mormodes badia Rolfe ex KT768415 KT768380 KU257715
Watson
Mormodes ephippilabia KT768416 KT768381 KT768526
Fowlie
Mormodes luxata Lindl. KT768417 KT768382 KT768527
Mormodes maculata LK054170
(Klotzsch) L.O.Williams
Mormodes oestlundianum LK054144
Salazar
& Héagsater
Mormodes punctata Rolfe KT768418 KT768383 KU257716
Mormodes tigrina KU257707 KU257700 KU257717
Barb.Rodr.
Mormodes williamsii LK054178
G.Nicholson
EF079252
Mormodes vinacea Hoehne

2.4. Extraccion.

El ADN se obtuvo de hojas o flores de material fresco y/o preservado en gel silice,

y se extrajo utilizando el protocolo del Kit de extraccion Quiagen (2011)

2.5. Amplificacion.

La apmlificacion del ADN se realiz6 mediante la reaccion en cadena de la

polimerasa, (PCR, por sus siglas en inglés) (Cuadro 4).

Cuadro 4. Caracteristicas de la Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCR).

Loci Desnaturalizacion Amplificacion Extension final Numero de
inicial temp./tiemp ciclos
temp./tiempo

ITS 95°C/3 min 95°C (30 s) + 52°C (1 68°C (10 min) 39

min) + 68°C (1 min)

ETS 95°C/3 min 95°C (30 s) + 52°C (1 68°C (10 min) 39

min) + 68°C (1 min)

matK-trnKtrnK 94 °C (4 min) 94 °C (45 s), 58 °C (45 s), 72°C (5 min) 35

18




CAPITULO |

72°C (80 s)

trnS-G 95°C/3 min 95°C (30 s) + 52°C (1 68°C (10 min) 39
min) + 68°C (1.5 min)

ycfl 95°C (3 min) 95°C (30 s) + 54°C (1 68°C (10 min) 39
min) + 68°C (1.5 min)

2.6. Secuenciacion.

Los productos de las amplificaciones se enviaron directamente a Macrogen Corea

para su purificacién y secuenciacion.

2.7. Ensamblaje, limpieza y alineamiento de secuencias.

El ensamblaje y limpieza de secuencias, se realiz6 con el software Sequencher v.
4.1.4 (Genecodes Inc., Ann. Arbor, Miami, USA). Después del ensamblaje, se
construyeron matrices de secuencias en formato nexus, las cuales fueron alineadas
automaticamente con MUSCLE (Edgar, 2004). Desde el software Phyde (Muller et al.
2008) y de manera visual, se verifico que la alineacion automética de las secuencias

estuviese correcta, de no estarlo, estas fueron editadas manualmente.

2.8. Datos morfoldgicos y ecolégicos.

Los caracteres morfolégicos y ecolégicos (a partir de este momento los
mencionaremos como caracteres Morfo-ecolégicos) se obtuvieron de material
herborizado de los herbarios AMES, AMO, CICY, KEW, MEXU, MO, NY y SEL, ademas
de la observacion de plantas vivas y flores en liquido. También nos apoyamos para el
estudio en informacién proveniente de literatura e iconografia relevante de la subtribu.
Algunas caracteristicas ecoldgicas se obtuvieron de las salidas de campo, etiquetas del

material herborizado y de la literatura.

2.9. Andlisis filogenético.

De los datos morfo-ecolégicos y moleculares obtenidos, se elaboraron matrices.

Se analiz6 por separado la combinacion de las regiones nucleares, Io mismo para la
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combinacién de las regiones plastidas, y los caracteres morfo-ecol6gicos, por ultimo, un
andlisis con todos los datos obtenidos (regiones nucleares, regiones del cloroplasto y
caracteres morfo-ecoldgicos).

Para los analisis combinados de todos los datos, se aplicara la funcion “merge
matrices” implementado en Winclada (Nixon, 2002). Para el caso de inferencia
bayesiana se elaborara una matriz particionada con sus respectivas indicaciones
(modelos evolutivos y opciones para analizar datos morfo-ecologicos).

En casos en los que no se puedo obtener secuencias o algun otro dato para algin taxoén,

en las fusiones de matrices se indic6 como no aplica con el simbolo “?”

2.9.1 Anédlisis de Maxima Parsimonia.

Se realizaron las reconstrucciones filogenéticas a través de NONA (Goloboff,
1993) con Winclada (Nixon, 2002), utilizando el algoritmo de Ratchet (Nixon, 1999).

A comparacion de las busquedas exhaustivas en donde todos los posibles arboles
son analizados y que puede tomar mucho tiempo en las iteraciones, en especial en
matrices grandes; el algoritmo de Ratchet es eficiente, produce resultados muy
parecidos en mucho menos tiempo usando solo unos pocos arboles por iteraciéon y
permutando una cantidad intermedia de caracteres (entre 10-25%) y mejora
drasticamente el ajuste de los cladogramas en las primeras iteraciones (Nixon, 1999).
Por lo anterior, decidimos usar el algoritmo mencionado, con 1000 iteraciones y 10
arboles muestreados para el 10% de los caracteres en cada iteracién, con el objetivo de
identificar el arbol mas parsimonioso. La discriminacién entre arboles resultantes, se
har& sobre la base de las longitudes de los arboles (L), el indice de consistencia (IC) y el
indice de retencion (IR). Para evaluar el soporte de los clados se utilizara un andlisis de
Jacknife (JK), con 1000 réplicas. Los valores obtenidos del JK. fueron considerados

como robustos arriba de un 60 %.

2.9.2 Andlisis de Inferencia bayesiana.

Para el analisis filogenético con inferencia bayesiana, se utilizé el paquete Mr.
Bayes 3.2.6, corrido en CIPRES Science Gateway (Miller et al., 2015). Antes de realizar

los andlisis individuales y combinados, se calcul6 el modelo evolutivo de cada una de las
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matrices de datos moleculares, utilizando el software J. model test version 2.1.6
(Posada, 2008), con el Criterio de informacion de Akaike (AIC por sus siglas en ingles).
El andlisis consistié de los siguientes parametros: Se aplicé 5, 000,000 de generaciones,
muestreando un &rbol cada 1000 generaciones. El parametro para la temperatura de las
cadenas fue de 0.2. Posteriormente se verific6 que el analisis haya alcanzado la
convergencia, utilizando TRACER 1.6 (Rambaut & Drummond, 2009). En este analisis
los clados con un apoyo de 0.95, fueron considerados como robustos, debido a que este
tipo de analisis obtiene valores mucho mas altos. Los arboles obtenidos por este analisis

seran editados utilizando Fig tree (Drummond et al., 2012b).

3. RESULTADOS.

3.1 Datos morfoldgicos y ecolégicos codificados.

A continuacion, se enlistan y discuten los caracteres morfo-ecolégicos codificados
para los analisis filogenéticos. En total, se obtuvieron 33 caracteres morfo-ecoldgicos,
para el caso de los géneros que presentan unisexualidad, los caracteres fueron tomados
de individuos pistilados, debido a que en ellos es donde se encuentra la variabilidad

morfoldégica (Romero, 1990).

3.1.1. Codificacién de caracteres.

1.- La subtribu Catasetinae se caracteriza por sus sistemas reproductivos, debido
a que en este grupo se pueden encontrar especies que poseen flores unisexuales,
bisexuales con protandria y bisexuales sin protandria (Pérez-Escobar et al., 2015;
Romero, 1990). En un andlisis de evolucion de estados de caracter en Catasetinae
(Pérez-Escobar et al., 2015), se reconstruy6 el caracter sexualidad de las flores. Los
resultados de dicho andlisis, apoyan la hip6tesis de que el Ultimo ancestro en comudn de
Catasetinae portaba flores hermafroditas sin protandria. Posteriormente, en el dltimo
ancestro en comun del nicleo de Catasetinae, evolucionaron las flores hermafroditas
con protandria, de donde se derivo independientemente la unisexualidad en los géneros

Catasetum, Cycnoches y en algunas especies de Mormodes (unisexualidad funcional en
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este Ultimo género). La caracteristica de la protandria en Catasetinae, ha sido registrada
en Clowesia, Dressleria y Mormodes, sin embargo, en estos tres géneros la protandria
no es homologa morfolégicamente, pero si funcionalmente. En Clowesia y Dressleria, las
flores presentan protandria debido a que parte del estipite se encuentra dentro de la
cavidad estigmética, lo que impide el acceso del polen a esta ultima. Por otra parte, el
mecanismo de protandria en algunas especies de Mormodes funciona debido a que la
columna se encuentra torcida y por consecuencia la cavidad estigmética queda fuera del
alcance del polinizador; cuando el polen es retirado y después de haber transcurrido
alrededor de 24 horas (Dodson, 1962), la columna adopta una posicibn normal (no
torcida) dejando la cavidad estigmatica libre para recibir polen. Este caracter ha sido
codificado generalizando la protandria a pesar de los distintos mecanismos que la
originan. Entonces, esta caracteristica fue codificada como: Sexualidad de las flores:
0) unisexualidad; 1) hermafroditas sin protandria; 2) hermafroditas con protandria. Este

caracter, fue codificado similarmente como en Romero (1990) y Salazar et al. (2015).

2. La subtribu presenta una clara variacién en la posicion de donde surge la
inflorescencia en el pseudobulbo. Clados considerados hermanos como Catasetum-
Clowesia comparten la posicion basal de la inflorescencia. También hay clados
relacionados que difieren en estas estructuras, por ejemplo Mormodes-Cycnoches-
Dressleria, el primero presenta inflorescencias que mayormente que surgen en la parte
superior del primer entrenudo, pero también pueden surgir en el segundo o tercer
entrenudo. Cycnoches presenta con mayor frecuencia inflorescencias originandose de
los entrenudos de la mitad apical del pseudobulbo, pero sin llegar a ser apical. Por
ualtimo, Dressleria presenta inflorescencias basales. Esta variacion en el surgimiento de
la inflorescencia ha sido similarmente codificado como el trabajo de Salazar et al.
(2016). Para este documento, este caracter fue codificado como: Posicion de la

inflorescencia en el pseudobulbo: 0) basal; 1) subasal; 2) subapical; 3) apical.

3. En Catasetinae la disposicion del raquis de la inflorescencia puede tener tres
variantes, por ejemplo en Clowesia y Cycnoches se caracterizan porque el raquis de la
inflorescencia es péndula. Otros géneros como Catasetum, presentan inflorescencias
basales y con tendencia a ser erectas pero debido al peso de las flores, terminan

arqueandose e incluso eventualmente el exceso de peso consigue romper la
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inflorescencia. Por otra parte, algunas especies de Mormodes (e.j. Mormodes punctata
Rolfe) tienen inflorescencias completamente erectas. En funcion a lo anterior, se ha
decidido codificar este caracter como: Inflorescencia: 0) péndulas; 1) erecto arqueadas;

2) erectas.

4. En Catasetinae se pueden encontrar especies con flores que presentan
resupinacion, esto sucede por una torsiéon del ovario pedicelado que modifica la posicién
del labelo, dejando este Ultimo posicionado hacia abajo. En el caso de Clowesia, todas
las especies presentan flores resupinadas. En Catasetum se pueden encontrar especies
con flores resupinadas o no. Por ejemplo las flores masculinas de Catasetum
inregerrimum Hook., no son resupinadas y en Catasetum laminatum Lindl. son
resupinadas (aunque todas las flores femeninas son no resupinadas). Este caracter fue

codificado como: Posicion de las flores: 0) resupinadas; 1) no resupinadas.

5. Un aspecto notable en Clowesia es la fenologia floral. En los dos grupos
propuestos por Romero (1990) se nota una diferencia: El grupo Clowesia rosea se
caracteriza por desarrollar la inflorescencia cuando el pseudobulbo ha madurado y
perdido las hojas articuladas (a finales de la estacion lluviosa o mediados de la de
sequia), mientras que el grupo Clowesia russelliana se caracteriza por desarrollar la
inflorescencia simultaneamente con el desarrollo del nuevo pseudobulbo, justo al inicio
de la estacion lluviosa. En otras especies de Catasetinae también se ha registrado
variacion en este caracter, por ejemplo en Catasetum (Catasetum x roseoalbum (Hook.)
Lindl. y en Catasetum parguazense Romero & Carnevali) y en Mormodes, (Salazar et al.
2016). Este caracter se codificé como: Desarrollo de la inflorescencia referente a su
fenologia: 0) simultaneamente con el desarrollo del nuevo pseudobulbo y hojas; 1) con

el pseudobulbo maduro y foliado; 2) con el pseudobulbo maduro pero sin hojas.

6. A excepcion de Catasetum, los demas géneros del nicleo de Catasetinae
presentan una estructura conocida como filamento del clinandrio. Dicha estructura es
una protuberancia del clinandrio (Romero, 1990). Dodson (1962) sugiere que este
filamento tiene como funcién activar el mecanismo de descarga del polinario. El
filamento tampoco se encuentra en los géneros Cyanaeorchys, Cyrtopodium, Galeandra

y Grobya (Romero, 1990). En Clowesia este caracter ha sido encontrado en los dos
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grupos morfolégicos. Aqui el filamento fue codificado como: Filamento del clinandrio:
0) ausente; 1) presente.

7. Una sinapomorfia para el género Galeandra es el espolon del labelo, este no se
encuentra en ningun otro género de la subtribu. Caracter codificado como: Espolén

labelar: 0) ausente; 1) presente.

8. En Catasetinae, los sindromes de polinizacibn son muy interesantes. Por
ejemplo: algo que caracteriza al nucleo de Catasetinae, es que los géneros que lo
conforman evolucionaron la polinizacion conocida por androeuglosinofilia. Este sindrome
consiste en la visita exclusiva de abejas macho de la tribu Euglosinii para colectar las
fragancias liberadas por las flores (Chase & Hills, 1992). Este caracter se codific6 como

Sindrome Androeuglosinofilo: 0) ausente; 1) presente.

9. En todo Catasetinae, un caracter muy interesante y que solo puede ser
encontrado en Catasetum, son las antenas sensitivas. Estas son proyecciones de la
columna que tienen la funcién de eyectar el polinario. La variacion morfolégica de estas
antenas ha sido la base de una propuesta de clasificacién al interior de Catasetum. Por
ejemplo, han sido utilizadas para clasificar a Catasetum y el sub. Género
Pseudocatasetum. El subgénero Pseudocatasetum se caracteriza por tener antenas
sensitivas cortas y gruesas. Mientras que Catasetum posee antenas largas y filiformes.

Este caracter se codific6 como Antenas sensitivas: 0) Ausente; 1) Presente.

10. En todas las especies de Catasetinae es notable la total pérdida de hojas después
de que el pseudobulbo ha madurado en su totalidad, sin embargo en el género
Dressleria, las hojas se mantienen y no se pierden (Romero, 1990). Este caracter fue
codificado como Hojas persistentes: 0) Ausente; 1) Presente

11. Todos los géneros de Catasetinae presentan dos polinias, sin embargo,
Cyanaeorchis, que fue el Ultimo género en integrarse a la subtribu, presenta cuatro
polinias, de hecho este género fue clasificado en algin momento en la subtribu
Eulophiinae (Batista et al. 2014). Este caracter fue codificado como: Numero de
polinias: 0) 2; 1) 4
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12. Catasetinae se caracteriza por las interesantes estrategias que utiliza para su
polinizacion, las cuales han sido ampliamente estudiadas y registradas en la literatura.
Entre dichas estrategias, podemos encontrar las diferentes formas en las que coloca el
polinario. En los ocho géneros de la subtriu han sido reportadas al menos cuatro formas
de colocacién. Este caracter se codific6 como: Colocacion del polinario en el
polinizador: 0) En la zona dorsal del térax; 1) En el apice del abdomen; 2) En la parte

ventral del térax; 3) En las patas delanteras; 4) En la cabeza.

13. Una caracteristica que vincula a los géneros Catasetum y Clowesia, son las
raices filiformes con geotropismo negativo. Los demas géneros de Catasetinae, no
presentan esta caracteristica, aun cuando estd presente en otros géneros de las
Cymbidieae (Eriopsis Lindl., Ansellia Lindl., Grammatophyllum Blume, Cyrtopodium
R.Br., etc). A estas raices filiformes se les ha atribuido el papel de colectoras de materia
organica, la cual puede proporcionar nutrimentos a las plantas (Romero en Pridgeon et
al. 2009) asi como conservar humedad alrededor de las raices. Este caracter fue

codificado como: Raices dimorfas: 0) ausente; 1) presente.

14. Stern & Judd (2001) estudiaron la anatomia de Catasetinae, encontrando un
caracter que liga a Cycnoches y Mormodes. Este caracter es encontrado en el tejido del
pseudobulbo, son idioblastos mucilaginosos, no hallados en los demas géneros de
Catasetinae. Este caracter fue codificado como: ldioblastos mucilaginosos en el

pseudobulbo: 0) Ausentes; 1) Presentes

15. De igual forma, en el trabajo de Stern & Judd (2001) se menciona que un
caracter que comparten los géneros Catasetum, Clowesia y Dressleria, son la presencia
de bandas en la pared celular del tejido de los pseudobulbos. Los géneros restantes de
Catasetinae, no presentan dichas bandas. Este caracter fue codificado como: Bandas
en las paredes celulares del pseudobulbo (células asimiladoras): 0) Ausentes; 1)

Presentes.

16. La banda del estipite en los géneros Dressleria, Cycnoches y Mormodes,
inmediatamente después de ser expulsado y colocado en el polinizador, adopta una

forma torcida. Posteriormente, con el tiempo, este estipite asume una posicion erecta.
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Esta caracteristica no se encuentra en los géneros restantes de Catasetinae. Aqui este
caracter fue codificado igual que en el trabajo de Romero (1990): Estipite después de

la descarga: 0) Sin torsion; 1) Con torsion.

17. Un carécter que vincula a Cyanaeorchis con Grobya, son las hojas lineares.
Los demés géneros de Catasetinae, generalmente presentan hojas oblongo-elipticas.
Este caracter fue codificado como: Forma de las hojas: 0) Lineares; 1) Oblongo-

elipticas

18. Un caracter que presenta Grobya, son las hojas de prefoliacion duplicativa
(hojas conduplicadas), los demas géneros de Catasetinae presentan prefoliacion
convoluta. Este caracter fue codificado como: Prefoliacién: 0) Convoluta, 1)

Conduplicada.

19. Un caracter detectado por Romero (1990) y que vincula a los géneros
Cycnoches, Dressleria y Mormodes, es el extremo inferior del estipite (donde se une al
viscidio) esta doblemente doblado (reduplicado), mientras que en Catasetum y Clowesia,
el estipite es mas o menos recto (Romero, 1990). Este caracter se codifico como: Parte

inferior extrema del estipite: 0) Recto; 1) Doblemente doblado.

20. Un caracter que vincula a todas las especies de Clowesia, son las nerviaciones
claramente reticuladas que presentan en pétalos, sépalos y labelo. En ningun otro
género de Catasetinae se ha reportado este tipo de nerviacion. La especie Clowesia
rosea, es la Unica en la que no se observa a simple vista las reticulaciones, sin embargo,
en un estereoscopio o con flores que han perdido el color cuando son preservadas en
liguido, se puede notar este tipo de reticulacién. Este caracter se codific6 como:

Segmentos de la flor con nerviacién reticulada evidente: 0) Ausente; 1) Presente.

21. Todas las especies de Mormodes presentan una torsion de la columna que
esta vinculada al hermafroditismo con protandria. No obstante, este caracter puede ser
encontrado en especies unisexuales como Mormodes lineata. Este caracter se codifico

como: Torsién de la columna: 0) Ausente; 1) Presente.

26



CAPITULO |

3.1.2. Codificacion de caracteres Unicamente en Clowesia

22. Algunas especies de Clowesia presentan una compresion o estrechamiento en
el saco labelar; por ejemplo, para el caso de Clowesia warczewitzii y Clowesia scurra, la
compresion esta relacionada con el mecanismo de colocacion del polinario. La
compresion del saco en estas dos especies se ubica en el tercio proximal del labelo, y
secciona esta estructura en dos partes, formando cavidades que obligan al polinizador
(Eulaema nigrita 0 Eulaema bombiformis) a meter sus patas delanteras para poder
colectar los volatiles y simultaneamente asi conseguir colocar el polinario en estas. La
especie Clowesia glaucoglossa también tiene una compresion del saco labelar; sin
embargo, esta compresion no es homologa, ya que en realidad se trata de un conjunto
de tres compresiones que surgen desde el final de los |6bulos laterales y se dirigen hacia
el centro del saco labelar. De igual forma, estas compresiones en C. glaucoglossa,
probablemente juegan un papel importante en la colocacién del polinario, sin embargo,
esta Ultima especie coloca el polinario en la cabeza del polinizador. Este caracter se
codificé como: Compresion en el saco labelar: 0) ausente; 1) una en el tercio proximal;
2) tres al final de los l6bulos laterales.

23. En Clowesia algunas especies tienen fimbrias en el margen del epiquilo. El
grupo Clowesia rosea presenta estas fimbrias, mientras que el grupo Clowesia
russelliana, presenta un margen epiquilar eroso. Este caracter se codific6 como: Margen

del epiquilo: 0) Eroso; 1) Fimbriado.

24. Un caracter variable en Clowesia es la forma del polinio. Este caracter se

codific6 como: Forma del polinio. 0) Esférico; 1) obovoide; 2) Elipsoide.
25. También se codifico la forma de la cavidad estigmatica, la cual puede tener dos
formas. Este caracter se codifico como: Forma de la cavidad estigmatica: 0)

Transversalmente oblongo; 1) Transversalmente eliptico

26. El viscidio en Clowesia puede ser variable. Este caracter se codific6 como

Forma del viscidio: 0) Subcuadrado; 1) Subcircular; 2) Hemicircular; 3) Subcordado.
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27. En Clowesia, la superficie de la antera puede ser de textura rugosa o de
textura lisa. Este caracter se codific6 como: Textura superficial de la antera: 0)

Rugosa; 1) Lisa.

28. Otra variacion morfolégica encontrada en Clowesia es el apice de la antera.
Este tiene un apiculo, el cual puede ser largo o corto. Este caracter se codific6 como:

Apiculo de la antera: 0) Corto; 1) Largo

29. A pesar de pertenecer al mismo género, las especies son polinizadas al menos
por tres géneros de abejas de la tribu Euglosinii. Este caracter fue codificado como:
Polinizador: 0) Exclusivamente Euglossa spp.; 1) Exclusivamente Eulaema spp.; 2)
Exclusivamente Eufriesea spp.; 3) Hasta tres géneros, Eufriesea (MEX.), Eulaema

(Nicaragua) y Exaerete.

30. Una de las caracteristica mas notable de Clowesia, son las diferencias en
tamafio de las flores en ambos grupos. Siendo las flores del grupo Clowesia russelliana
mas grandes en comparacion con las flores del grupo Clowesia rosea. Este caracter se
codificd como: Tamafio de las flores: 0) aprox. entre 2.5-5 cm de longitud; 1) aprox. 1.2-

3 cm de longitud.

31. Las especies del grupo Clowesia rosea tienen fimbrias en los Iébulos laterales
del labelo. El grupo Clowesia russelliana no las presenta; incluso, especies como
Clowesia thylaciochila, tienen labelos con méargenes enteros. Este caracter se codifico

como: Fimbrias en los lobulos laterales del labelo: 0) Ausentes; 1) Presentes.

32. Existe un patrén en los tipos de habitats que ocupan las especies de Clowesia.
Las especies del grupo Clowesia russelliana, se caracterizan por distribuirse en climas
secos como en los bosques tropicales caducifolios (BTC) de la vertiente pacifica de
México. Por ejemplo, la especie Clowesia dodsoniana se distribuye en los BTC desde
Chiapas hasta Sinaloa. Por otra parte, el grupo Clowesia rosea, se caracteriza por
distribuirse en hébitats humedos, por ejemplo, la especie Clowesia rosea puede
encontrarse en el bosque mesdfilo de montafa de la Sierra Madre Del Sur y las especies

Suramericanas crecen en climas calientes pero con alta humedad ambiental como la
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region del Chocd en Colombia. Este caracter se codific6 como: 0) Climas fuertemente

estacionales y secos; 1) Climas humedos.

33. Todas las especies de Clowesia presentan alas en la columna, este caracter
descuadra la relacion de grupos morfolégicos. Las alas de la columna del grupo
morfolégico Clowesia rosea son muy marcadas, ya que son largas y subtriangular, este
caracter también lo presenta la especie Clowesia glaucoglossa. Por otra parte, las
especies restantes, tienen unas alas de en la columna poco marcadas, ya que son
cortas y con aspecto curvo, dando un aspecto de que carece de estas. Este caracter se
codifico como: Alas de la columna: 0) Largas y subtriangulares; 1) Cortas y con

aspecto curvo.

3.2. Andlisis de datos morfo-ecolégicos.

En este trabajo se realiz6 un andlisis de evidencia morfo-ecoldgica bajo un
enfoque bayesiano (usando los mismos parametros mencionados en la metodologia) y
un modelo de cambios general (sin restricciones entre cambios de estados de caracter).
El andlisis fue modificado para realizarse con el nicleo de Catasetinae y un género
externo considerado parte de Catasetinae; en este caso escogimos a Galeandra. La
matriz fue enraizada con Polystachya cultriformis. Cabe mencionar que con datos
moleculares, el ndcleo de Catasetinae siempre resulta monofilético en este estudio
(consultar siguientes resultados) y trabajos anteriores como el de Pérez-Escobar et al.,
(2015). Se usaron los caracteres mostrados en el Cuadro 5 a excepciéon de los
caracteres 11, 17 y 18, que solo son informativos para los géneros Cyanaeorchis y
Grobya.

El principal enfoque de este andlisis es el de explorar si tanto Clowesia y sus dos
grupos morfologicos son monofiléticos. Los resultados de este andlisis de datos morfo-
ecoldgicos, apoyan la monofilia de Clowesia y de sus dos grupos morfologicos, sin
embargo, los apoyos no se muestran en la Figura 1 debido a que, los valores son
menores de 95% de PP.

Todos los caracteres morfo-ecolégicos codificados (Cuadro 5), se incluyen para el
andlisis de evidencia total, es decir, informacion molecular del cloroplasto, nucleo y

morfo-ecoldgica.
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Fig. 1. Arbol bayesiano obtenido de los datos de genes nucleares. Las barras negras

indican clados y las flechas negras la monofilia de los grupos morfol6gicos de Clowesia.

[ll. 3. M&xima parsimonia

Las caracteristicas generales para Maxima Parsimonia (MP) se presentan en el

Cuadro 6. Referente a los arboles obtenidos para MP, Unicamente se muestran los

resultados de datos combinados de evidencia molecular (datos de cloroplasto [‘CP"] y

nucleares [“N”]) y datos combinados de evidencia molecular con la morfo-ecoldgica. Lo
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anterior se debe a que los arboles obtenidos de los andlisis individuales de datos de CP
y N, presentan las mismas topologias que el arbol de Inferencia Bayesiana (IB).

Por otra parte, no considero necesario realizar un analisis de incongruencias entre
datos, ya que al observar las topologias de las diferentes fuentes de datos, es muy
evidente que existe incongruencia, ademas en Catasetinae la incongruencia entre datos
moleculares ya ha sido ampliamente detectada en articulos previos (Pérez-Escobar et
al., 2017; 2016; 2015;). Dicha incongruencia se nota particularmente en Galeandra, que
a pesar de resultar monofilético, su posicién genérica cambia en el arbol de acuerdo a la
evidencia utilizada (mas detalles abajo).

Todos los géneros de Catasetinae resultaron monofiléticos y las relaciones
filogenéticas entre estos géneros no cambia con el uso de distintas fuentes de
informacion molecular. Particularmente en Clowesia no se observaron cambios en las
relaciones filogenéticas externas (relacion con los demas géneros), ni internas
(relaciones entre especies) con los distintos marcadores moleculares (CP y N). En
Catasetinae, se ha sugerido que la incongruencia entre topologias se debe a los

frecuentes eventos de hibridacion (Pérez-Escobar et al. 2017).

3.3.1. Andlisis combinado de evidencia molecular.

Combinando las matrices de regiones del cloroplasto y nucleares, se llegé a un
total de 5034 caracteres de los cuales 1211 fueron informativos. Unicamente la
informacion molecular del gen plastido matK-trnK, no puedo ser secuenciada de manera
correcta para las especies Clowesia glaucoglossa y Clowesia thylaciochila. El arbol de
consenso estricto se muestra en la Figura 2. La combinacién de todos los datos
moleculares, soporta con altos valores de JK la mondfilia de Catasetinae, el nicleo de
Catasetinae, la relacién hermana Clowesia-Catasetum, la monofilia de Clowesia y la de
los clados Clowesia rosea y Clowesia russelliana. Sin embargo, se reconstruye una
relacion filogenética dentro de Catasetum que, aunque no siempre aparece con altos
niveles de apoyo de Jacknife, no apoya la clasificacion utilizada hoy en dia para el
género (dos subgéneros, Pseudocatasetum y Catasetum, y dos secciones, Isoceras y

Anisoceras, en el sugbgéneros Catasetum).
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3.3.2. Andlisis combinado de evidencia molecular y morfo-ecoldgica.

Combinando las matrices de datos moleculares (CP y N) mas 33 caracteres morfo-

ecoldgicos, se mantienen las relaciones obtenidas en el andlisis de datos moleculares,

pero se incrementan algunos valores de JK, por ejemplo, la monofilia de Catasetinae

incrementod en sus soportes a 97%. Por otra parte, dentro de Clowesia, se incremento el

apoyo para los clados Clowesia rosea y Clowesia russelliana y particularmente se

muestra un alto apoyo estadistico en la relacién en la relacion C. thylaciochila y C.

glaucoglossa. El arbol de consenso se muestra en la Figura 3.

Cuadro 5. Codificacion general de los caracteres morfolégicos y ecolégicos.

Caracteres morfo-ecolégicos codificados para el andlisis filogenético

Taxones\ caracteres 123456789 1011 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 2526 27 28 29 30 31 3233
Codificacion
Polystachya cultriformis 13101000010 ? 2?22?22 2200?2722 2?2?2?2 2?2 2?227??
Cyrtopodium 10210000000 0 OOOOO0O0?200?22?2?22?227?2 2 27?2727
Eulophia angolensis 13211000000 0 00000 0000?22?22 2?2?227?2 2?2 ?2°727??
Catasetum 00110001110 0 10100 0000?2%?222?2?2272 2 ?272272?
Pseudocatasetum 00111001100 2 10100O0000?2?2?2?2?2?2?2?227?2 2 2?27?7272
Clowesiarosea 20012101000 0 1201000010021 0100 0 0 110
Clowesia scurra 20012101000 3101000010121 01001 0110
Clowesia warczewitzii 20012101000 3101000010121 0100 10110
Clowesia russelliana 20010101000 0 1201000010002 1011 3 0 001
Clowesia dodsoniana 20010101000 0 101000000000 1311 2 0 001
Clowesia glaucoglossa 20010101000 4201000010201 1210 2 0 000
Clowesia thylaciochila 20010101000 0 101000010000 1011 2 0 0012
Cyanaeorchis 13111000001 0 00001 0?2002?2?22?2 2?2?22 2?2 2 22722
Cycnoches 02011101000 1 010100100222 2?22?22 2?2 2 22°2?
Dressleria 20101101010 2 00110 0100?22?22 2?22?22 2 2?2 2?2722
Galeandra 13111010000 0 000000000222 2?22?2272 2 2?2 2?22
Grobya 10111000000 0 00001 1000?2272 2?22?227?2 2?2 7?2 22?2
Mormodes seccion 201112101000 0 01110 0101?22?22 2?22?22 2?2 2 2°?

Mormodes

Mormodes seccion

Coryodes

21111101000 0 0111001017222 2?2222 2 ?
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Cuadro 6. Caracteristicas generales de los datos moleculares sometidos a analisis

filogenéticos con maxima parsimonia.

Caracteristicass de los datos

utilizados en el analisis de parsimonia.

Datos Numero Namero de Caracteres Arboles L IC IR
de taxa caracteres filogenéticame Maximamente

nte parsimoniosos

informativos
ITS & ETS 56 1202 489 339 1163 64 87
Ycfl&, Matk- 66 3817 624 150 562 68 85
trnK, trnS-G
Todos los 74 5034 1211 87 2503 68 90
marcadores
Todos los 72 5066 1243 153 2552 67 90

marcadores y
33 caracteres
morfolégicos
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100

Polystachya cultriformis

93 Eulophia graminea

Eulophia angolensis

Cyrtopodium andersonii

Cyrtopodium punctatum
Cyrtopodium macrobulbon

95 Grobya amherstiae

Grobya galeata
Cyanaeorchis praetermissa
Cyanaeorchis arundinae
Cyanaeorchis minor
Galeandra devoniana

Galeandra batemanii
Galeandra greenwoodiana
Galeandra montana
Galeandra sp

Galeandra cristata

{Galeandra paraguayensis
Galeandra beyrichii
{Galeandra styllomisantha
Galeandra junceaoides
Galeandra stangeana
Galeandra magnicolumna
Galeandra baueri

Galeandra arundinis
Galeandra minax

99 Dressleria dilecta

Dressleria sp

Cycnoches lehmannii
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Fig. 2. Arbol de consenso estricto obtenido con la combinacién de datos moleculares de

cloroplasto y nucleo. Los datos fueron analizados con Maxima parsimonia y los valores

de Jk. se indican arriba de las ramas. Las barras de color negro indican clados y las

flechas la monofilia de los dos grupos morfoldgicos de Clowesia.
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Fig. 3. Arbol de consenso estricto obtenido con la combinacion de datos moleculares
(nuclear y cloroplasto) més 33 caracteres morfologicos. Los datos fueron analizados con
Maxima parsimonia y los valores de Jk. se indican arriba de las ramas. Las barras
negras indican clados y las flechas la monofilia de los dos grupos morfologicos de

Clowesia.
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4. Inferencia bayesiana.

4. 1. Andlisis de regiones nucleares y regiones del cloroplasto.

El mejor modelo evolutivo encontrado para ITS fue GTR+G y para ETS el mejor
modelo fue GTR+I+ gamma. La combinacién de estos datos nucleares demuestran la
monofilia de Clowesia y de los clados Clowesia rosea y Clowesia russelliana, dicho
resultado es soportado con altos valores de probabilidad posterior (PP). De igual forma
se apoya la monofilia de todos los géneros de Catasetinae y la relacion Clowesia-
Catasetum. Las relaciones obtenidas del andlisis de evidencia nuclear se muestran en la
Figura 4. Este analisis resulté similar a estudios previos, como el de Pérez-Escobar et
al. (2015), el cual consideramos el mas robusto en Catasetinae. En este analisis se
obtuvo la relacién del clado conformado por ((Grobya,Cyanaeorchis), Galeandra) y el
clado considerado el nucleo de Catasetinae, ademas, ambos clados son apoyados por
altos valores de PP.

Por parte, de los genes de cloroplasto, el mejor modelo evolutivo encontrado para
matK-trnK y trnS-G fue GTR+I+gamma, mientras que para ycfl, GTR+G fue el mejor
modelo encontrado. El arbol resultante de la combinacién de estos genes se muestra en
la Figura 5. Las relaciones obtenidas de este andlisis, mostraron discrepancias con los
resultados obtenidos de los genes nucleares. Por ejemplo: no se obtuvo la relacion
((Grobya,Cyanaeorchis) Galeandra). Galeandra resulta monofiletico y mas relacionado al
nucleo de Catasetinae, resultados similares al de Batista et al. (2014).

En ambos grupos de datos, se obtuvo que Clowesia es un grupo monofilético dentro
de Catasetinae, ademas es grupo hermano de Catasetum. Referente a las relaciones
internas de Clowesia, los analisis apoyan con valores de 100% PP la monofilia de los
clados C. rosea y C. russelliana. Dentro del clado C. rosea, Clowesia scurra es hermana
de C. warczewitzii y estas a su vez hermanas de C. rosea; por otra parte, en el clado C.
russelliana, existen diferencias en la resolucion de acuerdo al juego de datos que se
analizan (cloroplasto vs. nucleo), sin embargo, siempre muestran una relacion de ancestro
descendiente similar. En el grupo de datos de genes nucleares, se muestra en una
relacion metafilética entre Clowesia dodsoniana, Clowesia thylaciochila y Clowesia

glaucoglossa, es decir estas tres especies compartieron un ancestro en comun. Por otra
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parte, en los datos de cloroplastoeste clado se resuelve completamente, resultando
Clowesia glaucoglossa y Clowesia thylaciochila especies hermanas y estas a su vez son

hermanas de Clowesia dodosoniana.

4.2. Analisis combinado de evidencia molecular.

El andlisis de la combinacion de datos moleculares CP y N, se muestra en la Figura
6. Estos resultados apoyan la monofilia de todos los géneros de Catasetinae, la relacion
hermana Catasetum-Clowesia, e incluso se mantiene con un apoyo de 99% de PP. la
relacion del clado ((Cyanaeorchis, Grobya), Galeandra). También, resultaron monofiléticos
los dos grupos internos de Clowesia con 100% de PP. De igual forma, los apoyos

estadisticos incrementan para las relaciones internas.

4.3. Andlisis combinado de evidencia molecular y morfo-ecolégica.

Para el analisis de la combinacién de datos moleculares y morfo-ecolégicos, se decidié no
utilizar varios genotipos de especies como en los andlisis anteriores, donde se utilizaron
dos muestras de Clowesia russelliana y dos de Clowesia dodsoniana de diferentes
localidades. Lo anterior se realizé para explorar Unicamente las relaciones entre las
especies, debido a que los datos moleculares y la evidencia morfo-ecoldgica, no apoyan
la posibilidad de hibridacion, particularmente entre las especies del clado C. russelliana

La topologia obtenida en el analisis de la combinacion de los datos moleculares
(CP y N) y 33 caracteres morfo-ecolégicos, se muestra en la Figura 7. Estos resultados
apoyan e incrementan los apoyos de PP para la monofilia de cada uno de los géneros de
Catasetinae. También, resultaron monofiléticos los dos grupos internos de Clowesia con
100% de PP. Por parte de las relaciones internas del clado C. russelliana, se apoya con
un 100% de PP la relacién Clowesia thylaciochila-Clowesia glaucoglossa, mientras que C.
dodsoniana es hermana de esta dos ultimas y C. russelliana se encuentra en la base de
este clado. Referente al clado C. rosea, las relaciones siguen siendo las mismas que se
obtuvieron en todos los andlisis anteriores, Unicamente difieren en que este Ultimo analisis

tiene apoyos de PP mas elevados (100%).
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Fig. 4. Arbol Bayesiano obtenido de los datos de genes nucleares. Los valores de

probabilidad posterior (PP) se muestran arriba de las ramas. Las barras negras indican

clados y las flechas la monofilia de los dos grupos morfoldgicos de Clowesia.
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Fig. 5. Arbol Bayesiano obtenido de los datos de genes del cloroplasto. Los valores de

probabilidad posterior (PP) se muestran arriba de las ramas. Las barras negras indican
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Fig. 6. Arbol Bayesiano obtenido de la combinacion de datos de genes nucleares y de
cloroplasto. Los valores de probabilidad posterior (PP) se muestran arriba de las ramas.
Las barras negras indican clados y las flechas la monofilia de los dos grupos
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Fig. 7. Arbol Bayesiano obtenido de la combinacion de datos moleculares (nucleares y
de cloroplasto) mas 33 caracteres morfo-ecoldgicos. Los valores de probabilidad
posterior (PP) se muestran arriba de las ramas. Las barras negras indican clados y las
flechas la monofilia de los dos grupos morfologicos de Clowesia.

5. Discusion y conclusion.

5.1. Relaciones en Catasetinae.

La subtribu Catasetinae est4 conformada por dos principales linajes (clados), el
llamado nucleo de Catasetinae que incluye a Catasetum, Clowesia, Cycnoches,
Dressleria y Mormodes; y el clado que incluye a Cyanaeorchis, Galeandra y Grobya
(clado CGG). Por parte de las relaciones en el nucleo de Catasetinae, este trabajo y
anteriores (Pérez-Escobar et al, 2017; Pérez-Escobar et al. 2015; Batista et al. 2014;)
sugieren que las relaciones entre géneros ya estan resueltas (particularmente por los
altos apoyos estadisticos) y son las siguientes: Dentro del nicleo de Catasetinae existen
dos clados, el Clado Catasetum-Clowesia y el clado Mormodes-Cycnoches-Dressleria.
En el clado CGG de Catasetinae, Galeandra resulta ser género hermano de
Cyanaeorchis-Grobya. Algo interesante es la posibilidad de que Galeandra tenga un
origen hibrido, ya que si analizamos los datos moleculares de CP y N por separado,
encontramos topologias diferentes, por ejemplo, en el andlisis de cloroplasto Galeandra
se relaciona mas al nucleo de Catasetinae (Fig. 5); mientras que en datos nucleares
Galeandra queda relacionada a Cyanaeorchis-Grobya (Fig.4).

Correlacionando estas incongruencias topoldgicas con la morfologia, podemos
hipotetizar que en algiin momento de la historia evolutiva de Galeandra, hubo un evento
de hibridacion entre alguna entidad del grupo tallo de Cyanaeorchis con una entidad del
grupo tallo del nicleo de Catasetinae. Esto tiene sentido ya que en Galeandra, existen
especies terrestres y epifitas (Monteiro et al., 2010). Las especies terrestres de
Galeandra tienen un parecido ecolégico y morfoldgico con Cyanaeorchis, debido a que
son especies terrestres, tienen un pseudobulbo que es subterraneo y la inflorescencia es
terminal (ej. Galeandra beyrichii Rchb. f.). Por otra parte otras especies de Galeandra,

son vegetativamente similares a las especies del nicleo de Catasetinae, por ejemplo,
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comparten caracteristicas morfo-ecolégicas como el epifitismo y pseudobulbos
relativamente elipticos (ej. Galeandra batemanii Rolfe.).

5.2. Monofilia de Clowesia.

Todos los resultados obtenidos en los andlisis de Inferencia Bayesiana y Maxima
parsimonia, Clowesia resulta ser monofilético, ademas, se encuentra en el nicleo de
Catasetinae como ha sido previamente reportado (Pérez-Escobar et al., 2017; 2015;
Batista et al. 2014;). En este trabajo se sometié a prueba la mondfilia del grupo utilizando
a todas las especies del género, la cual no habia sido explorada en su totalidad.
Ademads, los andlisis separados de cada uno de los marcadores (resultados no
mostrados), muestran claramente la monofilia del género, lo que significa que existe una
importante divergencia genética entre Catasetum (género hermano, ver abajo) y

Clowesia.

5.3. Grupo hermano de Clowesia.

La relacibn hermana Dressleria-Clowesia reportada por Chase & Pippen (1990)
desde cierto punto de vista tendria sentido, ya que ambos géneros portan flores
bisexuales con protandria, ademas, ambos fueron reportados con una relacion mas
cercana a Mormodes, donde igual ha sido registrada la presencia de flores bisexuales
protandricas.

En este trabajo utilizando las siete especies de Clowesia y un ndmero
considerablemente amplio de especies (72) de Catasetinae, se confirma la relacién
Clowesia-Catasetum encontrada en trabajos recientes como el de Pérez-Escobar et al.
(2015) y Baptista et al. (2014).

Morfol6gicamente, una forma de vincular Catasetum-Clowesia es la inflorescencia,
porque en ambos géneros surge de la parte basal del pseudobulbo. Otros géneros del
nucleo de Catasetinae como Mormodes generan una inflorescencia relativamente basal,
por ejemplo, especies como Mormodes maculata, producen inflorescencias que no son
completamente basales (como minimo surgen primer entre nudo). En el trabajo de
Salazar et al. (2016) codificaron como basal la inflorescencia de Mormodes maculata,

pero, personalmente, observandola en floracion, considero que esto no es
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completamente basal y probablemente en funcién a su trabajo decidid codificar este
cardcter asi. Otras especies de Mormodes producen las inflorescencias lateralmente, a
varios entre nudos arriba de la base, como Mormodes badia. La inflorescencia basal
igual puede ser encontrada en los géneros Dressleria y Grobya.

Stern & Judd (2001) estudiaron la anatomia de Catasetinae (hojas, pseudobulo y
raices). En mencionada investigacion, no se pudo encontrar un caracter que vincule
exclusivamente a Catasetum-Clowesia; por el contrario, encontraron un caracter (bandas
en las paredes celulares del pseudobulbo) que vincula a los géneros Catasetum,
Clowesia, Dressleria.

El Unico caracter morfo-ecolégico en Catasetinae que vincula a Catasetum-
Clowesia y que no ha sido mencionado en la literatura, son las raices filiformes con
geotropismo negativo. Unicamente estos dos géneros presentan este tipo de raiz, la cual
se asume tienen la funcién de colectoras de detritus (Romero en Pridgeon et al. 2009).
Es muy probable que el ancestro que compartié Clowesia con Catasetum, haya tenido

este tipo de raices.

5.4. Relaciones dentro de Clowesia.

La evidencia de datos morfo-ecolégicos y moleculares, analizados en conjunto y
por separado, apoya la hipotesis filogenética de que existen dos clados dentro de
Clowesia y que son congruentes con los grupos morfolégicos que previamente fueron
sugeridos por Romero (1990). Cabe mencionar que los apoyos estadisticos son altos
para cada linaje (100%PP y 100% JK.) e incluso, analizando por separado cada uno de
los genes, es posible obtener la monofilia de los clados Clowesia rosea y el clado
Clowesia russelliana. Esto sugiere una importante divergencia genética entre ambos
grupos.

Los datos morfologicos y ecoldgicos, apoyan con muy bajos valores de PP la
monofilia de los dos grupos de Clowesia, probablemente esto se deba a homoplasia
morfoldgica, por ejemplo caracteristicas como las alas largas y subtriangulares (caracter
33), probablemente evolucionaron independiente en dos ocasiones, en el Ultimo
ancestro en comun del clado C. rosea y en la especie Clowesia glaucoglossa.

Por parte del clado C. rosea podemos concluir lo siguiente: Este clado compuesto

por las especies Clowesia rosea, Clowesia scurra y Clowesia warczewitzii, pueden ser
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vinculadas morfolégicamente con caracteristicas como el labelo fimbriado, flores
pequefias y la floracion tardia (después de que el pseudobulbo perdié todas las hojas),
caracteres que probablemente tuvo el ancestro del clado C. rosea.

La gran distancia geografica que existe entre la especie C. rosea y sus especies
hermanas de Suramérica, sugiere que el ancestro del clado C. rosea tuvo una amplia
distribucion o hubo eventos de dispersion a larga distancia.

A pesar de la relacién estrecha que tienen C. rosea con C. warczewitzii y C. scurra
existen algunas caracteristicas ecolégicas que no comparten, como el mecanismo de
colocacion del polinario en las patas delanteras de su polinizador, sin embargo, algunas
caracteristicas que comparten como la cualidad de crecer en zonas humedas, han
moldeado la actual distribucién del grupo C. rosea, el cual se caracteriza por crecer en
zonas humedas y altas en la Sierra Madre del Sur, en el Choc6 de Colombia y las
cuencas de los Rios Amazonas y Orinoco.

Por parte del clado Clowesia russelliana, podemos concluir lo siguiente: Dentro del
clado Clowesia russelliana encontramos a la especie C. russelliana en la base del grupo
y hermana de las especies Clowesia dodsoniana, Clowesia thylaciochila y C.
glaucoglossa. Los datos de distribuciones indican que probablemente este clado
diversific6 en Megaméxico, donde cada una de las especies se ha adaptado a diferentes
habitats y estrategias de polinizacion.

La relacion hermana encontrada entre C. thylaciochila y C. glaucoglossa (Fig. 7)
es apoyada con un 100% de PP., ademas esta relacién tiene una coherencia geografica
interesante. Ambas especies son endémicas de la Depresion del Balsas, lo que sugiere
gue probablemente por ayuda de la gran capacidad de dispersion conocida en todas las
orquideas (Dressler, 1993), aunado a la heterogeneidad fisiografica de la Depresion del
Balsas, el ancestro inmediato en comdn que compartieron estas dos especies quedo
aislado por las zonas montafiosas hasta diferenciarse.

A pesar de que C. thylaciochila y C. glaucoglossa comparten el mismo polinizador
(Eufriesea caerulescens), en la tesis de Aguirre (1978) se describe que las flores de C.
thylaciochila colocan el polinario en la parte dorsal de térax del polinizador, mientras que
las flores de C. glaucoglossa lo colocan en la cabeza, evidentemente la evolucion de
distintos mecanismos para la colocacion del polinario, promovieron el aislamiento

reproductivo entre C. thylaciochila y C. glaucoglossa.
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Se han estudiado mdltiples factores ecoldgicos y morfologicos con el objetivo de
conocer cual o cuales promueven la aceleracion en la diversificacion en Orchidaceae y
se ha obtenido que uno de los principales factores es la evolucion de variantes en la
colocacion del polinario (Givnish et al. 2015). Cabe mencionar que la evolucion de estos
diferentes métodos de colocacion, puede darse en tiempos relativamente cortos, como
ha sucedido en el género Catasetum (Ramirez et al., 2011), donde al menos han sido
reportados dos.

La flores de la especie C. dodsoniana, también es visitadas por Eufriesea
caerulescens y colocan el polinario en la parte dorsal de esta abeja (Warford & Harrell,
1996), como lo hace C. thylaciochila, sin embargo, el aislamiento reproductivo entre C.
thylaciochila y C. dodsoniana se debe a las notables diferencias de distribuciones. C.
thylaciochila Unicamente se le puede ver creciendo a partir de los 1000 m. en la
Depresion del Balsas, mientras que C. dodsoniana Unicamente es conocida en zonas
bajas (alrededor de 600 m.) de la costa de la vertiente del Pacifico mexicano, desde
Sinaloa hasta Chiapas. Una caracteristica interesante en C. dodsoniana, son los
filamentos corniculados que tiene en el borde del viscidio, que probablemente juegan un
papel importante en la polinizacion, particularmente en la colocacion del polinario; esto
probablemente evita la hibridacién entre C. thylaciochila y C. dodsoniana, no obstante,
esta aseveracion tiene que ser sometida a prueba en campo.

La especie Clowesia russelliana evolucioné un complejo saco labelar y la atracciéon
de otros polinizadores, por lo que no cabe la posibilidad de hibridacién entre las otras
especies del clado C. russelliana.

En el capitulo cinco, donde se redacta las conclusiones finales, discutiremos en
sinergia con los resultados de los capitulos siguientes, todo referente a la historia

evolutiva de Clowesia en espacio y tiempo.
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CAPITULO Il
BIOGEOGRAFIA DE CLOWESIA LINDL.

1. Introduccion.

Dos tipos de analisis se han utilizado para inferir la biogeografia historica de varios
géneros de orquideas, entre estos, algunos estan relacionados filogenéticamente a
Clowesia. Por ejemplo, en Cycnoches se han realizado estudios de las distribuciones
ancestrales, asi como tiempos de divergencia (Pérez-Escobar et al., 2017). A
continuacion mencionamos como funcionan cada uno de éstos.

Referente a las é&reas ancestrales, cuando requieren ser reconstruidas, es
necesario considerar dos procesos esenciales, la dispersion y vicarianza. Estos
constituyen mecanismos histéricos que pueden explicar las disyunciones geograficas
actuales entre los organismos a estudiar (Sanmartin, 2003).

La hipétesis dispersionista sugiere que el ancestro en comun del grupo a estudiar
se originé en un area ancestral, posteriormente se dispersé a otras areas atravesando
barreras geograficas preexistentes. Por otra parte, la hipotesis vicariante sugiere que el
ancestro del grupo a estudiar ocupaba un area ancestral continua que se dividid
sucesivamente en areas menores por la aparicion de nuevas barreras geogréficas, cada
una de estas divisiones geogréaficas fue seguida por la fragmentacion de la biota
ancestral en sucesivos fenédmenos de vicarianza. En ambos casos, el resultado final es
el aislamiento espacial de una poblacién y la generacibn de un nuevo taxén por
especiacion alopatrica (Sanmartin, 2003).

El analisis de dispersion y vicarianza (DIVA) (Ronquist, 2001, 1997) es uno de los
mas empleados para inferir las relaciones entre areas, estos reconstruyen la distribucion
ancestral de una filogenia mediante la optimizacion de una matriz de costos
tridimensionales, en la que las extinciones y las dispersiones “cuestan” mas que la
vicarianza (Ronquist, 1997). El andlisis DIVA presenta dos criticas, la primera es que
ignora las incertidumbres en las inferencias filogenéticas, debido a que los rangos
ancestrales son reconstruidos en la topologia de un &rbol fijo, asumiendo que este no
presenta errores. La segunda critica es referente a la optimizacién del area ancestral,
debido a que mudltiples reconstrucciones igualmente Optimas a menudo dan resultados
de multiples rangos de distribucion ancestral (Nylander et al., 2008). Por otra parte, Yan

yu et al. ( 2010) propusieron un método llamado estadistico de dispersion y vicarianza
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(S-DIVA), un programa que soluciona las criticas mencionadas anteriormente. En S-
DIVA, las frecuencias de un rango ancestral en un nodo en reconstrucciones ancestrales
se promedia sobre todos los arboles y cada rango ancestral alternativo en un nodo es
ponderado por la frecuencia del nodo que ocurre o por alguna otra medida de soporte
para el nodo.

Para Catasetinae solo se ha realizado estimaciones de &reas ancestrales para

Cycnoches y todo Catasetinae (Pérez-Escobar et al., 2017), sin embargo, la topologia
gque obtienen para Clowesia no incluye a todas las especies. Esto evidentemente juega
un papel importante en optimizacion de las areas ancestrales a través del arbol
filogenético. La mayor diversidad de especies de la subtribu Catasetinae incluso clados
completos se distribuyen en Suramérica, lo que sugiere que probablemente éste sea el
centro de origen, por otra parte, un estudio reciente sugiere que el centro de origen
probablemente fue el Sureste de Suramérica (Pérez-Escobar et al., 2017).
Clowesia Lindl. se distribuye desde Megameéxico (Nayarit, México) hasta el norte de
Suramérica (norte de Brasil y Ecuador). Con ayuda de las topologias obtenidas en los
analisis filogenéticos y empleando el analisis S-DIVA, podemos reconstruir la posible
distribucion ancestral de Clowesia, expresada en &reas biogeograficas y dirigidas a
responder la pregunta de investigacion 4: ¢Cudl pudo ser la distribucién ancestral de
Clowesia, Megaméxico o Suramérica?

Por otra parte, los tiempos de divergencia, son modelados con el uso del reloj
molecular. El reloj molecular, es un método que estima el tiempo de separacion
filogenética con base a las distancias genéticas en arboles filogenéticos, este método se
basa bajo la premisa de que la sustitucion en genes y proteinas son aproximadamente
constantes, por lo que se refleja directamente en el tiempo transcurrido desde la
divergencia de su ancestro en comun mas cercano (Magallon, 2014; Zuckerkandl &
Pauling, 1962). El tiempo a partir de donde comienzan a calcularse las tasas de
sustitucion, es calibrado con ayuda del registro fésil (Magallon, 2014).

Para la familia Orchidaceae, existen pocos registros de macrofésiles y
desgraciadamente se encuentran filogenéticamente distantes de Catasetinae. Dichos
registros fésiles son: Dendrobium winikaphyllum (Dendrobiinae), Earina fouldenensis
(Agrostophyllinae), Meliorchis caribea (Goodyerinae).

Siguiendo el método de calibraciones secundarias, como el de Gustafsson et al,

(2010), se han realizado calibraciones de filogenias grandes para dilucidar la edad de la
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tribu Cymbideae y del género Cycnoches (Pérez-Escobar et al. 2017; Pérez-Escobar et.
al., 2015). Estos dos estudios proporcionan fechas secundarias con las que podemos
calibrar una filogenia de Clowesia, con el objetivo de responder la pregunta de
investigacion 5: ¢ Hace aproximadamente cuantos millones de afios pudo haber
diversificado el ultimo ancestro en comun (UAC) de Clowesia? La obtencion de alguna
fecha estimada en la hubo un evento de divergencia, puede ser correlacionada con
eventos palotectonicos o paleoclimaticos, asi junto con los andlisis de &reas ancestrales,
podremos profundizar el conocimiento sobre la evolucién de Clowesia en espacio y

tiempo.

2. Materiales y métodos.

2. 1. Estimacion de areas ancestrales.

Se obtuvieron los datos de las distribuciones actuales de todas las especies
utilizadas en el analisis combinado total (evidencia molecular y morfo-ecolégica). De
igual forma se obtuvo un set de arboles completamente resueltos para poder inferir las
distribuciones ancestrales de Clowesia.

2.1.2. Datos de distribucion.

Para obtener la distribucién actual de cada uno de los taxones utilizados en el

andlisis combinado, se realiz6 una revision de literatura miscelanea vy listados floristicos

en el internet (ej. http://www.tropicos.org,  http:/floradobrasil.jbri.gov.br vy

http://www.gbif.org.). En algunos ejemplares de herbario, se encuentran coordenadas

geograficas que fueron de utilidad para asignar algin area para los taxones.

Se conoce que en las orquideas existe dispersion a larga distancia lo que les
permite tener a algunas especies con amplia distribucidén, pero, debido a la gran
especializacion a ciertos ambientes, también existen muchas especies endémicas
(Givnish et al.,, 2015). Considerando lo anterior, las clasificaciones de las areas de
distribuciones, fueron asignadas de forma que sean informativas. Nos basamos
principalmente en la propuesta de Morrone (2001), también se utilizé el area conocida

como Megaméxico (Rzedowski, 1991). La asignacion de areas biogeogréficas fue

49


http://www.tropicos.org/
http://floradobrasil.jbrj.gov.br/
http://www.gbif.org/

CAPITULO II

totalmente ajustada a nuestro muestreo taxondmico, por lo que se crearon
combinaciones de &reas biogeogréficas para los taxones con distribuciones amplias,
esto sin importar la combinacién subregiones con regiones completas, ya que al final, lo

gue se pretendio, fue conocer la amplitud geografica ancestral del UAC de Clowesia.

Las areas se codificaron de la siguiente manera:

e Africa: Para la especie que sirvi6 para enraizar el arbol y las especies de
Eulophia utilizadas.

e Asia: Para Eulophia graminea

e Sur de Florida: Para Cyrtopodium punctatum.

e Subregion Amazédnica: Tal cual la considera Morrone (2001).

e Centroamérica y provincia de Choc6: Costa Rica, Panama y la costa pacifica de
Colombia y Ecuador.

e Megaméxico: Abarca todo el territorio de los Estados Unidos Mexicanos e incluye
hacia el norte las porciones de los desiertos de Chihuahua, Sonora y Tamaulipas
gue 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
Rzedowski (1991).

e Caribe: Incluye las provincias de Cauca, Magdalena, Maracaibo, Costa
venezolana, Llanos venezolanos citadas por Morrone (2001).

e Subregiones Chaquefia-Paranaense: Es la union de las subregiones Chaquefia y
Paranaense citadas por Morrone (2001).

e Region andina: Toda la regién andina citada por Morrone (2001).

e Los taxones que ocupan dos 0 mas areas mencionadas anteriormente, se
codificardn como una mezcla de ambas (ver tabla 1).

La forma en que fueron codificadas las areas para ingresar los datos al software
RASP (ver siguiente seccidn) se muestra en la Cuadro 1 y las areas codificadas para

cada taxén se muestra en la Cuadro 2.
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Cuadro 1. Forma de codificacion de las areas de distribucién para el analisis S-DIVA.

Codificacion Area
A Africa.
B Asia.
H Sur de Florida.

Subregion Amazonica.
C

Centroamérica y provincia de Choco.
D
E Megaméxico
F Caribe
G Subregiones-Chaquefia-Paranaense.

Combinacion de areas encontradas

| (ED) Megaméxico y Centroamérica-Provincia de Chocoé.
J(CG) Subregién Amazédnica y subregiones Chaquefia-Paranaense.
K (EDF) Megaméxico y Centroamérica-Provincia del Chocd, Caribe.
L (HFG) Sur de Florida, Centroamérica-Provincia del Chocd6, Caribe,

Subregién Chaquefa-Paranaense.

Cuadro 2. Distribuciones de los taxones utilizados para el andlisis S-DIVA. Los hombres

remarcados en negro son areas combinadas.

Taxones Distribucion Codificacion

Grupo externo

Polystachya cultriformis
(Thouars) Africa occidental y oriental, al sur hasta en
Lindl. Natal, Madagascar e islas Mascarefias Africa (A)
(Podzorski & Cribb, 1979)

Eulophia graminea Lindl. Pakistan, Kashmir, Birmania, Tailandia, Malasia,

Sri Lanka, Islas Nikobar, Filipinas, Taiwan,
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Singapur, Himalayas (Nepal y Sikkim), Laos, Asia (B)
Indonesia, China, Islas Ryukyu (Permberton et
al. 2008)
Eulophia angolensis
(Rchb.f.) Summerh. Africa tropical y Sur Africa Africa (A)
Cyrtopodium andersonii Solo en la Guayana (Carenevali & Romero Subregion

(Lamb. ex Andrews) R. Br.

com. pers.)

Amazoénica (C).

Cyrtopodium punctatum
(L.) Lindl.

Sur de Florida (Carnevali & Romero com. pers.)

Sur de Florida (H).

Cyrtopodium macrobulbon
(Llave & Lex.) G. A.

Norte de México hasta Costa Rica y Panama.

Megameéxico y

Centroamérica-

Romero & Carnevali. Provincia de
Chocé (1)

Catasetinae

Catasetum collare Cogn. Subregion

Brasil, Colombia, Ecuador y Venezuela

Amazonica (C).

Catasetum expansum Ecuador (Carchi, Guayas, Imbabura, Manabi, Centroamérica y

Rchb. f. Pichincha). provincia de
Choco (D).

Catasetum fimbriatum Bolivia (centro y noreste), Argentina (norte) y Subregion

(Gardner ex Hook.) Rchb.
f.

Paraguay(centro).

Amazobnicay
subregiones
Chaquenfa-

Paranaense.(J)

Catasetum juruenense

Hoehne

Endémica de Brasil

Subregion

Amazonica (C).

Catasetum integerrimum
Hook.

México a Guatemala.

Megameéxico (E)

Catasetum laminatum Costa pacifica de México Megaméxico(E).
Lindl.
Catasetum lucis P. Ortiz & Caribe (F)

G. Arango

Colombia

Catasetum luridum (Link)
Lindl.

Endémica de Brasil.

Subregiones
Chaqueia-

Paranaense (G)

Catasetum macrocarpum
Rich. ex Kunth

Brasil, Colombia, Ecuador, Guyana Francesa,
Guyana, Venezuela y Surinam (zonas

amazonicas).

Subregion

amazonica (C).

Catasetum meeae Pabst

Endémica de Brasil.

Subregion
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amazonica. (C)..

Catasetum pendulum

Dodson

Jalisco, Colima, Nayarit

Megamexico (E)..

Catasetum planiceps
Lindl.

Brasil, Colombia, Guyana y Venezuela.

Subregién
amazonica (C)..

Catasetum x roseoalbum
(Hook.)
Lindl.

Brasil, Colombia, Guyana, Guyana Francesa,

Surinam y Venezuela.

Subregion

amazénica (C).

Catasetum saccatum
Lindl.

Bolivia, Brasil, Colombia, Ecuador, Guyana,

Peru, Venezuela.

Subregion

amazonica(C).

Catasetum sotoanum

Oaxaca.

Megameéxico(E).

Catasetum tabulare Lindl.

Colombia (Antioquia y Valle del Cauca)

Caribe (F).

Clowesia dodsoniana E.

Aguirre.

Vertiente del pacifico mexicano (DesdeNayarita,
hasta Oaxaca y probablemente Chiapas)

Megameéxico (E).

Clowesia glaucoglossa
(Rchb. f.) Dodson

México (Endémica de la depresion central del
Balsas).

Megameéxico (E).

Clowesia rosea Lindl.

México (Endémica de la Sierra Madre del Sur).

Megameéxico (E).

Clowesia russelliana
(Hook.) Dodson

De México hasta Ecuador.

Megameéxico y
Centroamérica-
Provincia de
Chocé (1)

Clowesia scurra

Brasil, Ecuador, Surinam, Venezuela y
probablemente Pert y Colombia (Zonas

amazonicas).

Subregion

Amazénica(C).

Clowesia thylaciochila

(Lem.) Dodson

Endémica de la depresion central del balsas.

Megameéxico (E).

Clowesia warczewitzii
(Lindl. & Paxton) Dodson

Costa Rica, Panamay la costa pacifica de

Colombia y Ecuador.

Centroamérica y
provincia de
Choco (D).

Cyanaeorchis arundinae
(Rchb. f.) Barb. Rodr.

Argentina, Brasil y Paraguay.

Subregiones
Chaqueiia-
Paranaense (G).

Cyanaeorchis minor
Schltr.

Brasil y Paraguay.

Subregiones
Chaqueia-
Paranaense (G).

Cyanaeorchis

praetermissa J.A.N. Bat. &

Bianch.

Brasil.

Subregiénes
Chaqueiia-

Paranaense (G).

Cycnoches aureum Lindl.

Costa Rica, Honduras (Camalotal), Panamé&

Megameéxico y
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& Paxton

Centroamerica-
Provincia del
Choco (I).

Cycnoches chlorochilon

Klotzsch

Colombia, Venezuela.

Caribe (F)

Cycnoches egertonianum

Colombia, Costa Rica, Ecuador, El Salvador,

Guatemala, Honduras, México, Nicaragua y

Megameéxico y

Centroamérica-

Bateman Panama. Provincia del
Chocé, Caribe
(K).

Cycnoches haagii Barb. Bolivia, Brasil, Colombia, Ecuador, Guyana Subregion

Rodr.

Francesa, Per(, Surinam, Venezuela.

Amazonica (C).

Cycnoches Colombia (sur) y Ecuador (norte). Centro américa-

herrenhusanum Jenny Provincia del

& G.A. Romero Choco (D).

Cycnoches lehmannii Ecuador. Centroamérica y

Rchb. f. provincia de
Choco (D).

Cycnoches loddigesii Guyana Francesa, Surinam, Venezuela, Brasil Subregion

Lindl.

Amazonica (C).

Cycnoches pachydactylon
Schitr.

Costa Rica, Nicaragua y Panama.

Centro américa-
Provincia del
Choco (D).

Cycnoches ventricosum

Bateman

Belice, Costa Rica, El Salvador, Guatemala,

Honduras, México, Nicaragua y Panama.

Megameéxico y
Centro américa-

Provincia del

Choco (I).
Cycnoches warszewiczii Costa Rica, México y Panama. Centroamérica-
Rchb. f. Provincia del
Choco (D).
Dressleria dilecta (Rchb.f.) Costa Rica (Hills, 2012). Centroamérica-
Dodson Provincia del
Choco (D).
Dressleria sp. Sin localidad. Sin embargo la mayoria de las Centroamérica-
especies se encuentran en el norte de Provincia del
suramerica, por lo que se codificard como. Choco (D).

Galeandra arundinis

Garay & G.A. Romero

Desde Costa Rica hasta Tabasco

Megameéxico y

Centroameérica-
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Provincia del
Choco (I).

Galeandra batemanii Rolfe

Belice, Costa Rica, Guatemala, Honduras,

México, Nicaragua, Panama.

Megameéxico y
Centroamérica-
Provincia del
Chocad. (1)

Galeandra bauerii Lindl.

Colombia, Peru, Guyana Francesa, Brasil
(Norte).

Subregion
Amazénicay
subregiones
Chaquenia-
Paranaense. (J)

Galeandra beyrichii Rchb.
f.

Argentina (Misiones, Tobuna), Bolivia (Santa
Cruz), Brasil, Colombia (Risaralda, Pereira),
Florida (sur), Paraguay (San pedro).

Sur de Florida,
Centroamérica-
Provincia del
Choco, Caribe,
Subregion
Chaquenia-
Paranaense (L).

Galeandra cristata

Galeandra devoniana R.H.
Schomb. ex Lindl.

Cuenca del Rio Negro en Brasil, Venezuela y
Colombia

Subregion
Amazoénica (C).

Galeandra junceoides

G.A.Romero & Warford

Galeandra greenwoodiana Costa pacifica de México Megaméxico(E).
Warford

Galeandra leptoceras Colombia (Bolivar) Caribe (F).
Schiltr.

Galeandra magnicolumna Brasil y Venezuela Subregion

Amazoénica (C).

Galeandra minax Rchb. f.

Brasil y Venezuela

Subregion

Amazonica (C).

Galeandra montana
Barb.Rodr.

Bolivia(Santa Cruz, Chiquitos), Brasil(Mato

Grosso, Sao pedro), Venezuela (Bolivar)

Subregidn
Amazoénicay
subregiones
Chaquena-

Paranaense.(J)

Galeandra paraguayensis

Cogn.

Bolivia (Santa Cruz) y Brasil (Goias, Mato

Grosso).

Chaqueiia-

Paranaense (G).
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Galeandra sp.

Colombia (Amazonas)

Subregién

Amazonica (C).

Galeandra stangeana
Rchb. f.

Bolivia (Santa Cruz), Brasil, Colombia, Ecuador
(Napo), Peru (Loreto, Maynas), Venezuela.

Subregion
Amazoénicay
subregiones
Chaquenia-

Paranaense.(J)

Galeandra styllomisantha
(Vell.) Hoehne

Bolivia (Beni), Colombia, Panama, Pert y

Venezuela.

Subregion
Amazénicay
subregiones
Chaquena-
Paranaense.(J)

Grobya amherstiae Lindl.

Brasil.

Subregiones
Chaqueiia-
Paranaense (G).

Grobya galeata Lindl.

Brasil.

Subregiones
Chaqueiia-
Paranaense (G).

Mormodes andreettae
Dodson

Colombia y Ecuador (Pastaza)

Subregion
Amazoénica (C).

Mormodes badia Rolfe ex

Watson

Costa pacifica de México (ej. Jalisco, Nayarit)

Megameéxico (E).

Mormodes ephippilabia

Fowlie

Honduras (Comayagua)

Megameéxico (E).

Mormodes luxata Lindl.

México (Endémica de la Sierra Madre del Sury
su confluencia con el Eje volcanico Transversal,
en Jalisco, Michoacéan y Guerrero[Salazar tesis

maestria)).

Megameéxico (E).

Mormodes maculata
(Klotzsch) L.O.Williams

México (Endémica de la Sierra Madre Oriental y

su confluencia con el Eje Volcanico Transversal)

Megameéxico (E).

Mormodes oestlundianum

Salazar & Hagsater

México (Endémica de un area limitada en las
montafias del estado de Guerrero) (Salazar,

Megameéxico (E).

1990)
Mormodes punctata Rolfe Panama Centroamérica-
Provincia del
Choco (D)
Mormodes tigrina Brasil (amazonas). Subregion

Barb.Rodr.

Amazoénica (C).

Mormodes williamsii

México (Endémica de la Sierra Madre del Sury

Megameéxico (E).
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G.Nicholson su confluencia con el Eje Volcanico Transversal,
en Jalisco y probablemente Colima [Salazar,
1999)).

Mormodes vinacea Endémica de Brasil. Centro-Oeste (Mato Grosso Subregion

HoehneMormodes vinacea Amazoénica (C).

Hoehne

2.1.3. Andlisis de S-DIVA.

Para realizar el Analisis Estadistico de Dispersion-Vicariancia (S-DIVA) (Yu et al.,
2010) es necesario obtener un set de arboles completamente resueltos que se obtengan
por Maxima parsimonia, Inferencia Bayesiana o Maxima verosimilitud. Para este caso,
se obtuvo dicho set de arboles (1000) con inferencia bayesiana usando el software
BEAST 1.8.4. (Drummond et al., 2012a). Se realiz6 corridas MCMC de 5,000,000 de
generaciones para obtener arboles completamente resueltos y con la mejor probabilidad
posterior PP. Las topologias de los arboles fueron revisadas para corroborar si eran
afines a los resultados de los analisis filogenéticos de IB y MP.

El archivo de arboles fue guardado en formato NEXUS para posteriormente abrirlo
en la plataforma RASP v 3.2 (Yu et al., 2015) para Windows, ya cargado el archivo de
arboles, se obtuvo un arbol de consenso en esta misma plataforma, se seleccioné el
grupo externo de los arboles y se ingresé el area de distribucion de cada taxon.

Por dltimo se seleccioné en la opcion del Andlisis Estadistico de Dispersion-Vicarianza
(S-DIVA).

2.2. Tiempos de divergencia.

Para estudiar los tiempos de divergencia de Clowesia, se combinaron las matrices
de los genes nucleares y de cloroplasto ITS, ETS, matK-trnK, trnS-G & ycfl. Analizando
los datos con el software BEAST v. 1.8.4 (Drummond et al., 2012a) en la plataforma
CIPRES Science Gateway (Miller et al., 2015).

Las edades utilizadas para calibrar la filogenia de Clowesia se basaron de la
literatura, particularmente de trabajos como el de Chomiki et al. (2014) y Pérez-Escobar

et al. (2017), donde se han obtenido datos de nodos cercanamente relacionados a
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Catasetinae. El andlisis se realiz6 bajo el enfoque de reloj molecular relajado, ya que
este es el que se ajusta para Catasetinae (Pérez-Escrobar et al. 2017), se utilizé una
distribucion normal prior, ya que son los parametros recomendados para calibraciones
secundarias (Bouckaert et al., 2014). La raiz del arbol fue calibrada con un tiempo de 34
millones de afios y una desviacion estandar de + 6 y el grupo corona de Catasetinae fue
calibrado con 20 millones de afios y una desviacion estandar de * 4.

Se corrieron dos analisis independientes con 50 millones de generaciones las
Cadenas de Markov Monte Carlo (MCMC) por corrida y un muestreo cada 1000
generaciones. Los arboles obtenidos fueron fusionados utilizando el software
LogCombiner v.1.8.4. Posteriormente, un arbol de maxima credibilidad con el 25% de
Burn-in fue obtenido con el software Tree.Annotatorv.1.8.4., ambos softwares son
complementarios de BEAST.

Por ultimo, los pardmetros de convergencia fueron confirmados utilizando el
software TRACER (Rambaut & Drummond, 2009).

3. Resultados.

3.1 Areas ancestrales.

En esta seccion plasmaremos los resultados de areas ancestrales de clados de
importancia para esta investigacion, por ejemplo el nodo ancestral del nacleo de
Catasetinae.

Un fragmento de la topologia final con las probabilidades de diferentes escenarios
de distribucién ancestral y eventos de dispersién y vicarianza, se muestran en la Figura
1. El &rbol resultante del analisis (Figura 2) muestra en los nodos un gréfico de pastel de
los diferentes escenarios de areas de distribucion. Cada area de distribucion se expresa
en diferentes colores, ademas, el tamafio que ocupa el color en el grafico es
proporcional al porcentaje de probabilidad de cada escenario. El color negro en los
gréficos, interpreta a multiples combinaciones con bajas probabilidades, las cuales son

descartadas.
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3.1.1 Nodo ancestral de todo Catasetinae. (nodo 135).

Para el nodo ancestral de Catasetinae se obtuvo 30 posibles escenarios de
distribucion, siendo el mas probable la Subregion amazonica (C: 9.82 %).

3. 1.2 Nodo ancestral del nucleo de Catasetinae. (nodo 134).
Para el nodo ancestral del nicleo de Catasetinae se obtuvieron siete posibles
escenarios y el mas probable fue:
e La combinacion de la Subregion Amazoénica, Centroamérica-Provincia de
Choco6 (CD: 18.15%).
3. 1.3 Nodo ancestral del clado Catasetum-Clowesia (nodo 133).
Para el nodo ancestral del clado Catasetum Clowesia se obtuvieron cuatro

posibles escenarios sin embargo el mas probables fue:
e La Subregion Amazonica (C: 26.17%).

59



CAPITULO II

(D) Clowesia warczewitzii
(C) Clowesia scurra
(E) Clowesia rosea

(E) Clowesia glaucoglossa

DISamo|)

(E) Clowesia thylaciochila

(E) Clowesia dodsoniana

(E) Clowesia russelliana

(C) Cataserum meeae

(G) Cataserum luridum

(J) Catasetum fimbriatum

(C) Catasetum macrocarpum
(C) Catasetum saccatum

(C) Catasetum collare

(D) Catasetum expansum

(C) Catasetum juruenense

(C) Catasetum planiceps

(C) Catasetum xroseoalbum

(E) Catasetum sotoanum

(E) Catasetum integerrimum

(E) Catasetum laminatum

(E) Catasetum pendulum

(F) Catasetum lucis

(F) Catasetum tabulare

Figura 1. Fragmento del arbol de consenso obtenido con S-DIVA en la plataforma RASP
(Yu et al. 2015). Las estrellas indican eventos de dispersion y las flechas eventos de

vicarianza.

3. 1.4. Clado Clowesia (clado 117).

Para el nodo ancestral del clado Clowesia se obtuvieron tres posibles escenarios:
e La combinacion de la Subregiébn Amazénica, Centroamérica-Provincia de
Choc6 y Megaméxico (CDE: 33.33%).
e La combinacién de la Subregién Amazénica y Megaméxico (CE: 33.33%).
e y Megaméxico (E: 33.33%).
.

3.1.5. Clado Clowesia rosea (clado 113).

Para el nodo ancestral del clado Clowesia rosea se obtuvieron tres posibles
escenarios:
e La combinacion de la Subregién Amazonica, Centroamérica-Provincia de
Chocé y Megameéxico (CDE: 33.33%).
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e La combinacion del area denominada Centroamérica-Provincia del Choc6
y Megameéxico (DE: 33.33%).

e La combinacion de la Subregién Amazénica y Megaméxico (CE: 33.33%)
3. 1.6. Clado Clowesia russeliana (clado 86).
Para el nodo ancestral del clado Clowesia russelliana se obtuvo solo un posible

escenario:

o Megaméxico (E:100%).
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Fig. 2. Arbol obtenido del analisis S-DIVA. Se muestra el arbol de consenso obtenido en
RASP de 1000 arboles con la mejor PP. Se indica en los nodos con una gréfica de
pastel la probabilidad en porcentaje del &rea ancestral que pudo haber ocupado el dltimo

ancestro en comin de cada clado.
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4. Tiempos de divergencia.

En la Fig 3. se muestra el arbol filogenético con la estimacion de las edades
obtenidas para cada clado. En el Cuadro 3. Se encuentran las fechas de divergencia de
clados de interés para este estudio. En general, se estima que el itimo ancestro en
comun que compartié Clowesia-Catasetum, pudo haber diversificado hace 11.17 Ma
(6.06-16.53 IC, HPD 95%). Por otra parte, se estima que el Gltimo ancestro en comun de
Clowesia pudo haber diversificado en dos linajes hace 7.59 Ma. (3.72-11.87 IC,HPD
95%).

Cuadro 3. Resultados obtenidos de la estimacion de tiempos de divergencia. Se
presentan las edades obtenidad aqui y en otras investigaciones de clados importantes

para el estudio.

Resultados en los andlisis de tiempos de divergencia

Clado Esta investigacion Ramirez et al., Pérez-Escobar | Pérez-Escobar
2011 et al., 2017 et al., 2017

Catasetinae 20.76 Ma (13.16- 18-27 (x4) Ma. 20 (£6) Ma. 19.08 (x6) Ma.
28.30 IC, 95% HDP).

Nucleo de Catasetinae 15.04 Ma. (9.55- N/A N/A Aprox. 15 Ma.
20.51 IC, 95% HPD).

Catasetum-Clowesia 11.17 Ma. (6.06- Aprox. 15 Ma. N/A Aprox. 10 Ma.
16.53 IC, 95% HDP).

Clowesia 7.59 Ma. (3.72- Aprox. 5 Ma. N/A Aprox. 5 Ma.
11.87IC, 95% HDP).
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Fig. 3. Cronograma basado en datos combinados de genes nucleares y de cloroplasto
utiizando un enfoque bayesiano. El é&rbol que se muestra fue obtenido con
Tree.Annotatorv.1.8.4. (BEAST).

Las barras azules en cada nodo indican los intervalos de confianza para la estimacion
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5. Discusién y conclusion.

5. 1. Areas ancestrales y tiempos de divergencia.

Algunos resultados obtenidos de &reas ancestrales discrepan con trabajos
recientes, por ejemplo: En este trabajo se encontré que Catasetinae pudo haber tenido
una distribucion ancestral en la subregion Amazénica, mientras que en el reciente
trabajo de Pérez-Escobar et al. (2017) se propone como area ancestral de Catasetinae
el Sureste de Suramérica. Sin embargo, hay que considerar la polaridad de los datos, ya
gque muchos taxones no incluidos en el mencionado trabajo e incluso en este, tienen
una distribucion amazoénica (ej. Catasetum y Mormodes), si estos datos se ingresaran a
un analisis, es muy probable se siga obteniendo como resultado que la region
Amazonica es el area ancestral de la subtribu, desgraciadamente carecemos de
secuencias moleculares para ingresar dichos datos faltantes.

Referente a la estimacion de tiempos de divergencia, en este analisis, se encontré
que Catasetinae pudo haber surgido hace 20 Ma., fecha que concuerda con
publicaciones anteriores, por ejemplo en Ramirez et al. (2011), encontraron que
Catasetinae pudo haberse originado entre 18 a 27 (95%HPD) Ma. y en Pérez escobar et
al. (2017; 2016) se ha obtenido una fecha estimada de 20 (95%HPD) Ma. Por otra parte,
es importante mencionar que estos resultados podrian estar sujetos a error por el uso de
calibraciones secundarias (Drummond & Bouckaert, 2014), sin embargo, es la Unica
opcion que tenemos por el momento para dilucidar los tiempos de divergencia del grupo.

Los datos utilizados para este trabajo sugieren que una combinacion de tres areas
fueron las méas probables en las que se distribuy6 el Ultimo ancestro en comdn mas
reciente de (UAC) Clowesia. Dos de estas &reas sugeridas técnicamente son las
mismas, la primera es la combinacién de la Subregién Amazoénica, Centroamérica-
Provincia del Choc6 y Megaméxico (CDE); la segunda es la combinacion de la
Subregién Amazoénica y Megaméxico (CE). Estas dos primeras areas sugeridas son lo
mismo porque el area Centroamérica-Provincia de Choco, es la que une la Subregion
Amazoénica con Megaméxico. La tercera area propuesta es Megaméxico. Si sumamos
las areas consideradas la misma (CDE+CE), resultaria que existe una probabilidad de

66.66 % de que el ancestro de Clowesia probablemente se distribuia en un éarea grande
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desde Megamexico hasta el Amazonas que puede ser subdividida en tres, la Subregién
Amazonica, Centroamérica-Provincia del Chocé y Megaméxico.

En funcion a los resultados de tiempos de divergencia y areas ancestrales, se
sugiere que el ancestro en comun mas reciente de la subtribu Catasetinae muy
probablemente se originé en el Amazonas. En esa misma area se pudo haber originado
el género Cycnoches, hace aproximadamente 5 millones de afios (Pérez-Escobar et al.,
2017).

Por otra parte, estos mismos datos, sugieren que el UAC que compartié Clowesia-
Catasetum probablemente diversificé en dos linajes hace aproximadamente 10 millones
en el Amazonas. Posteriormente, el grupo tallo de Clowesia se disperso (Fig 1)
permitiendo ampliar sus rangos de distribucion hasta Megameéxico; cruzando importantes
barreras biogeograficas como la Cordillera Norte de los Andes, la cual ya tenia mas o
menos las proporciones que tiene en la actualidad (hace 12 Ma. alcanzaron dichas
proporciones [Garzione et al., 2014; Hoorn et al., 2010]) y el Istmo de Panama, que para
esas fechas aln no se habia formado en su totalidad, pero, ya presentaba una
importante conexién entre Norte y Suramérica, lo que permitia el paso de biotas (Bacon
et al., 2015).

Posterior a la expansiéon de territorio por parte del UAC de Clowesia (desde la
region Amazonica hasta Megameéxico), se dio un evento de diversificacion en dos linajes
hace aprox. 7 Ma. (95% HDP). Lo anterior se ajusta a la hipotesis dispersionista, la cual
sugiere que el UAC expande sus areas de distribucion atravesando barreras geogréficas
preexistentes y que posteriormente promueven eventos de especiacion por aislamientos
geograficos (Sanmartin, 2003).

Probablemente la adaptacion a diferentes habitats jug6é un papel importante en la
diversificacion de Clowesia, debido a que los dos linajes del género difieren en los tipos
de habitats que ocupan. El clado Clowesia russelliana, se caracteriza por distribuirse en
sitios secos en la vertiente del Pacifico de Megaméxico, mientras que el clado Clowesia
rosea, se caracteriza por distribuirse en sitios himedos, como lo son las partes altas de
la Sierra Madre Del Sur (SMDS), el Chocé colombiano y la Region Amazodnica. Es muy
probable que esta preferencia a habitats hUmedos, sea un caracter ancestral que se ha
mantenido desde el UAC que compartié Clowesia-Catasetum en la Region Amazénica,

area biogeografica que se caracteriza por ser muy humeda.
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Esto sugiere que el UAC del clado C. russelliana evolucioné adaptaciones a los
climas calientes y marcadamente estacionales, una de estas adaptaciones puede ser
floraciébn temprana, la cual que esta asociada a la temporalidad de las lluvias, este
fendmeno también se ha reportado en especies de Hechtia Klotzsch y también se asume
gue su funcién es el aprovechamiento de los recursos en dicha temporada de lluvias
(Ramirez comentarios personales); desgraciadamente este tipo de floracién no ha sido
estudiada a profundidad. Los andlisis de tiempos de divergencia, indican que el clado
Clowesia russellina diversific6 hace aprox. 5 (2-8 IC, 95%HDP) Ma. y el clado Clowesia
rosea hace 4 (1-7 IC, 95%HDP) Ma., durante el Plioceno, en este rango de tiempo, las
temperaturas incrementaron sustancialmente (Dowsett, 1999), ademas, desde el
Mioceno medio hubo una importante expansion de las zonas aridas en muchas partes
del continente americano (Graham, 1990); probablemente la expansion de estas areas
secas jugaron un papel importante en la invasion y diversificacion del clado C.
russelliana en Megaméxico.

Por dltimo, para el clado C. rosea, el andlisis sugiere que el UAC de este grupo
ocupaba un area desde Megaméxico hasta la Region Amazonica, sin embargo,
actualmente no presentan dicha distribucion. Existe una discontinuidad geogréafica entre
las especies de este clado, por ejemplo: Clowesia rosea Unicamente se encuentra en las
partes altas y himedas de la SMDS y sus dos especies hermanas comienzan a
encontrarse desde Costa Rica hasta las cuencas de los rios Amazonas y Orinoco. Para
este linaje, la evidencia que tenemos hasta la fecha, puede ajustarse a dos posibles
escenarios: El primero seria que la distribucion ancestral del UAC del clado C. rosea
estaba limitada a las areas humedas y su distribucién fue desde la regiébn amazénica
hasta Costa Rica, eventualmente hubo eventos de dispersion (no detectado por el
analisis) a larga distancia hasta colonizar la SMDS. El segundo escenario seria que el
grupo tallo de este clado si se encontraba en las areas geograficas donde actualmente
no se encuentran el grupo corona (Chiapas, Guatemala, El salvador y Nicaragua) y
eventualmente se extinguieron por la expansion de zonas aridas en Ameérica (Graham,
1990). La cladogénesis entre las especies hermanas Clowesia warczewitzii y Clowesia
scurra debié ocurrir por vicarianza debido a la Cordillera Norte de los Andes, la cual
fungié como barrera biogeogréfica y que actualmente nos muestra un claro patrén de

disyuncion entre estas dos entidades.
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CAPITULO 1l
RECONSTRUCCION DE ESTADOS ANCESTRALES EN CLOWESIA LINDL.

1. Introduccioén.

La reconstruccion de estados ancestrales de caracter, también conocida como
optimizacion de caracteres o0 mapeo de caracteres (Omland, 1999), es utilizada por los
sisteméaticos y evolucionistas para tratar de generar hipétesis en un intento de entender
como eran las caracteristicas de los ancestros de grupos taxondmicos y como han
evolucionado hasta la actualidad (Omland, 1999; Maddison, 1994). Se han implementado
dos tipos de enfoques para estudiar estas secuencias evolutivas, la Maxima Verosimilitud
y la Maxima Parsimonia. Sin embargo, el método mas usado para la optimizacion de
estos caracteres es la Maxima Parsimonia (Maddison, 1994).

Son pocos los trabajos en los que se han reconstruido estados de caracter para
Catasetinae en uno de estos, se reconstruyo el caracter de la sexualidad del ancestro de
Catasetinae (unisexual, hermafrodita protandrica y hermafrodita sin protandria), también
se reconstruy0 la respuesta a los factores ambientales en la determinacién del sexo por
sus siglas en inglés, ESD (Pérez-Escobar et al., 2015)., Otro trabajo realizado, es la
reconstruccion de los sindromes de polinizacion en Catasetinae (Pansarin & Maciel,
2017). A pesar de estas importantes contribuciones, en la subtribu ain quedan varios
caracteres interesantes cuya evolucion no ha sido investigada (ej. la posicion donde
colocaba el polinario el ancestro de toda la subtribu y el nicleo de Catasetinae). Por
consiguiente, en este capitulo se realizé una seleccién y reconstruccién de caracteres que

se consideran importantes en la evolucién de la subtribu y particularmente en Clowesia.

2. Materiales y métodos.

Se utiliz6 la matriz combinada de evidencia molecular y morfologica para obtener el
arbol con la mejor probabilidad posterior, en el arbol obtenido, se codificaron los
caracteres a reconstruir, por Ultimo, con una optimizaciébn de los caracteres usando
Maxima Parsimonia, obtuvimos una aproximacién de cémo pudo haber sido las

caracteristicas del ultimo ancestro en comun (UAC) de Clowesia.
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2.1. Obtencidén de cladogramas completamente resueltos.

Para la obtencion del cladograma se utilizo la matriz combinada de toda la evidencia
molecular y caracteres morfo-ecoldgico. Esta matriz se ingreso al software BEAST v. 1.8.4
(Drummond et al., 2012), donde se ejecutaron busquedas de arboles con la mejor PP., tal
como lo indica la guia de Yu et al. (2010; Available online at http://mnh.scu.edu.cn/S-
DIVA. Accessed.). Posteriormente, los arboles obtenidos fueron ingresados al software
Mezquite 3.31 (Maddison & Maddison, 2017), donde se obtuvo un arbol de consenso, el

cual fue utilizado para codificar los caracteres que se reconstruyeron.

2.2. Codificacion de caracteres parareconstruir.

Para este capitulo, seleccionamos tres caracteres que consideramos importantes e
interesante para conocer como ha sido la secuencia evolutiva desde el UAC Catasetinae,

el UAC del nucleo de Catasetinae y el UAC de Clowesia.

2.2.1. Colocacion del polinario.

¢, Cuél pudo haber sido la estrategia del ancestro de Clowesia para colocar el
polinario en el polinizador?

Catasetinae se caracteriza por sus elaborados y sofisticados mecanismos para
reproducirse, principalmente por el hecho de que los géneros del nucleo de Catasetinae
son polinizados exclusivamente por abejas macho de la tribu Euglosinii y dentro de este
mismo ndcleo, existen especies unisexuales, caracteristica muy rara (solo ha sido
reportada en la especie Satyrium ciliatum Lindl. [Chen, 1979]) para la familia de las
orquideas (Romero, 1990). Otra caracteristica sumamente importante entre la gama de
estrategias utilizadas por Catasetinae para garantizar el éxito reproductivo, es la variacion
gue existe en la colocacion del polinario. Al menos en lo que respecta a la colocacion del
polinario sobre el polinizador, han sido registradas cinco estrategias, la primera es la
estrategia de colocacion es en la parte dorsal del térax del polinizador (ej. Catasetum,
Mormodes), el segundo es la colocacion del polinario en la parte ventral del térax (ej.
Pseudocatasetum, Dressleria), el tercer mecanismo es la colocacion del polinario en el

apice del abdomen (ej. Cycnoches), el cuarto mecanismo es la colocacion del polinario en

70



CAPITULO 1l

las patas delanteras de su polinizador (ej. Clowesia scurra) y el quinto mecanismo es la
colocacion del polinario en la cabeza de su polinizador (ej. Clowesia glaucoglossa).

La mayoria de especies de la subtribu, tienen flores que colocan el polinario en la
parte dorsal del polinizador. Entonces, lo mas parsimonioso es pensar que el UAC de toda
la Subtribu Catasetinae y el UAC Clowesia colocaban el polinario alli. Para este estudio,
este cardcter fue codificado en el &rbol filogenético como Colocacion del polinario: 0) En
la parte dorsal del térax del polinizador; 1) En la parte ventral del térax del polinizador; 2)
En el apice del abdomen del polinizador; 3) En las patas delanteras del polinizador del

polinizador; 4) En la cabeza del polinizador.

2.1.2. Floracion prematura vs. Floracion tardia.

¢, Cémo habra sido el desarrollo de la floracién en el ancestro de Clowesia, después
de perder todas las hojas, junto con el desarrollo de un nuevo pseudobulbo y sus
respectivas hojas o cuando el psuedobulbo ya se encuentra maduro y totalmente foliado?

Una caracteristica que difiere en Catasetinae, es el desarrollo de la inflorescencia
referente al desarrollo del pseudobulbo, al menos en la subtribu se han registrado
floraciones después de que el pseudobulbo ha perdido todas sus hojas, durante el
desarrollo del pseudobulbo o con el pseudobulbo completamente desarrollado pero con la
presencia de hojas. Estos caracteres decidieron codificarse en el cladograma como:
Desarrollo de la inflorescencia referente al desarrollo del pseudobulbo: 0) Junto con
el desarrollo del nuevo pseudobulbo; 1) Con el pseudobulbo maduro y con hojas; 2) Con
el pseudobulbo maduro pero después de perder todas las hojas.

2.1.3. Posicion de lainflorescencia en el pseudobulbo.

Entre los géneros de Catasetinae existen cuatro variantes de la zona del
pseudobulbo en la que se desarrolla la inflorescencia. Entonces, ¢, Cuél pudo haber sido la
zona del pseudobulbo en donde se desarrollaba la inflorescencia del ancestro inmediato
en comun de Catasetinae y del nodo ancestral de Clowesia?

Este caracter fue codificado en el cladograma como: Posicién de la inflorescencia

en el pseudobulbo: 0) basal; 1) subbasal; 2) en el apice; 3) subapical
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3. Resultados.

3.1. Colocacién del polinario.

La colocacién del polinario en la parte dorsal del polinizador resulto ser el caracter
ancestral de toda la subtribu, este caracter ancestral se mantuvo en la mayoria de los
linajes. En una ocasion evolucionaron los siguientes caracteres: Colocacion del polinario
en el 4pice del abdomen, en las patas delanteras y en la cabeza (Fig. 1). El UAC de
Clowesia probablemente colocaba el polinario en la zona dorsal del polinizador, e
independientemente en el nodo ancestral compartido por Clowesia scurra 'y Clowesia
warczewitzii evolucioné la colocacion del polinario en las patas delanteras. Otro caracter
gue evolucioné independientemente en Clowesia, fue la colocacion del polinario en la

cabeza en la especie Clowesia glaucoglossa

3.2. Floracién referente al desarrollo del pseudobulbo.

Para estos estados de caracter, resulto la floracion con el pseudobulbo maduro y la
presencia de hojas aln verdes como caracter ancestral de la subtribu. Posteriormente
evolucioné en el UAC del clado Clowesia russelliana la floracion junto con el desarrollo del
pseudobulbo (floracion prematura) y la floracion después de perder las hojas evolucioné
en el UAC del clado Clowesia rosea (Fig.2). El caracter del UAC de todo Clowesia no

pudo ser reconstruido por la parsimonia.

3.3. Posicion de lainflorescencia en el pseudobulbo.

La posicion probable en la que se desarrollaba la inflorescencia en el pseudobulbo
de Catasetinae pudo haber sido en el apice. El desarrollo de la inflorescencia en la base
del pseudobulbo evolucion6 en dos ocasiones y desarrollo de la inflorescencia en la parte
subbasal y subapical evolucionaron en una sola ocasion, en Mormodes y Cycnoches, asi
sucesivamente (Fig. 3), sin embargo, el ancestro que compartié6 Mormodes y Cycnoches

no pudo ser reconstruido su estado ancestral.
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4. Discusién y conclusiones.

La colocacion del polinario parece ser un caracter que puede evolucionar
relativamente rapido, al menos en Clowesia evolucionaron dos estrategias que no se
encuentran en los otros géneros de Catasetinae. Por otra parte, se ha sugerido que los
componentes volatiles que liberan las orquideas que atraen abejas masculinas de la tribu
Euglosinii, evolucionan mas rapido que los caracteres morfologicos. Los constantes
cambios en la composicion quimica de dichos volatiles, eventualmente pueden atraer a
diferentes especies de abejas para su polinizacién, dando origen a una barrera
reproductiva por diferenciacién de polinizadores, (Ramirez et al. 2011). En el estudio de
Aguirre (1979), se encontrd que los compuestos volatiles que libera C. glaucoglossa y C.
thylaciochila, son muy similares, es por ello que atraen al mismo polinizador. Esto sugiere
que la caracteristica que hizo que Clowesia thylaciochila y Clowesia glaucoglossa
diversificaran de un ancestro en comun, fue la evolucion de la morfologia labelar y
columnar que fomenté una diferenciacion en el mecanismo de colocacién del polinario.

Lo mas parsimonioso segun el analisis, es que las flores del UAC de Clowesia
colocaban el polinario en la parte dorsal del térax de su polinizador, este caracter se
perdi6é en el UAC del clado Clowesia warczewitzii-Clowesia scurra, donde evoluciond la
compresion medial del saco labelar para colocar los polinarios en las patas delanteras del
polinizador, el caracter ancestral de Clowesia también se perdi6é en la especie Clowesia
glaucoglossa, donde evoluciond la colocacion del polinario en la cabeza.

El ancestro del clado Clowesia rosea, probablemente colocaba el polinario en la
parte dorsal del térax del polinizador. En este trabajo asumimos que el polinario en la
especie Clowesia rosea, se coloca en la parte dorsal del térax del polinizador, ya que no
presenta la compresion medial que tienen sus especies hermanas C. warcewitzii y C.
scurra, por el contrario, el labelo tiene es aspecto tubiforme como el de las especies que
colocan el polinario en la parte dorsal del térax. En la tesis de Aguirre (1979), no se pudo
verificar el sitio en el que C. rosea coloca el polinario, sin embargo, se describe que la
abeja macho Euglossa viridissima desciende en las fimbrias del labelo, posteriormente
ingresa por completo en el saco labelar, sugiriendo que el polinario pueda quedarse
pegado en la parte dorsal del térax.

Es muy probable que las flores del UAC del clado Clowesia russelliana colocaba el

polinario en el dorso del torax, perdiendo este caracter con la especie Clowesia
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glaucoglossa la cual coloca el polinario en la cabeza del polinizador. De hecho, esta
dltima especie presenta una morfologia Unica en la columna, ya que posee unas alas
triangulares bien marcadas, mientras que las especie restantes del clado, tienen unas
alas de la columna poco desarrolladas.

Sobre la evolucion de la floracion prematura en Catasetinae, podemos concluir y
discutir lo siguiente. EI UAC de todo Catasetinae, segun nuestro analisis, probablemente
florecia cuando el pseudobulbo estaba maduro y ain presentaba hojas. Este caracter se
perdid en algunas especies de Mormodes (evolucionaron la floracibn después de la
perdida de todas las hojas), en el UAC del clado Clowesia rosea (evoluciond la floracion
después de la perdida de todas las hojas), en el UAC del clado Clowesia russelliana
(evoluciond la floracién junto con el desarrollo del pseudobulbo) y el caracter del UAC de
todo el grupo corona de Clowesia no pudo ser reconstruido para este analisis, el resultado
es ambiguo. Sin embargo, Catasetum y Clowesia compartieron un UAC en el Amazonas
(Cap. II) que segun el andlisis, florecia con el pseudobulbo maduro y la presencia de
hojas. Entonces, es muy probable que este caracter se mantuviera en el UAC de
Clowesia.

En el UAC del clado C. russelliana evolucioné la floracién junto con el desarrollo del
pseudobulbo, esto probablemente es una adaptacion a climas secos, ya que las cuatro
especies de este linaje, crecen en BTC en la vertiente del Pacifico mexicano (solo la
especie C. russelliana sale del pais y llega hasta Nicaragua). Este caracter probablemente
permite que las especies desarrollen el pseudobulbo y florezcan al mismo tiempo durante
las temporadas de lluvias, aprovechando al maximo este recurso. Cabe mencionar que
las especies del clado C. ruselliana florecen de abril a septiembre, en este rango de
meses se han reportado la mayor incidencia de lluvias para los estados donde se
distribuyen estas especies (ej. Michoacan, Guerrero, Oaxaca, Chiapas [Garcia et al.,
1990, consultado en
http://www.conabio.gob.mx/informacion/metadata/gis/rpluv8mgw.xml? _httpcache=yes& x
sl=/db/metadata/xsl/fgdc_html.xsl& indent=no ]).

Para contrastar, a pesar de que la especie Clowesia rosea se distribuye en algunos
de los estados donde se encuentran la mayoria de especies del clado C. russelliana, esta
florece después de que el pseudobulbo ha madurado y perdido todas sus hojas, sin
embargo, ocupa otros habitats, por ejemplo, crece a mayores alturas y en habitats mas

hiamedos, (Bosque tropical subcaducifolio, Meséfilo de Montafa [Soto, 2002;
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Aguilar,1979]), también se le puede ver entre la transiciéon de SBC al Bosque de pino y
encino (Observaciones personales). Probablemente el UAC del clado C. rosea,
evoluciond la caracteristica de crecer en climas humedos y frescos, lo que le permitia
florecer hasta después de la perdida de hojas. Las especies de Suramérica crecen en
lugares muy himedos como el Chocé y el Rio Amazonas, aun cuando hay poblaciones de
C. scurra que crecen en el margen de bosques subhimedos de los Llanos en Venezuela
y Colombia (Carnevali. observaciones personales). Estas caracteristicas le han permitido
a Clowesia invadir dos tipos de ecosistemas, himedos y secos.

El daltimo caracter que reconstruido fue la posicibn de la inflorescencia en el
pseudobulbo. Se obtuvo que el posible ancestro de toda la subtribu Catasetinae
desarrollaba la inflorescencia en el apice del pseudobulbo, posteriormente este caracter
se perdié en Grobya y el nucleo de Catasetinae, donde evolucioné la caracteristica de
desarrollar la inflorescencia en la parte basal del pseudobulbo. El estado ancestral del
UAC del nacleo de Catasetinae se perdié en el UAC de Mormodes (evoluciond la
inflorescencia sub-basal) y Cycnoches (evolucioné la inflorescencia sub-apical). Es muy
claro que la inflorescencia basal estuvo presente en el ancestro de Clowesia y es un
caracter que se mantuvo desde el UAC del nucleo de Catasetinae.

Dressler (1993) sugiere que la condicion ancestral de toda la familia Orchidaceae,
es la inflorescencia terminal. Por lo que la presencia de la inflorescencia terminal en el
UAC Catasetinae, seria una reversion al estado de caracter ancestral si es que el UAC de
toda la Tribu Cymbidieae desarrollaba la inflorescencia en la base del pseudobulbo (como
lo hacen muchas especies de la subtribu). Sin embargo, esto no lo podemos saber hasta
gue se realice una reconstruccion de toda la tribu que incluya taxones que representen
todos los posibles estados de caracter para el desarrollo de la inflorescencia en el
pseudobulbo.

En conclusién el UAC de Clowesia probablemente colocaba el polinario en la parte
dorsal del térax de su polinizador, florecia con el pseudobulbo desarrollado con la

presencia de hojas y tenia una inflorescencia basal.
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Fig 1. Arbol de consenso obtenido de 1000 &rboles maximamente parsimoniosos.
Reconstruccion de la colocacion del polinario en Catasetinae utilizando Maxima
parsimonia. El color blanco representa la colocacion en la parte dorsal del térax, el color
azul representa la colocacion en la parte ventral del térax, el color verde representa la
colocacion en el apice del abdomen, el color amarillo representa la colocacion en las

patas delanteras y el color negro representa la colocacion en la cabeza.
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Fig 2. Arbol de consenso obtenido de 1000 arboles maximamente parsimoniosos.
Reconstruccion del tipo de floracién en relacion al desarrollo del pseudobulbo utilizando
Maxima parsimonia. El color blanco representa la floracion junto con el desarrollo del
nuevo pseudobulbo, el color verde representa la floracion con el pseudobulbo maduro y
foliado y el color negro representa la floracién con el pseudbulbo maduro y la perdida total

de hojas.
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Fig 3. Arbol de consenso obtenido de 1000 arboles maximamente parsimoniosos.

Reconstruccion de la posicién de la inflorescencia en el pseudobulbo para Catasetinae

utilizando Maxima parsimonia. El color blanco representa la posicion en la base del

pseudobulbo, el color azul representa la posicion en la parte subbasal del pseudobulbo, el

color verde representa la posicion en el apice del pseudbulbo y el color negro el caracter

la posicion subapical del pseudobulbo
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CAPITULO IV
TRATAMIENTO TAXONOMICO DE CLOWESIA LINDL. (ORCHIDACEAE:
CATASETINAE)

1. Introduccioén.

Clowesia Lindl. actualmente esta delimitado y conformado por siete especies. No
se han reportado hibridos naturales a pesar de que algunas especies crecen
relativamente cercanas y usan el mismo polinizador, esto se debe a la variantes que
existen en sus estrategias de polinizacién (Aguirre, 1979). Sin embargo, existen
multiples hibridos artificiales entre varias especies de Clowesia (Coghill-Behrends,
2016). El género se encuentra desde la vertiente del pacifico de México, hasta la cuenca
Amazoénica (C. scurra).

La diferenciacion entre especies de Clowesia es virtualmente imposibles sin la
observacién de las flores. Esto se debe a que algunas caracteristicas como las hojas,
pseudobulbos y raices, son extremadamente parecidos, incluso, estos caracteres, son
también muy similares a los del género Catasetum. Aln con flores, pares de especies
estrechamente relacionadas como Clowesia warczewitzii y Clowesia scurra, Clowesia
dodsoniana y Clowesia thylaciochila no son nada facil de diferenciar.

Hasta la fecha no se cuenta con una revisibn taxon6mica del género en su
totalidad, debido a que después de que Dodson en 1975 retomara la propuesta de
Clowesia, han surgido algunas novedades para el género. Por ejemplo, se describié una
especie (Clowesia dodsoniana) y otra fue redescrita (Clowesia amazonica que
corresponde a Clowesia scurra). Aguirre (1979) aport6 informacién fundamental para el
género, particularmente en sus estrategias reproductivas (polinizadores, fenologia,
compuestos volatiles, entre otros), y posteriormente el mismo Aguirre en 1986 describié
a C. dodsoniana (Aguirre, 1986). A pesar de estas importantes contribuciones, atn hace
falta sintetizar esta informacion y otras que se encuentran dispersas en la literatura, con
el objetivo de presentar una monografia actualizada del género. En funcién a lo anterior,
es justificable generar una clave taxonémica que abarque a las siete especies descritas
hasta la fecha, asi como informacién basica sobre sus distribuciones, estrategias

reproductivas, estatus de conservacion, entre otros.
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A continuacion se presenta una clave para identificar a los dos grupos de Clowesia
encontrados en los andlisis filogenéticos (Capitulo 1), y que previamente habian sido
sugeridos por Romero (1990). Al mismo tiempo, también se presentan subclaves para
las especies que se encuentran dentro de cada grupo.

2. Materiales y métodos.

2.1. Material herborizado.

El material herborizado de los herbarios AMES, CICY, IEB, KEW, SEL, MEXU,
MO, NY fue revisado cuidadosamente. Se midieron todos los componentes de la planta
(hojas, pseudobulbos, flores, etc.) encontrados en cada ejemplar. También, con la
obtencion de informacion encontrada en la literatura y en las etiquetas de identificacion,
se elaboré un resumen de los aspectos mas importantes de cada especie (epiteto
especifico, mapas de distribucion, ecologia, etc.). Se prepard la descripciébn de cada
especie, asi como la elaboracién de claves dicotomicas que nos ayuden a identificar a

las especies de Clowesia.

2.2. Iconografia.

La iconografia fue tomada de descripciones, libros, protélogos, etc. Sirvieron para
complementar la revision de material herborizado, debido a que esta proporciona datos
de colores, estructura, entre otros.

2.3. Material en liquido.

El material preservado en liquido (flores), fue medido y diseccionado para

interpretar las homologias entre las estructuras de las diferentes especies.
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3. Resultados

3.1. Clowesia Lindl.

Clowesia Lindl., Edwards's Botanical Register 29: Misc. 25-26. 1843.
Especie tipo: Clowesia rosea Lindl.
Sinénimo: Warczewitzia Skinner ex Lindl., Paxton’s Fl. Gard., 1, 45 (1850); citado sélo

el nombre, sin descripcion.

Hierbas epifitas cespitosas, raices blanquecinas, presentando con frecuencia
otro grupo de raices mas delgadas y filiformes con geotropismo negativo a las cuales se
les ha atribuido la cualidad de colectoras de detritus. Pseudobulbos agrupados,
suborbiculares, ovoides o elipticos, homoblasticos, fusiformes, raramente alargados,
cubiertos por las vainas de las hojas cuando estan en la temporada de crecimiento y
recién al perder las hojas, desnudos después de un afio o mas. Hojas entre 9 y 12,
disticas, de diferentes tamafos, las basales son las mas pequefias, las que se
encuentran en la parte media son las méas grandes y los dos ultimos pares presentan
aproximadamente % del tamafio de las hojas de la parte media, linear-oblanceoladas u
ovado-oblanceoladas, delgadas, convolutas, plicadas, articuladas, deciduas, la base de
los nervios centrales se mantienen en forma de espinas justamente donde se encuentra
la articulacién. Inflorescencias 1—2 (—3), surgen de la base del pseudobulbo en la
época de crecimiento o después de la pérdida total de hojas, péndulas, racemosas.
Flores pequefias a relativamente grandes, resupinadas, hermafroditas protandricas,
fragantes, vistosas. Sépalos con venaciones conspicuamente marcadas, elipticos,
céncavos, oblongo-lanceolados. Pétalos con venaciones muy llamativas y reticuladas,
las reticulaciones se hacen mas conspicuas hacia la parte distal, ovados a obovados-
elipticos, agudos a redondeados. Labelo carnoso, sacciforme, tubiforme, trilobulado o
entero, con compresiones en la parte del saco labelar o no, fimbriado o erosos.
Columna semiterete, alada, con un pie conspicuo, engrosandose hacia el apice
tomando una forma subtriangular o subtriangular-ovoide, ligeramente arqueada hacia el
sépalo dorsal o no. Antera de vista frontal con una apariencia subcuadrada o
subtriagular, apiculada o no, bilocular. Polinario con dos polinias, amarillas elipticas o

subesfericas. Estipite elastico, laminar, flabelado-trapezoidal, carnoso. Viscidio
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subcuadrado, subcordiforme, subcircular o semicircular. Capsula de elipsoide a

fusiforme, con tres valvas.

3.2. Claves para los grupos y especies de Clowesia Lindl.

la. Plantas de flores relativamente pequefias (sépalo dorsal de 10-19 mm. largo);
labelos fimbriados en el margen del epiquilo; la inflorescencia la desarrollan después de
la maduracién del pseudobulbo y la pérdida de hojas
.............................................................................................. 2 Grupo C.rosea
1b. Plantas de flores relativamente grandes (sépalos dorsal 20-35 mm. largo);
labelos erosos en el margen del epiquilo; la inflorescencia la desarrollan junto con los
pseudobulbos nuevos y hojas
....................................................................................... 4 Grupo C. russelliana
2a. Flores rosadas, sépalos de margen liso y pétalos con el margen fimbriado con
nerviaciones reticuladas poco visibles (visibles en material herborizado o conservadas
en liquido), labelo fimbriado en el epiquilo y sin una compresiéon en la parte media del
saco labelar; la parte dorsal de la columna de color blanco en la base y el resto
(aproximadamente 3/4) color verde. Distribuida Unicamente en la Sierra Madre del Sur
=T 1Y =T o PP C.rosea
2b. Flores color blanco-verdoso, sépalos y pétalos de margen liso-ondulado con
venaciones reticuladas muy visibles, labelo fimbriado en el epiquilo y con una
compresion medial en el saco labelar; columna de color verde pélido. Distribucion desde

Panamé hasta Brasil

3a. Flores relativamente pequefias (Sépalo dorsal de 10-19 mm. largo), con
I6bulos laterales del labelo que superan a la columna dando una apariencia de que la
cubre; el sépalo dorsal en muchas ocasiones se encuentra falcado hacia la columna;
columna color verde palido; alas de la columna vistosas y ca. de 5 mm. de largo.
Distribucion en las cuencas de los rios Amazonas y Orinoco
....................................................................................................... C. scurra

3b. Flores relativamente grandes que C. scurra (Sépalo dorsal de 20-35 mm.
largo), con lobulos laterales del labelo que no superan a la columna, quedando esta

dltima al descubierto; el sépalo dorsal casi erecto y muy levemente falcado hacia la
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columna, columna color verde palido (casi blanco); alas de la columna cortas y ca. de 2
mm. de largo. Distribucion desde Panamé hasta la costa del Pacifico de Colombia y

Ecuador..

................................................................................................ C. warczewitzii
4a. Flores con un saco labelar largo y profundo............c.cooiiiiiiiiiiis 6
4b. Flores con un saco labelar poco profundo.............cccoooiiiiiii 5

5a. Labelo ensanchado hacia el &pice, con el borde erecto y textura erosa en el
margen, epiquilo trilobulado; borde del viscidio con dos proyecciones corniculadas;
distribuida Unicamente en la vertiente pacifica de México a no mas de 1000 m.
Distribuida desde Chiapas hasta Sinaloa
................................................................................................ C. dodsoniana

5b. Labelo atenuado hacia el apice, el borde del labelo se encuentra con un doblez
en casi toda su longitud y con textura erosa en el margen, epiquilo entero; borde del
viscidio romo. Distribucién, endémica de la depresion central del balsas a partir de
alturas de 1000 m.
................................................................................................ C. thylaciochila

6a. Saco labelar antrorso (casi tocando el epiquilo), pétalos y sépalos color verde
palido con nerviaciones verdes muy marcadas; columna larga y delgada con alas poco
vistosas. Especie registrada desde Nicaragua hasta México, creciendo como epifita en
una amplia gama de hospederos y en ocasiones asociada a hormigueros.
.................................................................................................. C. russelliana

6b. Saco labelar retrorso, pétalos y sépalos con bandas de color café a rojizo;
columna corta y gruesa con alas grandes y triangulares. Especie rara con solo dos
localidades conocidas (Michoacan y Estado de México), creciendo como epifita
Unicamente en Sabal pumos (Kunth) Burret

...................................................................................................... C. glaucoglossa

3.3. Clowesia dodsoniana Aguirre Orquidea (Mexico City), n.s. 10(1): 192. 1986.
Tipo: México, Michoacan, Coahuayutla, 100 m.; bosque tropical caducifolio, epifita.
Ejemplar preparado de material cultivado, Junio 1983, F. Guevara Fefer s.n. sub. Aguirre
279 (Holotipo: AMO)
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Hierbas epifitas, cespitosas, 23—42 cm con hojas (sin extender las hojas). Raices
2-3 mm de grosor, teretes, blanquecinas, presentan un segundo grupo de raices
filiformes con geotropismo negativo las cuales funcionan como captadoras de detritus.
Pseudobulbos 5-13 x 2-4 cm, suborbiculares a ovoides u elipsoides, agrupados,
homoblésticos, cuando son nuevos se encuentran fuertemente envueltas por las vainas
de las hojas; al madurar pierden las hojas pero permanecen las bases de las venas
centrales en forma de espinas (justamente en la articulacion de las hojas), espinas 4-15
x 1Imm. Hojas basales (2.5-)4.5-11 x 1.5-3 cm, las de la zona central y las distales 12—
41x 4.6—7.6 cm, 6—10 por pseudobulbo, deciduas, verdes, ligeramente mas palidas en el
enveés, disticas, progresivamente mas grandes hacia el apice y decreciendo en los dos
ultimos pares de hojas apicales hasta alcanzar aproximadamente % del tamafio de las
hojas de la zona central, linear-oblanceoladas u ovado-oblanceoladas, plegadas, 8-10
nervadas (las mas sobresalientes). Inflorescencias 13.5-39.5 cm de largo, surgiendo
de la base del nuevo pseudobulbo en desarrollo, 1-2(-3), péndulas, flacidas, racemosas,
9-23 flores, con 4-5 bracteas basales. Bréacteas florales 8-15 x 5 mm, verdes a
ligeramente rojizas, ovadas-lanceoladas, acuminadas, céncavas, secando en la antesis.
Ovario pedicelado 1.3-1.8 x 0.2 cm terete, casi recto, 6-sulcado, verde a verde palido.
Flores 3-3.5 cm de largo, resupinadas, abiertas, campanuladas, hasta subtubulares,
arométicas, verdes a verde pélido, en ocasiones con una ligera coloracion rojiza en la
parte distal y proximal de algunos segmentos, con nerviaciones verdes Yy reticuladas en
pétalos, sépalos y labelo, en los segmentos mencionados las reticulaciones se vuelven
mas conspicuas hacia el apice. Sépalo dorsal 2.4-2.8 x 0.5-0.9 cm, erecto-arqueado,
ligeramente céncavo, oblongo-eliptico, apiculado (el apiculo pronto caduco), ca. de 11
nervios principales, el nervio central se trunca en el margen, los nervios laterales al
central se unen y truncan a este poco antes de llegar al margen, los nervios restantes
mayormente se truncan sin llegar al margen, raramente alguno nervio toca el margen.
Sépalos laterales 2.5-3 X 0.5-0.7 cm, oblicuos en la base de manera ascendente,
oblongo-elipticos, apiculados (el apiculo pronto caduco) ca. de 11 nervios principales,
presentan el mismo patrén de nerviacion que el sépalo dorsal. Pétalos 2.5-2.9 x 1-1.2
cm porrectos, obovados-elipticos, apiculados (apiculo pronto caduco), ca. de 11 nervios
principales, presentando el mismo patrén de nerviacion que los sépalos. Labelo 3-3.5
cm de largo, con 5 carinas que comienzan desde la base del saco labelar, tres centrales

convergen en el epiquilo y las dos externas se truncan en el comienzo de este Ultimo;
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epiquilo (1.5-) 2— 1.3 cm, verde palido, trilobulado, con méargenes erosos y lébulos
laterales erectos; hipoquilo 1.5-1.3 cm, con un color verde mas intenso que el epiquilo,
ligeramente sacciforme y retrorso. Columna 1.1-1.4 x 0.4-0.6 cm, color verde, dicho
color se torna més intenso hacia el apice, ligeramente arqueada hacia el sépalo, alada
ventralmente, la base ventral con manchas color purpura, clinandrio subtriangular, con
un pie conspicuo de 4-6 x 3—-4 mm. Cavidad estigmatica 2-4 x 1.5-2 mm,
subsemieliptica Antera 3-5 x 2—-3 mm, verde palido (casi transparente), subtriangular,
basalmente bilobulada y truncada, lanceolado hacia el apice, apiculada, unilocular,
abaxialmente canaliculada. Polinario con dos polinias, 1 x 1 mm, amarillas,
subesfericas, sulcadas casi hasta la mitad de su tamafio; estipite 2—-3 x 2 mm, la placa
del estipite en forma flabelada-trapezoidal; viscidio 1.6—2 x 2 mm, subcordiforme, con
dos proyecciones corniculadas. Capsula 5-6 x 1.5-2.9 mm., elipsoide con tres valvas.
Las Caracteristicas de la especie se muestran en la Figura 2.

3.3.1. Etimologia.

El epiteto especifico fue dedicado al Dr. C. H. Dodson distinguido orquide6logo
norteamericano especialista en Catasetinae y otros grupos de orquideas, este personaje
gue contribuyé mucho en aspectos sobre las estrategias reproductivas la subtribu y

ademas elevd nuevamente a Clowesia a nivel genérico.

3.3.2. Caracteres diagnésticos.

Clowesia dodsoniana se reconoce porque posee un labelo que se ensancha hacia
el apice, el epiquilo trilobulado y el viscidio presenta dos proyecciones corniculadas que
se aprecian a simple vista cuando se mira de manera frontal a la flor (Fig. 1), este dltimo
caracter no se encuentra en ninguna otra especie del género. Clowesia thylaciochila es
la especie mas parecida a C. dodsoniana, sin embargo, con las tres caracteristicas
mencionadas al principio, puede ser facil discriminar una de la otra, incluso con flores

hidratadas de material herborizado.

85



CAPITULO IV

Fig 1. Flor de Clowesia dodsoniana (planta procedente de Chamela German Carnevali
s.n.) Se sefiala con una linea roja uno de los caracteres diagndsticos, los dos filamentos

del viscidio con forma corniculada.

3.3.3. Comentarios taxonémicos.

Después del trabajo de polinizacién para Clowesia realizado por Aguirre (1979), se
logr6 determinar que existia una evidente confusion, dos entidades distintas eran
consideras una sola especie, es decir, solo se conocia la existencia de Clowesia
thylaciochila. Posteriormente, el mismo Aguirre (1986) describié a Clowesia dodsoniana
separandola de C. thylaciochila, este autor se basé principalmente de diferencias
morfolégicas y areas de distribuciones geograficas. Debido a esta confusion de 119

afios, varios ejemplares herborizados aun se encuentran mal identificados.

3.3.4. Relaciones filogenéticas.

Utilizando cinco marcadores moleculares (ITS, ETS, matK-trnK, trnS-G & ycfl) y
analizando estos datos bajo los paradigmas de Inferencia Bayesiana y Méaxima

Parsimonia, se obtienen una relacion donde Clowesia dodsoniana resulta ser especie

hermana de C. thylaciochila y de C. glaucoglossa.
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3.3.5. Distribucion y Ecologia.

Clowesia dodsoniana es endémica de México, ha sido registrada en la vertiente
del pacifico en los Estados de Chiapas, Oaxaca, Guerrero, Michoacén, Colima, Jalisco,
Nayarit y Sinaloa (Fig. 10a). Aguirre (1986) menciona la posibilidad de que la especie
llegue hasta Nicaragua, sin embargo, no se ha comprobado y es poco probable, debido
a que han pasado muchos afios y no se ha detectado su presencia.

Se les puede encontrar a elevaciones menores a los 1000 m. en ambientes calidos
de la selva baja caducifolia (SBC). En el Estado de Oaxaca ha sido observada creciendo
en la transicién de la SBC y el bosque de coniferas (Aguirre, 1986; Tamayo, Com. pers).

Crece como epifita en diferentes hospederos e incluso troncos muertos. Como
otras especies de Clowesia, presentan cierto grado de preferencia hacia las palmas.
También ha sido registrada creciendo sobre rocas a altitudes de 600 m. (J. Pastrana,
com. pers. en Aguirre, 1986).

Esta especie florece de mayo a agosto (Aguirre, 1986), es polinizada
exclusivamente por abejas macho de la tribu Euglossinii. En Cultivo en Puerto Vallarta,

se ha registrado como polinizador la abeja Eufriesea caerulescens (Warford, 1996).

3.3.6. Estado de conservacion.

De acuerdo a los criterios de la IUCN, utilizando la herramienta GeoCAT con las
coordenadas geograéficas registradas del material colectado y herborizado, esta especie
es categorizada como “Least concern” (LC), por lo que requiere poca preocupacion.
Cabe mencionar que las coordenadas geograficas utilizadas con la herramienta
GeoCAT, no incluyen otras localidades donde ha sido reportada la especie, como por
ejemplo Colima y Guerrero.

Clowesia dodsoniana, se encuentra distribuida en ANP en las que se puede
asegurar su integridad, por ejemplo en la Reserva de Bidsfera Chamela, Cuixmal en
Jalisco y El parque Ecolégico Regional del Itsmo en Oaxaca, El Nanchal en Guerrero,

entre otros.
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3.3.7. Material revisado.

MEXICO. GUERRERO: Eduardo Neri: Tlanipatla, 17° 49°'N, 99°49'W, 1200 m., 28
de julio de 1936 (fl.), O. Nagel 1414 (AMES). JALISCO: La Huerta: Estacion bioldgica
Chamela (UNAM), selva baja caducifolia con Tabebuia, Guettarda, Croton, 19°30°N,
105°, 03'W, 17 de junio de 1984 (vg., fl.), E. J. Lott 2292 (MEXU); Estacion biologica
Chamela, selva baja caducifolia, 12 de julio de 1984 (veg, fl.), J.A.S. Magallanes 4244
(MEXU); Alrededor del km 11.5 de camino viejo de terreceria a Nacastillo, que inicia en
el km 63.5 (a un lado del puente Arroyo Chamela) de la carretera Puerto Vallarta-Barra
de Navidad, bosque tropical caducifolio, 19°32°57"N, 104°5922"W, 150 m., 17 de
noviembre de 1997 (veg.), O. Téllez, J. Calonico, A. Dominguez 13386 (MEXU). Puerto
Vallarta: Sin localidad exacta, 1970 (fl.), R. Barker s.n., Orchid Identification Center
(OIC) # 1916, ejemplar 017876 (SEL). MICHOACAN: Coahuayana: Bahia de San
Telmo, aprox. 18°38'32.31"N, 103°40'51.01"W, 40 m., prensada en cultivo el 19 de junio
de 2004 (veg., fl.), O. Francke s.n. (MEXU). NAYARIT: Tepic: 10-16 km del entronque
de la carretera el Izote- Jalcocotan, camino al cuarentefio, aprox. 21°48'0.04"N, 105°
0'36.00"W, 2 de octubre de 1993 (veg.), G.Flores Franco, O Téllez. & A. Dominguez
2934 (MEXU). OAXACA. San Carlos Yautepec: Procedente del jardin C. Conzatti, 15
de julio de 1907 (veg. fl.), C. Conzatti 1944 (AMES); Procedente del jardin C. Conzatti,
julio 25 (veg. fl.), no se indica colector, numero de ejemplar 539646 (MEXU); Procedente
del jardin C. Conzatti, julio 155 (veg. fl.), no se indica colector, nimero de ejemplar
535885 (MEXU) Santa Maria Huatulco: Limite norte del parque Nacional Huatulco,
selva baja caducifolia, a orilla de sembradio, 15°46°49.6”N, 96°10" 30.7’W, 91 m, 27 de
septiembre de 2005 (veg., fl.), A. Nava Zafra, E. Vasquez Garcia & F. Maldonado Ruiz
1171 (MEXU). Asuncién Ixtaltepec: 3.250 km en linea recta al NO (330°) de Nizanda,
16°40°51”N, 95° 140" W, altitud 400 m., selva baja caducifolia, 15 de septiembre de
1995 (veg., fr.), J. Meave del Castillo, E. A. Pérez Garcia y B. Reyes 1931 (MEXU);
3.250 km en linea recta al NO (330°) de Nizanda, Distrito de Juchitan, 16°40°51”N, 95°
1°40” W, altitud 400 m., selva baja caducifolia, 02 de junio de 1996 (veg., fr.), J. Meave
del Castillo, E. A. Pérez Garciay B. Reyes 1170 (MEXU); A 1.0 km en linea recta al NE
(32°) de Nizanda, selva baja caducifolia, 16°39'53"N, 95°0°26"W, altitud 150 m., 31 de
mayo de 1996 (fl.), E. A. Pérez-Garcia, E. Duran & B. Reyes 1127 (MEXU). Salina Cruz:

cerca de la cumbre del el Cerro Marimba, selva baja caducifolia, 24 de junio de 1986
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(veg., fl.), C. Martinez R. 604 (MEXU). San Miguel del Puerto: Zimatan, 2 km N LR del
pueblo, 1 km S del Chorro, por el rio, selva mediana caducifolia, 15°51°56”N, 95°
59°56"W, 70 m., 30 de mayo de 1998 (veg., fl.), S. Salas, J. Rivera & M. Elrosa 1765
(MEXU); Copalita, la Hamaca del rio, selva mediana caducifolia, 15°563°57”N, 96° 10°
27"W, 285 m., 09 de junio de 1999 (veg., fl.), M. Elrosa 2154 (MEXU). Santiago Astata:
Final de la brecha del porvenir (El Bejuco), selva baja caducifolia, 16°0°2.4’N, 95°
44°34.6"W, 156 m., 27de junio de 2009, (veg.), F. Petri, A. Sdnchez & E. Lott 37 (MEXU);
Arroyo Zaachulo, selva baja caducifolia, 15°58°15.7”N, 95°35°1.2"W, altitud 20m., 03 de
septiembre de 2009 (veg., fr.), F.G. Vasquez, A. Sanchez & E. Lott 39 (MEXU).
Tehuantepec: Ladera Oriente, Cerro Guiengola, selva baja caducifolia, altitud 500 m.,
13 de junio de 1986 (veg.,fl.), Ma. L. Torres, R. Torres, O. Téllez & C. Martinez 421
(MEXU); Arroyo de las minas, al W del limén, entrando por la desviacién a Buenos Aires,
selva baja caducifolia, 17 de junio de 1985 (veq., fl.), R. Torres & A. Garcia 6838(MEXU);
“Las Palmitas”, ladera oriente del Cerro Guiengola, selva baja caducifolia, 1000 m., 5 de
agosto de 1985 (veg., fr.), Ma. L. Torres, R. Torres, C. Martinez 126 (MEXU). SINALOA:
La concordia: Transecto del rancho San Isidro- La Lomita-El Tiocintal, sobre el arroyo
Colorado, comunidad La Guasima, 23°19.385"N, 105°56.666'W, 198-293 m., 19 de junio
de 2010 (veg., fl.), M. Ruiz Guerrero & A. Van der Heiden 289 (MEXU). OTROS: Sin
localidad: ex hort. Tropical World Orchids. U. of Florida living acc. No. F1202. Material
prensado de cultivo en UNC-CH. el 14 de agosto de 1991 (fl.), H.G. Hills 91021 (SEL);
ex hort. Tropical World Orchids. U. of Florida living acc. No. F1202. Material prensado de
cultivo en UNC-CH. el 31 de julio de 1990 (fl.), H.G. Hills 90019 (SEL). Oeste de México,
prensado de cultivo el 10 de mayo de 1974 (fl.), H.C. Dodson s.n. (SEL). NICARAGUA.
MANAGUA. Managua: 579 m., 27 de junio de 1966, A. H. Heller 10479 (SEL).
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Figura 2. Clowesia dodsoniana E. Aguirre (espécimen de Chamela, Jalisco,
México. German Carnevali s.n.). A. Planta. B. Inflorescencia. C. Flor con corte
horizontal del labelo. D. Flor. E Sépalos. F. Pétalo. G. Labelo. H. vista ventral de
la columna y el ovario pedicelado. I-1 Polinario con la antera. I-2. Polinario sin

antera.
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3.4. Clowesia glaucoglossa (Rchb.f.) Dodson, Selbyana 1: 137. 1975.
Basionimo: Catasetum glaucoglossum Rchb.f., Gard Chron. 11. 24: 552. 1885. Tipo:
Planta de origen mexicano (sin localidad exacta) enviado por Mr. W. Bull s.n. (Holotipo:
W [24627], foto en SEL, copia del dibujo original en AMES [39656]).

Hierbas epifitas, cespitosas, de hasta 40 cm con hojas (sin extender las hojas).
Raices 2—-3 mm de grosor, teretes, blanquecinas, presentan un segundo grupo de raices
filiformes con geotropismo negativo las cuales funcionan como captadoras de detritus.
Pseudobulbos 8-12 x 3.4-5 cm, desde suborbiculares a ovoides u elipsoides,
agrupados, homoblasticos; cuando son nuevos se encuentran fuertemente envueltas por
las vainas de las hojas; al madurar pierden las hojas pero se mantienen las bases de las
venaciones centrales en forma de espinas (justamente en la articulacion de las hojas) 5—
15 x 1 mm. Hojas basales 15 X 2.5 cm, las de la zona central y las distales 34 x 2.5 cm,
8-9 por pseudobulbo, deciduas, verdes con un verde ligeramente mas palido en el
enveés, disticas, progresivamente mas grandes hacia el apice y decreciendo en los dos
ultimos pares de hojas apicales hasta alcanzar aproximadamente % del tamafio de las
de la zona central, linear-oblanceoladas o eliptico-oblanceoladas, plegadas, ca. 11
nervadas (las mas sobresalientes). Inflorescencias 18.8-22.5 cm de largo, surgiendo
de la base del nuevo pseudobulbo en desarrollo, 1-2(-3), péndulas, flacidas, racemosas,
de 12-25 flores, con 4-5 bracteas basales. Bracteas florales 8-10 x 3 mm, verdes a
ligeramente rojiza, triangulares, acuminadas, céncavas, secando en la antesis. Ovario
pedicelado, 2 x 0.6¢cm, terete, recto, 6-sulcado, verde palido. Flores 3.5 cm de largo,
cerradas, dando un aspecto tubiforme, aromaticas, los pétalos, sépalos y labelo son de
color verde a verde palido con nerviaciones que se vuelven conspicuamente mas
reticuladas hacia la parte distal, también presentan multiples manchas rojizas en toda la
longitud de la cara abaxial, las manchas en ocasiones pueden ser mas notorias y
numerosas en las partes basales y apicales de estos segmentos, dejando un espacio sin
manchas en la zona central. Sépalo dorsal 2.8-3.1 x 0.9-1 cm, erecto-arqueado,
relativamente concavo, cubriendo por encima a la columna pero sin tocarlo, oblongo-
eliptico, apiculado (el apiculo pronto caduco), agudos, ca. de 9 nervios, nervios
principales, el nervio central se trunca en el margen, los nervios laterales al central se
unen y truncan a este poco antes de llegar al margen, los nervios restantes mayormente

se truncan sin llegar al margen, raramente alguno nervio toca el margen. Sépalos
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laterales 3 x 1 cm, ligeramente oblicuos en la parte central de manera ascendente, algo
torcidos en la parte media, oblongo-eliptico, apiculados (el apiculo pronto caduco),
agudos, ca. de 12 nervios principales, presentan el mismo patron de nerviacion que el
sépalo dorsal. Pétalos 2.5-3 x 1.4-1.7 cm porrectos, sobre puestos entre si, cubriendo la
columna sin tocarla, obovados, concavos, apiculados (apiculo pronto caduco), agudos,
ca de 15 nervios principales, presentando el mismo patron de nerviacion que los
sépalos. Labelo 2.6-3.5 cm de largo y 1.2 cm de ancho, si se aplana es trilobulado, con
7 carinas, 6 carinas surgen de los costados del centro del saco labelar (tres en cada
costado), las 6 carinas conforme emergen hacia el epiquilo van engrosdndose y
elevandose hasta formar proyecciones en forma de dientes a una distancia aprox. de 5
mm. antes del epiquilo, quedando tres carinas agrupadas en cada costado de la entrada
al saco labelar y dejando un espacio central entre ellas de ca. de 0.6 mm., dichas
proyecciones decrecen y continlan hasta converger y truncarse poco antes del margen
apical de epiquilo; una ultima carina surge al iniciar el epiquilo, justamente en el centro y
converge junto con las 6 carinas laterales; epiquilo 1.4 cm de largo, recto, triangular,
con el margen eroso; hipoquilo 1.5 x 1, saco labelar profundo y retrorso, presenta una
pequefia compresion aprox. de 9 mm. antes de comenzar el epiquilo, dicha compresion
aproxima las paredes internas del saco asi, consigue estrechar el acceso al saco labelar
(esta compresion, junto con las carinas proyectadas, estrechan el acceso al saco labelar,
lo que debe jugar un papel importante en la polinizaciéon). Columna 1.2-1.5 x 1 cm,
corta y gruesa, engrosandose hacia el apice, de color verde péalido con manchas rojizas
en la parte basal de la zona ventral (antes de las alas), en la en la mitad de la parte
dorsal, presenta una joroba; alas aprox. 3 mm de largo, triangulares, el margen es romo;
clinandrio muy proyectado, subtriangular y el 4pice redondeado; pie de columna 7 x5
mm., grande, subrectangular, carnoso (con material preservado en liquido, se nota mas
facilmente esta estructura que en plantas frescas). Cavidad estigmatica 5.5 x 3 mm,
subeliptica. Antera 5 x 4 mm, blanco-transparente, ovoide-eliptica, basalmente
bilobulada y truncada, lanceolado hacia el apice, apiculada, unilocular, abaxialmente
canaliculada. Polinario con dos polinias, 3 x 2 mm, amarillas, elipticas, sulcadas en la
vista frontal, estipite 5 x 4 mm, la placa del estipite en forma flabelada-trapezoidal;
viscidio 4 x 2 mm, grande en comparacion a las demas especies de Clowesia, color

blanco el adhesivo, torndndose café a los pocos dias de que este emerge de la zona
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estigmatica, con forma de un semicirculo y con el borde romo. Capsula elipsoide con
tres valvas.

Las caracteristicas de la especie se muestran en la Figura 3.

3.4.1. Etimologia.

Del latin glaucus que signigfica verde palido y del griego yAooa (glossa) que
significa lengua. Haciendo referencia al verde palido del epiquilo, que a su vez tiene

forma de lengua.

3. 4.2. Caracteres diagndsticos.

Clowesia glaucoglossa es facilmente distinguible. Las caracteristicas principales y
gque solo se encuentran en esta especie son: Flores carnosas, manchas rojizas en casi
toda los segmentos de la flor, viscidio semicircular grande y carinas muy sobresalientes
en forma de dientes en la entrada al saco labelar. Clowesia russelliana es la especie que
mas puede asemejarse a C. glaucoglossa, y esto es Unicamente por su color verde y
saco labelar profundo, sin embargo el saco labelar de C. russelliana es antrorso, tocando
ligeramente el epiquilo, por otro lado, en C. glaucoglossa el saco labelar esta retraido y
muy alejado del epiquilo.

3.4.3. Comentarios taxonémicos.

La especie fue descrita como Catasetum glaucoglossum por Reichenbach f.,
basandose de un ejemplar proveniente de México, sin embargo, dicho ejemplar carecia
de localidad exacta.

3.4.4. Relaciones filogenéticas.

Clowesia glaucoglossa es parte del clado Clowesia russelliana. Los andlisis

filogenéticos de evidencia molecular, muestra una relacion hermana entre C.

glaucoglossa y C. thylaciochila.
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3.4.5. Distribucion y Ecologia.

Hasta hace apenas unos afios, esta planta solo habia sido registrada del Edo. De
Michoacan, en la localidad la Huacana. Sin embargo, recientemente Dennis Szeszko
localizé una poblacion en el Edo. De México, relativamente cerca de Guerrero (Fig.10b).

Esta planta Unicamente crece en la Palma Sabal pumos (Kunth) Burret y en
ocasiones junto con la Gesneriaceae Alsobia punctata (Lindl.) Hanst. Se le ha visto crecer
en selvas bajas caducifolias a alturas entre los 520 y 1200 m. (Soto, 2002a; Aguirre,
1979).

A pesar de que esta especie comparte el area de distribucién y el mismo polinizador
(Eufriesea caerulescens) con Clowesia thylaciochila, estas evitan la hibridacién colocando
el polinario en diferentes partes del polinizador, C. thylaciochila lo coloca en la parte
dorsal del térax y C. glaucoglossa en la cabeza. Al igual que Clowesia russelliana, esta
especie en ocasiones crece en nidos de hormigas, las hormigas también pueden realizar

perforaciones a los pseudobulbos para vivir dentro de ellas (Soto, 2002a).

3.4.6. Estado de conservacion.

De acuerdo a los criterios de IUCN, utilizando la herramienta GeoCAT, esta
especie es considerada vulnerable. Para estimar esto, solo hemos usado tres puntos,
debido a que esta especie ha sido poco registrada. Apenas hace unos afios, solo
conociamos la localidad de la Huacana en Michoacan, sin embargo, hay fotografias de
la especie, que le pertenecen a Dennis Szeszko de una planta proveniente del Edo de
México (18°33'17.25"N, 100°23'51.95"0), sin embargo, se ignora si de esta localidad se
ha herborizado algun ejemplar. Es dificil conocer como es el estatus de conservacion de
Clowesia glaucoglossa, principalmente por los problemas sociales (crimen organizado)
en los estados que ocupa la Depresion del Balsas, que impiden realizar viajes a sitios
como Guerrero, donde también se ha mencionado la posibilidad de que se encuentre la

especie (Szeszko com personales.).
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3.4.7. Material revisado.

MEXICO. MICHOACAN: La Huacana: 1 km antes del balneario Agua Blanca,
Rumbo a Puerto de la playa, 640m Palmar, en Potreros, Epifita sobre Sabal sp., 18 de
junio de 1988 (veg., fl.), A. Martinez, A.R. Lépez Ferrari, A. Espejo , A. Flores 61 (IEB).
Sin localidad exacta: 25 de julio de 1985 (fl.), ex Hort. Ralph Levy.especimen 748 (SEL
055269); 13 de julio de 1979 (fl.), ex hort. Jones Scully Inc. (SEL 026943); ex Hort. H. A.
Estrella Arana s.n, procedente de Michoacén sin localidad precisa (presuntamente de
Zitacuaro), 115Julio del 2017 (fl.), preservadas en liquido, Tamayo-Cen 115.

3.4.8. Iconografia.

Fotos de Dennis Szeszko. De una planta proveniente del Edo. De México
(18°33'17.25"N, 100°23'51.95"0). Desafortunadamente se ignora si se han realizado
ejemplares de herbario de la localidad mencionada.
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Figura 3. Clowesia glaucoglossa (Rchb.f.) Dodson (ejemplares procedentes del
pueblo Palmar Grande, Edo de México [B], fotografiada por de Dennis Szeszko y
planta proveniente del Edo. Michoacan sin localidad exacta Tamayo-Cen 115
[A,C,D,E,F,G y H]). A. Planta con inflorescencia. B. Flor. C. Sépalo dorsal. D.
Pétalo. E Sépalo lateral. F. Labelo vista lateral. G. Columna y ovario pedicelado.

H. Estipite y viscidio.
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3.5. Clowesia russelliana (Hook.) Dodson, Selbyana 1: 136. 1975.
Basdnimo: Catasetum russellianum Hook. Bot. Mag. 66: t. 3777. 1840.
Tipo: Enviado por Mr. Skinner de Guatemala en 1838 al Duque de Bedford y cultivada en
Woburn Abbey, Woburn, Bedforshire, Inglaterra, ejemplar KO0O0079622 (K).
Sinénimos: Catasetum calceolatum Lem., Jard. Fleur. 1: Mise. 45-46, fig. 1-4. 1851.
Tipo: M.A. Brys, que nou s avons déja eu l'occasion de citer dans ce recueil, pour sa
riche collection d'Orchidées, dont il entend parfaitement la culture, a bien voulu nous
communiquer, tout récemment encore, une remarquable et sin guliére plant, qu ' il avait
recue de M. Galeotti" horticulteur a Bruxelles, sous le nom de Mormodes species, unais
malheureusement sans désignation de patrie (holotipo, imagen de la pagina 45);
Cycnoches viride K.Koch, Berliner All. Gartenzeitung 25: 291. 1857 (Tipo: No indicado).

Hierbas epifitas, cespitosas, 34-52 cm con hojas (sin extender las hojas). Raices
2-3.5 mm de grosor, teretes, blanquecinas, presentan un segundo grupo de raices
filiformes con geotropismo negativo las cuales funcionan como captadoras de detritus.
Pseudobulbos 6.5-17 x 3.3-5 cm, desde suborbiculares a ovoides u elipsoides,
agrupados, homoblasticos; cuando son nuevos se encuentran fuertemente envueltas por
las vainas de las hojas; al madurar pierden las hojas pero se mantienen las bases de las
venaciones centrales en forma de espinas (justamente en la articulacion de las hojas) 6—
15 x 1 mm. Hojas basales 13-26 X 3—-7.5 cm, las de la zona central y las distales 26.8—
49.5x 4-9.5 cm, 7-9 por pseudobulbo, deciduas, verdes con un verde ligeramente mas
palido en el envés, disticas, progresivamente mas grandes hacia el apice y decreciendo
en los dos Ultimos pares de hojas apicales hasta alcanzar aproximadamente % del
tamafio de la zona central, linear-oblanceoladas u ovado-oblanceoladas, plegadas, ca.
11 nervadas (las mas sobresalientes). Inflorescencias 11-23.5 cm de largo, surgiendo
de la base del nuevo pseudobulbo en desarrollo, 1-2(-3), péndulas, flacidas, racemosas,
de 9-21 flores, con 4-5 bracteas basales. Bracteas florales 8x2 mm, verdes a
ligeramente rojiza, ovadas-lanceoladas, acuminadas, concavas, secando en la antesis.
Ovario pedicelado, 0.8-1.5x 0.2-0.3 cm, terete, relativamente curvo, 6-sulcado, verde a
verde palido. Flores 3—-4 cm de largo, abiertas, dando un aspecto tubiforme, aromaticas,
verdes a verde palido, con nerviaciones verdes y reticuladas en pétalos, sépalos y
labelo, en los segmentos mencionados las reticulaciones se vuelven mas conspicuas

hacia el apice. Sépalo dorsal 2.9—4 x 0.5-1.2 cm, erecto-arqueado, concavo, cubriendo
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por encima a la columna pero sin tocarlo, oblongo-eliptico, apiculado (el apiculo pronto
caduco), ca. de 11 nervios, el nervio central se trunca en el apice, dos nervios laterales
al nervio central se unen a este poco antes de llegar al 4pice y los restantes se van
truncando sin llegar al margen. Sépalos laterales 3—4 X 1-1.4 cm, ligeramente oblicuos
en la base de manera ascendente, en la parte media del margen inferior presentan una
ondulacion que termina aprox. a % del largo total, oblongo-eliptico a fusiformes,
apiculados (el apiculo pronto caduco), ca. de 13 nervios principales, el nervio central se
trunca en el apice, dos nervios laterales al nervio central se unen a este poco antes de
llegar al 4pice y los restantes se van truncando sin llegar al margen. Pétalos 2.5-2.9 x 1-
1.2 cm porrectos, oblongos-elipticos u obovado-eliptico, apiculados (apiculo pronto
caduco), ca de 13 nervios principales, con el mismo patron de nerviacion que los
sépalos. Labelo 2.2-3 (3.5) cm de largo y 1.2-1.5 cm de ancho (sin extender el
epiquilo), si se aplana el labelo completo este es trilobulado, ca de 18 nervios color
verdes que comienzan en la base del labelo, siendo poco notorias, estas se expanden,
reticulan y se vuelven mas sobresalientes conforme se me aproxima el doblez abrupto
que divide el epiquilo con el hipoquilo; ca de 5 carinas que surgen poco antes del
epiquilo, tres centrales convergen y se truncan poco antes del apice del epiquilo y las
dos externas se truncan al inicio de este ultimo; epiquilo retraido 2.2-2.7 cm de largo,
ca de 16 nervios que se notan mas reticulados hacia el apice, el margen con aspecto
eroso; hipoquilo 2.5-x 1-1.5, entero, ca de 23 nervios que se notan mas reticulados
hacia el epiquilo, profundo, con saco labelar curvo y antrorso, tocando ligeramente el
epiquilo. Columna de 2-2.3 x 0.6—0.8 cm, color verde pdlido, alada en la base ventral,
en la parte dorsal (aproximadamente a % de su longitud) presenta una depresion que
marca el inicio del clinandrio, el clinandrio subtriangular, con un pie conspicuo
subcuadrado 4-5 x 3-4 mm. Cavidad estigmética 3-4 x 1.5-2 mm, semieliptica.
Antera 5 x 2-3 mm, verde palido (casi transparente), subtriangular, basalmente
bilobulada y truncada, lanceolado hacia el apice, apiculada, unilocular, abaxialmente
canaliculada. Polinario con dos polinias, 2 x 1 mm, amarillas, elipticas, sulcadas en la
vista frontal, estipite 3—3.5 x 2 mm, la placa del estipite en forma flabelada-trapezoidal
de; viscidio 1.9-2 x 1.2-1.3 mm, color café, subcordiforme con el borde romo Cépsula
5.5-6 x 2-2.5 mm.elipsoide con tres valvas.

Las caracteristicas de la especie se muestran en a Figura 5.
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3.5.1. Etimologia.

El epiteto conmemora al botanico John Russell, Duque de Bedford.

3.5.2. Caracteres diagnésticos.

Clowesia russelliana es la facil de identificar, la principal caracteristica es el saco
labelar profundo, curvo y antrorso (tocando ligeramente el epiquilo). Clowesia
glaucoglossa, Clowesia warczewitzii y Clowesia scurra, igual presenta un saco labelar
profundo, sin embargo, este es retrorso. Ademas, C. glaucoglossa, C. warczewitzii y C.
scurra presentan una compresion lateral en el saco labelar que estrecha el acceso a

este.

3.5.3. Comentarios taxonémicos.

Esta especie fue descrita en otra ocasibn con el nombre de Catasetum
calceolatum Lem. En el afio de 1851. Otro nombre que también fue aplicado es
Cycnoches viride K. Koch.

3.5.4. Relaciones filogenéticas.

En los analisis filogenéticos Clowesia russelliana siempre aparece en la base del
clado C. russelliana, por lo tanto, es especie hermana de las especies C. dodsoniana, C.

glaucoglossa y C. thylaciochila.

3.5.5. Distribucion y Ecologia.

Esta especie es de amplia distribucion, se le puede encontrar en México,
Guatemala, Belice, El Salvador, Panama, Nicaragua (Fig. 8), existe un registro en
Ecuador de K. B. Gregg & A. Marmol #s.n, sin embargo, ningina otra colecta u
observacione en campo se han vuelto a registrar para este pais; probablemente sea un
error de etiquetaje, ya que la planta fue colectada en 1974 y hasta 1992 fue preservada

una inflorescencia en liquido (SEL).
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Existe otro registro seguramente equivocado para Venezuela, citado como
Catasetum russellianum Hook. en Dunsterville y Garay (1966), Foldast (1970: 99-100) y
como Clowesia russelliana (verificar) en Dunsterville y Garay ( Checar cita )

En México ha sido registrada en la depresion central de Chiapas y Soconusco, en
Jalisco existe una poblacion aislada en la parte oeste (material no revisado), en una
porcion del Rio Balsas. Se le puede ver creciendo desde nivel del mar hasta altitudes de
1200 m (Soto, 2008). En Veracruz ha sido colectada por la zona de Tlalixcoyan (Adrian
Fernandez com. personales).

Florece de junio a agosto. Es polinizada por varias especies de abejas macho de
la tribu Euglosinii, por ejemplo, en México es polinizada por la abeja Eufriesea mexicana
(Aguirre, 1979), en Nicaragua por Eulaema cingulata (van der Pijl & Dodson, 1966) y por
ultimo, también ha sido registrada la abeja Exaerete smaragdina (Roubik & Hanson,
2004). Probablemente, esta amplitud de polinizadores, le permite a Clowesia russelliana,

tener una amplia distribucion, desde México, hasta Nicaragua.
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Figura 4. Mapa de distribucién de Clowesia russelliana. Generado de localidades de

colecta y de registros del material herborizado revisado para este documento.
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3.5.6. Estado de conservacion.

De acuerdo a nuestros datos de distribucién y el uso de la herramienta GeoCAT, la
IUCN considera el estatus de esta especie como “least concern”, por lo que requiere
poca preocupacion. Sin embargo, es una especie muy popular en cultivo y
frecuentemente es extraida del campo.

Al menos, en Meéxico, en el Estado de Chiapas esta especie se encuentra
distribuida en el Parque Nacional Cafion del Sumidero, lo que provee un lugar para la
seguridad de la planta. Por otra parte, considerando la amplia distribucion de la especie,
también en Chiapas podria encontrarse en, la reserva de la biosfera La Encrucijada, sin
embargo, en este trabajo no encontramos algun ejemplar con esa distribucion.

En el Estado de Veracruz, esta especie se encuentra en lugares relativamente
perturbados, particularmente en potreros con presencia de palmas. El hecho de que las
personas dejen en sus potreros algunos arboles y particularmente palmas, podria
asegurar la perpetuacién de la especie. Lo anterior tiene que ser estudiado a fondo, para
responder preguntas como: ¢En qué grado podria afectar las visitas de polinizadores la

presencia del humano?

3.5.7. Material revisado.

ECUADOR. MANABI. Agua Blanca: Colectada 28 de diciembre de 1974, sin
embargo las flores fueron preservadas el 11 de septiembre de 1992 (fl.), K. B. Gregg &
Alcides Marmol s.n. (SEL. Coleccién en liquido). EI SALVADOR. DEPT. SAN
SALVADOR. Sin localidad exacta: 1922, S. Calderén 1094 (AMES); DEPTO. SANTA
ANA. Atescatempa: Bajo el volcan Chingo, 1000m., 08 de junio de 1975 (veg. fl.), F.
Hamer 70 (AMES). Litoral, km. 65., de San Salvador via La libertad. 13 de agosto de
1975 (veg. fl.), F. Hamer 70 (SEL). Santa Ana: Cerros de Santa Adela, ca. de 10 km al
NO de Santa Ana, Selva mediana subcaducifolia, 14°01°46”N, 89°35°34"W, 750 m, 26
de agosto de 2004 (fl.) J.L. Linares 8027 (MEXU). GUATEMALA: DEPTO DE
SUCHITEPEQUEZ. Patulult: Aproximadamente 14°25'0.11"N, 91° 8'42.98"W, 396 m,
enero de 1894 (veg. fl.), E. T. Heyde & E. Lux 6388 (AMES); Aproximadamente
14°25'0.11"N, 91° 8'42.98"W, 396 m, enero de 1894 (veg. fl.), E. T. Heyde & E. Lux 6388
(NY); Aproximadamente 14°25'0.11"N, 91° 8'42.98"W, 396 m, enero de 1894 (veg. fl.), E.
T. Heyde & E. Lux 6388 (K). Sin localidad exacta: De origen horticola, 14 de julio de
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1938 (fl.), M.W. Lewis 196 (AMES); Skinner s.n, ejemplar KO00079622. HONDURAS.
DEPTO COMAYAGUA. El Jicarito: aproximdamente 14°18'59.99"N, 87°31'4.34"W,
2000 m., 03 de agosto del933 (veg. fl.), J. B. Edwards 475 (AMES). MEXICO.
CHIAPAS. Mazapa: 10 km al E de Motozintla, sobre la carretera México 190,
aproximadamente 15°23'38.41"N, 92°10'31.92"W, 1110- 1150 m, 05 de febrero de 1990
(veg., fr), A. Reyes Garcia 1545 (MEXU); Carretera Mazapa y Motozintla,
aproximadamente 15°22'46.34"N, 92°13'4.70"W, 1200 m., 19-24 de julio de 1941 (veg.,
fr.), E. Matuda 4886 (MEXU). Tuxtla Gutiérez: La Chacona, 16°47°N, 93°10'W, 10 de
agosto de 1998 (veg., fl.), E. Martinez, C.H. Ramos, G. Campos, J. Linares 31212
(MEXU); Montafas al S de Tuxtla Gutiérrez, 16°45'N 093°07'W, ca. de 600 m., 09 de
agosto de 1937 (veg. fl.), O. Nagel 4441 (AMES); sin localidad exacta, 500 m., 30 de
sept 1973 (fl.), C. H. Dodson & N. Williams s.n., ejemplar 000272 (SEL). NICARAGUA:
DEPTO CARAZO. El Carazo: Centro Biolégico de Tortugas “Chococenter”, aprox. 11°
30°30” N, 86° 10°30” W, 0-10 m., 10 de septiembre de 1982 (Veg., fl.), A. Grijalva 1032
(SEL). DEPTO GRANADA. Granada: En el Volcan Mombacho, aprox. 11°49'23.38"N,
85°59'37.55"W, 1300 m., agosto de 1938 (veg., fl.), Hno. A. Garnier 1882 (AMES);
Volcan Mombacho, abril de 1938 (veg., fl.), Hno. A. Garnier 1901 (AMES); Volcan
Mombacho, agosto-febrero de 1938 (veg., fl.), Hno. A. Garnier 1814 (AMES); Volcan
Mombacho, 03 septiembre de 1986, E. A. Christenson 1573 (SEL). DEPTO MANAGUA.
Managua: Noviembre de 1935 (veg., fl), Hno. A. Garnier 1610 (AMES); Quinta Monte
Fresco, aprox. 12°03'N 086°18'W, septiembre de 1959-1967 (veg. fl.), A. H. Heller 1548
(SEL); sin localidad exacta: Hno. A. Garnier 4497 (veg., fl.) (AMES); cerca de Managua,
en las colinas bajas, 800 m., colector y fecha de colecta desconaocida, ejemplar 000271
(SEL). DE ORIGEN HORTICOLA: Septiembre de 1914 (fl.), ejemplar 22905 (AMES); ex
hort. 28 de septiembre de 1990, probablemente de la misma coleccion de J. D. Atwood
77135, U. of Florida living acc no. FO886, prensado de cultivo en UNC-CH, H. G. Hills
90027 (SEL);

[11.5.8. Iconografia.

o Fotografia en el ejemplar 012461 (SEL). Tomada en Honduras por L. O Williams
en Junio de 1951 cerca a Villa de San Francisco.
¢ Dibujos en Foldasts (1970: p.100).
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Figura 5. Clowesia russelliana (Hook) Dodson (ejemplar procedente de la
localidad La llovizna, en Chiapas, México. German Carnevali s.n.). A. Planta con
inflorescencia. B. Flor con corte horizontal en el labelo. C. Corte transversal del

labelo. D. Columna. E. Antera. F. Polinario. G. Sépalos. H. pétalos. I. Flor.
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3.6. Clowesia rosea Lindl., Bot. Reg. 29: mise. p. 25y pl. 39. 1843.
Tipo: Una planta cultivada y supuestamente introducida del interior de Brasil, J. Clowes
s.n., K-L [aparentemente el holotipo es una flor montada junto con la lamina arriba
citada, la cual fue basada de una planta en cultivo en Sion Gardens].
Sinonimo: Catasetum roseum (Lindl.) Rchb. f. Gard. Chron.1003. 1872.Tipo: El mismo
utilizado para Clowesia rosea.

Hierbas epifitas, cespitosas, 6.5-10.5 cm de altura sin incluir las hojas y 27-38
cm cuando se incluyen las hojas. Raices 2 mm de grosor, teretes, blanquecinas,
presentan un segundo grupo de raices filiformes con geotropismo negativo las cuales
funcionan como captadoras de detritus. Pseudobulbos 4.5-9 x 2—3.5cm, suborbiculares
a ovoides u elipsoides, agrupados, homablasticos, cuando son nuevos se encuentran
fuertemente envueltas por las vainas de las hojas; al madurar pierden las hojas pero se
mantienen las bases de las venaciones centrales en forma de espinas (justamente en la
articulacion de las hojas), espinas de 5-10 mm de largo. Hojas basales aprox. 16 X 3
cm, las de la zona media y distales aprox. 20-40 x 3-5 cm, 7 por pseudobulbo,
deciduas, verdes con un verde ligeramente mas pdlido en el envés, disticas,
progresivamente mas grandes hacia el apice y decreciendo en los dos ultimos pares de
hojas apicales hasta alcanzar aproximadamente %, del tamafio de las hojas méas grandes
(hojas de la parte media), linear-oblanceoladas u ovado-oblanceoladas, plegadas, ca. de
10 nervadas (las mas sobresalientes). Inflorescencias 8.4-17.6 cm de largo surgiendo
de la base del pseudobulbo completamente desarrollado y después de perder todas las
hojas, 1-2(-3), péndulas, flacidas, racemosas, de 10-15 flores, con 2 o 3 bréacteas
basales. Bracteas florales 5—6 x 4 mm, rojizas, ovadas-lanceoladas, acuminadas,
cbéncavas, secando en la antesis. Ovario pedicelado 1.6 x 0.26 cm terete, 6-sulcado,
verde a verde palido. Flores de 2—-2.7 cm de largo, resupinadas, abiertas, aromaticas
(olor a canela), rosadas a rosa palido (casi blanco), frecuentemente dicho color es mas
fuerte hacia los margenes y las partes centrales de los segmentos casi blancos, con
nerviaciones reticuladas color blancas y poco visibles en pétalos, sépalos y labelo; en
pétalos, sépalos las reticulaciones de los nervios se vuelven mas conspicuas hacia la
parte distal de cada segmento. Sépalo dorsal 1.5-1.7 x 0.6-1.9 cm, erecto-arqueado,
concavo, eliptico-obovado, apice agudo-obtuso, apiculados (apiculo pronto caduco), ca

de 7 nerviaciones principales, el nervio central se trunca en el 4pice, dos nervios
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laterales al nervio central se unen a este poco antes de llegar al apice y los restantes se
van truncando sin llegar al margen. Sépalos laterales 1.7-2.1 X 0.7-1 cm, concavos,
elipticos, ligeramente dirigidos hacia abajo, obovados, apiculados (apiculo pronto
caduco), ca. de 7 nerviaciones principales, el nervio central se trunca en el 4pice, dos
nervios laterales al nervio central se unen a este poco antes de llegar al apice y los
restantes se van truncando sin llegar al margen. Pétalos 1.6-1.9 x 0.8—1 cm, abiertos,
eliptico-ovados, agudos o redondeados, los margenes con fimbrias (ca de X fimbrias) en
casi toda la mitad de la parte distal, ca. de 11 nerviaciones principales, con el mismo
patrén de nerviacion de los sépalos. Labelo 1.4-2 x 0.9-1.4cm, trilobulado, 3 carinas
que surgen poco antes del comienzo del epiquilo, volviéndose mas conspicuas
(engrosan y desarrollan o no fimbrias) hacia el apice, la carina central se trunca aprox. a
la mitad del epiquilo, es lisa y no presenta fimbrias; las dos carinas restantes forman una
figura cimbiforme (cuando son observadas desde arriba), desarrollan fimbrias a la
distancia donde se trunca la carina central, convergen y se truncan poco antes del
margen apical donde forman una aglomeracion de fimbrias llamativas; epiquilo ca. de
8-9 mm de largo, unilobulado, color rosa, con el apice relativamente retraido y fimbriado
en el margen en casi toda su longitud, las fimbrias con un largo aprox. de 5 mm;
hipéquilo 9-10 mm de largo, amarillo en la base que une al pie columnar, bilobulado,
sacciforme y ligeramente antrorso, la parte interna del saco labelar con 10 nervios
verdes, la coloracién verde en dichos nervios se pierde cuando comienza el epiquilo; los
I6bulos laterales aprox. 4 mm de largo (incluyendo las fimbrias), subtriangulares, con 3
nervios rosa palido, fimbriados (aprox. 10 fimbrias por I6bulo). Columna 7-10 mm de
largo, la vista ventral color blanco desde la base hasta la zona estigméatica y color verde
el resto; la vista dorsal color blanco en la base (aprox. ¥4 del tamafio total) y el resto color
verde, tornandose mas intensa dicha coloracién hacia el clinandrio; corta y delgada,
delgada en la base, engrosandose hacia el 4pice, con una pequefia depresion que da
forma a una pequefia joroba la cual marca el inicio del clinandrio; alas de la columna
ca. 2 mm de largo, poco vistosas; clinandrio con un aspecto geniculado si es observado
frontalmente, el margen eroso; pie columna ca. 4 x 3 mm, subrectangular, poco visible.
Cavidad estigmatica ca. de 5 x 1 mm., en forma de “v” y ocupando casi todo el ancho
de la columna. Antera 1.7 x 1.3 mm, color amarillo, aspecto rugoso, subcuadrada,
basalmente bilobulada. Polinario con dos polinias, ca de 2.8 x 1 mm, amarillas,

ligeramente aplanadas, oblongo-obovoides, sulcadas casi hasta la mitad de su tamafio;
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estipite ca. 1.14 x 1.2 mm, color blanco-transparente, la placa del estipite en forma
flabelada-trapecioidal; viscidio ca. 1 x 1 mm, color verde en el borde y amarillento en el
adhesivo, subcircular, con el borde romo. Capsula elipsoide con tres valvas.

Las caracteristicas de la especie se muestran en a Figura 6.

3. 6. 1. Etimologia.

El epiteto especifico hace referencia al color rosado de las flores.

3.6.2. Caracteres diagndsticos.

Esta es la Unica especie con flores de color rosado. Es la mas facil de distinguir
entre todas las especies del género. Las especies de Suramérica son las que tienen
relativamente cierto parecido porque presentan fimbrias en el labelo, sin embargo,
Clowesia rosea tiene una mayor cantidad de fimbrias y un saco labelar menos
desarrollado en comparacion con sus especies hermanas de Suramérica Clowesia

warczewitzii y Clowesia scurra.

3.6.3. Comentarios taxonémicos.

John Lindley en el afio de 1843, propuso Clowesia, basandose en la especie
Clowesia rosea, el género fue dedicado al famoso cultivador de orquideas de origen
inglés John Clowes. El jardinero de Clowes, mencion6 que la planta florecia en el apice,
sin embargo, John lindley se percatd de que esto era verdad, florecia de la base.

Por otra parte, en la descripcién de Lindley, se mencion6 que la planta provenia de
Brasil, sin embargo, nunca mas fue vista en ese pais. El misterio del origen del ejemplar
con el que se describi6 C. rosea, fue resuelto por Wiliams (1946), el menciono:
“Recently we have received three different collections of this species from Mexico which
perhaps indicates that the garden material on which the species was originally based
came from Mexico rather than from Brazil”. C. rosea es endémica de México, de la Sierra

Madre del Sur y jamas ha sido registrada para Brasil.
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3.6.4. Relaciones filogenéticas.

Clowesia rosea es hermana de Clowesia warczewitzii y Clowesia scurra. Con las
gue comparte caracteristicas morfolégicas como el labelo fimbriado en el epiquilo, la

floracion tardia y una preferencia a los ecosistemas humedos.

3.6.5. Distribucion y Ecologia.

Esta especie es endémica de la Sierra Madre del Sur, en los estados de
Michoacan, Guerrero y Oaxaca (Fig. 10c), presuntamente se le ha visto igual en Nayarit,
sin embargo esto no ha sido confirmado (Soto, 2002b). Esta especie mayormente crece
en sitios mas frescos y himedos, en comparacion a las demas especies de Clowesia
gue se encuentran en México. Mayormente se le ha visto creciendo en la transiciéon del
bosque tropical caducifolio con el bosque tropical subcaducifolio, a alturas entre los 700
y 1500 m. (Soto, 2002b). Se han realizado observaciones donde Euglossa viridissima es
la Unica especie de polinizador que ha sido observada visitando y removiendo el
polinario de C. rosea, sin embargo, aln se ignora en que parte del polinizador se coloca
el polinario (Aguirre, 1979).

3.6.6. Estado de conservacion.

De acuerdo con la IUCN, el uso de la herramienta GeoCAT y el conocimiento que
tenemos de la distribucién de esta especie, Clowesia rosea debe ser considerada “near
threatened”, por lo que requiere de pronta atenciéon. Hay que mencionar que esta
especie es la mas popular en cultivo y la que mas se extrae del campo para ser vendida
en los mercados locales. Por otra parte, Estados como Michoacan, han estado
devastando &reas de bosques increiblemente rapido, particularmente para el cultivo del
aguacate (Steffen & Echanove, 2003), lo que evidentemente esta dejando a C. rosea sin
sitios naturales para su supervivencia. Otro caso es el de Oaxaca, particularmente en un
sitio llamado Pluma Hidalgo, donde hace algunos afios atras, se habian registrados
poblaciones grandes, ahora, éstas han desaparecido por el cambio de uso de suelo para

agricultura (Tamayo-Cen & Fernandez, com. pers.). De todas las especies de Clowesia,
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esta parece ser la que tiene méas riesgo de desaparecer y en la que hay que gestionar

pronto su permanencia en la naturaleza.

3.6.7. Material revisado.

MEXICO. MICHOACAN. Aquila: Aprox. 18°36'0.45"N, 103°30'38.86"W, noviembre
de 1941, G. B. Hinton & J. C. Hinton 16162 (K); Aprox. 18°36'0.45"N, 103°30'38.86"W,
noviembre de 1941, G. B. Hinton & J. C. Hinton 16162 (NY). Chinicuila: Huitzontla, aprox.
18°38'12.19"N, 103°24'18.34"W, 500 m., 19 de octubre de 1941, G. B. Hinton & J. C.
Hinton 16008 (AMES). Coalcoman: 10 km al oeste de Coalcoman, aprox. 18°46'32.98"N,
103°15'25.55"W, 1400 m., colectada en abril de 2002, material preparado de cultivo el 21
de octubre de 2003 por O. Francke s.n. (MEXU); Sierra Naranjillo, aprox. 18°40'48"N,
103°20'24"W, 1300 m., 25 de noviembre de 1938, G. B. Hinton & J. C. Hinton 12669 (K);
Sierra Naranijillo, aprox. 18°40'48"N, 103°20'24"W, 1300 m., 25 de noviembre de 1938, G.
B. Hinton & J. C. Hinton 12669 (NY), Sierra Naranjillo, aprox. 18°40'48"N, 103°20'24"W,
1300 m., 25 de noviembre de 1938, G. B. Hinton & J. C. Hinton 12669 (AMES).

OAXACA. San Pedro el Alto: Rio Jalatengo, aprox. 16° 1'44.11"N, 96°28'46.31"W, 1450
m., 23 de noviembre de 1973, G. E. Pollard 1E-89-4 (MEXU). Sin localidad exacta:
Carretera Oaxaca-Puerto Escondido, considerando que fue colectada en pinar con
encino, probablemente se encontraba a no menos de 1000 m., colectada el 20 de junio de
1984 por M. Garcia Rendon s.n., material preparado de cultivo el 14 de enero de 1987 por
G. A. Salazar 1751 (MEXU). Pluma Hidalgo: cerca de Pluma Hidalgo, aprox.
15°54'58.35"N, 96°26'0.62"W, 1200-1400 m., 12 de febrero de 1986, O. Nagel 5337
(AMES).
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Figura 6. Clowesia rosea Lindl. (ejemplares procedentes de Pluma Hidalgo,
Oaxaca, México. Colectada por lvan Tamayo 113 [A y H]; y de la localidad la
Galera, Oaxaca, México. Colectada por German Carnevali 7705). A. Flor. B.
Sépalo dorsal. C. Pétalo. D. Sépalo lateral. E. Labelo. F. Columna y ovario
pedicelado (se sefiala solo la Ingitud de la columna). G. Polinario. H. Planta con

inflorescencia (se sefiala solo el tamafio de la inflorescencia).
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3.7. Clowesia scurra (Rchb. f.) Tamayo-Cen & Romero comb nov., ined.

Basionimo: Catasetum scurra Rchb. f., The Gardeners' Chronicle & Agricultural Gazette
1003. 1872. Tipo: "DEMERARA" [GUYANA]: sin otra localidad, 1872, ex Hort. W. Wilson
Saunders 2579 (Holotipo: W [Reichenbach Herb. Orchid. 24546]; dibujo del tipo: W
[Reichenbach Herb. Orchid. 24548, dibujo en el centro de la cartulina]).
Sinénimo: Clowesia amazonica K. Lacerda & V.P. Castro Bradea, Boletim do Herbarium
Bradeanum 6(44): 386-388. 1995. Tipo: Brasil, Estado do Amazonas, municipio de
Barcelos, lat préxima a linha do Equador, alt. Cerca de 400 m., epifita, colectada por J.
Batista F. Silva em [l. 1986. Kleber G. Lacerda Jr. W004, florindo em cultivo em V. 1992
(Holotip6: HBCB, Isétipo HB).

Hierbas epifitas, cespitosas, 5.3—6.5 cm de de altura sin incluir las hojas y ca de
30 cm cuando se incluyen las hojas. Raices 2 mm de grosor, teretes, blanquecinas, de,
presentan un segundo grupo de raices filiformes con geotropismo negativo las cuales
funcionan como captadoras de detritus. Pseudobulbos 5 x 3cm, suborbiculares a
ovoides u elipsoides, agrupados, homoblasticos, ca. de 6-8 entrenudos, cuando son
nuevos se encuentran fuertemente envueltas por las vainas de las hojas; al madurar
pierden las hojas pero se mantienen las bases de las venaciones centrales en forma de
espinas (justamente en la articulacion de las hojas), espinas de 3 mm de largo. Hojas
15-30 x 2—4 cm. ca. de 8 por pseudobulbo, deciduas, verdes con un verde ligeramente
mas palido en el envés, disticas, progresivamente mas grandes hacia el apice y
decreciendo en los dos dltimos pares de hojas apicales hasta alcanzar
aproximadamente ¥ del tamafio de las hojas mas grandes (hojas de la parte media),
linear-oblanceoladas u ovado-oblanceoladas. Inflorescencias 13.5-29 cm de largo,
surgiendo de la base del pseudobulbo completamente desarrollado y después de perder
todas las hojas, 1-2(-3), péndulas, flacidas, racemosas, de 9-15 flores, con 2 o 3
bracteas basales. Bracteas florales 5 x 2 mm, verdosas, ovadas-lanceoladas,
acuminadas, concavas, secando en la antesis. Ovario pedicelado 6 x 1 mm, terete, 6-
sulcado, verde a verde palido. Flores 1.9 x 1.2 cm, relativamente cerradas, aromaticas,
verdes a verde palido, en ocasiones los pétalos, sépalos y labelo con una coloracion
fiusha en el apice, con nerviaciones verdes y reticuladas en pétalos, sépalos y labelo, en
los segmentos mencionados las reticulaciones se vuelven mas conspicuas hacia el

apice. Sépalo dorsal 0.8-1 x 0.4-0.9 cm, falcado y cubriendo la columna, céncavo,
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oblongo-ovaladas, apiculado o no, ca. 7 nervios principales, el nervio central se trunca
en el 4pice, dos nervios laterales al nervio central se unen a este poco antes de llegar al
apice y los restantes se van truncando sin llegar al margen. Sépalos laterales 1-1.3 X
0.5-0.8 cm, céncavos, obovados, apiculados o no, ca de 7 nervios principales, el nervio
central se trunca en el apice, dos nervios laterales al nervio central se unen a este poco
antes de llegar al apice y los restantes se van truncando sin llegar al margen. Pétalos
0.9-0.95 x 0.6-0.8 cm, porrectos, relativamente concavos, ovados, subcordiformes en la
base, apiculados o no, margenes ondulado, los margenes apicales erosos, ca de 9
nervios principales, el mismo patrén de nerviacion de los sépalos. Labelo 1.4-1.5 cm de
largo, trilobulado, 1 carina color amarillo palido, surgiendo del centro del saco labelar que
incrementa su tamafio gradualmente hasta truncarse a la distancia de los l6bulos
laterales; epiquilo 5 mm de largo, unilobulado, color verde palido, retraido y fimbriado
(ca de 23 fimbrias); hipéquilo 10 mm de largo, bilobulado, fuertemente sacciforme y
retrorso, el saco labelar de color amarillo-anaranjado, haciéndose mas intensa dicha
coloraciéon hacia el pie de columna, el acceso al saco labelar se estrecha por una
compresion en la parte mas basal de este (se nota mas estrecho que en C. warczewitzii,
al grado de casi tocarse las paredes internas del saco labelar); los |6bulos laterales con
nerviaciones reticuladas y verdes, ademas son erectos y cubren lateramente a la
columna. Columna 0.5-0.6 cm de largo, verde palido corta y gruesa, engrosandose
hacia el apice; alas de la columna ca. 4 mm de largo, vistosas, la vista frontal del
clinandrio con un aspecto geniculado; pie columna ca. 3.4 x 2 mm, subrectangular,
corto y antrorso (empujando el labelo a direccion contraria del ovario). Cavidad
estigmatica 2.5 x 1 mm, subrectangular, ocupando casi todo el ancho de la columna.
Antera 2.3 x 1.6 mm, color amarillo, con aspecto rugoso, subcuadrada, basalmente
bilobulada. Polinario con dos polinias, 2 x 0.8 mm, amarillas, ligeramente aplanadas,
subelipticas, sulcadas casi hasta la mitad de su tamafo; estipite ca. 1.1 x 1.3 mm,
blanco, la placa del estipite en forma flabelada-trapezoidal; viscidio ca. 1.1 x 1.2 mm,
subcircular, con el borde romo. Capsula elipsoide con tres valvas.

Las caracteristicas de la especie se muestran en a Figura 8.

3. 7.1. Etimologia.

Del latin scurra, bufén, tal vez en referencia a la forma de la flor.
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3. 7.2. Caracteres diagndsticos.

La especie mas similar a Clowesia scurra es Clowesia warczewitzii. Sin embargo,
tres caracteristicas son clave para discriminar entre ambas. La primera son las alas de la
columna, en C. scurra son mas grandes y vistosas (aprox. 5 mm. de largo) y en C.
warczewitzii las alas son pequefias y casi no se notan a simple vista (aprox. 2 mm de
largo). La segunda caracteristica es la compresion en la parte media del saco labelar,
para C. scurra la compresion es mas notoria, incluso las paredes internas del saco
labelar casi se tocan, logrando ser mas estrecha la entrada al saco. Por otra parte, la
especie C. warczewitzii tiene una compresion del saco labelar en menor grado. Si estas
dos especies se miran de frente, es féacil distinguir esta diferencia. La tercera
caracteristica, es la visibilidad de la columna, en C. scurra la columna se encuentra
interna al labelo, mientras que en C. warczewitzii la columna emerge del labelo.

La Cerda & Castro (1995), mencionan que el tamafio de la flor es una
caracteristica clave para separar a estas especies suramericanas, siendo C. scurra tres
veces mas pequefia que C. warczewitzii. Revisando ejemplares herborizados, se ha
encontrado que el tamafio no es una caracteristica determinante en la separacién de
ambas especies, de hecho existen ejemplares de C. warczewitzii que tienen un tamafo

similar al de C. scurra.

3.7.3. Comentarios taxondmicos.

La Cerda & Castro (1995) describieron una entidad de Suramérica como Clowesia
amazonica, la cual era sumamente parecida a Clowesia warczewitzii. Sin embargo, la
distribucion propuesta para Clowesia amazonica, se solapa con otra entidad que habia
sido descrita 123 afios antes por Reichenbach f., Catasetum scurra; no obstante, por la
gran similitud que tiene con Clowesia warczewitzii (en ese entonces considerada
Catasetum warczewitzii), fueron consideradas una misma entidad. Por lo anterior y por la
evidencia morfologica, se propone en este trabajo que la especie Clowesia amazonica
es sinénimo de Catasetum scurra, por consiguiente, es necesario realizar una nueva
combinacién para trasladar Catasetum scurra a Clowesia scurra y hacer valer el principio
de prioridad nomenclatural. Cabe mencionar que la propuesta de C. amazonica no ha

sido tomada en consideracion en trabajos recientes (ej. Carnevali et a.l 2008 en Hokche
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et al. eds.; Romero, 2003 en Bernal et al. eds.; Romero & Carnevali, 2000), donde las
ilustraciones son lo suficientemente claras para verificar que la entidad que se encuentra

en el &rea biogeografica Amazonas, no se trata de C. warczewitzii, si no C. scurra.

3.7.4. Relaciones filogenéticas.

Clowesia scurra se encuentra en el clado Clowesia rosea (ver capitulo de analisis

filogenéticos) y es especie hermana de Clowesia warczewitzii.

3.7.5. Distribucién y ecologia.

Esta especie ha sido reportada en Guyana de la especie tipo, La Cerda & Castro
(1995) la reportan para las cuencas amazoénicas de Brasil, Venezuela y Ecuador (Fig.
12). Seguramente igual se encuentra en la parte amazénica de Colombia.

Se le puede encontrar en altitudes de 300 a 800m vy floreciendo en los meses de
mayo y septiembre (La cerda & Castro, 1995). No se sabe con exactitud que especie de
abeja es la que actua como polinizador. Su especie hermana Clowesia warczewitzii, es
polinizada por Eulaema nigrita Lepeletier y Eulaema bombiformis Packard.,
considerando que ambas especies se distribuyen en el area de Clowesia scurra
(Dressler, 1979; Moure, 2000), es muy probable que estas dos especies de abejas sean

los polinizadores.
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Figura 7. Mapa de distribucion de Clowesia scurra. Generado de localidades de colecta y

de registros del material herborizado revisado para este documento.

3.7.6. Estado de conservacion.

De acuerdo a la IUCN, esta especie es considerada “least conern” (LC). Es algo
complicado evaluar el estatus de conservacion de la especie, particularmente por la falta
de ejemplares herborizados e informacion de la especie.

Otro punto importante que cabe mencionar, es que la planta en casi todo su rango
de distribucion es colectada ilegalmente para horticultura (German Carnevali Com.

personales).

114



CAPITULO IV

3.7.7. Material revisado.

Venezuela. AMAZONAS. Atures: Rio Gavilan, en la cuenca del rio Cataniapo,
approx. 05°38'4.66"N, 67°36'40.40"W, 2014, ex Hort. Carlos Gbmez s.n. (AMES,
coleccion en liquido; CICY, coleccidn en liquido); Sin localidad exacta pero probablemente
del Rio Orinoco, 1951 (Veg., FL.) L. Croisat 988 (NY). BOLIVAR. Cedefio: Rio Caura,
approx. 07°36'31.68"N, 64°54'9.31"W, diciembre de 1979, G. Carnevali 3305 (CICY).

3.7.8. Material no revisado.

Venezuela: Bolivar: Rio Venados, 01 de noviembre de 1966, E. Rutkis 170(VEN);
Bolivar: Rio Venados, 14 de febrero de 1968, E. Rutkis 191 (VEN); AMAZONAS: Dpto.
Atures. Rio Cataniapo, 01 de febrero de 1988, G. Carnevali & I. Ramirez 2794 (VEN).

3.7.9. Iconografia.

e Fotografia inferior derecha p. 65 en: Romero, G. A., 1992. Clowesia. En: A
Pridgeon (ed.) The lllustrated Encyclopedia of Orchids. Weldon Publishing,
Sydney.

e Fotografia de portada en la revista Federacién Venezolana de orquideologia,
Boletin No. 1 1983.

¢ Dibujo, p.117 en: Romero, G.A. & G. Carnevali, 2000. Orchids of Venezuela, An
illustrated Field Guide, Second Edition. Armitano Editores. Caracas.

e Dibujo p. 122 en: Dunsterville, G. C., & Garay, L. A. 1979 A-G. Orchids of
Venezuela: An lll. Field Guide. Harvard Univ. Print. Office.

e Dibujo,p.108 Fig. 611 en: Foldats, E. 1970. Clowesia. P. 107--109 en: T. Lasser,
Ed., Orchidaceae, Flora de Venezuela XV, part IV.
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Figura 8. Clowesia scurra (ejemplares procedentes de Venezuela, sin localidad
exacta. Cultivada por Ramoén Lopez (A) y del Municipio de Atures, Rio Gavilan en
la cuenca del rio Cataniapo, Venezuela. Cultivada por Carlos Gémez (B, C, D, E,
Fy G). A. Planta con inflorescencia. B. Largo de la columna. C. Largo de labelo.
D. Largo de la flor. E. Largo del ovario. F. Largo del sépalo lateral. G. Largo del

epiquilo.
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3.8. Clowesia thylaciochila (Lem.) Dodson, Selbyana 1: 136. 1975.
Basdénimo: Catasetum thylaciochilum Lem. L'illustration horticole 3: Misc. 90. 1856.
Tipo: material original no localizado y probablemente no preservado; lectotipo, aqui

designado L'illustration horticole 3: Misc. Dibujo pagina 90. 1856.

Hierbas epifitas, cespitosas, 21.5-28.4 cm con hojas (sin extender las hojas).
Raices 2—-3 mm de grosor, teretes, blanquecinas, presentan un segundo grupo de raices
filiformes con geotropismo negativo las cuales funcionan como captadoras de detritus.
Pseudobulbos 8.2-10 x 3.5-4 cm, suborbiculares a ovoides u elipsoides, agrupados,
homoblasticos, cuando son nuevos se encuentran fuertemente envueltas por las vainas
de las hojas; al madurar pierden las hojas pero se mantienen las bases de las
venaciones centrales en forma de espinas (justamente en la articulacion de las hojas),
espinas de 3-9 x 1 mm. Hojas basales 3.4-15.5 X 1.4-2.3 cm, las de la zona media y
distales 14-27.3x 2.4-3.8. cm, 8-14 por pseudobulbo, deciduas, verdes con un verde
ligeramente mas palido en el envés, disticas, progresivamente mas grandes hacia el
apice y decreciendo en los dos ultimos pares de hojas apicales hasta alcanzar
aproximadamente ¥ del tamafio de las hojas mas grandes (hojas de la parte media),
linear-oblanceoladas u ovado-oblanceoladas, plegadas, ca. de 7 a 11 nervadas (las mas
sobresalientes. Inflorescencias 12.5-27.3 cm de largo surgiendo de la base del nuevo
pseudobulbo en desarrollo, 1-2(-3), péndulas, flacidas, racemosas, de 5-22 flores, con
3-4 bracteas basales. Bracteas florales 5-8x1.5-2 mm, verdes a ligeramente rojizas,
ovadas-lanceoladas, acuminadas, concavas, secando en la antesis. Ovario pedicelado
0.9-1.3 x 0.1-0.2 cm terete, 6-sulcado, verde a verde palido. Flores de 2.3-3.5 m de
largo, resupinadas, abiertas, campanuladas hasta subtubulares, aromaticas, verdes a
verde palido, en ocasiones con una ligera coloracion rojiza en el apice y parte basal de
algunos segmentos, con nerviaciones verdes y reticuladas en pétalos, sépalos y labelo,
en los segmentos mencionados las reticulaciones se vuelven mas conspicuas hacia el
apice. Sépalo dorsal 2.1-2.4 x 0.4-0.5 cm, erecto-arqueado, ligeramente concavo,
lanceolado u oblongo-lanceolado, apiculado (el apiculo pronto caduco), ca. 10 nervios
principales, el nervio central se trunca en el apice, dos nervios laterales al nervio central
se unen a este poco antes de llegar al 4pice y los restantes se van truncando sin llegar
al margen. Sépalos laterales 2.3-2.8 X 0.3-0.5 cm, oblicuos en la base de manera

ascendente, oblongo-elipticos, apiculados (el apiculo pronto caduco), ca. de 7 nervios
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principales, el nervio central se trunca en el apice, dos nervios laterales al central se
unen a este Ultimo poco antes de llegar al apice y los restantes se van truncando sin
llegar al margen. Pétalos 2.1-2.4 x 0.6-0.9 cm porrectos, obovados-elipticos,
apiculados (apiculo pronto caduco), ca de 9 nervios principales, con el mismo patrén de
nerviacion que los sépalos. Labelo 2.3-3 cm de largo con tres carinas que comienzan
en la base del labelo y convergen poco antes del pice formando un callo conspicuo de
aspecto eroso; epiquilo X—X cm, verde palido, unilobulado, margen eroso y con un
doblez que lo dirige hacia abajo; hipéquilo X—X, verde ligeramente mas intenso que el
epiquilo, ligeramente sacciforme y retrorso. Columna 0.9-1.2 x 0.3—0.4 cm, color verde,
mas intenso hacia el apice, alada, en la base ventral con manchas color puarpura,
ligeramente arqueada hacia el sépalo dorsal, clinandrio subtriangular-apiculado, con un
pie conspicuo de 4 x 3 mm. Cavidad estigmatica 2—-3 x 1-1.7 mm eliptica. Antera 4 x 2
mm, verde palido (casi transparente), subtriangular, basalmente bilobulada y truncada,
lanceolado hacia el &pice, apiculada, unilocular, abaxialmente canaliculada. Polinario
con dos polinias, 1 x 1 mm, amarillas, subesfericas, sulcadas casi hasta la mitad de su
tamafio; estipite 2 x 1.2 mm, la placa del estipite en forma flabelada-trapezoidal;
viscidio 1 x 0.05 mm subcuadrado, con el borde romo. Capsula elipsoide, con tres
valvas.

Las caracteristicas de la especie se muestran en a Figura 9.

3.8.1. Etimologia.

El epiteto especifico hace referencia al casco de una embarcacion, en referencia a

la forma del labelo (Aguirre, 1986).

3.8.2. Caracteres diagndsticos.

La forma rapida de distinguir a esta especie de C. dodsoniana (especie a la que
mas se parece), es el labelo atenuado hacia el 4pice y el doblez que este presenta en el

margen de casi toda su extension, al igual que la ausencia de filamentos corniculados en

el viscidio.
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3.8.3. Comentarios taxonémicos.

Antes de aclarar la confusion entre C. dodsoniana y C. thylaciochila, en trabajos
como la Flora Novo-Galiciana realizado (McVaugh, 1985), se puede localizar una
descripcion errénea de la especie, debido a que se mezclaron medidas y distribuciones
entre estas dos entidades tan parecidas morfolégicamente. También es notable que
algunos ejemplares de herbario hayan sido mal identificados debido a su similitud
vegetativa y floral, por lo que una opcién es hidratar las flores, particularmente el labelo y

el viscidio y aclarar cudl es la verdadera identidad del material herborizado.

3.8.4. Relaciones filogenéticas.

Clowesia thylaciochila pertenece al clado Clowesia russelliana. En las topologias
obtenidas de los analisis filogenéticos con toda la informaciébn combinada, C.
thylaciochila es hermana de C. glaucoglossa. Es interesante, porque la especie mas
parecida morfolégicamente a C. thylaciochila es Clowesia dodsoniana, sin embargo, C.

thylaciochila y C. glaucoglossa comparten una afinidad geogréfica (revisar capitulo ).

3.8.5. Distribucion y Ecologia.

Esta especie es endémica de la depresion central del Balsas (Fig. 10d). Se
encuentra en selvas caducifolias principalmente asociada a palmas como Brahea dulcis
(Kunth) Mart. Florecen de abril a julio y en toda su distribucion se ha registrado como su
polinizador a la abeja Eufriesea caerulescens (Aguirre, 1979). A pesar de que comparte
el mismo polinizador de C. dodsoniana, no se han registrado fenémenos de hibridacion,
seguramente por sus desfasamientos en las fechas de floracion las cuales han sido bien
documentadas por Aguirre (1979). Por otra parte, la distribuciones ocupadas por ambas
entidades difieren en gran medida, C. dodsoniana es basicamente costera y no ha sido
registrada a alturas de mas de 1000 msnm, mientras que C. thylaciochila, se le

comienza a observar a altitudes de 1000 msnm.
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3.8.6. Estado de conservacion.

Con nuestros datos de distribucion, la IUCN clasifica a esta especie como “near
threatened” (NT) por lo que probablemente pueda estar en peligro en algunos afos. Esto
es relativamente dificil de saber, debido a que al igual que Clowesia glaucoglossa, esta
especie se encuentra en sitios peligrosos en la Depresion del Balsas. Algunas
poblaciones en el Estado de México, se encuentran en sitios perturbados y sujetos a la

agricultura, lo que sugiere que eventualmente estas poblaciones se perderan.

3.8.7. Material revisado.

MEXICO. GUERRERO. Municipio de Chilpancingo de los Bravos: En la orilla
de la ciudad Colonia la Candelaria, Palmar de Soyate, 17°35°82"N, 99°31.4"11"W, 04 de
marzo de 2011 (veg., fl.), C. Figueroa, S. Ramos, M, Castafieda, J. Vicon & V. Gonzéalez
300 (MEXU); ca. de 5 km al E de Chilpancingo, aproximadamente 17°35'54.36"N,
99°31'55.22"W, sobre la carretera a Tixtla, ca. 1100 m., palmar abierto en lomas, 05 de
noviembre de 1983 (veg., fl.), G. A. Salazar, M. A. Soto, E. Aguirre, M. Garcia-Rendon,
M. Bonilla 909 (MEXU) ca. de 5 km al E de Chilpancingo, aproximadamente
17°35'64.36"N, 99°31'55.22"W, sobre la carretera a Tixtla, ca. 1100 m., palmar abierto
en lomas, 05 de noviembre de 1983 (veg., fl.), G. A. Salazar, M. A. Soto, E. Aguirre, M.
Garcia-Rendon, M. Bonilla 909 (AMES); Jaleaca de Catalan, 17°25”N, 99°50"W, 21 de
junio de 1932 (veg. fl.), O. Nagel, J. Gonzalez 964 (AMES). Uruapan: Entre Uruapan y
Patzcuaro, 14 de julio de 1975 (fl.), floreciendo en cultivo, N. Williams s. n. ejemplar
000143 (SEL). MORELOS. Cuernavaca: Cerro de la Plata 18°55"N, 99°7"W, 26 de
mayo de 1932 (veg., fl.), J. Gonzélez 624 (AMES); Tetela del Monte, Agosto de 1955
(veg. FL), Hno. E. Lyonnet 20 (MEXU).
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Figura 9. Clowesia thylaciochila (Lem.) Dodson (ejemplar procedente del Municipio de
Zumpahuacan, Edo. de México, México. Colectada por Dennis Szeszko s.n. y cultivada
por German Carnevali). A. Planta con inflorescencia. B. Flor con corte horizontal del
labelo. C. Flor. D. Vista ventral de la columna y el ovario pedicelado. E. Sépalo lateral. F.

Sépalo dorsal. G. Pétalo. H. Labelo. I. Polinario con la antera. J. Polinario sin la antera.
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Figura 10. Mapa de distribucionde las especies endémicas de México. Generado

con los datos de distribucion de los ejemplares revisados para este documento.
a. Clowesia dodsoniana (triangulo azul), b. Clowesia glaucoglossa (triangulo
verde), c. Clowesia rosea (triangulo morado), d. Clowesia thylaciochila.

3.9. Clowesia warczewitzii (Lindl. &Paxton) Dodson, Selbyana 1: 136. 1975.
Basionimo: Catasetum warczewitzii Lindl. & Paxt., Paxton's Fl. Gard. 1:45, Fig. 29. 1850
Tipo: Panam4, introducida por Mr. Skinner, descubierta por Mr. Warscewitz, la planta

florecié en Penllergare con J. D. Llewelyn. (Holotipo: K)

Hierbas epifitas, cespitosas, de hasta 23-39 cm con hojas (sin extender las
hojas). Raices 2 mm de grosor, teretes, blanquecinas, presentan un segundo grupo de
raices filiformes con geotropismo negativo las cuales funcionan como captadoras de

detritus. Pseudobulbos 4.5-5.1 x 2-3cm, suborbiculares a ovoides u elipsoides,
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agrupados, homoblasticos; cuando son nuevos se encuentran fuertemente apresadas
por las vainas de las hojas; al madurar pierden las hojas pero se mantienen las bases de
las venaciones centrales en forma de espinas (justamente en la articulacion de las
hojas), espinas de 5-6 x 1 mm. Hojas basales aprox. 26 X 2 cm, las de la zona media y
distales aprox. 37 x 4.5 cm, ca. de 8 por pseudobulbo, deciduas, verdes con un verde
ligeramente mas palido en el envés, disticas, progresivamente mas grandes hacia el
apice y decreciendo en los dos Uultimos pares de hojas apicales hasta alcanzar
aproximadamente ¥ del tamafio de las hojas mas grandes (hojas de la parte media),
linear-oblanceoladas u ovado-oblanceoladas, plegadas, ca. de 10 nervadas (las mas
sobresalientes). Inflorescencias 7-15.6 cm de largo surgiendo de la base del
pseudobulbo completamente desarrollado y después de perder todas las hojas, 1-2(-3),
péndulas, flacidas, racemosas, de 12-17 flores, con 2 o 3 bracteas basales. Bracteas
florales 5-6 x 3 mm, verdes, ovadas-lanceoladas, acuminadas, céncavas, secando en
la antesis. Ovario pedicelado 0.9-1.1 x 0.2 cm terete, 6-sulcado, verde a verde palido.
Flores de (1.7) 2.2-3 cm de largo, resupinadas, abiertas, arométicas (olor a limén),
verdes a verde palido (casi blanco), con nerviaciones reticuladas color verde en los
pétalos sépalos y labelo, en pétalos, sépalos y labelo las reticulaciones de dichas
nerviaciones se vuelven mas conspicuas. Sépalo dorsal (0.9)1.3-1.4 x 0.5—-1cm erecto-
arqueato, concavo, obovado, apiculado o no, ca de 9 nerviaciones principales, el nervio
central se trunca en el apice, dos nervios laterales al nervio central se unen a este poco
antes de llegar al 4pice y los restantes se van truncando sin llegar al margen. Sépalos
laterales 1.1-1.6 X 0.5-0.9 cm, céncavos, ligeramente dirigidos hacia abajo, obovados,
apiculados o no, ca. de 9 nerviaciones principales, el nervio central se trunca en el apice,
dos nervios laterales al nervio central se unen a este poco antes de llegar al apice y los
restantes se van truncando sin llegar al margen. Pétalos 0.9-1.4 x 0.5—-1 cm, abiertos,
ovados, subcordiformes en la base, con apices redondeados, ca. de 7 nerviaciones
principales, con el mismo patrén de nerviacion de los sépalos. Labelo (1.1) 1.4-1.9 x 0.9
cm, trilobulado, 1 carina surgiendo del centro del saco labelar que incrementando su
tamafio gradualmente hasta truncarse a la distancia de los I6bulos laterales; epiquilo ca.
de 8mm de largo, unilobulado, color verde palido, relativamente retraido y fimbriado ( ca.
de 20 fimbrias); hipoquilo X de largo, bilobulado, fuertemente sacciforme y retrorso, la
parte basal interna del saco con nerviaciones rojizar y manchones amarillo-anaranjado,

el acceso al saco labelar se estrecha por una compresion en la parte mas basal de este;
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los l6bulos laterales con nerviaciones reticuladas y verdes, ademas son erectos y cubren
lateralmente aprox. ¥ de la columna. Columna (3) 5-7mm de largo, blanca, ligeros
manchones morados en el borde ventral, corta y delgada, engrosandose hacia el 4pice;
alas de la columna ca. 2 mm de largo, poco vistosas, la vista frontal del clinandrio con
un aspecto geniculado; pie columna ca. 3.2 x 2.9 mm, subrectangular, corto y retrorso
(retrae el labelo hacia el ovario). Cavidad estigmatica ca. de 2.9 x 0.52 mm.
subrectangular, ocupando casi todo el ancho de la columna Antera 3-5 x 2—-3 mm, color
amarillo, aspecto rugoso, subcuadrada, basalmente bilobulada. Polinario con dos
polinias, ca de 3.6 x 1.8 mm, amarillas, ligeramente aplanadas, subelipticas, sulcadas
casi hasta la mitad de su tamafio; estipite ca. 1.1 x 1 mm, color blanco-transparente, la
placa del estipite en forma flabelada-trapecioidal; viscidio ca. 1-x 1.1 mm, color verde
en el borde y amarillento en el adhesivo, subcircular, con el borde romo. Cépsula
elipsoide con tres valvas.

Las caracteristicas de la especie se muestran en la Fig. 12.

3.9.1. Etimologia.

El epiteto especifico, fue dedicado a Mr. Warczewitz, personaje que colect6 el

espécimen tipo de la planta en Panama.

3.9.2. Caracteres diagnésticos.

La especie més parecida a Clowesia warczewitzii es Clowesia scurra. Como se
menciond anteriormente, C. warczewitzii tiene la columna emergiendo del labelo, las

alas de la columna son poco visibles (pequefias).

3.9.3. Comentarios taxonémicos.

Clowesia warczewitzii fue descrita como Catasetum warczewitzii por Lindley. &
Paxton, de una planta procedente de Panama. Esta planta era de Mr. Skinner y el
decidi6 nombrarla bajo el género Warczewitzia en dedicaciébn a Warczewitz, personaje
gue encontré la planta en Panama. Sin embargo Lindley & Paxton, consideraban que

esta planta estaba mas relacionada a Catasetum, particularmente con Catasetum

124



CAPITULO IV

discolor. Reichenbach f. en 1982 describié a Catasetum scurra y por muchos afios, fue

considerada sinénimo de Catasetum warczewitzii.

3.9.4. Relaciones filogenéticas.

El gran parecido de Clowesia scurra con Clowesia warcewitzii es una de las
principales evidencias de su relacion hermana. C. warcewitzii se encuentra en el clado
Clowesia rosea (ver capitulo de analisis filogenéticos) y es especie hermana de

Clowesia scurra.

3.9.5. Distribucion y ecologia.

Esta especie puede ser encontrada en Costa Rica, Panama y la costa pacifica de
Colombia y Ecuador (Fig 10). Puede ser encontrada creciendo en vegetacion secundaria
cerca de las playas, parece mostrar una cierta preferencia por los troncos en
descomposicién, se puede encontrar desde el nivel del mar, hasta ca. 1000m (Urretta,
2006; Williams & Allen, 1980).

Es polinizada por Eulaema nigrita Lepeletier y Eulaema bombiformis Packard; (Dodson,
1975). Algo interesante es que las flores de esta especie, al igual que Clowesia scurra,
colocan el polinario en las patas delanteras del polinizador. Son las Unicas dos especies
de Clowesia y de toda la subtribu que se les ha podido observar este mecanismo
(Dodson, 1975)
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Figura 11. Mapa de distribucién de Clowesia warczewitzii. Generado de
localidades de colecta y de registros del material herborizado revisado para este

documento.

3.9.5. Estado de conservacion.

Con los datos de distribucién que tenemos, la IUCN clasifica esta especie como Least
Concern, por lo que requiere una preocupacion menor.

A lo largo de la distribucién de esta especie se encuentran varios parques nacionales que
pueden asegurar la integridad de la especie, por ejemplo: Parque Nacional Darien
(Panama), Parque Nacional Chagres (Panama), Parque Nacional Utroa (Colombia),

Parque Nacional los Quetzales (Costa Rica).
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3.9.6. Material revisado.

COSTA RICA. SAN JOSE. Moravia: San Vicente del General, 25 m, approx.
9°22'36.88"N, 83°42'41.84"W, January 1936, A. F. Skutch 2444 (AMES); Escazu: Rio
convento, 1959, C.H. Lankaster s.n. (SEL).COLOMBIA. VALLE DEL CAUCA. Dagua:
Rio Dagua, (approx 3°49'33.18"N, 77° 4'9.50"W), 1906, Posible colector B.T 27
(ejemplar K000078967) (K). CHOCO. Bahia Solano: Material vivo obtenido por R. L
Dressler, approx. 6°13'5.58"N, 77°24'1.76"W, Universidad de Florida no. F0654,
prensada de cultivo en UNC-CH, 08 de abril de 1990, H. G. Hills 90004; Material vivo
obtenido por R. L Dressler. Universidad de Florida no. F0654, prensada de cultivo en
UNC-CH, 19 de abril de 1990, H. G. Hills 90005. ECUADOR. ESMERALDAS.
Esmeraldas: 32 km al sur de Esmeraldas, Carretera Esmeralda-Santo Domingo,
creciendo en Crescentia, 106 m, approx. 0°43'48.24"N, 79°34'31.96"W, 01 de agosto de
1980, R.P Sauleda, M. Ragan, H. Luther, R. Wunderlin, B. Hansen, L. Davenport & J.
Wiersema 3838 (SEL); ca de 70 km al E de ciudad Esmeraldas, 70 m, approx.
0°55'58.27"N, 78°55'27.73"W, 14 de abril de 1978. C. H. Dodson 6866 (SEL). PANAMA.
COLON. Lago Gatun: al nivel del mar, approx. 09° 8'59.08"N, 79°50'1.47"W, sin fecha
de colecta, C.W. Powell 60 (AMES); Frijoles: al nivel del mar, approx. 09°10'33.32"N,
79°47'54.91"W, diciembre de 1923, C.W. Powell 3477(AMES); al nivel del mar, approx.
09°10'33.32"N, 79°47'54.91"W, diciembre de 1923, C.W. Powell 3470 (AMES); Santa
Rita: Material vivo colectado en 1982 por W. M. Whitten, Universidad de Florida no.
UF446, material prensado el 21 de marzo de 1991, H. G. Hills 90007 (SEL); material vivo
colectado en 1982 por W. M. Whitten, Universidad de Florida no. UF452, material
prensado el 21 de marzo de 1991, H. G. Hills 91009 (SEL); material vivo colectado en
1982 por W. M. Whitten, Universidad de Florida no. FO879, material prensado el 28 de
abril de 1990, H. G. Hills 90008 (SEL), material vivo colectado en 1982 por W. M.
Whitten, Universidad de Florida no. FO879, material prensado el 03 de mayo de 1990
(FL.), H. G. Hills 90009 (SEL). PANAMA. Capira: Bajo Bonito, ex Hort. G. Silvera s.n.
(CICY, coleccion en liquido) Chiman: Rio la Maestra, 0-25m approx. 08°53'38.50"N,
78°47'54.68"W, 04 de diciembre de 1936, P.H. Allen 57 (AMES). Otros. De origen
horticola, marzo de 1896, Lord Rothschild s. n. (K). De origen horticola, marzo de 1985,

F. Sanders & Co, s. n. (K), De origen horticola, mayo de 1896, F. Sanders, s. n (K).
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3.9.7. Iconografia.

. Plate 15 en: Dressler, R. L. 1993. Field Guide to the Orchids of Costa Rica and
Panama. Cornell University Press.

. Fotografia p. 89 en: Escobar, R. R. 1990. Native Colombian Orchids, Volume 1:
Acacallis — Dryadella. Compania Litografica Nacional, Medellin.

. Fotografia p. 127 en: Dodson, H.C. 2005. En: Pupulin, F. 2005. Vanishing Beauty:
native Costa Rican Orchids. Vol. 1. Acianthera—Kegeliella. Editorial Universidad de Costa
Rica, San José, Costa Rica.

. Fotografia p.91 y dibujo p. 90 en: Misas Urreta, G. 2006. Orquideas de la

Serrania del Baudo, Chocd, Colombia.
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Figura 12. Clowesia warczewitzii (ejemplares procedenctes de San Jose, Costa Rica.
Cultivada por Rodrigo Robles [A] y de Panama, sin localidad exacta, cultivada por
Silveira [B, C, D, E, F, G, H, I, J y K]. A. Planta con inflorescencia. B. Flor. C. Flor vista
lateral. D. Sépalo dorsal. E. Sépalo lateral. F. Labelo vista frontal. G. Labelo vista lateral.
H. Corte del labelo que permite ver los detalles de su interior. I. Polinario con la antera.
J. Polinario sin la antera. K. Vista ventral de la columna y del ovario pedicelado. L.

Pétalo.
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CAPITULO V.
CONCLUSIONES GENERALES.

1. Conclusiones Generales.

El uso de diferentes tipos de andlisis y fuentes de evidencia, nos ha ayudado a
comprender de mejor manera la evolucion de Clowesia en el espacio y el tiempo.
Ahora respondiendo cada una de las preguntas de investigacion planteadas al principio de

este documento.

1. ¢ Es Clowesia monofilético?

Si, Clowesia conformado por siete especies, es mondfilético dentro de la subtribu
Catasetinae y a su vez, Clowesia se encuentra dentro del conocido Catasetinae nuclear,
como ha sido reportado en trabajos previos (Pérez-Escobar et al. 2017; Pérez-Escobar,
2016; Batista et al. 2014). Esta conclusién esta apoyada por evidencia morfo-ecoldgica y

molecular.

2. ¢ Cudles son las relaciones filogenéticas internas de Clowesia?

Dentro de Clowesia existen dos linajes que informalmente aqui hemos decidido
nombrarlos como clado Clowesia russelliana y clado Clowesia rosea. Estos grupos
habian sido propuestos anteriormente por Romero (1990) con ayuda de evidencia
morfolégica, sin embargo, esta hipdtesis de relaciones no habia sido sometida a prueba

hasta ahora.
3. ¢, Cuédl es el grupo hermano de Clowesia?

El género hermano de Clowesia es Catasetum. Esto tiene varias implicaciones
importantes e interesantes, por ejemplo, la evolucién de la unisexualidad se ha dado

independientemente en varios linajes de Catasetinae, ademas, la caracteristica de ser

hermafrodita con protandria no ha sido un caracter que vincule a Clowesia con otras
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especies que presentan esta caracteristica, por ejemplo todo el género Dressleria y
algunas especies de Mormodes.

4. ; Como ha sido la biogeografia histérica de Clowesia?

Los datos sugieren que Catasetinae se origind en el Amazonas, en este mismo
sitio, hace aprox. 10 millones de afios el ultimo ancestro en comun (UAC) que compartié
Catasetum con Clowesia diversifico, posteriormente el grupo tallo de Clowesia, expandi6
su area de distribucién hasta ocupar un area grande que abarcaba desde la regién
Amazonica hasta Megaméxico. Entonces hace aprox. 7 millones de afios el UAC de
Clowesia diversific6 en dos linajes, los cuales se han especializado a ocupar areas
biogeogréficas con diferentes climas. Por ejemplo, el UAC del clado C. russelliana, pudo
haber diversificado hace aprox. 5 millones de afios en Megaméxico. La radicacién de
este clado probablemente ocurrié debido a la evolucién de adaptaciones a ambientes
secos, como la floracién simultanea con el desarrollo de un nuevo pseudobulbo, aqui
hipotetizamos que la funcion de esta adaptacion es aprovechar al maximo la temporada
de lluvias como recurso para realizar dos cosas al mismo tiempo, florecer y desarrollar el
nuevo pseudobulbo. Cabe mencionar que la temporada de floracion de todo este clado,
esté relacionada a la estacionalidad de lluvias en las areas donde se distribuyen.

Por otra parte, el UAC del clado Clowesia rosea pudo haber diversificado hace
aprox. 4 millones de afios. La actual distribucion de este grupo se limita a climas frescos
y humedos, como las partes altas de la Sierra Madre del Sur, el Choc6 y el Rio
Amazonas. Una probable preferencia a climas humedos que poseia el UAC que
compartié Catasetum-Clowesia, pudo haber sido heredada como preadaptacion al linaje
del clado C. rosea. Las preadaptaciones en algunos linajes han moldeado la evolucién
en espacio y tiempo de varios grupos vegetales, entre estos, las orquideas como
Pleurotallidinae (Pérez-Escobar et al. 2017; Uribe-Convers & Tank, et al., 2015; Merckx
et al., 2015; Hughes & Eastwood, 2006).

5. ¢ Cémo ha sido la evolucién de caracteres selectos en Clowesia?

En este trabajo seleccionamos tres caracteres de interés y que se sugieren tienen

un influencia importante en la evolucion de las orquideas. Sin embargo, uno de estos
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caracteres no pudo ser reconstruido (caracter no. 2 [capitulo 3]), no obstante, sugerimos
lo siguiente:

Las flores del UAC de Clowesia probablemente colocaban el polinario en la parte
dorsal del polinizador, florecia junto con el pseudobulbo completamente desarrollado y
con hojas y la inflorescencia la desarrollaba en la base del pseudobulbo.

El caracter ancestral en Clowesia fue la colocacién del polinario en el térax, de
esta condicion derivaron dos innovadoras estrategias de colocacion del polinario, en la
cabeza y en las patas delanteras del polinizador, las cuales son Unicas en la subtribu.
Esto sugiere que la diversificacién en Clowesia estuvo fuertemente influenciada por la
evolucién de estas nuevas estrategias, un buen ejemplo es la diversificacién entre el
UAC gque compartié Clowesia thylaciochila y Clowesia glaucoglossa, estas dos especies
actualmente comparten el mismo polinizador (Eufriesea caerulescens) y area geogréfica
(Depresion del Balsas), sin embargo, la diversificacién entre estas dos entidades se dio
por la evolucion de una morfologia columnar distinta en C. glaucoglossa, la cual permite
colocacion del polinario en sitios distintos del mismo polinizador (en la cabeza) lo que
fomento una barreara reproductiva mecdénica. Algunos autores mencionan que en
orquideas con el sindrome de androeuglosinofilia, la especiacion esta fuertemente
influenciada por la evolucién morfolégica o la evolucion de volatiles que atraen a sus
polinizadores (Givnish et al. 2015; Ramirez et al. 2011), en este caso, la evolucién de
volatiles no fue la que influencié la diversificacién por que las dos entidades presentan
los mismos componentes voléatiles (Aguirre, 1979).

A pesar de que la floracion en relacion al desarrollo del pseudobulbo no pudo ser
reconstruida, sugerimos que lo mas parsimonioso es que el UAC de Clowesia
evolucioné la capacidad de florecer con el pseudobulbo completamente desarrollado y
las hojas vigorosas. Se sugiere esto principalmente porque la mayoria de las especies
de Catasetinae presentan este caracter. Dicho caracter se perdid en el UAC de los
clados C. russelliana y del clado C. rosea.

La evolucién de la floracion prematura en el clado C. russelliana (junto con el
desarrollo del nuevo pseudobulbo) probablemente acelero la invasion de este clado a las
tierras calientes de la vertiente del Pacifico mexicano.

Independientemente evolucion6é en el UAC del clado C. rosea, el caracter de
florecer hasta que el pseudobulbo ha perdido las hojas y este caracter probablemente

sea exitoso en ambientes humedos, de donde se conoce se distribuyen las especies de
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este clado. Sin embargo, existen especies de Mormodes de clima caliente que florecen
hasta la pérdida de todas las hojas del pseudobulbo (ej. Mormodes badia Rolfe ex
Watson), por lo que este caracter requiere de un mejor estudio.

Se sugiere que la inflorescencia apical es el caracter ancestral de todo Orchidaceae
(Dressler, 1993), evidentemente este caracter se ha ido perdiendo y ganando en
multiples ocasiones en el tiempo, probablemente este caracter ancestral, se encontraba
en el UAC de todo Catasetinae, perdiéndose en el UAC de Grobya (evolucioné la
inflorescencia basal) y el UAC del nucleo de Catasetinae. Algo interesante es notar que
los géneros mas especiosos presentan la inflorescencia basal, particularmente

Catasetum.

2. Perspectivas.

Como producto de esta investigacion, se propone la publicacién de los siguientes

dos articulos.

e Unanueva combinacién para Clowesia Lindl. (Orchidaceae:Catasetinae).

e Tratamiento taxondémico y relaciones filogenéticas de Clowesia lindl.

(Orchidaceae: Catasetinae),

lll. Propuestas de investigacion.

Seria interesante realizar un estudio de filogeografia para Clowesia, particularmente
de las especies suramericanas, esto nos podria ayudar a detectar algun haplotipo
ancestral, permitiendo entender de mejor manera el movimiento que han tenido las
poblaciones geograficamente a través del tiempo.

Otro tema que no ha sido investigado en su totalidad, es la biologia reproductiva de
Clowesia rosea, aun no se ha podido documentar en qué posicion colocan las flores el
polinario en el polinizador y tampoco se ha estudiado en un gradiente geogréafico aspectos
como la variabilidad en los compuestos volétiles y los cambios que puedan existir en los

sistemas de apareamiento.
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CAPITULO V

4. Limitaciones.

Existieron una serie de limitaciones en este trabajo:

e Obtencidon de muestras de Clowesia.

Algunas especies de Clowesia son raras en campo, ademas de ésto, ho son muy
colectadas para ejemplares herborizados, por el contrario, algunas especies son tomadas
del campo exclusivamente para cultivo o venta ilegal.

Las especies con menos ejemplares herborizados y en liquido encontrados son
Clowesia glaucoglossa (Tres herborizados, uno en liquido) y Clowesia scurra (uno
herborizado, dos en liquido).

Desgraciadamente, estas especies raras se encuentran en sitios peligrosos de
México o en otro pais, es por esto que nos tuvimos que limitar a utilizar un ejemplar para
los analisis filogenéticos, lo que limita la exploracién de topologias alternas. Esperemos a
futuro ajustar una metodologia para obtener ADN de ejemplares herborizados o mejor
aun, obtener muestras de otros ejemplares. Genbank cuenta con algunas accesiones de
especies de Clowesia, pero, esta informacién no cuenta con localidades de colecta, por lo

gue se decidié no incluirlas y generar secuencias propias con localidades.

o Andlisis de areas ancestrales y Tiempos de Divergencia.

Una clara limitacion a la estimacion en las areas ancestrales que ocup6 Clowesia,
es el muestreo taxonémico. Un buen ejemplo, son las publicaciones que se han realizado
en los dltimos afios, donde se involucran a Catasetinae. En cada una de estas publicacion
(Pérez-Escobar et al. 2017, Pérez-Escobar, 2016;), los resultados cambian y sugieren
diferentes areas de distribucion para todo Catasetinae. Esto se debe a la polaridad de
caracter que cambia con la exclusion o inclusion de especies en el muestreo taxonémico.
Sin embargo, a pesar de que los analisis pueden estar sesgado a la ausencia de taxones
del grupo hermano (Catasetum), nuestro andlisis se realizd con todas las especies del

género, lo que aproxima a una mejor resolucion del nodo ancestral de Clowesia.
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CAPITULO V

Por dltimo, referente a los tiempos de divergencia, es evidente que el uso de
calibraciones secundarias puede estar sujeto a errores de estimacion, sin embargo, por el

momento la Unica herramienta disponible para dilucidar esto
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