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RESUMEN GENERAL

La taxonomía de Pleurothallidinae se ha basado en rasgos florales, pero una

filogenia molecular reciente revela que éstos no reflejan sus relaciones filogenéíicas,

sino una evolución convergente hacia síndromes de polinización similares. Esto ha

sugerido la idea de modificar la clasificación del grupo, pero las nuevas delimitaciones

genéricas no estarían apoyadas por sinapomorfías morfológicas conocidas, las cuales

permitan el reconocimiento de los grupos por los botánicos. Para generar información

que sea útil a la taxonomía y evolución de Pleuroíhallidinae, en esta tesis se analizó su

morfología vegetativa, se reconstruyó su filogenia morfológica, así como la de stelis

sensu lato con datos moleculares y morfológicos y finalmente, se analizó la variación,

desarrollo y evolución de la columna en la subtribu. Las plantas de Pleurothallidinae

presentan un crecimiento simpodial, reconociéndose siete diferentes hábitos: plantas

heteromodulares, plantas con la región preyema de renuevo alargada y plagiotrópica,

plantas con la región preyema de renuevo alargada y ortotrópica, plantas cespitosas y

plagiotrópicas, plantas cespitosas y ortotrópicas, plañías rizomatosas y ortotrópicas y,

plantas que producen módulos adventicios. Se seleccionó y codificó un conjunto de

caracteres para la filogenia de Pleurothallidinae, la cual fue congruente con el actual

sistema de clasificación del grupo, dividiendo a la subtribu en los linajes Octomeria,

Pleurothallis, Acianthera y Specklinia. Pleurothailis fue polifilético, pudiendo delimitarse

por los subgéneros Ancipitia, Pfeuroíhaiíis y Scopuia. Dracuia, Lepanthes y

Myoxanthus fueron monofiléticos, pero no Lepanthopsis, Masdevallia y Tríchosaipinx.

En la filogenia de Stefis sensu lato Stefis es monofilético si incluye a las especies con

estigma entero y Pieurothallis rufobrunnea. Pleurothaflis subgéneros Acuminatia,

Crocodeilanthe, Dracontia, Effusia, Elongatia, Physothallis y Physosiphon constituyen

junto con Stelis el ciado de Steíis s.l. La variación de la columna se resume a cinco

tipos básicos (antera dorsal-estigma apical, antera dorsal-estigma apical bilobado,

antera dorsal-estigma ventral, antera y estigma apicales, antera-estigma ventrales). La

columna con antera-estigma apicales en su desarrollo pasa por la etapa madura de

columna con antera dorsal-estigma apical. La columna con antera-estigma venirales

en su desarrollo pasa por las etapas maduras de columnas con antera dorsal-estigma

apical y con antera-estigma apicales. La columna con antera-estigma apicales es

primitiva, de ella surgió la columna con antera-estigma ventrales, de esta última

derivan los otros tipos.



CAPITULO I

GENERALIDADES DE LASUBTRIBU PLEUROTHALL1DINAE

De acuerdo al sistema de clasificación de Dressler (1993) para la familia Orchidaceae,

la subtribu Pleurothallidinae pertenece a la tribu Epidendreae, la cual es parte de la

subfamilia Epidendroideae. Pleurothallidinae, con cerca de 4000 especies y unos 33

géneros actualmente reconocidos (Luer, 1986a, 1986c, verTabla 1.1) es la subtribu más

numerosa de Orchidaceae. La subtribu presenta una variación morfológica amplia, sobre

todo en rasgos florales. Como consecuencia de ello, la taxonomía del grupo es un tema

confuso y durante mucho tiempo ha permanecido sin ser estudiada. A esto hay que

agregar el hecho de que sus rasgos florales son diminutos o microscópicos, lo cual hace

difícil la determinación de los taxa, ya sea a partir de ejemplares vivos o de herbario. Sin

embargo, en las últimas dos décadas se han logrado importantes avances en la

taxonomía del grupo, aunque otras áreas de estudio, como desarrollo, dinámica y

genética de poblaciones han sido poco explorados. Este capítulo es una introducción

general que describen los aspectos más relevantes de la subtribu en su morfología,

distribución, biología y taxonomía. También se presenta ios objetivos generales del

estudio y una breve descripción de las partes en que éste fue dividido.

Morfología. Las plantas presentan un crecimiento modular y simpodial. Cada módulo

se divide en tres regiones: pre-yema de renuevo, post-yema de renuevo e inflorescencias

(Fig. 1.1). La región pre-yema de renuevo comprende el segmento entre dos tallos

adyacentes hasta la yema de renuevo, incluyendo raíces y escamas. En la mayoría de ios

casos esta región crece postrada al sustrato y forma un rizoma abreviado o alargado, pero

en otros casos puede ser erecta o colgante. Las raíces son delgadas, flexibles, sencillas o

a veces ramificadas cerca del ápice. La región post-yema de renuevo incluye el tallo, hoja

y vainas caulinares. Los tallos no forman pseudobulbos como en otras orquídeas, están

formados desde uno hasta doce entrenudos, cada uno cubierto por una vaina. En muchos

grupos hay un engrosamiento anular en el entrenudo superior del tallo, debajo de su

ápice, denominado como anillo. Cada tallo presenta una sola hoja apical, generalmente de

textura carnosa. La base de la hoja puede ser peciolada, sésil o bien, atenuada y

conduplicada, pero sin formar un peciolo bien desarrollado. Existe una articulación entre el



ápice del tallo y la base de la hoja, conocida como zona de abscisión, de la cual la última

se desprende cuando muere. Las inflorescencias por lo general surgen de la parte

superior del tallo, en la zona de abscisión o en el anillo del tallo. En unos cuantos casos la

inflorescencia surge de la base del tallo. La inflorescencia puede ser un racimo, un

conjunto de flores solitarias o una flor única. El ovario presenta una articulación con el

pedicelo, por lo que el primero es deciduo si no ocurre la polinización. Las flores por lo

general son diminutas o pequeñas, siendo los sépalos el segmento del perianto más

conspicuo, mientras que los pétalos por lo general son de menor tamaño (Fig. 1.2). El

labelo y la columna también son muy reducidos en relación a los sépalos. De los

caracteres morfológicos de la subtribu, sólo la articulación entre el ovario y el pedicelo

parece constituir la única sinapomorfía conocida para Pleurothallidinae (Brieger et al.,

1975; Dressler, 1993, Luer, 1986a; Neyland & Urbatsch, 1994). Los tallos que no forman

pseudobulbos y una sola hoja apical se presentan en otros grupos de Epidendreae. No

obstante, es la combinación de éstos tres rasgos lo que hace diferente a un miembro de

Pleurothallidinae de otros grupos de orquídeas.

Hoja

Bráctea
espatácea

Rizoma

Inflorescencia

Zona de
abscisión

Vaina
cauíinar

Yema de
renuevo

Raíz

FIGURA 1.1. Dibujo simplificado de una planta de Pleurothallidinae.
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Distribución. Las Pleurothallidinae habitan en los bosques de América tropical, desde

México y Florida, hasta el norte de Argentina, el sur de Brasil, Paraguay y las Antillas. Las

especies crecen desde apenas unos cuantos metros arriba del nivel del mar, hasta

alrededor de los 4,000 m de altitud en las montañas de los Andes. Debido a que los

bosques nublados de los Andes de Venezuela, Colombia, Ecuador y Perú son los que

albergan el mayor número de géneros y la mayor riqueza de especies de la subtribu, se

ha supuesto que la subtribu tuvo su origen en estas regiones. Hacia el norte y hacia el sur

del Ecuador ¡a diversidad de la subtribu disminuye marcadamente (ver Tabla 1.1). Los

géneros más diversos como Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevallia, Myoxanthus,

Octomería, Píatysteie, Píeuroihaiíis, Stefis y Trichosalpinx, presentan especies en casi

toda la zona del Neotrópico. En muchos casos las especies de estos grupos presentan

una distribución geográfica restringida y una alta especificidad por cierto tipo de habitat.

Algunas especies llegan a tener una distribución continua desde Mesoamérica hasta el

norte o incluso el sur de Sudamérica, como ocurre en Barbosella prorepens, Lepanthopsis

fforipecten, Platysteie stenostachya, Pleurothaiíis erínacea, Pleurothalfis ruscifoiia,

Restrepielía ophiocephala y Trichosafpinx cifiarís. Algunos géneros muy pequeños o

monotípicos presentan una distribución muy restringida, como Andinia (2 especies) que

sólo se localiza en Ecuador, Barbrodria (1 especie) sólo habita en Colombia, mientras que

Chamefophyton (1 especie) sólo se conoce de Venezuela y la Guyana, mientras que

Saípistefe (4 especies) sólo se presenta en Costa Rica"

Habitat La gran mayoría de especies de Pleurothallidinae son hierbas que crecen

como epífitas en los bosques tropicales húmedos, pero algunas especies crecen en

ambientes secos, como Pfeurothaiüs xerophifa que crece en bosques semiáridos del

noroeste de México. Otras especies tienen la capacidad de crecer como litófitas o

terrestres en zonas donde la humedad ambiental es muy elevada. Las especies que

habitan en los bosques húmedos tienen preferencias por crecer en sitios protegidos por la

sombra del dosel y a lo largo de los ambientes riparios, en donde las condiciones de

humedad son favorables y las plantas están protegidas de la radiación solar intensa. En

las regiones andinas donde la vegetación arbórea ya no se presenta y es sustituida por

páramos de alta montaña, con neblinas frecuentes, las plantas crecen sobre rocas o

directamente en el suelo, pero en estos casos lo hacen sobre una capa de humus. No se



sabe que las Pleurothallidinae jueguen un papeí clave en el funcionamiento de su habitat,

pero sí se sabe que la subtribu es uno de los principales componentes de la vegetación

epifítica en los bosques húmedos de montaña, en donde pueden llegar a presentar una

fuerte competencia con otros grupos de epífitas, como musgos, heléchos y aráceas, por el

acceso y establecimiento en los doseles del bosque. Por otra parte, muchas especies

muestran especificidad por ciertos tipos de habitat, pues no se establecen en ambientes

con vegetación secundaria o en donde la vegetación original está muy perturbada, como

en el caso de muchas especies de Dracula, Lepanthes, Masdevailia, Píatysíeie y Stefis.

Por tanto, las especies de estos grupos pueden ser buenas indicadoras de la calidad del

ambiente que habitan.

Polinización. Si bien algunas especies de Masdevaiíia de flores tubulares y colores

anaranjados o rojizos son polinizadas por colibríes, la subtribu en su mayoría es uno de

los principales grupos de orquídeas polinizados por dípteros pequeños, en especial de las

familias Culicidae, Drosophilidae y Sciaridae (Dodson, 1962; van der Pijl y Dodson, 1969,

Duque, 1993; Christensen, 1994). Como las Pleurothailidinae alcanzan su mayor

diversidad en los bosques nublados de montaña, donde por el clima más templado la

presencia de abejas llega a ser escasa, algunos autores suponen las especies tomaron

ventaja de la mayor disponibilidad de dípteros en estos ambientes para adaptarse a una

polinización por este tipo de insectos (Dodson, 1962; Christensen, 1994). Los dípteros,

por otra parte, tienen capacidades de vuelo mucho menores que las abejas, por lo que es

probable que esto tenga efectos sobre los niveles de flujo genético entre las poblaciones

de Pleurothallidinae, permitiendo así su diferenciación genética (Christensen, 1994). Los

polinizadores pueden ser recompensados con el néctar que es producido en el labelo,

particularmente en los grupos que tienen un labelo muy carnoso, como Stelis (van der Pijl

y Dodson, 1969). Sin embargo, en la mayoría de las veces los insectos son atraídos por

engaño. En este sentido, la morfología floral de Pleurothallidinae presenta muchos rasgos

relacionados con síndromes de polinización por pequeños dípteros. Así, la atracción de

los insectos es debido a la producción de olores desagradables o de fragancias en

osmóforos o regiones que actúan como tales sobre sépalos y pétalos (como en

Barbosella, Dressferella, Myoxanthus y Restrepia). La coloración de las flores, con tonos o

manchas de rojo, anaranjado o castaño, constituyen otro atrayente para las mosquitas.
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Otros señuelos para los polinizadores son la pubescencia sobre los sépalos de un color

contrastante a la de éstos, apéndices sumamente vibrátiles en ios sépalos (como los de

Píeuroíhaíüs ornata), estructuras que mimetizan sitios de crianza y/o alimentación para

insectos (como los labelos de Dracula) y la presencia de labelos vibrátiles a la más ligera

corriente de aire. La morfología floral altamente especializada de algunas especies de

Lepaníhes parece sugerir que la polinización de éstas ocurre por un proceso de

pseudocopulación. Chase & Peacor (1987) sugieren que la presencia de rafidios de

oxalato de calcio en el ápice de pétalos y labelo de algunas especies de Stefis constituye

un tipo de pseudonéctar que atrae a los polinizadores. Sin embargo, estos rafidios actúan

más bien como un mecanismo para proteger las flores (cuyos segmentos por lo general

son carnosos o suculentos) en contra de insectos herbívoros como los áfidos. En algunas

especies de Stefis las flores permanecen cerradas durante el día o cuando la humedad

ambiental es baja, pero abren cuando de ésta se eleva o durante la noche (Solano, 1993,

2000). Por lo tanto, en estas especies la actividad de los poünizadores debe estar

regulada por las condiciones de humedad ambiental (Christensen, 1992) o presentarse

durante la noche.

Ecología pobiacional. Los estudios poblacionales con especies de Pleurothallidinae

han sido escasos hasta ahora y mucho de lo que se sabe proviene de observaciones

hechas directamente en campo. Las poblaciones de algunas especies llegan a ser

relativamente abundantes y éstas pueden tener una distribución geográfica extensa. No

obstante, en muchos casos las especies tienen poblaciones geográficamente restringidas

y sólo conocidas en unas cuantas localidades. Hasta el momento el único estudio de

dinámica de poblaciones en el grupo se ha realizado con Lepaníhes caritensis, una

especie endémica de Puerto Rico (Tremblay, 1997). En este estudio se encontró que las

poblaciones de la especie tienen un éxito reproductivo bajo, una tasa de reclutamiento

baja y una tasa de mortalidad alta, sobre todo en ios estadios juveniles. Es posible que

situaciones como ésta sean comunes en otras especies de Lepanthes y de otros géneros

de la subtribu. Por otra parte, las poblaciones de algunas especies parecen estar sujetas a

los efectos de factores ambientales y a eventos estocásticos que provocan fluctuaciones

en el tamaño de sus poblaciones, por lo que es posible que los procesos de extinciones y

recolonizaciones sean comunes a nivel local (Salazar & Soto, 1996). Los efectos de la
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destrucción del habitat sobre el vigor de las plantas y el crecimiento de las poblaciones

fueron estudiados en Lepaníhes woodburyana de Puerto Rico (Tremblay, 2001). Este

estudio demostró que inmediatamente después de un disturbio las plantas de un sitio

alterado tienen un menor crecimiento vegetativo y una menor producción de flores y

frutos, en comparación con plantas de sitios intactos. Sin embargo, con el tiempo las

plantas del sitio alterado presentaron mayor crecimiento vegetativo que en el sitio intacto,

pero su producción de frutos «disminuyó. De acuerdo a Tremblay (2001), el claro formado

en un bosque recien alterado crea condiciones de iluminación y humedad favorables para

el crecimiento vegetativo de las plantas, pero provocan un efecto negativo en la actividad

de los polinizadores, por lo que disminuye el éxito reproductivo (Tremblay, 2001).

Genética de poblaciones. Los estudios en este campo hasta ahora sólo se han

hecho para las poblaciones de unas cuantas especies de Lepanthes de Puerto Rico

(Trembay, 1996) y Pieurothallis de Brasil (Borba et a/., 2000, 2001). En términos

generales, los valores de la heterocigosis esperada para estas especies están entre los

más altos registrados para orquídeas (He= 0.25-0.43). Por su parte, los valores de

diferenciación genética entre poblaciones (Fst) fueron de 0.046 a 0.31 y, en varios casos,

están también entre los más altos para orquídeas (Ackerman, 1998; Borba eí al., 2000,

2001). Estos resultados indican que las poblaciones están genéticamente bien

estructuradas y que el flujo genético entre ellas es bajo (Ackerman, 1998; Borba eí a/.,

2001). En cambio, las poblaciones de Lepanthes rupestris y L. eltoroensis tienen

poblaciones poco diferenciadas y el flujo genético entre ellas es alto (Ackerman, 1998).

Para el caso de Píeurothaílis, las poblaciones de varias especies mostraron niveles de

variación genética altos. Por otra parte, estas especies de Pieurothallis de Brasil tienen

valores de flujo genético altos, lo cual previene la diferenciación genética de sus

poblaciones (Borba eí al., 2001).
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FIGURA 1.2. Morfología floral de Pleurothalidinae. a) flor de Dryadeila guatemalensis, b) flor de Masdevailia
floribunda, c) flor de Stelis martinezii; d) inflorescencia de Tríchosalpinx blaisdellii. A= antera, C=columna, L=
labelo, 0= Ovario, P- pétalo, SD= sépalo dorsal, SL= sépalo lateral y E= estigma.
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Taxonomía. El estudio taxonómico de Pleurothallidinae se inició en el siglo XiX con

autores como Lindley (1830, 1842, 1858-1859), Pfitzer (1882, 1886, 1889), Cogniaux

(1893-1896, 1909-1910) y fue continuado en los primeros años del siglo XX por Cogniaux

(1909-1910), Schlechter (1915) y Kraenzlin (1925). Sin embargo, el mayor avance en la

taxonomía de la subtribu se ha logrado con el trabajo del Dr. Luer, quien ha estado

elaborando los tratamientos genéricos y subgenéricos para toda la subtribu (Luer 1986a,

1986b, 1986c, 1987, 1988, 1989, 1990, 1991, 1992, 1993, 1994, 1995, 1996a, 1996b,

1997, 1998, 1999, 2000a, 2000b). Este trabajo hasta e! momento constituye la principal

referencia para la taxonomía de Pleurothallidinae. E! campo de la anatomía comparativa ha

sido bien trabajado en este grupo y ha proporcionado información adicional para la

taxonomía de la subtribu, con la cual se ha podido seleccionar caracteres adicionales para

establecer la delimitación en algunos géneros y para inferir sus relaciones filogenéticas

(Pridgeon, 1981b, 1982a, 1982b, 1982c, 1983, 1984, 1986, 1987; Pridgeon & Stern, 1982,

1983; Pridgeon & Williams, 1979; Stern etal., 1985; Neyland y Urbatsch, 1993, Neyland et

al. 1995). Aunque se han hecho intentos para suponer a priori las relaciones filogenéticas

dentro de Pleurothallidinae con base en la morfología floral (Garay, 1974a; Brieger et al.,

1975-1976; Luer, 1986c, Szlachetko, 1995) o mediante análisis fenéticos (Pridgeon,

1982b), hasta apenas recientemente las metodologías cladísticas han empezado a

utilizarse en la subtribu. El primer trabajo de este tipo fue publicado por Neyland et al.

(1995) quienes emplearon los caracteres anatómicos seleccionados y codificados por

Pridgeon (1982a, 1982b). Un segundo trabajo es el de Pridgeon, Solano & Chase (2001),

quienes a partir de tres tipos de secuencias del ADN infirieron las relaciones genéricas

dentro de la subtribu.

Objetivos

Desde hace varios años la subtribu Pleurothallidinae ha pasado de ser un grupo poco

conocido, a ser un grupo bien estudiado dentro de las orquídeas. Sin embargo, no se ha

realizado hasta ahora un análisis explícito y comparativo de la variación vegetativa y floral

presente en la subtribu. Un estudio de este tipo resulta necesario en la actualidad, en vista

de los cambios que deberá sufrir la clasificación de la subtribu, apoyados por los

resultados de análisis filogenéticos recientes (Pridgeon, Solano & Chase, 2001; Solano,



ver capítulo III). Bajo este panorama, la delimitación de los géneros y subgéneros dentro

de la subtribu, como grupos monofiléticos, deberá estar apoyada por un conjunto de

sinapomorfías morfológicas que permitan su reconocimiento. Es por ello que es

importante contar con un análisis que permita la selección y codificación de un conjunto

de caracteres morfológicos que puedan ser integrados en los estudios taxonómicos y

evolutivos de Pleurothallidinae. En esta tesis la subtribu Pleurothallidinae fue estudiada a

diferentes niveles, primero realizando un análisis de su variación morfológica, lo cual

permitió seleccionar y codificar un conjunto de caracteres morfológicos. En segundo lugar,

reconstruyendo las relaciones filogenéticas de la subtribu a partir de esta información

morfológica, así como de Stefis sensu lato (entendiendo que actualmente éste resulta ser

el género más numeroso y heterogéneo de la subtribu) a partir de datos de secuencias del

ADN y morfológicos. Finalmente, un estudio sobre la variación, desarrollo y evolución de

la columna, una estructura floral que ha tenido gran importancia en la taxonomía del

grupo. Los objetivos planteados para este trabajo fueron los siguientes:

a) Hacer un análisis de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae y determinar

cuales son los principales hábitos de crecimiento en este grupo.

b) Llevar a cabo un análisis de caracteres para la selección y codificación de

caracteres vegetativos y florales para la subtribu Pleurothallidinae.

c) Reconstruir las relaciones filogenéticas dentro de Pleurothallidinae a partir de un

conjunto de datos morfológicos.

d) Recontruir las relaciones filogenéticas de Steiis sensu lato a partir de datos de

secuencias de la región ITS del ADNr y de caracteres morfológicos.

e) Analizar la variación morfológica de la columna de Pleurothallidinae,

estableciendo los tipos básicos de esta estructura, evaluando su desarrollo y

evolución dentro de la subtribu.

Estructura de la tesis

La tesis está dividida en seis capítulos, siendo el primero una introducción general. El

capítulo VI presenta las conclusiones generales. Los capítulos II a V corresponden a los

cuatro estudios que se realizaron para esta tesis, los cuales a continuación se describen.
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El capítulo il presenta un estudio de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae. Por

mucho tiempo la morfología floral de este grupo ha recibido más atención y ha llegado a

ser mejor conocida que la morfología vegetativa. Sin embargo, era necesario un estudio

en donde la morfología vegetativa fuera analizada de manera comparativa dentro de la

subtribu para ser integrada en su taxonomía. Un análisis de la arquitectura vegetativa es

el medio de hacer este tipo de estudio. Este es el primer estudio de su tipo para la

subtribu Pleurothallidinae y fue importante, en primer lugar, porque permitió hacer !a

selección y codificación de un conjunto de caracteres vegetativos, que junto con los

florales se pueden incorporar en una matriz de datos morfológicos para la filogenia de la

subtribu. En segundo lugar, el estudio constituye una fuente de información morfológica

para futuros estudios en la taxonomía de la subtribu. En tercer lugar, el conjunto de

caracteres vegetativos puede proporcionar apomorfías para los diferentes grupos de

Pleurothallidinae en un contexto filogenético, en vista de que la morfología floral de la

subtribu no refleja con fidelidad sus relaciones filogenéticas (Pridgeon, Solano & Chase,

2001). Finalmente, el estudio constituye una fuente de información para evaluar el valor

adaptativo de varios rasgos vegetativos asociados con el establecimiento de las plantas

en ios doseles, su expansión, su protección de contra de herbívoros, así como los

mecanismos para la absorción y almacenamiento de agua en un medio en donde ésta

constituye un recurso limitado.

En el Capítulo III se realizó un análisis filogenético de Pleurothallidinae a partir de

datos morfológicos. Un estudio de este tipo no se había realizado debido a las dificultades

para la selección y codificación de un número suficiente de caracteres para un grupo tan

diverso. Además, se ha supuesto que como muchos caracteres morfológicos son producto

de evolución convergente, su variación se presenta sobre todo dentro de las categorías

taxonómicas que entre ellas. Sin embargo, un análisis de caracteres permitió codificar un

número de caracteres vegetativos y florales suficientes para realizar la filogenia de ia

subtribu, el cual es hasta ahora el único estudio cladístico basado en información

morfológico. Este estudio constituye una herramienta útil para evaluar el sistema de

clasificación de Luer (1986a~c), el cual está basado principalmente en criterios intuitivos y

no cladísticos. Por otro lado, el estudio proporciona un conjunto de caracteres vegetativos

y florales útiles para futuros trabajos en la taxonomía del grupo. Finalmente, esta
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información morfológica puede ser comparada o combinada con otro tipo de información

(secuencias del ADN), esperando con ello generar un patrón más informativo sobre la

filogenia de Pleurothallidinae.

En el capítulo IV se presenta la reconstrucción filogenética de Stelis sensu lato. La

reciente filogenia molecular para Pleurothallidinae (Pridgeon, Solano & Chase, 2001)

revela que varios grupos de Pleurothalíis están muy estrechament relacionado con Steíis

de un mismo ciado. Stelis comparte con estos grupos de Pleurothalíis una morfología

vegetativa muy similar, pero la morfología floral es sumamente diferente entre ellos. Esta

relación ha provocado que la delimitación de Stelis tenga que ampliarse para incluir a

estos grupos de Pleurothalíis (Pridgeon & Chase, en prensa). Sin embargo, en el análisis

de Pridgeon, Solano & Chase (2001) no fueron evaluadas las relaciones dentro de Steíis

s.l. Este estudio es necesario, en vista de que Stelis pasaría a ser el género más diverso y

heterogéneo de la subtribu PleurothaHidinae. Por tanto, en este estudio se reconstruyen

las relaciones filogenéticas dentro de Stefis s.l., usando para ello datos de secuencias de

la región ITS del ADN ribosomal y morfológicos. Este análisis, por un lado, permite

obtener evidencias para una clasificación infragenérica de Steiis s.l. basada en criterios

cladísticos. Por otro lado, a| usar caracteres morfológicos, en este estudio se podrá

encontrar las apomorfías que definan los diferentes grupos infragenéricos de Stelis s.l.

En el Capítulo V se presenta un estudio sobre la variación morfológica, el desarrollo y

la evolución de la columna de Pleurothallidinae. En la taxonomía de Pleurothallidinae la

columna ha sido una estructura que tradicionalmente ha tenido gran importancia y con

base a ésta se ha supuesto a priorí las relaciones filogenéticas dentro del grupo. Sin

embargo, la columna es una estructura que ha sido poco estudiada y no existen análisis

detallados sobre su variación morfológica y evolución. Además, como otros rasgos

florales, la columna parece reflejar más las relaciones de los taxa con sus polinizadores

que las relaciones füogenéticas dentro de Pleurothallidinae, por lo que suponer a priori

éstas puede conducir a interpretaciones erróneas de su filogenia. En este estudio se

realizó un análisis de la variación morfológica de la columna de Pleurothallidinae, donde

se determinan los tipos básicos de esta estructura en su fase madura. Se estudió también

el desarrollo de un representante de cada tipo de columna y finalmente, se optimizó la

evolución de estos tipos sobre una filogenia molecular de la subtribu. Este estudio
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presenta el primer análisis comparativo de la variación morfológica de la columna en

Pleurothallidinae. Por otro lado, es el primer estudio que evalúa la evolución de una

estructura floral en un contexto filogenético incluyendo casi todos los grupos genéricos y

subgenéricos de la subtribu. Por último, al optimizar los tipos de columna sobre la filogenia

de la subtribu es posible determinar en que linajes su evolución ha sido más intensa y si

estos linajes incluyen a los grupos más diversos de la subtribu.

TABLA1.1. Géneros reconocidos en Pleurothallidinae (de acuerdo a Luer, 1986a-c) con el número
de especies estimado y su distribución conocida. América tropicah el grupo se distribuye sólo en
el continente (desde México hasta Bolivia y Brasil). América tropical el grupo se distribuye en el
continente y las Antillas.

Género
Acostaea Schltr.

Andinia Luer
Barboseila Schltr.
Barbrodría Luer
Brachionidium Lindl.
Chamelophyton Garay
Condyiago Luer
Draconanthes Luer
Dracula Luer
Dresslerella Luer

Dryadella Luer
Frondaria Luer
Jostia Luer
Lepanthes Sw.
Lepanthopsis (Cogn.) Ames
Masdevallia Ruíz & Pavón
Myoxanthus Poepp. & Endl.
Octomeria R. Br.
Ophidion Luer
Piatysteie Schltr.
Pleurothaiiis R. Br.

Subgénero

Acianthera
Acuminatia
Aenigma
Ancipitia
Andreettaea
Antilía
Apoda-
Prorepentia
Arthrosia
Crocodeilaníhae
Dracontia

Especies
4

2
18
1

63
1
2
2

108
9

ca. 40
1
1

ca. 700
37

ca. 400
44

ca. 150
4

82
ca. 120

50
7

20
1
9
5

9
64
11

Distribución
Centroamérica, noroeste de
Sudamérica
Ecuador
América tropical 1
Brasil
América tropical 2
Norte de Sudamérica
Colombia
Andes de Sudamérica
América tropical 1
Centroamérica, noroeste de
Sudamérica
América tropical 1
Andes de Sudamérica
Ecuador
América tropical 2
América tropical 2
América tropical 1
América tropical 1
Centroamérica, Sudamérica, Antillas
Centroamérica, Sudamérica
América tropical 2
América tropocal 2
América tropical 2
Andes de Sudamérica
Mesoamérica, Andes de Sudamérica
Ecuador
Las Antillas
Andes de Sudamérica

Brasil, Bolivia (1 sp. en las Antillas)
América tropical 1
Mesoamérica, las Antillas
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Género
Píeurothaliis R. Br.

Porrogiossum Schltr.
Restmpia H.B.K. (49)
Restrepieila Garay &
Dunsterv.
Restrepiopsis Luer
Sa¡pístele Dressíer
Scaphosepalum Pfitz.
Stelis Sw.
Teagueia Luer
Trichosafpinx Luer
TriseteUa Luer
Zootrophion Luer

Subgénero
Drésslera
Effusia
Eiongatia
Empuselfa
Kraenzlinella
Masdevailiantha
Mirabilia
Mirandia
Mystax
Physosiphon
Physotaliis
Pieurobotryum
Pleurothallis
Pseudoctomeria
Pseudosteíis
Restrepioidia
Rhyncopera
Rubellia
Sarracenella
Scopula
Speckíinia
Talpinaria
Xenion

Especies
1

40
9
1

10
2
1
1
1
5
2
7

ca. 1500
1
6
7
8
1
2
6

ca.100
4
2

23
49
1

15
4

35
ca. 600

6
108
21
15

Distribución
Costa Rica
América tropical 1
Mesoamérica, Anes de Sudamérica
Mesoamérica, norte de Sudamérica
Mesoamérica, Andes de Sudamérica
Ecuador, Perú
Brasil
Ecuador
Panamá
Mesoamérica, Brasil
Ecuador
Brasil
América tropical 2
Costa Rica
América tropical 1
Andes de Sudamérica
Andes de Sudamérica
Colombia
Brasil
Noroeste de Sudamérica
América tropical 2
Andes de Sudamérica
Colombia
Andes de Sudamérica
América tropical 1
América tropical 1

América tropical 1
Centroamérica
América tropical 1
América tropical 2
Centroamérica, noroeste Sudamérica
América tropical 2
Centroamérica, Sudamérica
Centroamérica, Sudamérica
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CAPITULO II

ARQUITECTURA VEGETATIVA DE LA SUBTRIBU PLEUROTHALLIDINAE

RESUMEN

Pleurothallidinae presenta una variación morfológica amplia, tanto vegetativa como

floral. Sin embargo, son los caracteres florales, sobre todo los relacionados al polinario y la

columna, los que han tenido mayor importancia en la taxonomía del grupo. La variación

vegetativa, aunque no comparable con la floral, llega a ser también considerable, pero no

ha sido analizada de manera explícita y comparativa para ser integrada en la taxonomía de

Pleurothallidinae. Una herramienta que permite realizar este tipo de estudio es el análisis

de la arquitectura vegetativa, con la cual será posible encontrar patrones en la morfología

vegetativa de un grupo que como Pieurothallidinae, es sumamente diverso. Este análisis

por otra parte, constituye una fuente importante para seleccionar y codificar caracteres

vegetativos que puedan ser utilizados en la filogenia del grupo. En este capítulo se realizó

un análisis de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae, analizando la variación de las

estructuras que constituyen un módulo o unidad de crecimiento de las plantas, para luego

determinar los principales hábitos de crecimiento. Las plantas de Pleurothallidinae son

simpodiales y modulares, cada módulo se divide en las regiones pre-yema de renuevo, pos-

yema de renuevo e inflorescencias. Se reconocieron siete hábitos de crecimiento: i)

simpodios isomodulares, cespitosos y ortotrópicos; //) simpodios isomodulares,

rizomatosos y ortotrópicos; ///) simpodios isomodulares, rizomatosos y plagiotrópicos; iv)

simpodios heteromodulares; v) simpodios que producen módulos adventicios; vi) simpodios

con la región pre-yema de renuevo ortotrópica y, vii) simpodios con la región pre-yema de

renuevo plagiotrópica. Los caracteres que permiten reconocer estos hábitos de crecimiento

son el tamaño de la región pre-yema de renuevo, el tipo de crecimiento de esta región, el

lugar de origen de la inflorescencia, el tipo de crecimiento de la región post-yema de

renuevo y la presencia de módulos adventicios. Varios rasgos vegetativos de la subtribu

están asociados con funciones que tienen que ver con el establecimiento, expansión,

crecimiento, protección y soporte de las plantas, lo cual ha garantizado su éxito para vivir

como epífitas en los bosques del Neotrópico.
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INTRODUCCIÓN

Aunque no comparable con !a variación en la morfología floral, la variación en la

morfología vegetativa de Pleurothallidinae es también considerable. No obstante, como

tradicionalmente la taxonomía de este numeroso grupo de orquídeas se ha basado sobre

todo en rasgos florales, la morfología vegetativa ha estado descuidada por mucho tiempo y

hasta ahora su variación es poco conocida. Esta situación se ve reflejada en la mayoría de

los sistemas de clasificación de la subtribu, los cuales están basados principalmente en

unos cuantos caracteres florales relacionados con la columna y el polinario (Misas y

Arango, 1974; Garay, 1974a( 1979; Brieger et al., 1975; Szlachetko, 1995). Sin embargo, las

clasificaciones de este tipo, basadas juicios intuitivos de que la morfología floral refleja las

relaciones filogenéticas dentro de la subtribu, sin tomar en cuenta criterios cladísticos,

puede llevar a relaciones erróneas, como recientemente se ha demostrado en el análisis

filogenético de Pridgeon, Solano & Chase (2001). En este caso, los caracteres florales

reflejan eventos de evolución convergente hacia síndromes de polinización similares en

diferentes grupos de la subtribu y no las relaciones filogenéticas entre ellos. Situaciones

parecidas se han encontrado en otros grupos de orquídeas, como Laeliinae (van der Berg et

a/., 2000), Oncidiinae (Chase & Palmer, 1997; Williams etaf., 1999; Williams etal., 2001) y

Plaíanihera (Hapeman & Inoue, 1997). En los casos de Laeliinae y Oncidiinae su

clasificación ha sido modificada tomando en cuenta los resultados de las filogenias

recientes (van der Berg, 2000, 2001; Dlastróm, 2001; Williams etal., 2001).

La variación en la morfológica vegetativa de Pleurothallidinae parece ser producto en

gran mediada de los efectos de una selección impuesta por factores ambientales, en

especial por la notable adaptación de la mayoría de especies a vivir como epífitas en los

bosques del Neotrópico, como han supuesto Benzing (1987, 1990), Benzing & Atwood

(1984) y Pridgeon (1982a). En un ambiente epifítico el espacio en el dosel y la

disponibilidad de agua y nutrientes son los factores limitantes, de modo que se establece

una fuerte competencia por el acceso y permanencia en el dosel entre musgos, heléchos,

aráceas, bromelias y orquídeas, grupos importantes de plantas epífitas. Es por ello que la

morfología vegetative de Pleurothallidinae debe de reflejar adaptaciones que les permita a

sus plantas vivir exitosamente como epífitas. Este tipo de adaptaciones tiene que ver con
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procesos que favorecen la expansión, desplazamiento, establecimiento y protección de las

plantas. Pero también la morfología vegetativa de la subtribu debe presentar adaptaciones

que favorezcan la adquisición y economía de agua en un medio xerófilo como el epifítico.

No obstante que la morfología vegetativa de Pleurothallidinae ha contribuido de manera

importante en el éxito del grupo como uno de los elementos más conspicuos en los doseles

de los bosques neotropicales, básicamente su estudio sólo ha sido abordado en las

descripciones generalizadas para los tratamientos taxonómicos de la subtribu (Cogniaux,

1909-1910; Schlechter, 1915; Ames & Correll, 1952-1953; Garay, 1974; Brieger, et al.;

1975; Dressier, 1981, 1993; Rasmussen, 1985; Luer, 1986a; Szlachetko, 1995). Otros

trabajos como lo de Luer (Luer, 1986a, 1986c), presentan una descripción detallada de los

rasgos vegetativos para la subtribu y Pleurothaliis. Sin embargo, hasta el momento no se ha

elaborado un estudio que analice la morfología vegetativa del grupo de manera detallada y

comparativa entre sus integrantes. Por otra parte, un estudio de este tipo será importante

debido a los eminentes cambios que sufrirá la clasificación de Pleurothallidinae, basados

en criterios cladísticos (Pridgeon & Chase, en prensa) y la poca utilidad que tendrá la

mayoría de caracteres florales como apomorfías para reconocer los grupos monofiléticos

dentro de la subtribu. Debido a esto, será necesario contar con un conjunto de caracteres

vegetativos, que una vez seleccionados y codificados, en un contexto filogenético tengan

potencial como las apomorfías que definan los grupos dentro de Pleurothallidinae.

Un estudio que analice de manera comparativa la variación en la morfología vegetativa

de Pleurothallidinae se puede realizar a través de su arquitectura vegetativa. Aunque

generalmente estos estudios se limitan a describir los hábitos de crecimiento de un grupo

de plantas, tienen el potencial para generar más información. Mediante estos estudios

también es posible analizar la variación en todas y cada una de las estructuras vegetativas

de un grupo de plantas, lo cual permite seleccionar y codificar caracteres vegetativos que

pueden usarse en un análisis filogenético. Hasta ahora no se ha estudiado la arquitectura

vegetativa de Pleurothallidinae de manera comparativa e integrada. Soto (1987) fue el

primero en caracterizar el modelo de crecimiento más común en Pleurothallidinae. Este

consiste en un crecimiento simpodial, con una sucesión rítmica y continua de módulos

equivalentes, el cual produce un módulo en cada estación de crecimiento, que por lo

general se da con una periodicidad anual. Luer (1986a) por su parte reconoce tres hábitos
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de crecimiento en la subtribu, uno formado por simpodios rizomatosos, otro formado por

simpodios cespitosos y uno más para aquel en donde tas plantas producen módulos

adventicios en el ápice de los tallos. Existen aún otros modelos de crecimiento dentro de la

subtribu, pero éstos no han sido aún analizados ni caracterizados. El objetivo del presente

estudio fue analizar la variación en la morfología vegetativa de la subtribu Pleurothallidinae

mediante su arquitectura vegetativa, seleccionando y codificando un conjunto de caracteres

vegetativos y determinando sus diferentes hábitos de crecimiento. Mediante este estudio se

podrá contar con un conjunto de caracteres vegetativos que se pueda incluir en el análisis

flogenético de la subtribu.

METODOLOGÍA

Se estudio material vegetal vivo, herborizado y preservado en FAA (Formaldehído:

etanohácido acético glacial), así como ilustraciones botánicas e información bibliográfica

para los diferentes taxa genéricos y subgenéricos reconocidos en Pleurothallidinae (de

acuerdo a Luer, 1986a-c). Para los géneros más diversos y que presentan mayor variación

morfológoca, como Dracuia, Lepanthes, Masdevallia, Myoxanthus, Octomería, Platystele,

Pleurothalíis, Steiis y Trichosalpinx, se incluyó varias especies que representaran a todos o

la mayoría de sus taxa subgenéricos. Se elaboraron especímenes de respaldo, ya sea

herborizados o preservados en FAA para los ejemplares vivos que fueron estudiados. El

Apéndice 1 presenta la información de los ejemplares examinados en este estudio.

En Pleurothallidinae las plantas están formadas por módulos, cada módulo se divide

en tres regiones que se reconocen por su posición y el tipo de yema de la cual se originan

(Hallé et ai., 1978; Rasmussen, 1986; Andersen et al., 1988; Pérez-García, 1993). Estas

regiones son las siguientes:

1. Región pre-yema de renuevo, comprende desde la articulación entre dos

módulos adyacentes hasta la yema de renuevo. Esta región está formada por

los entrenudos que separan dos tallos adyacentes (segmento que cuando

crece postrado al sustrato se denomina rizoma), las raíces, las escamas y las

yemas de renuevo y de reserva. Algunos autores denominan a esta región

como la parte basal o subterránea (Rasmussen, 1986), pero puede crecer

también de manera erecta (ortotrópica) o colgante (plagiotrópica). Para evitar
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confusiones debido a que en las orquídeas epífitas todas las partes de la

planta son aéreas, se decidió denominar a esta región como pre-yema de

renuevo.

2. Región post-yema de renuevo, comprende la región entre la yema de renuevo y

la yema de la inflorescencia. Está formada por el tallo, la hoja y las vainas

caulinares. Rasmussen (1986) denomina a esta región como la parte erecta o

aérea del módulo, pero si bien en la mayoría de los casos tiene un crecimiento

ortotrópico, en otros llega a ser plagiotrópico, por lo que se optó por designarla

con el nombre de región post-yema de renuevo. El tallo está formado por uno a

varios entrenudos y su crecimiento está determinado por la producción de una

yema de la inflorescencia.

3. Inflorescencias, esta comprende la región reproductiva de cada módulo, !a cual

se origina a partir de la yema apical o de la inflorescencia y está formada por el

pedúnculo, los pedicelos, las brácteas y las flores.

En cada región modular fue analizada la variación presente en cada una de las

estructuras vegetativas en todos los ejemplares examinados. Para el reconocimiento de los

hábitos de crecimiento se consideró la variación en el tamaño y la forma de crecimiento de

!a región pre-yema de renuevo, la forma de crecimiento de la región post-yema de renuevo,

el lugar de origen de la yema de la inflorescencia y si ésta se transforma o no en una yema

de renuevo para producir módulos adventicios. Se elaboraron fotografías e ilustraciones de

algunas plantas para ejemplificar cada uno de los diferentes hábitos de crecimiento y la

variación en las estructuras vegetativas. La terminología empleada para la morfología sigue

a Dressler (1981, 1993) y Luer (1986a, 1986c). Sin embargo, aquí se prefirió designar

simplemente con el nombre de tallo al eje caulinar de las Pleurothallidinae, en lugar del

nombre de ramicaule (propuesto por Stern & Pridgeon, 1984, 1985) y que ha sido aceptado

por Luer (1986a-c) para este grupo. Con ello, se sigue la propuesta de Soto (1987) de usar

el nombre de tallo para Pleurothallidinae, ya que este término designa sin ninguna

confusión al eje caulinar portador de hojas e inflorescencias, como ocurre con otros grupos

de orquídeas.
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RESULTADOS

Morfología vegetativa de Pleurothallidinae

Región pre-yema de renuevo

Entrenados. Los entrañudos que constituyen esta región por lo general crecen

postrados al sustrato y constituyen el rizoma de las plantas simpodiales. A veces los

entrenudos de esta región son erectos u ortotrópicos (como en Andinia y Brachionidium)

y en otros casos son colgantes o plagiotrópicos (como en Lepanthes piíoseiia, L.

stalagtites y Pleurothafiis testifolia). Cuando los entrenudos crecen postrados al sustrato,

éstos pueden ser alargados y las plantas están formadas por simpodios rizomatosos, con

los módulos adyacentes separados entre sí, como en Chamelophyton, Platysteie repens,

Pleurothallis minutalis, P. sertularíoides y Saípistele. En cambio, en la mayor parte de las

especies de Dracula, Dryadeífa, Lepanthes, Lepanthopsis, MasdevaWa, Ophidion,

Porrogíossum, Restrepia, Scaphosepalum, Stelis, Trisetelfa y Zootrophion, los entrenudos

son abreviados y las plantas están constituidas por simpodios cespitosos, con los

módulos adyacentes apretados entre sí.

Escamas. Cada entrenudo de la región pre-yema de renuevo está cubierto

totalmente por una escama de forma tubular, la cual varía de tamaño dependiendo de la

longitud del mismo. El conjunto de escamas presenta un arreglo dístico a lo largo de ésta

región modular. Cuando los entrenudos de la región pre-yema de renuevo son

abreviados, la escama del entrenudo distal generalmente se extiende sobre el entrenudo

basal del tallo, por lo que puede confundirse con una vaina más del tallo.

Raíces. Las raíces sólo se localizan en la región pre-yema de renuevo, por lo general

en la zona adyacente a cada nudo. Sin embargo, a veces las raíces pueden extenderse a

lo largo del entrenudo cuando estos son alargados, presentando una disposición dística

sobre éste. En muchos casos se presenta una raíz por entrenudo cuando éstos son

cortos, pero pueden ser dos o tres cuando son alargados. Cuando la región pre-yema de

renuevo es ortotrópica o plagiotrópica, las raíces por lo general se limitan y son

abundantes en el módulo que está en contacto con el sustrato, mientras que en los

demás módulos son escasas o carecen de ellas. Las raíces en la gran mayoría de los
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casos son sencillas, pero en algunas especies de Myoxanthus y en Pleurothallis

johnsonii, éstas se ramifican cerca del ápice en crecimiento.

Las raíces están cubiertas por una capa de tejido no vivo y de consistencia

esponjosa, llamado velamen, el cual constituye el principal órgano para la absorción de

agua y nutrientes (Pridgeon, 1982a, 1987). El velamen también tiene capacidad para

almacenar agua en el interior de sus células que carecen de citoplasma. Por otra parte,

como el velamen es un tejido no vivo, puede actuar como una barrera que minimiza los

daños mecánicos a los tejidos internos de la raíz, así como previniendo la deshidratación

de éstos (Sinclair, 1990). El velamen consiste de una sola capa de células en Dryadeila,

Piatysteie, Trisetelia, Pleurothallis fenestrata y P. tubata; de dos capas en Dresslerella,

Octomeria y Stelis o bien, de tres a cinco capas en Barbosella, Myoxanthus, Pleurothallis

subgénero Pleurothallis y Restrepiella. En el cortex de la raíz se presentan dos capas

unicelulares, una externa llamada exodermis y otra interna llamada endodermis. Las

células de ambas capas presentan paredes con engrosamientos secundarios debido a la

acumulación de lignina. Estos engrosamientos son de dos tipos, uno sobre las paredes

tangencial y radial de las células, el otro con engrosamientos uniformemente distribuidos

en la pared celular. Pridgeon (1982a) sugiere que estos tejidos cuyas céluias presentan

engrosamientos en sus paredes, constituyen un tejido de soporte para las raíces. Una

médula de parenquima se presenta en las raíces de algunas especies de Myoxanthus,

Octomeria y Pleurothallis subgénero Acianthera. En el resto de taxa examinados hasta

ahora, el parenquima medular está ausente.

Yemas. En el entrenudo distal de cada región pre-yema de renuevo se presentan

dos tipos de yemas, la de renuevo y la de reserva. La primera se encarga de producir un

nuevo módulo en cada estación de crecimiento, que por lo general ocurren en periodos

anuales, llevando a cabo la expansión de las plantas. En la mayoría de los casos hay una

sola yema de renuevo, pero pueden llegar a ser dos en Myoxanthus y Octomeria. La

yema de reserva por lo general no es viable, pero cuando la yema de renuevo es

destruida, cuando la planta sufre daños físicos o cuando se presentan condiciones de

crecimiento favorables, esta yema se activa y origina un nuevo módulo, provocando la

ramificación de las plantas y con ello, un crecimiento más masivo.
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Región post-yema de renuevo

Por lo genera] esta región presenta un crecimiento ortotrópico. Sin embargo, en

Lepanthes pilosella, L. stalagtites, Pleurothaliis calypso y P. testifolia, su crecimiento es

plagiotrópico. Por lo general esta región es erecta con relación al sustrato, pero llega a

estar postrada al sustrato en Chamelophyton, Dressíerefía, Pfeurathaffis determannii, P.

dressleri y P. peperomioides. El tallo y la hoja se unen mediante una articulación,

denominada como la zona de abscisión, la cual constituye el ápice del tallo. Cuando una

hoja muere y se seca, se desprende a partir de esta zona.

Tallos. Los tallos están formados por un entrenudo en Lepanthes pilosella y L

stalagtites. En Frondaria, Myoxanthus, Octomeria, Ophidion, Pfeurothalfis miranda,

Restrepia, Restrepiopsis y Zootrophion, los tallos consisten de tres hasta doce

entrenudos. En el resto de Pleurothallidinae los tallos están formados por sólo dos

entrenudos. Por lo general todos los entrenudos del tallo son de una longitud

relativamente similar, pero en Dracula, Masdevallia, Porroglossum, Sacaphosepaium y

Teagueia el entrenudo basal llega a ser mucho más pequeño que el entrenudo superior,

de manera que el primero es inconspicuo.

En muchos grupos el entrenudo superior del tallo presenta una estructura anular y

engrosada debajo de la zona de abscisión, denominada como anillo (Luer, 1986a).

Cuando esta estructura se presenta es el lugar de donde se origina ia inflorescencia. E!

anillo se localiza muy cerca del ápice del entrenudo superior del tallo en grupos como

Lepanthes, Lepanthopsis, Platystele, Stelis y Trichosalpinx. En cambio, en otros grupos

el anillo se localiza cerca de la base del entrenudo superior del tallo, como en Dracula,

Masdevallia, Porroglossum y Scaphosepafum. Esta estructura no presenta grandes

diferencias con respecto a los tejidos adyacentes del tallo (Stern et al., 1985), por lo que

el engrasamiento parece deberse sólo a un ensanchamiento de los haces vasculares a

este nivel. Salazar & Soto (1996) consideran que la región localizada entre la zona de

abscisión y el anillo podría tratarse del remanente de una vaina foliar, la cual carece de

articulación con el ápice del tallo. Si este fuera el caso, la yema de la inflorescencia se

origina entonces de! ápice del tallo.
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En sección transversal los tallos son cilindricos en la mayoría de la subtribu. En

Pleurothailis subgénero Ancipitia los tallos están lateralmente comprimidos y se les

designa como ancipitosos (con doble filo en las superficies adaxial y abaxial). En cambio,

en muchas especies de Pleurothallis subgénero Acianthera los tallos son triangulares en

sección transversal, a veces con los márgenes de la superficie adaxial proyectados a

manera de alas en la parte terminal del tallo. Pleurothallis tetragona es la única especie

de la subtribu en donde los tallos son cuadrangulares en sección transversal.

El tallo está cubierto por una cutícula que puede medir de 5 a 15 um de espesor en

Octomería, Pleurothailis neoharlingii, P. uncinatus y Restrepiella. En la mayoría de los

taxa de la subtribu la cutícula mide menos de 5 um de espesor (Pridgeon, 1982a). Debajo

de la cutícula se encuentra una epidermis que consiste de una capa de células. Las

células de la epidermis pueden tener la pared lignificada en Ocfomería, Myoxanthus,

Pleurothaliis subgénero Pleurothaflis y Restrepia, pero en en !a mayoría de los casos las

células tienen paredes no lignificadas. En grupos como Condylago, Dresslerella,

Myoxanthus, Octomeria, Trichosalpinx, Pleurothallis fenestrata y Pleurothallis subgéneros

Dracontia, Physosiphon, Pleurothallis y Rhynchopera, debajo de la epidermis se presenta

una subepidermis de hasta tres capas de células cuyas paredes se encuentran

lignificadas. Los tallos siempres son de color verde, por lo que deben de contar con cierta

capacidad fotosíntética adicional a la que realizan las hojas.

Vainas caulinares. Cada entrenudo está envuelto por una vaina y el conjunto de ellas

se dispone de manera dística a lo largo del tallo. Estas estructuras son verdosas cuando

el tallo está en crecimiento y se vuelven estructuras no vivas en los tallos maduros. En

cuanto a su forma, las vainas son de cuatro tipos. /) Vainas tubulares, que son estrechas

en toda su longitud al entrenudo que cubren, carinadas a lo largo de la nervadura media,

por lo general glabras, pero a veces cubiertas de cilios, escamas o manchas rojizas. Este

tipo de vaina es el más común en la subtribu, se presentan en Dracula, Dryadella,

Masdevallia, Myoxanthus, Octomeria, Platystele, Porroglossum, Scaphosepalum y

Stelis, entre otros grupos. //) Vainas lepanthiformes, que son estrechas al entrenudo que

cubren, pero con el ápice ensanchado en forma de embudo, traslapadas entre sí,

carinadas a lo largo de todas sus nervaduras y por lo general cubiertas de cilios en el

23



margen y las nervaduras. Este tipo de vainas se presentan en Draconanthes, Lepanthes,

Lepanthopsis y Tríchosalpinx. iii) Vainas infladas y traslapadas, las cuales están

lateralmente comprimidas, muy traslapadas entre sí, infladas hacia la mitad apical y por

lo general cubiertas de manchas rojizas. Este tipo de vainas se presentan en Ophidion,

Restrepia, Restrepiosis, Zootrophion, Píeurothafíis herrerae y P. johnsonii. iv) Vainas

foliosas, son tubulares y estrechas al entrenudo que cubren, pero su ápice se prolonga en

una estructura foliar, de modo que da la impresión de que los tallos son portadores de

más de una hoja, al igual que los otros tipos de vainas, pero son estructuras no vivas en

los tallos maduros, por lo que no realizan funciones fotosintéticas. Este tipo de vaina sólo

se presenta en Frondaría. Debido a la consistencia rígida de las vainas, sobre todo las

lepanthiformes, es posible que estas estructuras proporcionen algún tipo de soporte a los

tallos y protección contra la herbivoría.

Hojas. Las hojas tienen un desarrollo conduplicado, persisten durante varias

temporadas de crecimientom, son las estructuras que concentran la mayor parte de la

biomasa y la función de captación de energía de la planta. Su textura por lo general es

carnosa, aunque a veces llega a ser coriácea. En general las hojas son planas o

ligeramente acanaladas, de forma elíptica, lanceolada u ovada, mucho más largas que

anchas. En Pleurothaífis subgéneros Ancipitia y Pfeurothallis las hojas tienen la base muy

amplia, biauriculada, con un seno en medio del cual se articula el ápice del tallo y de

forma general cordada. Por su parte, en Pleurothaffis deíermannii, P. dressfeñ, P.

invioluta, P. minutalis y P. peperomioides las hojas son de forma casi circular. En

algunas especies de Dryadella, Octomeria, Stelis y Pleurothalüs, la lámina foliar ésta muy

comprimida lateralmente y plegada a lo largo de su vena media, de modo que adquiere

una forma cilindrica o subcilíndrica en sección transversal. La superfice de la hojas es

glabra en la mayoría de las Pleurothallidinae, pero en varias especies de Lepanthes

subgénero Brachicfadium éstas son ciliadas a lo largo de su margen, mientras que en

Dresslereüa son densamente pubescentes en ambas superficies.

La base de la hoja puede presentar un peciolo bien formado y distinguible de la

lámina como en Dracufa, Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevalfia, Ophidion, Restrepia,

Safpistele, Scaphosepalum, Stelis y Tríchosafpinx. En cambio, una hoja sésil se presenta
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en Barboseíla, Brachionidium, Chamehphyton, Dressferella, Myoxanthus, Octomeria y

varios subgéneros de Pleurothallis (Acianthera, Ancipitia, Pieurothalfis y Scopula). Una

hoja con la base atenuada y ligeramente canaliculada, pero sin formar un peciolo bien

definido (hojas subsésiles) se presenta en Restrepieffa y en varias especies de

Myoxanthus. En Pieurothaliis circumpfexa la hoja sésil tiene los márgenes decurrentes

sobre una buena parte del tallo, de modo que la zona de abscisión y el origen de la

inflorescencia parecen localizarse a la mitad de la hoja. En la gran mayoría de

Pleurothallidinae las hojas son erectas o ligeramente arqueadas, pero en grupos como

Pieurothaííis subgéneros ancipitia y Pleurothailis la hoja es deflexa.

El patrón de venación foliar está representado por una vena media y dos marginales,

todas prominentes y extendidas desde la base hasta el ápice de ta hoja, en donde se

unen. Entre la vena media y las marginales se presentan varias venas intermedias, que

se originan ya sea de la vena media o de las marginales, para después anastomosarse

entre sí antes del ápice foliar. La vena media, las marginales y las intermedias están

conectadas entre sí mediante comisuras transversales. La venación se encuentra más

cercana a la superficie abaxial de la hoja y da la impresión de ser más abundante aquí

que en la superficie adaxial. El ápice de la hoja está ligeramente emarginado y en medio

del seno se localiza un mucrón diminuto, el cual representa la extensión terminal de la

vena media. Sin embargo, en Dressfereíla el ápice de la hoja es entero.

Las hojas presentan una cubierta de tricomas glandulares en ambas superficies, sin

un orden espacia! y con una densidad variable. Estos tricomas son sencillos, formados

por 2-3 células y hundidos sobre la epidermis foliar. Cada tricoma tiene una célula apical

de forma globosa, con la pared celular delgada, pero las otras células tienen paredes

engrosadas por la acumulación de cutina, excepto las paredes transversales que son

delgadas (Pridgeon, 1981a). Benzing & Pridgeon (1983) señalan que este engrasamiento

diferencial de la pared celular confiere a los tricomas funciones en la absorción de agua y

nutrientes en disolución, aunque esta capacidad absorbente es mínima comparada con

la de las raíces. Antes de que la hoja se despliegue y los estomas sean funcionales, la

pared de la célula apical de los tricomas se rompe y éstos comienzan a secretar una

sustancia mucilaginosa cuando la hoja alcanza su madurez (Pridgeon, 1981). Debido a

esto es posible que la principal función de los tricomas sea la secreción de gotas de
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mucílago que forman una capa que cubre la superficie foliar, ayudando así a reducir la

transpiración y evitando la deshidratación de la hoja (Pridgeon, 1981a; Benzing y

Pridgeon, 1983).

El aparato estomático está restringido en el envéz de la hoja. Este es ciclocítico y en

la mayoría de especies los estomas se localizan hundidos en la epidermis foliar, con las

dos células guarda rodeados por 2-7 células subsidiarias (Pridgeon, 1982b, 1982c). Sin

embargo, en Dresslereffa y las secciones Satyria y Silenia de Pleurothaffis subgénero

Acianthera, los estomas se localizan encima del nivel de la epidermis, con las células

guarda rodeadas por 4-8 células subsidiarias (Pridgeon, 1981b, 1982a).

La hoja está protegida por una cutícula, la cua! puede medir menos de 3 um de

espesor en Brachionidium, Dresslerella y la mayoría de géneros con dos polinios. En

Pleurothallis íubata y Restrepia el grosor de la cutícula es de 6 a 14 um. En cambio, en

BarboseUa, Octomeria, Pleurothallis uncinaíus y Restrepiella la cutícula mide de 15 a

22.5 um de grosor. En el interior de la hoja se encuentra una hipodermis, tanto adaxiai

como abaxia!, la cual constituye un órgano muy importante para el almacenamiento de

agua (Pridgeon, 1982b). La mayoría de Pleurothallidinae tienen una hipodermis adaxia!,

excepto Brachionidium, Dracula y Pleurothallis fenestrata. Brachionidium y Dracula

carecen además de una hipodermis abaxial, por lo que en ambos grupos las hojas son

estructuras muy delicadas. En la mayoría de Pleurothallidinae la pared de las células

hipodérmicas tiene engrosamientos anulares o helicoidales, pero están ausentes en

grupos como BarboseUa, Brachionidium, Dresslerella, Masdevaflia, Myoxanthus,

Octomeria y Restrepiella. Otro tipo de células cuyas paredes presentan engrosamientos

en espiral, principalmente de celulosa, son los idioblastos, los cuales carecen de

citoplasma en su madurez y se localizan en la hipodermis o en el mesófilo de grupos

como Dracula, Octomeria, Pieurothallis subgénero Pleurothallis, Restrepia, Restrepiella,

Restrepiopsis y Stefis (Pridgeon, 1982a). Sinclair (1990) señala que los idioblastos

almacenan agua en su interior, pues carecen de citoplasma en las hojas maduras.

Además, dependiendo de la disponibilidad de agua para las plantas, los idioblastos

pueden liberar o asimilar agua en su interior, con lo cual evitan el colapso de las hojas en

periodos de sequía (Sinclair, 1990). El clorénquima foliar puede estar diferenciado en un
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parénquima en empalizada en muchos géneros de Pleurothallidinae, pero en Barboseiia,

Dressierella, Plaiystele, Pieuroíhaíiis fenostrata, P. neoharíingii y Saípistele el

clorénquima es homogéneo o no está bien diferenciado.

Inflorescencias

Las inflorescencias se desarrollan no sólo a partir del módulo formado

recientemente, sino también de los módulos producidos en años anteriores, a diferencia

de otros grupos de orquídeas en ios que un módulo sólo produce una inflorescencia en la

estación en que éste se desarrolla. La inflorescencia por lo general se localiza sobre la

superficie adaxial de la hoja, pero en Lepanthes, Restrepia, Pfeurothalíis mirandia y

Trichosalpinx subgénero Thchosalpinx, la inflorescencia se localiza sobre la superficie

abaxial debido a un enrollamiento de la base del peciolo.

Origen de la inflorescencia. La yema de la inflorescencia puede surgir en el último

entrenudo del tallo, ya sea en el ápice del tallo, por lo que entonces se trata de una

inflorescencia terminal, como en Barboseiia, Brachionidium, Dressierella, Ociomeria,

Myoxanthus y Restrepia. En otras ocasiones la inflorescencia surge en el anillo, por lo

que entonces la inflorescencia es lateral o subterminai, como en Dracula, Lepanthes,

Lepanthopsis, Masdevallia, Platystele, Porroglossum, Saípistele, Scaphosepalum, Stelis

y Trichosalpinx. En unas cuantas especies la yema de la inflorescencia surge en la base

del tallo, como en Myoxanthus aspacisensis, Pleurothallis herrerae y P.johnsonii.

Tipos de inflorescencia. Las inflorescencias pueden ser racimos cuyas flores abren

de manera simultánea, como en Lepanthopsis, Stelis, Trichosalpinx, Pleurothallis

subgéneros Acuminatia, Dracontia, Physosiphon, Pseudosfelis y Rhyncopera. En otros

grupos los racimos abren sus flores sucesivamente de la base al ápice, como en

Acostaea, Dracula, Lepanthes, Ophidion, Porroglossum, Saípistele, Scaphosepalum,

Pleurothaliis subgéneros Effusia, Empusefia y Elongatia. En estos últimos grupos el

periodo de floración de las plantas se puede prolongar por varias semanas e incluso

algunos meses, a diferencias de los racimos de flores simultáneas, cuyo periodo de

floración por lo general dura unas cuantas semanas. Las inflorescencias también pueden

consistir de un fascículo de flores solitarias por cada módulo que abren simultáneamente,
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como en Myaxanthus y Octomeha. En otros casos cada fascículo de flores solitarias abre

sucesivamente, como en Dresslerella, Restrepia, Restrepielia, Restrepiopsis y

Píeurothaliis subgénero Ancipitia. En otros grupos la infíorescencia consiste de una sola

flor por tallo y época de crecimiento, como en Barboseffa, Barbrodia, Brachionidium y

varias especies de Masdevallia. En las inflorescencias racemosas, , el raquis (la parte

portadora de las flores) puede ser laxo o congesto dependiendo de la cercanía entre las

flores. En el último caso las brácteas florales pueden imbricarse entre sí, como en

muchas especies de Dracula, Lepanthes, Porroglossum y Pleurothallis. En otros casos el

raquis se localiza en el extremo más apical de la inflorescencia y consiste de unas

cuantos flores que abren en sucesión, con la bráctea floral más basal cubriendo a todas

las demás, por lo que la inflorescencia parece ser subcapitada. Este tipo de racimo se

presenta en Pleurothaffis abjecta, P. alafa y P. brighamii. Por lo normal cada tallo produce

un racimo por época de crecimiento, pero varias especies de Stelis, Trichosalpinx y

Pfeurothalíis subgéneros Crocodeilanthae, Pleurothallis y Pseudostelis producen de

manera normal dos o más racimos por tallo y época de crecimiento.

Ovario. Esta estructura esta claramente separada del pedicelo, con el que se une

mediante una articulación. De esta manera, las flores que no son polinizadas caen junto

con el ovario, pero el pedicelo persiste sobre la inflorescencia. El ovario puede tener la

superficie glabra o estar cubierta por algún tipo de ornamento, como cilios (en

Dresslerella y Pleurothallis subgénero Acianthera), papilas espinosas (en Pleurothaüis

subgénero Kraenzlinella), verrugas (en Porroglossum) o crestas (en Dracula y Trísetella).

Flores. Por lo general el tamaño de las flores es relativamente pequeño entre las

orquídeas, pero pueden llegar a ser grandes en relación con el tamaño de las plantas,

como en Píeurothaliis dressleri y P. masdevaíliopsis, que tienen flores más grandes que

el resto de la planta. La variación en el tamaño de las flores es muy variable, desde

apenas unos cuantos mm de diámetro en muchas especies de Lepanthes, Platystele y

Stelis (en el extremo está Lepanthes párvula cuya flor mide casi 1 mm de diámetro),

hasta algunos centímetros en varias especies de Brachionidium, Dracula, Masdevalfia,

Octomeria y Trísetelfa (un caso extremo se encuentra en Dracula chimaera, cuyas flores

medin hasta 25 cm de diámetro). No obstante, dentro de un mismo género se encuentran
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flores desde muy diminutas hasta relativamente grandes. La coloración es quizás el

rasgo más variable que exhiben las flores, en ellas se encuentran todos los colores

presentes en las orquídeas: verde y amarillo en todas sus tonalidades, blanco, rosa,

anaranjado, rojo, e incluso café y púrpura, este último a veces tan oscuro que las flores

parecen ser negras. Todos o la mayoría de estos colores pueden encontrarse dentro de

un mismo género. La mayoría de colores de las flores se ajustan a síndromes de

polinización por pequeños insectos dípteros (Christensen, 1994).

Hábitos de crecimiento en Pleurothallidinae

El análisis de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae permitió reconocer siete

hábitos de crecimiento. Abajo se presenta una clave sinóptica y la descripción de los

mismos, mientras la Tabla 2.1 resumen cada uno de ellos.

1a. Plantas con la inflorescencia producida en la región pre-yema de renuevo

hábito a

1b. Plantas con la inflorescencia producida en la región post-yema de renuevo 2

2a. Plantas con la región pre-yema de renuevo plagiotrópica y alargada hábito b

2b. Plantas con la región pre-yema de renuevo de crecimiento postrado u ortotrópica.

3

3a. Plantas con la región pre-yema de renuevo alargada y ortotrópica hábito c

3b. Plantas con la región pre-yema de renuevo postrada al sustrato 4

4a. Plantas simpodiales con la región post-yema de renuevo plagiotrópica hábito

d

4b. Plantas simpodiales con la región post-yema de renuevo ortotrópica 5

5a. Plantas con la región post-yema de renuevo alargada (simpodios rizomatosos).

hábito e

5b. Plantas con la región post-yema de renuevo abreviada (simpodios cespitosos)... 6

6a. Plantas que no producen módulos adventicios en el ápice del tallo hábito f

6b. Plantas que producen módulos adventicios en el ápice del tallo hábito g
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Fig. 2.1. Tipos de crecimiento en Pleurothallidinae. Plantas con simpodios heteromodulares y
ortotrópicas (hábito a), a) Pleurothallis aspasicensis, b) P. johnsonii. Plantas simpodiales con la
región preyema de renuevo alargada y plagiotrópica (hábito b), c) P. testifolia y d) Lepanthes
pilosella.
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Fig. 2.2. Tipos de crecimiento en Pleurothallidinae. Plantas simpodiales con la región preyema de
renuevo alargada y ortotrópica (hábito c), a) Pleurothallis morenoi y b) Brachionidium tuberculatum.
Plantas simpodiales con la región preyema de renuevo abreviada y la región posyema de renuevo
plagiotrópica (hábito d), c) Pleurothallis tikalensis y d) P. pubescens.
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Fig. 2.3. Tipos de crecimiento en Pleurothallidinae. Plantas simpodiales, con la región preyema de
renuevo alargada, postrada al sustrato y la región posyema de renuevo ortotrópica (hábito e), (a)
Pleurothallis minutalis, (b) Pleurothalfis obscura, (c) Barbosella prorepens y (d) Pleumthallis
angustifolia.
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Fig. 2.4. Hábitos de crecimiento en Pleurothallidinae. Plantas simpodiales, con la región preyema
de renuevo abreviada, postrada al sustrato y la región posyema de renuevo ortotrópica (hábito f),
(a) Stelis guatemalensis, (b) Tríchosalpinx menor, (c) Pleurothallis homalantha y (d) Dracula pusitia.
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d

Fig. 2.5. Hábitos de crecimiento en Pleurothallidinae. Plantas simpodiales, con la región preyema
de renuevo abreviada y la región posyema de renuevo ortotrópica (hábito f), (a) Masdevallia
floribunda, (b) Lepanthes máxima. Plantas que producen módulos adventicios en el ápice del tallo
(hábito g), (c) Myoxanthus frutex, (d) Tríchosalsalpinx acremona.
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Hábito a: Plantas simpodiales y heteromodufares. Las plantas que presentan este

hábito tiene la región pre-yema de renuevo alargada y postrada al sustrato, por lo que

éste actúa como un rizoma. Las raíces pueden ser sencillas o ramificarse cerca de su

ápice (Fig. 2.1a-b). Estas plantas presentan una sucesión rítmica y continua de módulos

ortotrópicos, pero la continuidad entre la región pre-yema de renuevo y la post-yema de

renuevo se ve alterada por la formación de una región reproductiva (inflorescencia) en la

base del tallo (Fig. 2.1b), no en la parte terminal de éste como normalmente sería el

caso. Este tipo de crecimiento con módulos no equivalentes se le denomina como

heteromodular (Hallé et al., 1978; Andersen et al., 1988) y parece deberse a que una

yema de renuevo se diferencia para producir una inflorescencia y no un nuevo módulo.

Este hábito de crecimiento es el menos frecuente en Pleurothallidinae, sólo se presenta

en unas cuantas especies, como Pleurothallis aspasicensis, P. johnsonü, P. herrerae y

P. pan. En el caso de Pleurothallis johnsonii, además de que la inflorescencia se

desarrolla en la región pre-yema de renuevo, se puede llegar a formar otra inflorescencia

en el ápice del tallo del mismo módulo, por lo que esta especie forma inflorescencias en

dos regiones modulares de una misma planta. No obstante, es posible que este

fenómeno tenga que ver con plantas en condiciones de crecimiento muy favorables.

Hábito b: Plantas simpodiales, isomodufares, con la región pre-yema de renuevo

alargada y de crecimiento pfagioírópico. Este hábito presenta una sustitución continua de

módulos equivalentes, con !os entrenudos de la región pre-yema de renuevo alargados,

plagiotrópicos y los módulos adyacentes bien separados entre sí. La región post-yema de

renuevo también es plagiotrópica y se va sucediendo de manera alterna sobre la

sucesión de los módulos de una planta (Fig. 2.1c-d). La yema de la inflorescencia se

origina ya sea en el ápice del tallo o del anillo del mismo. Las raíces por su parte, suelen

ser abundantes en el módulo que está en contacto con el sustrato, mientras que en el

resto de los módulos éstas son escasas o están ausentes. Este hábito de crecimiento

tampoco es frecuente en la subtribu Pleurothallidinae, pero es característico de especies

como Barbrodria miersii, Lepanthes pifoseila, L. stafagtites y Pieurothaífis testaefolia. La

sucesión de módulos en plantas con este hábito de crecimiento puede ramificarse por la

activación de una o varias yemas de reserva.
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Hábito c: Plantas simpodiafes, isomodulares, con la región pre-yema de renuevo

alargada y de crecimiento ortotrópico. Este hábito ocurre mediante la sustitución continua

de módulos ortotrópicos y equivalentes, con los entrenudos de la región pre-yema de

renuevo alargados, ortotrópicos y los módulos adyacentes bien separados entre sí. La

región post-yema de renuevo también es ortotrópica, presentando una disposición alterna

a lo largo de la sucesión de módulos en la planta (Fig. 2.2a-b). La yema de la

inflorescencia se origina en el ápice del tallo o en en el anillo. Las raíces por lo general se

presentan en la región pre-yema de renuevo del módulo que está en contacto con el

sustrato (Fig. 2.2b), pero a veces pueden presentarse en todos los módulos de la planta

(Fig. 2.2a). En ocasiones la yema de reserva de las plantas que presentan este hábito

pueden activarse y producir módulos, por lo que entonces las plantas presentan

ramificación. Este hábito de crecimiento, que no es tan frecuente, se encuentra en

Andinia, Brachionidium, Pleurothallis subgénero Aenigma y Pieurothaliis xenion.

Hábito d. Plantas simpodiales, isomodulares, cespitosas, con la región post-yema de

renuevo plagiotrópíca. Este hábito consisten en una sucesión continua de módulos

simpodiales y equivalentes, con los entrenudos de la región pre-yema de renuevo

abreviados y postrados al sustrato. La región post-yema de renuevo crece de forma

plagiotrópica, por lo que las plantas son colgantes (Fig. 2.2c-d). La yema de la

inflorescencia surge del anillo o del ápice del tallo. Este hábito de crecimiento es muy

parecido al hábito f, sólo que en éste la región post-yema de renuevo es ortotrópica, por

lo que lo más adecuado es clasificarlos como hábitos diferentes, siguiendo el criterio de

Pérez-García (1993). Este hábito de crecimiento, poco común en la subtribu, se presenta

en especies como Lepanthes orchesiris, Pleurothallis vazquezii, Trichosalpinx beriineri, T.

dependens y T. patufa, entre otras.

Hábito e: Plantas simpodiales, isomodulares, rizomatosas, con la región post-yema

de renuevo ortotrópica. Las plantas con este hábito presentan una sucesión rítmica y

continua de módulos equivalentes, con la región pre-yema de renuevo creciendo postrada

al sustrato, por lo que se trata de un verdadero rizoma. En este hábito los entrenudos de

la región pre-yema de renuevo son alargados y forman un rizoma muy conspicuo, a veces

tan largo como la longitud de los tallos. De esta manera, los módulos adyacentes de una
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planta se encuentran claramente separados entre sí por un segmento de rizoma (Fig.

2.3a-d). La región pre-yema de renuevo crece de manera ortotrópica, casi en un eje

perpendicular a la dirección de crecimiento del rizoma. Las raíces son sencillas, excepto

en algunas especies de Myoxaníhus y Ocíomeria en donde se ramifican cerca del ápice.

Las escamas que cubren los entrenudos del rizoma son de forma similar a las vainas que

cubren al tallo. Las raíces se distribuyen de manera uniforme a lo largo de los entrenudos

del rizoma. La yema de la inflorescencia surge del anillo o del ápice del tallo. Este hábito

de crecimiento se presenta en Barbosella, Chamelophyton, Myoxanthus, Octomeria,

Platysteie, Pleurothalfis subgéneros Acianthera, Dresslera, Kraenzlinella, Physothaiiis,

Píeuroboíryum, Sarracena y Speckünia.

Hábito f: Plantas simpodiales, isomodulares, cespitosas, con ia región post-yema de

renuevo ortotrópica. Este hábito también presenta una sucesión rítmica y continua de

módulos equivalentes, con la región pre-yema de renuevo postrada al sustrato y la región

post-yema de renuevo ortotrópica. A diferencia del anterior, en este hábito los entrenudos

del rizoma son abreviados, por lo que éste es inconspicuo y los módulos de una planta

están apretados entre sí, adquiriendo un aspecto cespitoso (Fig. 2.4a-d, 2.5a-b). Las

escamas que cubren el rizoma son muy cortas, pero a veces la escama del entrenudo

más distal se prolonga en la base del primer entrenudo del tallo y lo cubre parcialmente.

La yema de la inflorescencia se origina ya sea del anillo o del ápice del tallo. Este hábito

es de los más comunes en la subtribu y se presenta en ¡a mayoría de las especies de

Dracula, Dressíereíía, Dryadeíía, Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevallia, Myoxanthus,

Ophidion, Piaíysteie, Porroglossum, Restrepía, Scaphosepaium, Stelis, Trichosaípinx,

Trísetella y Zootrophion, así como en la mayoría de las especies de Pleurothallis

subgéneros Acianthera, Acuminatia, Ancipítia, Dracontia, Effusiay Pleurothaflis.

Hábito g. Plantas simpodiales, cespitosas, con producción de módulos adventicios.

En este hábito las plantas de manera normal constituirían simpodios isomodulares,

cespitosos y ortotrópicos, sin embargo, es diferente de los otros hábitos que presentan

estas características porque produce módulos adventicios en la región post-yema de

renuevo. En este caso la yema de la inflorescencia no da origen a una inflorescencia,

sino que se transforma en una yema de renuevo y produce un nuevo módulo en o cerca
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del ápice del tallo (Fig. 2.5c-d). El módulo adventicio presenta todos los órganos

vegetativos de un módulo producido normalmente, sólo que por lo general es menos

vigoroso y la yema de la inflorescencia puede producir a su vez una inflorescencia u otro

módulo adventicio. Este hábito de crecimiento es característico de algunos grupos como

Myoxanthus sección Scadentia, Pleurothallis subgénero Crocodeilanthe y Trichosalpinx

subgénero Tubelía, pero también llega a presentarse en especies de varios géneros,

como en Lepanthes prolifera y L. vivípara. Algunas plantas de Pieurothaílis nelsonii y

Síelis ovatilabia que por lo normal no desarrollan módulos adventicios, cuando son

cultivadas en invernadero pueden llegar a producirlos.

Tabla 2.1. Resumen para los hábitos de crecimiento identificados en Pleurothallidinae.

Hábito
Hábito a

Hábito b

Hábito c

Hábito d

Hábito e

Hábito f

Hábito g

Características
Plantas con simpodios heteromodulares, la región
pre-yema de renuevo alargada, región post-yema
de renuevo ortotrópica.
Plantas con simpodios isomodulares, la región pre-
yema de renuevo alargada, de crecimiento
plagiotrópico.
Plantas con simpodios isomodulares, la región pre-
yema de renuevo alargada, de crecimiento
ortotrópico.
Plantas con simpodios isomodulares, la región pre-
yema de renuevo abreviada, la región post-yema de
renuevo plagiotrópica.
Plantas con simpodios, isomodulares, la región pre-
yema de renuevo alargada, la región post-yema de
renuevo ortotrópica.

Plantas con simpodios isomodulares, la región pre-
yema de renuevo abreviada, la región post-yema de
renuevo ortotrópica.

Plantas con simpodios isomodulares, la región pre-
yema de renuevo abreviada, la región post-yema de
renuevo ortotrópica y produciendo módulos
adventicios.

Taxa representativos
Pfeurothaílis subgénero Acianthera sección
Satyría, P. herrerae, P. phnsonii.

Lepanthes subgénero Brachycladium,
Píeurothaílis subgénero Apoda-Prorepentia.

Andinia, Brachionidium; Píeurothalfis
subgéneros Aenigma y Xenion.

Lepanthes orchestris, Píeurothaílis eximia, P.
pubescens, P. vazquezii, Trichosalpinx
beríineri, T. dependens y T. patufa.
Barbosella, Barbrodria, Chamehphyton,
Myoxanthus, Octomería, P¡atyste¡e;
Píeurothaílis subgéneros Acinathera,
Dressfera, Kraenzlinelfa, Physothallis,
Pfeurobotryum, Sarracena y Specktinia.
Acostaea, Condyfago, Dracula, Dressíerefla,
Dryadelfa, Lepanthes, Lepanthopsis,
Masdevaília, Myoxanthus, octomería,
Ophidion, Pfatysteíe, Porroglossum, Restrepia,
Restrepiefla, Restrepiopsis, Salpistele,
Scaphosepafum, Steiis, Teagueia,
Trichosaípinx, Trisetefía, Zootrophion;
PteurothaUis subgéneros Acianthera,
Acuminatia, Ancipitia, Andreettaea, Antiíía,
Arthrosia, Dracontia, Effusia, Efongatia,
MasdevaiHopsis, Mirabilia, Mirandia, Mystax,
Physosiphon, PíeuroihaUis, Pseudoctomeria,
Pseudostelis, Restrepioidea, Rhyncopera,
Rubellia, Specktinia, Talpinaria, Unciferia.
Myoxanthus sección Scadentia, Píeurothaílis
subgénero Crocodeiíanthae, Trichosalpinx
subgénero Tabella, Lepanthes prolifera y L.
vivípara.
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DISCUSIÓN

El estudio de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae permitió analizar la

variación morfológica en raíces, tallos, vainas, hojas e inflorescencias. Esto a su vez,

permitió identificar y seleccionar un conjunto de caracteres vegetativos cuya variación

entre taxa genéricos y subgenéricos puede ser codificada en estados de carácter. Estos

caracteres se presentan en el análisis de caracteres del capítulo III, caracteres 1-44, los

cuales fueron integrados en una matriz de datos morfológicos para la reconstrucción

filogenética de Pleurothallidinae. Este estudio es novedoso para este grupo orquídeas, en

vista de que hasta el momento no se contaba con una fuente de información para

seleccionar y codificar de un número semejante de caracteres vegetativos. Luer (1986a)

consideró que los grupos de Pleurothallidinae "deben ser reconocidos por la apariencia

de las plantas como un todo", por lo que con base a este criterio fue el primero en

considerar la morfología vegetativa en la taxonomía del grupo, al elaborar las claves

genéricas y subgenéricas para la subtribu y Pleurothaffis, respectivamente (Luer, 1986a,

1986c). Sin embargo, Luer solamente analizó la variación en unos cuantos rasgos

vegetativos, en especial la longitud relativa de la región pre-yema de renuevo, la

capacidad de las plantas para producir módulos adventicios, la forma de las vainas

caulinares y el tipo de inflorescencia. Otros rasgos vegetativos, como la presencia del

anillo del tallo, el número de entrenudos del tallo, la forma de crecimiento de las regiones

pre-yema de renuevo y post-yema de renuevo, el tipo de base foliar y el lugar de origen de

la inflorescencia, no fueron considerados con la misma importancia en los tratamientos

de Luer (1986a, 1986c). El presente estudio demuestra que la variación en muchos

rasgos vegetativos de la subtribu pueden ser útiles en su taxonomía. Estudios previos

donde se analizaron algunos caracteres morfológicos de la subtribu incluyen la filogenia

de Neyland et al. (1995), donde fueron codificados 10 caracteres morfológicos, pero todos

ellos fueron florales. Otro de estos estudios se encuentra en la filogenia de Pridgeon,

Solano & Chase (2001), quienes presentan la optimización de 4 caracteres morfológicos,

pero sólo uno de ellos, la presencia o ausencia del anillo, fue un carácter vegetativo.

Algunos de los caracteres analizados aquí fueron útiles para determinar los hábitos

de crecimiento en la subtribu Pleurothallidinae. Entre estos caracteres se encuentran el

lugar de origen de la yema de la inflorescencia, la forma de crecimiento de la región pre-
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yema de renuevo, el tamaño relativo de los entrenudos de la región pre-yema de renuevo,

la forma de crecimiento de la región post-yema de renuevo y la capacidad de las plantas

para producir módulos adventicios (ver Tabla 2.1). La forma de crecimiento de la gran

mayoría de Pleurothallidinae consiste en un crecimiento simpodial debido a la sucesión

rítmica y continua de módulos equivalentes. En modelo de crecimiento la región pre-

yema de renuevo se encuentra postrada al sustrato y sus entrenudos pueden ser

abreviados o cortos, mientras que la región post-yema de renuevo tiene un crecimiento

ortotrópico. Este tipo de crecimiento se ajusta al modelo arquitectónico de Tomlinson

para plantas con transición a hierbas (Hallé et ai, 1978) y ya ha sido descrito en

Pleurothallidinae para Trichosafpinx (Soto, 1987) y Lepanthes (Salazar & Soto, 1996). En

este modelo las plantas son ortotrópicas, pero debido a la longitud relativa de los

entrenudos de la región pre-yema de renuevo y al aspecto que adquieren las plantas por

ello (rizomatosas o cespitosas), se prefirió dividir este tipo de crecimiento en dos hábitos

diferentes, uno para aquellas plantas con simpodios rizomatosos (hábito e) y otro para

aquellas con simpodios cespitosos (hábito f). Luer ya había reconocido estos dos hábitos

de crecimiento en la subtribu, designándolos como hábitos rastrero y cespitoso (Luer,

1986a).

El hábito de crecimiento que consiste en la sucesión de simpodios heteromodulares

(hábito a) es el más escaso en Pleurothallidinae, hasta ahora sólo conocido para seis

especies de Pleurothallis subgénero Acianthera. Sin embargo, las plantas con simpodios

heteromodulares se presentan en otros grupos de Orchidaceae, como en las subtribus

Bletiinae, Cyrtopodiinae (Hallé, 1977; Senghas, 1984), Eriinae (Andersen et al., 1988) y

Laeliinae (Pérez-García, 1993), por lo que su ocurrencia no parece ser rara dentro de las

orquídeas. De acuerdo a Andersen et al. (1988) este hábito de crecimiento representa un

paso en una transición evolutiva hacia los simpodios que están formados por una

alternancia de módulos vegetativos y reproductivos, como ocurre en Ería.

El hábito de crecimiento con simpodios isomodulares, región post-yema de renuevo

abreviada y plagiotrópica (hábito d), morfológicamente es similar al hábito f, que tiene la

región post-yema de renuevo ortotrópica. Sin embargo, el segundo hábito se ajusta al

modelo arquitectónico de Tomlison (Hallé et a/., 1978), el cual no comtempla aquellas

plantas que presentan un crecimiento plagiotrópico. Debido a esto, se optó por clasificar
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al hábito d como una forma de crecimiento diferente, como ya antes lo había considerado

Pérez-García (1993) para Epidendrum. Una situación parecida se presenta también en

las plantas que presentan hábitos de crecimiento b y c. En ambos cosos las plantas

producen simpodios isomodulares, con la región pre-yema de renuevo alargada, pero en

el hábito b la región post-yema de renuevo es plagiotrópica, mientras que en el hábito c la

región post-yema de renuevo es ortotrópica. Los dos hábitos de crecimiento son

característicos para ciertos grupos de Pleurothallidinae, el hábito b para Lepanthes

subgénero Bfachycladium y Pfeurothalfis subgénero Apoda-Prorepentia, mientras que el

hábito c para Andinia, Brachionidium y Pleurothaliis subgénero Aenigma.

Las plantas que presentan un hábito de crecimiento cuyos simpodios tienen la

capacidad de producir módulos adventicios (hábito g), son características para ciertas

especies de Pleurothalldiinae (Tabla 2.1), pero también llega a presentarse en otras

cuyas plantas de manera normal desarrollan el hábito f. Algunas plantas de Pleurothaliis

y Stelis que producen este último hábito de crecimiento, cuando son mantenidos en

cultivo llegan a producir módulos adventicios (obs. Pers.). Es probable que en estas

plantas las condiciones de un crecimiento favorable proporcionadas en el cultivo tengan

que ver con el hecho de que la yema de la inflorescencia no produzca una inflorescencia,

sino que se transforme en una yema de renuevo y produzca un nuevo módulo. Las

plantas que producen módulos adventicios son comunes en muchos grupos de orquídeas

y han sido denominados también con el nombre de 'keikis' (que quiere decir bebe en la

lengua de los nativos de Hawai). Estos módulos adventicios o 'keikis' tienen un gran

potencial como un medio para la expansión clonal de las plantas, por lo que son una

fuente importante como material de propagación en el cultivo de orquídeas. Las plantas

que producen módulos adventicios fue considerado por Luer como un hábito de

crecimiento importante en la taxonomía de la subtribu, denominando a las plantas que lo

presentan como plantas con tallos proiíficos (Luer, 1986a).

Varios caracteres vegetativos de Pleurothallidinae están relacionados con el éxito de

las plantas para llegar a ser uno de los elementos más importantes de la vegetación

epifítica en los bosques del Neotrópico, en donde se presenta una fuerte competencia

con otros grupos de epífitas, principalmente musgos y heléchos. Es posibe que varios de

estos rasgos vegetativos representen adaptaciones que permiten el establecimiento y
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expansión de las plantas en los doseles, proteger y proporcionar soporte mecánico a las

plantas, así como obtener y almacenar agua en un microhábitat donde la disponibilidad

de este elemento es limitante. Algunos de estos rasgos se mencionan a continuación.

i) Establecimiento y expansión en el dosel. Como cada planta consiste de varias

series de módulos y cada una de ellas produce un módulo por estación de crecimiento,

en poco tiempo las plantas llegan a presentar un notable incremento en su biomasa. Las

plantas que producen módulos adventicios (hábito g), tienen la capacidad de invertir más

recursos en la producción de biomasa que en funciones reproductivas. Estos módulos

adventicios tienen el potencial para que en poco tiempo se separen de la planta madre y

se establezcan como plantas independientes, con lo cual llevan a cabo un mecanismo de

expansión clonal de la población. Las plantas que forman simpodios rizomatosos (hábitos

b, c y e) pueden extenderse y cubrir una buena porción del sustrato sobre el que crecen, a

manera de alfombras. En ocasiones algún daño mecánico puede provocar que la planta

se fragmente y las porciones resultantes actúen como plantas independientes, ayudando

así también a una expansión clonal de las mismas. Las plantas que crecen de manera

plagiotrópica (Hábitos b y d) por lo general se establecen en la parte inferior de las ramas

de los árboles, creciendo hacia el suelo) con lo cual evitan la competencia por la

disponibilidad de luz con las epífitas que crecen en dirección contraria.

ii) Protección y soporte de las plantas. Otros rasgos de las plantas están

relacionados con la protección de las plantas contra daños físicos o provocados por

herbívoros, así como para dar soporte a los tallos y hojas. El velamen de la raíz puede ser

un mecanismo de protección, no obstante que su principal función es la absorción y

almacenamiento de agua. Cuando ocurre algún tipo de daño superficial sobre las raíces,

el velamen, por estar formado de células muertas, puede constituir una barrera que

minimiza los efectos de estos daños en los tejidos internos de la raíz. Además de

almacenar agua, los idioblastos de la hoja pueden actuar también como un mecanismo

de soporte. Cuando se presentan cambios en la disponibilidad de agua para las plantas,

los idioblastos pueden liberar o asimilar agua, haciendo que la hipodermis foliar se

expanda o contraiga, por lo que proporcionan un tipo de soporte para los tejidos foliares

en periodos de sequía. Otro mecanismo de soporte los constituyen las vainas caulinares

de Lepanthes, Lepanthopsis, Restrepia, Trichosafpinx y Zootrophion. Estas vainas tienen
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las nervaduras engrosadas y son de aspecto rígido, por lo que parecen ser estructuras

que proporcionan soporte al tallo durante su desarrollo. Este tipo de vainas por otro lado,

parecen dar protección a las plantas en contra de los herbívoros una vez que los tallos

han madurado.

üi) Mecanismos para la absorción y almacenamiento de agua. El velamen es el

principal órgano para la absorción de agua. Cuando las raíces se mojan, el velamen

absorbe rápidamente agua y nutrientes en disolución. Por otro lado, como el velamen

consiste de una capa de células que carecen de citoplasma, éstas tiene la capacidad de

almacenar agua, tal como ocurre en una esponja. Además, el tejido muerto y esponjoso

del velamen forma una capa que previene la deshidratación de las raíces en periodos de

sequía. Las células de la exodermis radicular cuyas paredes presentan engrosamientos

de lignina, también constituyen una barrera para proteger la raíz de la deshidratación.

Benzing & Pridgeon (1983) reportan que las hojas tienen cierta capacidad para absorber

de la humedad atmosférica agua y nutrientes en disolución a través de los tricomas. No

obstante, la principal función de los tricomas foliares parece ser la secreción de gotas de

mucílago que forman una capa que cubre las hojas, reduciendo así la transpiración y

evitando la deshidratación de la hoja (Pridgeon, 1981a; Benzing & Pridgeon, 1983). Como

las plantas de la subtribu carecen de tallos engrosados, el principal órgano para el

almacenamiento de agua es la hoja. Esta función la realiza la hipodermis, la cual

presenta células que carecen de citoplasma y su espacio es ocupado por agua, lo que

confiere cierto grado de suculencia a la hoja.
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CONCLUSIONES

Este estudio analizó la variación vegetativa de la subtribu Pleurothallidinae y fue

posible seleccionar un conjunto de caracteres cuya variación se pudo codificar en

estados de carácter y utilizarse en una filogenia con datos morfológicos para el grupo.

Por otro lado, este estudio representa una fuente de información de caracteres

vegetativos para futuros estudios taxonómicos y evolutivos en la subtribu. El análisis de la

arquitectura vegetativa también permitió reconocer aquellos caracteres vegetativos cuya

variación determina los diferentes hábitos de crecimiento dentro de la subtribu.

El hábito de crecimiento más común en la subtribu es el que consiste de simpodios

isomodulares, cespitosos y ortotrópicos (hábito f). Le sigue en abundancia el que

consiste de simpodios isomodulares, rizomatosos y ortotrópicos (hábito e). El hábito de

crecimiento con simpodios cuya región pre-yema de renuevo es alargada y plagiotrópica

(hábito b), así como el de simpodios con la región pre-yema de renuevo alargada y

ortotrópica (hábito c), son menos comunes, pero característicos en ciertos grupos de la

subtribu. Otros hábitos aún menos comunes y presentes sólo en algunas especies de

ciertos géneros, son el de simpodios cespitosos que producen módulos adventicios

(hábito g) y el de simpodios isomodulares, cespitosos y plagiotrópicos (Hábito d). El más

raro de los hábitos de crecimiento es el que consiste de simpodios heteromodulares

(hábito a), que sólo se presenta en seis especies de Pleurothallidinae.

Algunos caracteres vegetativos de Pleurothallidinae parecen estar relacionados con

estrategias que permiten a las plantas sobrevivir con éxito como epífitas en los doseles

de los bosques del neotrópico, en donde establecen una fuerte competencia con otros

grupos importantes de plantas epífitas, como musgos y heléchos. Estos caracteres

pueden ser adaptaciones que favorecen el establecimiento y expansión de las plantas en

el dosel, proporcionan protección y soporte mecánico a las plantas, así como para

obtener y almacenar agua en un microambiente donde la disponibilidad de ésta es

limitante.

44



APÉNDICE I
Lista del material vegetal analizado en el estudio de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae.

Género
Acostaea
Andinia
Barbosella

Barbrodria
Brachionidium

Chamdophyton
Condylago
Draconanthes
Draciila

Dresslerella

Dryadella

Frondaria
Jostia
Lepanthes

Lepanthopsis

Masdevallia

Myoxanthus

Subgénero

Dracula

Lepanthes

Especies
A. costaricensis Schltr.
A. pensilis (Schltr.) Luer
B. cucullata (Lindl.) Schltr.
B. prorepens (Rchb. f.) Schltr.
B. vazquezü Luer
B. miersii (Lindl.) Luer
B.diaphanum Luer & Vázquez
B. muscosum Luer & Vázquez
B. oxiurum Luer y Vázquez
B. valeríoi Ames et C. Schweinf.
C. kegelii (Rchb.f.) Garay
C. rodrigoi Luer
D. aberrans (Schltr.) Luer
D. chimera (Rolfe) Luer
D. erytrochaetae (Rchb. f.) Luer
D. pusüla Luer
D. sodiroi (schltr.) Luer
D. vampira (Luer) Luer
D. hirsutissima (C. Schweinf.) Luer
D. piíosissima (Schltr.) Luer
D. guatemalensis (Schltr.) Luer
D. linearifolia (Rchb. f.) Luer
D. chinantlensis Soto, Salazar & Solano ined.
F. caulescens (Lindl.) Luer
J. teaguei (Luer) Luer
L. ancylopetala Dressler
L. aprica Catíing & V.R. Catling
L. arachnion Luer & Dressler
L. avis Rchb.f.
L. calopetala Salazar & Soto Arenas
L. distica (A. Rich. & Galeota) Garay & R.E.
Schultes
L. máxima Salazar & Soto Arenas
L. motozintlensis Salazar & Soto Arenas
L. nageiii Salazar & Soto Arenas
L. nummularia Rchb. f.
L. piloseíla Rchb.f.
L. schiedei Rchb. f.
L. scopula Schltr.
L. stalagtites Luer
L. vivípara Salazar & Soto Arenas
L. williamsii Salazar & Soto Arenas

L. acetabulum Luer
L. astrophora (Rchb. f. ex Kraenzl.) Garay
L. floripecten (Rchb.f.) Ames
M. adamsii Luer
M. floribunda Lindley
M. nidifica Rchb. f.
M. rolfeana Kraenzl.
M. tuerckheimii Ames
M. urosalpinx Luer
M. veitchiana Rchb. f.
M. ajfinis (Lindl.) Luer
M. chloe Luer & Vázquez
M.frutex (Schltr.) Luer
M. gyas (Luer & Vázquez) Luer

Voucher o referencia
Solano 875, Hort.
Luer, 2000b
Vázquez & Ibisch, 2000
Salazar 4305, AMO
Vázquez & Ibisch, 2000
Solano 871, Hort.
Vázquez & Ibisch, 2000
Vázquez & Ibisch, 2000
Vázquez & Ibisch, 2000
Solano 874, AMO
Luer, 1986a
Luer, 1987
Luer, 1996b
Luer, 1993
Atwood 89-243a, AMO
Soto 4805, AMO
Hágsater 10755, AMO
Luer, 1993
Luer, 1988
Luer, 1988
Soto 9059, AMO
Martínez 15898, AMO
Soto 9439, AMO
Luer, 1986a
Luer, 2000b
Soto 5403, AMO
Jiménez 1391, AMO
Solano 843, AMO
Pérez 356, AMO
Salazar 4729, AMO
Salazar 3274, AMO
Soto 7319, AMO
Soto, 7319, AMO
Soto 5948, AMO
Salazar 5154, AMO
Jameson s.n., K
Solano 929, AMO
Salazar 5149, AMO
Pérez 647, AMO
Solano 930, AMO
E. Pérez 647, AMO
Salazar 4705, AMO

Vázquez & Ibisch, 2000
Luer, 1991
Soto s.n., AMO
Soto 5289, AMO
R. Solano 910, AMO
Atwood 89-293, AMO
Atwood 89-119, AMO
Equihua s.n., AMO
Camevali 3365, AMO
Hágsater 3258, AMO
Vázquez & Ibisch, 2000
Vázquez & Ibisch, 2000
Vázquez & Ibisch, 2000
Vázquez & Ibisch, 2000
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Myoxanthus

Octomeha

Ophidion
Platystele

Pleurothallis Acianthera

Acuminatia

Aenigma

Ancipitia

Andreettaea
Arttilía
Apoda-Prorepentía

Arthrosia
Crocodeüanthae

Dracontia

Dresslera
EJJUsia

Eíongatia

Empusella
Kraenzlinella

M. octomeriae (Schltr.) Luer
M. octomerioides (Lindl.) Luer
M. serripetalus (Kraenzl.) Luer
O. brevifolia Cong.
O. graminifolia R. Br.
O. pleurothallopsis (Krzl.) Luer
P. compacta (Ames) Ames
P.jungermannioides (Schltr.) Garay
P. minimifiora (Schltr.) Garay
P. ovatilabia (Ames y C. Schweinf.) Garay
P. oxyglossa (Schltr.) Garay
P. pedicellahs (Schltr.) Garay
P. repens (Schltr.) Garay
P. stenostachya (Rchb.f) Garay
P. stonyx Luer et Hirtz
P. aspasicensis (Luer) Luer
P. angustifolia Lindl.
P. circumplexa Lindl.
P. chrysantha Lindl.
P. cogniauxiana harrw. ex Lindl.
P.johnsonii Ames
P. obscura A. Rich. & Galeotti
P. pubescens Lindl.
P. tikalensis Correll & C. Schweinf.
P. acuminatia Lindl.
P. angustisepala Ames & CorreU
P. dolichopus Schltr.
P. scariosa (Lex.) Lindl.
P. sclerophyla Lindl.
P. ibex Luer
P. schizopogon Luer
P. anceps Luer
P. nelsonü Ames
P. vorator Luer & Vázquez
P. ocelkts (Luer) Luer
P. párvula Lindl.
P. calypso Luer
P. testifolia (Sw.) Lindl.
P. aurículata Lindl.
P. divaricans Schltr.
P. expansa Lindl.
P. velaticaulis Rchb.f.
P. cobanensis Schltr.
P. pachyglossa Lindl.
P. tuerckheimii Schltr.
P. dressleri Luer
P. aristocrática L.O. Williams
P. jalapensis (Kraenzl.) Luer
P. oaxacana ined.
P. ornata Wittm.
P. nigriflora L.O. Williams
P. platystylis Schltr.
P. racemiflora Lindl. ex Lodd.
P. resupinata Ames
P. retusa (Lex.) Lindi.
P. guttata Luer
P. janetiae Luer
P. endotrachys Rchb.f.
P. erinacea Rchb.f.
P. hintonii L.O.Williams

Salazar 3027, AMO
Soto 4254, AMO
Francke s.n., AMO
Vázquez & Ibisch, 2000
Solano 876, Hort.
Vázquez & Ibisch, 2000
Martínez s.n., AMO
Espejo 1988, AMO
Jiménez 1328, AMO
Soto 6869, AMO
Soto 7304, AMO
Soto 7304, AMO
Salazar 5083, AMO
Aguirre 1149, AMO
Hágsater 10812, AMO
Luer, 1992
Jiménez 1132, AMO
Soto 6335, AMO
Soto 2382, AMO
Hágsater 6702, AMO
Soto 7984a, AMO
Solano 920, AMO
Soto 5735, AMO
Martínez 25552, AMO
Hort (K 115-1999), K
Luer, 1999
Soto 3605, AMO
Luer, 1999
Soto 5824, AMO
Luer, 1994
Luer, 1994
Luer, 1989
Hágsater 4746, AMO
Vázquez & Ibisch, 2000
Luer, 1986c
Luer, 2000b
Luer, 1986c
Wright s.n., K
Luer, 1986c
Vázquez & Ibisch, 2000
Luer, 1998
Luer, 1998
Soto 3665, AMO
Hágsater 9300, AMO
Salazar 4287, AMO
Luer, 1986c
Hágsater 4829, AMO
Soto 8135, AMO
Soto 6545, AMO
Soto 4947, AMO
Hágsater 7814, AMO
Salazar 4752, AMO
Soto 4149, AMO
Hágsater 2867, AMO
Jiménez 1029, AMO
Luer, 1998
Ospina 1371, AMO
Salazar 4550, AMO
Soto s.n., AMO
Soto s.n, AMO

46



Pleurothallis

Porroglossum

Restrepia

Restrepiella
Restrepiopsis

Salpistele
Salpistele
Scaphosepalum

Kraenzlinéíla
Masdevaíliantha
Mirabilia
Mirandia
Mystax
Physosiphon

Physothallis
Pleurobotrywn
Pleurothallis

Pseudoctomeria
Pseudostelis
Restrepioidia
Rhyncopera

Rubellia
Sarracenella
Scopula

Specklinia

Talpinaria
Xenion
Porroglossum

P. aff. otopetakt
P. masdevalliopsis Luer
P. mirabilis Schltr.
P. miranda Luer
P. mystax Luer
P. tacanensis Soto & Solano inedid.
P. tubata (Lodd.) Steud.
P. neoharlingii Luer
P.sp.
P. antonensis L.O. Williams
P. cardiothallis Rchb.f.
P. correllii Luer
P. hippocrepica Luer
P. homalantha Schltr.
P. pansamalae Schltr.
P. saccatiíabia C. Schweinf.
P. sanchoi Ames
P. lentiginosa Lehm. & Kraenzl.
P. rufobrunnea Lindl.
P. hemirroda Lindl.
P. fastidiosa Luer
P. loranthophylla Rchb.f.
P. rubella Luer
P. sarracenia Luer
P. penicillata Luer
P. scoparum Rchb.f.
P. abjecta Ames
P. abbreviata
P. alata A. Rich. & Galeotti
P. brighamii S. Wats.
P. comiculata L.O. Williams
P. digitale Luer
P.JUegiRchb.f.
P. grobyi Bataeman ex Lindl.
P. involuta L.O. Williams
P. lewisae Ames
P. marginata Lindl.
P. minutalis Lindl.
P. pisinna Luer
P. sertularioides (Sw.) Spreng.
P. setosa C. Schweinf.
P. tribuloides (Sw.) Lindl.
P. yucatanensis Ames & C. Schweinf.

P. talpinaria (Karst.) Rchb.f.
P. xenón Luer et Escobar
P. meridionale P. Ortiz
P. muscossum (Rchb. f.) Schltr.
P. procul Luer & Vázquez
i?, antennifera HBK
R. brachypus Rchb.f.
R. muscifera (Lindl.) Rchb.f.
R. tñcoglossa F. Lehm. ex Sander
R. ophiocephala (Lindl.) Garay & Dunsterv.
R. carnosa Luer & Vázquez
R. striata Luer & Escobar
R. ujarrensis (Rchb.f.) Luer
S. brunnea Dressler
S. dielssi (Mansf.) Luer
S. antenniferum Rolfe
S. breve (Rchb.f.) Rolfe

Franckes.n., AMO
Luer, 1986c
Luer, 1986c
Luer, 1986 c
Luer, 1986c
Soto 2939, AMO
Aguirre 1216, AMO
Hort., KEW
Solano 950, AMO
Soto 420, AMO
Soto 5232, AMO
Soto 4529, AMO
Hort.,K
Soto 5073, AMO
Soto 4643, AMO
Hágsater 11750, AMO
Salazar 4545, AMO
Lehmann 1750, K
Hágsater 3921, AMO
Vázquez & Ibisch, 2000
Luer, 1998
Luer, 1998
Luer, 1986c
Luer, 1986 c
Luer, 1989
Luer, 1989
Soto 4601, AMO
Soto s.n., AMO
Soto 5624, AMO
Solano 761, AMO
Martínez 25035, AMO
Aguirre 1263, AMO
Soto s.n.f AMO
Grisebach 22, K
Solano 951, AMO
Soto 4227, AMO
Hágsater 4875, AMO
Jiménez 1044, AMO
Soto 5657, AMO
Jiménez 1129, AMO
Martínez 25239, AMO
Salazar 5206, AMO
Martínez 25048, AMO

Luer, 1986c
Luer, 1986c
Solano 872, Hort.
Luer, 1987
Vázquez & Ibisch, 2000
Luer, 1996 a
Luer, 1996a
Salazar 3024, AMO
Hágsater 4233, AMO
Salazar 2579, AMO
Vázquez & Ibisch, 2000
Luer, 1991
Luer, 1991
Luer, 1991
Luer, 1991
Vázquez & Ibisch, 2000
Vázquez & Ibisch, 2000
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Scaphosepalum

Stelis

Tagueia
Trichosalpinx

Triseteíla

Zootrophion

Pseudolepanthes
Trichosalpinx

S. microdactylum Rolfe
S, swertifolium (Rchb. f.) Rolfe
S. aemula Schltr.
S. aprica Lindl.
S. argentata Lindl.
S. bidentata Schltr.
S. brueckmuellerii Hook
S. chiapensis Solano
S. ciliaris Lindl.
S. crassifoíia Lindl.
S. endresii Rchb.f.
S. gracilis Ames
S. guatemalensis Schltr.
S. hymenantha Schltr.
S.jimenezü Schltr.
S.johnsonii Ames
S. leucopogon Rchb.f.
S. martinezü Solano
S. microchila Schltr.
S. nagelii Solano
S. oaxacana Solano
S. oxypetala Schltr.
S. ovatilabia Schltr.
S. pardipes Schltr.
S. pulchella Schltr.
S. purpurascens A. Rich. & Galeotti
S. rubens Schltr.
S. salazarii Solano
S. sotoana Solano
S. thecoglossa Rchb. f.
& tenuissima Schltr.
S. veracrucensis Solano
S. vespertinae Solano & Soto Arenas
S. wendtii Solano
T. rex (Luer & Escobar) Luer
T. pseudolepanthes Luer & Escobar
T. arbúsculo (Lindl.) Luer
T. berlinerii (Luer) Luer
T. blaisdellii (S. Wats.) Luer
T. cedradensis (Ames) Luer
T. ciliaris (Lindi.) Luer
T. dependens (Luer) Luer
T.foliata (Griseb.) Luer
T. menor (Rchb.f) Luer
T. nageliana Soto Arenas
T. patilla Luer
T. pringlei (Schltr.) Luer
T.sp.
7. tamayoana Soto Arenas
T. cordeliae
T. triaristella (Rchb.f.) Luer
T. triglochin (Rchb.f.) Luer
Z. atropurpureum (Lindl.) Luer
Z. dayanum (Rchb.f.) Luer

Luer, 1988
Solano 869, Hort.
Endres s.n., W
Pannagellll,AMO
Hostman 1322, W
Soto 5500, AMO
"Wallin s.n., W
Soto 5475, AMO
Solano 610, AMO
LindIey81,K
Soto 4210, AMO
Aguirre 1169, AMO
Soto 5758, AMO
Soto 5269, AMO
Endres s.n., W
Solano 749, AMO
Soto 4907, AMO
Soto 6911, AMO
Soto 7222, AMO
Solano 617, AMO
Salazar 4232, AMO
Solano 89, AMO
Soto 5886, AMO
"Wendland 895, "W
Lindley 107, K
Solano 605, AMO
Soto 4270, AMO
Salazar 7599, AMO
Solano 544, AMO
"Wendland 1259, W
Hágsater 11722, AMO
Solano 618, AMO
Soto 3401, AMO
Wendt 4968, AMO
Luer, 1990
Luer, 1997
Luer, 1997
Luer, 1997
Pérez 162, AMO
Luer, 1997
Soto s.n., AMO
Vázquez & Ibisch, 2000
Soto s.n., AMO
Soto 2763, AMO
Salazar 2166, AMO
Luer, 1997
Soto s.n., AMO
Hort., KEW
Soto 2125, AMO
Solano 870, Hort.
Luer, 1989
Luer, 1989
Hágsater s.n., AMO
Vázquez & Ibisch, 2000
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CAPITULO III
FILOGENIA DE LA SUBTRIBU PLEUROTHALUDINAE A PARTIR DE DATOS

MORFOLÓGICOS

RESUMEN: Tradicionalmente las relaciones filogenéticas de Pleurothallidinae se han

supuesto intuitivamente a partir de su morfología floral, haciendo a un lado la

información que pueda proporcionar la morfología vegetativa, la cual hasta ahora no

ha sido incorporada adecuadamente en la filogenia del grupo. Esto se debe a que la

subtribu exhibe una variación morfológica muy amplia, la cual no ha sido analizada

para seleccionar y codificar un número suficiente de caracteres que permitan inferir

sus relaciones filogenéticas. En este estudio se realizó un análisis de caracteres

morfológicos para Pleurothallidinae, el cual permitió seleccionar y codificar 113

caracteres vegetativos y florales que fueron empleados para la filogenia de la subtribu.

Estos caracteres fueron codificados para 94 taxa genéricos y subgenéricos de

Pleurothallidinae, más Arpophyüum, Dilomifis y Ponera como grupos externos. Las

relaciones filogenéticas de este análisis fueron bastante congruentes con la

clasificación de Luer (1986a, 1986c). Octomería y Restrepiopsis constituyen el ciado

más más basal de la subtribu. Los taxa con antera dorsal y apical constituyen un ciado

que corresponde al linaje de Pleuroihaffis. Los taxa con antera ventral forman dos

ciados, uno que corresponde al linaje de Acianíhera y el otro al linaje de Speckiinia.

Pleurothaflis sensu Luer (1986c) es un grupo polifilético y puede delimitarse como

grupo monofilético incluyendo a los subgéneros Ancipitia, Pfeurothallis y Scopula.

Dracula y Lepanthes aparecen como grupos monofiléticos, mientras que

Lepanthopsís, Masdevallia, Trichosaípinx y Pfeurothalfis subgéneros Acianthera y

Speckiinia aparecen como grupos no monofiléticos. Dentro del linaje Pieurothalíis los

taxa con estigma bilobado aparecen como un grupo monofilético, al igual que los taxa

que presentan vainas lepanthiformes y antera dorsal/apical. La topología del árbol de

consenso estricto en general está bien resuelta, pero los valores de soporte para la

mayoría de los ciados fue de baja a moderada. Por otra parte, hubo pocas ramas de

longitud cero y apoyadas por un numero muy bajo de apomorfías.
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INTRODUCCIÓN

El estudio taxonómico de Pleurothallidinae fue iniciado por Lindley (1830, 1842,

1858-1859), Pfitzer (1886), Cogniaux (1893-1896, 1909-1910), Schlechter (1915) y

Kraenzlin (1925). Estos trabajos fueron en el s. XX las referencias para los

tratamientos de la subtribu en las orquídeas del Neotrópico (Williams, 1946; Ames &

Correll, 1952-1953; Schweinfurth, 1958; Dunsterville & Garay, 1959-1976; Schultes,

1960; Foldats, 1970; Garay, 1974a; Pabst & Dungs, 1975-1977; Hamer, 1974,

McVaugh, 1985). Sin embargo, la subtribu permaneció por mucho tiempo como un

grupo olvidado y poco interesante. Fue hasta finales del s. XX que se dio un renovado

interés en el estudio taxonómico de Pleurothallidinae con los trabajos de Misas &

Arango (1974), Garay (1974a), Brieger et al., (1975), Dressler (1981, 1993),

Rasmussen (1985) y Szlachetko (1995). Pero la mayor contribución a la taxonomía de

la subtribu la está realizando el Dr. Luer, quien ha estado elaborado una revisión del

grupo, incluyendo tratamientos genéricos y subgenéricos, basada en criterios intuitivos

acerca de las relaciones entre los taxa a partir de su morfología (Luer, 1986a, 1986b,

1986c, 1987, 1988b, 1989, 1990, 19991, 1992, 1993, 1994, 1994, 1995, 1996, 1997,

1998, 1999, 2000a, 2000b, 2000c). Esta revisión ha sido ampliamente aceptada y por

ahora es considerada como la principal referencia para la subtribu. La Tabla 3.1

presenta un resumen histórico de las principales clasificaciones para

Pleurothallidinae, la mayoría de ellas basadas fundamentalmente en caracteres de la

morfología floral para delimitar los géneros y suponer sus relaciones filogenéticas. Por

su parte, la morfología vegetativa tradicionalmente ha estado olvidada y sólo

recientemente ha empezado a ser tomada en cuenta (Luer, 1986a, 1986c).

Dentro de Pleurothallidinae la taxonomía de grupos como Masdevaííia,

PleuroíhaWs y Restrepia ha llegado a ser confusa y sólo en los últimos años ha

llegado a ser bien estudiada. Anteriormente estos géneros eran considerados con una

delimitación muy amplia y resultaban ser grupos heterogéneos. Con el tiempo de

Masdevaííia se segregó a Dracufa, Dryadella, Jostia, Porrogíossum, Scaphosepalum y

Trisetella. De Pleuroíhaffis fueron segregados Dressíereíía, Frondaria, Ophidion,

Salpistele, Trichosalpinx y Zootrophion. En tanto que de Restrepia fueron separados

Chamelophyton y Restrepiopsis. Otros géneros como Acostaea, Lepanthopsis,
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Myoxanthus y Platysteie, no obstante que ya habían sido publicados, por mucho

tiempo fueron mantenidos en la sinonimia de Pleurothallis y apenas hace

relativamente poco tiempo se les consideró como géneros válidos. En estas

desiciones taxonómicas han sido importantes los estudios de anatomía comparada,

pues han proporcionado información para apoyar la separación de Restrepiopsis a

partir de Restrepia y la de Dresslerella y Myoxanthus a partir de Pleurothallis

(Pridgeon, 1981b, 1982b, 1984; Pridgeon & Williams, 1979). No obstante, la

taxonomía de Pleurothallidinae se ha enfocado sobre todo en describir especies y

establecer la delimitación entre los géneros. Aún persisten dudas en cuanto a la

adecuada delimitación de géneros como Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevallia,

Pleurothallis, Stelis y Trichosalpinx, así como en establecer las relaciones

filogenéticas dentro de la subtribu. Un problema taxonómico particularmente

complicado es el que representa la delimitación del género más numeroso de la

subtribu, Pleurothallis {sensu Luer, 1986c), el cual exhibe una variación morfológica

comparable a la que se presenta en el resto de la subtribu, por lo que resulta ser un

ensamblaje de taxa con una morfología muy heterogénea. La naturaleza polifilética de

Pleurothallis ya había sido sugerida incluso por Lindley (1858-1859), quien hizo notar

la conveniencia de dividirlo.

Con respecto al estudio de las relaciones filogenéticas dentro de Pleurothallidinae,

apenas recientemente éstas han empezado a ser estudiadas. El primer intento fue

abordado por Luer (1986c), quien mediante criterios intuitivos señaló la subtribu se

divide en tres linajes (designados por el autor como 'afinidades'). El primer linaje fue

nombrado como Acianthera, que está integrado por aquellos taxa que carecen de un

anillo y que poseen una antera ventral. El segundo linaje es el de Pleurothallis,

constituido por los taxa que presentan o no un anillo, pero que tienen una antera apical

y dorsal. El tercer linaje es el de Specklinia, formado por los taxa que tienen un anillo y

una antera ventral. Es interesante resaltar que en bajo el esquema Luer, Pleurothallis

presenta grupos subgenéricos en cada una de los tres linajes, por lo que el género

resulta ser polifilético. El primer análisis filogenético para la subtribu lo realizaron

Neyland et al. (1995), usando para ello un grupo de taxa de la subtribu y un conjunto
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de datos anaómicos, que incluyó también 10 caracteres florales, que previamente

habían sido seleccionados y codificados por Pridgeon (1982b). Aunque este estudio

demostró que Pleurothalfis es polifilético, sus resultados no fueron incorporados en la

taxonomía de la subtribu. Finalmente, Pridgeon, Solano & Chase (2001) realizaron el

análisis fiilogenético que incluyó representantes de casi todos los grupos genéricos y

subgenéricos de la subtribu, utilizando tres diferentes secuencias del ADN (ITS de!

ADNrn, el gen del cloroplasto matK y el intrón-espaciador intergénico trnl-F). Los

árboles obtenidos separadamente para cada secuencia de ADN y combinando las tres

fueron altamente congruentes, por lo la taxonomía de Pleurothallidinae sufrirá en breve

cambios que reflejen estas relaciones filogenéticas. Sin embargo, fuera del análisis de

Neyland et al. (1995) que incluyó 10 caracteres florales, hasta ahora no se ha

realizado un estudio en donde la información morfológica constituya la principal fuente

para reconstruir las relaciones filogenéticas de Pleurothallidinae.

La situación anterior se debe sobre todo a las dificultades para seleccionar y

codificar un número suficiente de caracteres morfológicos para un grupo sumamente

diverso, no sólo en el número de especies, sino también en el de categorías genéricas

e infragenéricas. En este estudio se llevó a cabo un análisis de caracteres que incluyó

rasgos vegetativos y florales de la subtribu, los cuales fueron codificados para la

mayoría de taxa genéricos y subgenéricos de Pleurothallidinae. Con este conjunto de

caracteres se realizó una filogenia del grupo cuya principal fuente de información

fueron los datos morfológicos, tratando de conocer las relaciones filogenéticas entre

los diferentes géneros de Pleurothallidinae, en particular entre los taxa de Pieurothalfis

sensu lato. Por otra parte, este estudio es una herramienta útil para evaluar el sistema

de clasificación de Luer (1986a, 1986c), el cual se basa fundamentalmente en criterios

intuitivos y no en cladísticos. Adicionalmente, el estudio proporciona un conjunto de

caracteres que constituyen una fuente de información para futuros trabajos en la

taxonomía de la subtribu.
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TABLA 3.2. Material vegetal estudiado en este análisis. Entre paréntesis el número de especies
conocidas o estimadas en cada grupo.

Género
Acostaea Schltr. (4)
Andinia Luer (2)
Barboseiía Schltr. (18)

Barbrodría Luer(1)
Brachionidium Lindl. (63)

Chamefophyton Garay (1)

Condylago Luer (1)
Dmconanthes Luer (2)
Dracuia Luer

Dressferella Luer (9)

Dryadella Luer (ca. 40)

Frondarm Luer(1)
Jostia Luer(1)
Lepanthes Sw.

Lepanthopsis (Cogn.) Ames

MasdevaUia Ruíz et Pavón

Myoxanthus Poepp. &t Endl.
(37)
Octomeria R. Br.

Ophidion Luer {4)

Platystele Schltr. (82)

Pieuroihattis R. Br.

Pfeurothaflis

Subgénero

Dracuia (105)

Sodiroa (2)
Xenosia (1)

Brachycladium (25)
Lepanthes (ca. 700)

Marsipanthes (7)
Lepanthopsis (30)

Microlepanthes (7)

MasdevaUia
(ca. 350)
Meteagris (2)
Poíyantha (88)
Petecamceps (1)

Octomería (ca. 150)
Pletifothallopsis (1)

Acianthem

Acianthera

Sección Especie
/ I . costaricensis Schltr.
A pensHis (Schltr.) Luer
8. prorepens (Rchb. 0
Schltr.
B. miersii (Lindl.) Luer
S. raJéribJ Ames &
Schweinf.
C. ftege/ji (Rchb. f.) Garay

C. rodrigo! Luer
D. abenans Luer
0. erytrochaetae (Rchb.
f) Luer
Ó. sodiroi (Schltr.) Luer
0. xenos Luer & Escobar
0. hirsutissima (C.
Schweinf.) Luer
0. finearifoiia (Rchb.f)
Luer
F.cauíescens Luer
J. teaguei (Luer) Luer
L piíoseíla Rchb. f
L máxima S alazar &
Soto Arenas
L fe//s Luer & Escobar
L. floripecten (Rchb. f.)
Ames
L. apoda (Garay y
Dunsterv.) Luer
M. caloptera Rchb.f.
fí/I. floribunda Ruiz &
Pavón
/W. ximenae Luer y Hirtz
M. pinocchio Luer
M. pelecaniceps Luer
rtí. sem'petalus (Kraenzl.)
Luer
O. graminifoíia R. Br.
O. nemorosa (Barb.
Rodr.) Luer
O. pleurothaltopsis
(Kraenzl.) Luer
P. stenostachya (Rchb.
f.) Garay

Brachysiachyae P. pubescens Lindl.
(ca. 70) P. johnsonii Ames
Cryptophorantha P. fenestrata Barb. Rodr.
e(5)
Phioeophilae (5) P. peperomioides Ames
Satyria (4) ftf. aspasicensis Rchb.
Sicariae (30) P. circumptexa Lindl.
Sifenia (3) /W. uncinatus Fawc.

Referencia
Luer, 1987
Luer, 2000b
Salazar 4305

Luer, 2000b
Luer, 1995

Dunsterville y
Garay, 1959
Luer, 1987
Luer, 1996b
Atwood 89-243a

Hágsater 10755
Luer, 1993
Luer, 1988

Martínez 15898

Luer, 1986a
Luer, 2000b
Solano s.n.
Soto 7319

Luer, 1996b
Soto 7924

Luer, 1991

Luer, 1986b
Solano 910

Luer, 1986b
Luer, 2000a
Luer, 1986b
Franckes.n.

Atwood, 1989
Luer, 1991

Luer, 1982

Aguirre 1149

Soto 5735
Soto 3638
Luer, 1986c

Luer, 1986c
Luer, 1992
Soto 6335
Luer, 1992
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Género
Pleurothalüs

Porrogiossum Schltr. (23)
Restrepia H.B.K. (49)

Restrepielía Garay &
Dunsterv. (1)
Restrepiopsis Luer (15)
Saípístele Dressler (4)

Subgénero
Acuminatia (50)
Aenigma (5)
Ancipitia (20)
/tocf/eeffaea (1)
A#rf///a (9)
Apoda-Prorepentia (5)
Arthrosia (9)
Crocodeüanthe(64)
Dfaco/7f/a(11)
D/ess/e/a(1)
Effus/a (40)
Elongatia (9)
Empuseíia (1)
KraenzI'meUa (10)
Masdevalliantha (2)
Mirabilia (1)
Mirandia (1)
/Wysfax(1)
Physosiphon (5)
Physotalíis (2)
Pleurobotryum (7)
PleurothaUis

Pseudoctomeria (1)

Pseudostelis (6)
Restrepioidia (7)
Rhyncopera (8)
Kufce///a(1)
Sarraceneüa (1)
Scopuia (6)
Speckfinia

Talpinaria (4)

Xen/o/7 (2)

Sección

Zlbo/frVae
Píeurothaíiis

Hymenodanthae
(39)
Mentosae (3)

Muscariae (32)
Mt/scosae (34)
Tríbuíoides (2)

Especie
P. sclerophylla Lindl.
P. pentamyptera Luer
P. f?e/so/?//Ames
P. ocelfus (Luer) Luer
P. párvula Lindl.
P calypso Luer
P auriculata Lindl.
P. veiaticaulis Rchb.f.
P. íuerckheimii Schltr.
P. dressleri Luer
P. resupinata Ames
P. janetiae Luer
P endotrachys Rchb.f.
P. erínacea Rchb.f.
P. masdevailiopsis Luer
P. mirabilis Schltr.
P. miranda Luer
P mysíax Luer
P. fc/bafa (Lodd.) Steud.
P. neoharlingíi Luer
P crepiniana Cogn.
P excávala Schltr.
P. cardiothaüis Rchb.f.
P. hippocrepica Luer y
Escobar
P. itndenii Lindl.
P. questionis Luer &
Escobar
P ruscifoiia (Jacq.) R. Br.
P. xanthocblora Rchb.f.
P lentiginosa Lehm. &
Kraenzl.
P. rufobrunnea Lindl.
P. hemirhoda Lindl.
P. ¡oranthophyiía Rchb. f.
P. rubeila Luer
P. sarracenia Luer
P. peniciliata Luer
P. marginata Lindl.

P. determannii Luer

P. a/aía C. Schweinf.
P. minutalis Lindl.
P tríbuíoides (Sw.) Lind!.
P. talpinaria (Karst.)
Rchb. f.
P xem'on Luer & Escobar
P. uxoríum Luer
R. muscifera (Lindl.)
Rchb. f.
R. ophiocephala (Lindl.)
Garay
K sfr/afa Luer & Escobar
S. brunnea Dressler

Referencia
Soto 4358
Luer, 1994
Solano 901
Luer, 1986c
Luer, 2000b
Luer, 1986c
Luer, 1986c
Luer, 1998
Hágsater 7804
Luer, 1986c
Hágsater 2867
Ospina1371
Salazar 4350
Francke s.n.
Luer, 1986c
Luer, 1986c
Luer, 1986c
Luer, 1986c
Aguirre 1216
Solano s.n.

Soto 5232
Luer, 1999

Luer, 1999
Luer, 1999

Luer, 1999
Luer, 1999
Lehmann 1750, K

Jiménez 1116
Luer, 2000b
Luer, 1998
Luer, 1986c
Luer, 1986c
Luer, 1989
Hágsater 4875

Vázquez e Ibisch,
2000
Soto 5624
Jiménez 1044
Salazar 5021
Luer, 1998

Luer, 1986c
Luer, 1987
Salazar 3024

Salazar 2579

Luer, 1991
Luer, 1991
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Género
Scaphosepaíum Pfitz. (35)

Stelis Sw. (ca. 600)

Teagueia Luer (6)

Trichosatpinx Luer

7r/sefe//aLuer(21)

Zootrophion Luer (11)

ArpophyHum Lex.

Dilomilis Raf.

Ponera Lindl.

Subgénero Sección

Pseudolepanthes (10)

Trichosatpinx (24)
7ube//a (68)
Xe/we (5)

Especie
S. swertifolium (Rchb. f)
Rolfe
S. purpttrascens A. Rich.
& Galeotti
S. cHiaris Lindl.
7". /ex (Luer & Escobar)
Luer
7". pseudolepanthes Luer
y Escobar
7". c/tfar/s (Lindl.) Luer
7*. foiiata (Griseb) Luer
T. xenón Luer
T. triglochin (Rchb. f)
Luer
2. hypodiscus (Rchb. f.)
Luer
A giganteum Hartw. ex
Lindl.
0. montana (Sw)
Summerhayes
P. pe///fa Rchb. f.

Referencia
Luer, 1988

Aguirre 1255

Hágsater2319
Luer, 1990, 1991

Luer, 1997

Soto.s.n.
Soto s.n.
Luer, 1997
Luer, 1989

Hágsater

I barra 2356

Solano 931

Soto 9098

MATERIALES Y MÉTODOS

Selección del grupo externo. Hay varias, hipótesis sobre el posible grupo hermano

de Pleurothallidinae. Dressler (1961) y Garay (1974b) sugieren que ArpophyHum y

Meiracyllium representar los sobrevivientes actuales del linaje que dio origen a

Pleurothallidinae. Por su parte, en la filogenia de Burns-Balogh & Funk (1986)

Laeliinae aparece como el grupo hermano de un gupo denominado como

Pleurothallis. Mientras tanto, Dressler (1993) señala que Dilomilis y Pleurothallidinae

presentan un mismo tipo de semilla, por lo que ambos deben ser grupos hermanos.

En la filogenia molecular de Neyland & Urbatsch (1995, 1996) para la subfamilia

Epidendroideae, ArpophyHum aparece como grupo hermano de Pleurothallidinae,

mientras que Meiracyllium queda fuera del ciado de Laeliinae, pero este estudio no

incluyó a Dilomilis. En la filogenia de Cameron et al, (1999) para la familia

Orchidaceae, Dilomilis sí aparece como grupo hermano de Pleurothallidinae, mientras

que ArpophyHum y Meiracyllium son parte del ciado de Laeliinae. Finalmente, en la

filogenia de van der Berg et al. (2000) para Laeliinae, Dilomilis y Neocogniauxia
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forman un ciado que es el grupo hermano de Pleurothallidinae, mientras que el ciado

de Laeliinae s.s. (que incluye a Arpophyllum y Meiracyllium) es el grupo hermano de

Pleurothallidinae, Dilomifis y Neocogniauxia. En este mismo análisis Ponera y géneros

relacionados (Helferiella e Isochilus) forman un ciado que corresponde a la subtribu

Poneriinae y que aparece como el grupo hermano de Pleurothallidinae y Laeliinae s.s.

Con base en las filogenias moleculares más recientes, en este estudio se utilizó como

grupos externos a Arpophylum, Ponera y Dilomilis.

El grupo interno. Los taxa del grupo interno representan todos los géneros de la

subtribu, incluyendo aquellos establecidos después del tratamiento de Luer (1986a):

Andinia (Luer, 2000), Draconanihes (Luer, 1996), Jostia (Luer, 2000) y Teagueia (Luer,

1991). En este análisis los taxa terminales fueron representados por especies

ejemplares en cada categoría genérica e infragenérica. Con este enfoque se evita

codificar grupos taxonómicas que presentan variación interespecífica y sus posibles

efectos sobre la reconstrucción de los árboles (Evans etaf. 2000; Wiens, 1995). Hasta

donde fue posible, se seleccionaron las mismas especies usadas en la filogenia

molecular de Pridgeon, Solano & Chase (2001), de modo que los resultados de los

dos análisis puedan ser comparables. Varios géneros de la subtribu son monotípicos

y no hay problema para representarlos con una especie, pero Dracula, Lepaníhes,

Lepanthopsis, Masdevailia, Octomeria, Píeurothaífis, Stelis y Trichosalpinx son

géneros muy diversos y se dividen en varias categorías subgenéricas. Para estos

grupos se incluyó en el muestreo a todos o la mayoría de sus grupos infragenéricos.

Todos los subgéneros de Pteurothallis fueron representados, incluyendo aquellos

recientemente establecidos: Acuminatia (Luer, 1999), Antffla (Luer, 2000), Effusia

(Luer, 2000) y Pseudostefis (Luer, 1999). La información para las especies ejemplares

usadas en el análisis se presenta en la Tabla 3.1, con el número de especies

conocidas o estimadas en cada categoría genérica e infragenérica, así como la fuente

de información o voucher de donde se obtuvo la información.

Selección de caracteres. Como fuente de información para la selección y

codificación de los caracteres se recurrió al estudio de material vivo, herborizado y

preservado en FAA. Para cada especie estudiada a partir de material vivo se preparó
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un ejemplar de respaldo que fue depositado en el Herbario AMO. El material

herborizado y preservado en FAA estudiado se obtuvo de la colección del mismo

herbario. Sin embargo, la principal fuente de información consistió en la revisión de los

tratamientos taxonómicos y de ilustraciones publicadas para los diferentes grupos de

Pleurothallidinae (Garay, 1974a, 1979; Dunsterville & Garay, 1959-1976; Luer, 1986a,

1986b, 1986c, 1989, 1990, 1991, 1992, 1993, 1994, 1995, 1996a, 1996c, 1997, 1998,

1999, 2000a, 2000b, 2000c; Salazar y Soto, 1996; Solano, 1993, 1999; Soto, 1987;

Vásquez & Ibisch, 2000). Los tres grupos externos fueron estudiados a partir de

material vivo o preservado en FAA, pero adicionalmente se obtuvo información de los

tratamientos de Garay (1974b) y Whitner (1998) para Arpophyílum, Nir (1998) para

Diíomilis y Soto (1993) y Whitner (1998) para Ponera. También se incluyeron algunos

caracteres anatómicos, cuya selección y codificación se obtuvo de los trabajos de

Pridgeon (1982a, 1982b, 1987). Para los grupos externos la información anatómica

sólo estuvo disponible para Arpophyílum, la cual se obtuvo de Neyland et al. (1995).

En la selección de caracteres se tomaron en cuenta dos criterios: a) suponer que cada

carácter representa una hipótesis de homología táxica y b) considerar caracteres cuya

variación se presenta principalmente entre los taxa terminales más que dentro de

ellos.

Análisis cladístico. La matriz de datos estuvo formada por 94 taxa para el grupo

interno y 3 taxa para el grupo externo, para los que fueron codificados 107 caracteres

binarios y multiestados (ver Apéndice 2). Esta matriz fue analizada con el programa

PAUP 4.0b8 (Swofford, 2001), con los caracteres tratados como no ordenados

(parsimonia de Fitch) y con la opción ACCTRAN para optimizar su evolución sobre los

árboles. Debido al tamaño de la matriz, una búsqueda heurística no garantiza

encontrar todos los árboles óptimos. Para superar este inconveniente se empleó una

estrategia de búsqueda que permitiera explorar más de una isla y aumentar las

posibilidades de encontrar el árbol óptimo (Olmstead et al., 1993; Olmstead & Palmer,

1994). Esta estrategia consistió en una búsqueda inicial de 1000 replicas, con la

opción SPR como algoritmo para intercambiar las ramas del árbol, pero salvando sólo

10 árboles en cada réplica y sin límite en el número de árboles mínimos retenidos.
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Los árboles resultantes fueron posteriormente utilizados como árboles de inicio en una

búsqueda heurística completa, pero esta vez con TBR como el algoritmo para el

intercambio de ramas del árbol. Posteriormente se aplicó una estrategia de

ponderación sucesiva (Farris, 1969), la cual consistió en aplicar nuevos pesos

basados en el valor del índice de consistencia reescalada (CR) y un peso base de

1000. Se realizaron búsquedas sucesivas con esta estrategia hasta obtener dos

búsquedas sucesivas en donde la longitud de los árboles no cambió. Mediante esta

estrategia se da mayor peso a los caracteres que presentan bajos niveles de

homoplasia o que carecen de ella y así, cada carácter es ponderado individualmente y

no en conjunto, favoreciendo los caracteres que son consistentes con la topología del

árbol, independientemente de su naturaleza (Farris, 1969; Chase & Palmer, 1997). Se

calcularon los índices que muestran el ajuste entre el conjunto de datos empleados y

la topología de los árboles resultantes: índice de consistencia (IC), índice de retención

(IR) e índice de consistencia re-escalada (CR). El soporte de los ciados fue evaluado

mediante análisis de jackknife (Farris et al., 1996), usando para ello la matriz con los

caracteres ponderados. Para ello se realizaron 500 réplicas de adición simple de los

taxa, usando TBR como algoritmo para el intercambio de ramas del árbol y salvando

sólo 100 árboles por réplica. Si bien el análisis de bootstrap es más común para

evaluar el soporte de las ramas de un árbol, éste presenta algunos inconvenientes,

como el no suprimir las ramas de longitud cero, ser sensible al orden con el cual los

taxa terminales son adicionados al árbol, reemplazar los caracteres para crear una

nueva matriz y además, requiere de mucho tiempo para el análisis (Farris et al., 1996).

El análisis de jackknife supera estos inconvenientes y por ello fue elegido para evaluar

el soporte de los ciados en este análisis.

RESULTADOS

Análisis de caracteres

1. Forma de crecimiento de la región pre-yema de renuevo. Los entrenudos de esta
región por lo general crecen postrados al sustrato y constituyen el rizoma de las plantas
simpodiales, el cual puede ser abreviado o alargado. Sin embargo, en ocasiones la
región pre-yema de renuevo tiene un crecimiento eecto u ortotrópico, como en Anóinia,
Brachionidium y PieurothaHis subgénero Aenigma. En otros casos la región pre-yema
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de renuevo presenta un crecimiento colgante o plagiotrópico, como en Barbrodría,
Lepanthes subgénero Brachycladium y Pleurothaílis subgénero Apoda-Prorepentia.
Codificación: crecimiento postrado (0), crecimiento ortotrópico (1), crecimiento
plagiotrópico (2).

2. Tamaño de la región pre-yema de renuevo. Los entrenudos de la región pre-yema de
renuevo pueden ser alargados y los módulos adyacentes estar separados entre sí,
como en Andinia, Barbosella, Barbrodria, Brachionidium, Chamelophyton, Salpistele,
Lepanthes subgénero Brachycladium, Pleurothaílis subgéneros Apoda-Prorepeniia y
Kraenzlinelfa. En otros casos los entrenudos de la región pre-yema de renuevo son
abreviados y los módulos adyacentes están muy apretados entre sí, como en la
mayoría de especies de Dracula, Dresslerelía, Dryadelia, Lepanthes, Lepanthopsis,
Masdevaflia, Ophidion, Porroglossum, Restrepia, Restrepiopsis, Scaphosepaium,
Stelis, Trísetella y Zootrophion. Codificación: región pre-yema de renuevo alargada (0),
región pre-yema de renuevo abreviada (1).

3. Escamas, Cada entrenudo de la región pre-yema de renuevo está cubierto por una
escama de forma tubular, que por lo general son glabras, pero llegan a ser pubescentes
en Brachionidium, Dressferella, Lepanthes subgénero Brachycladium y en algunas
especies de Myoxanthus. Codificación: escamas glabras (0), escamas pubescentes

(D-
4. Raíces. En la gran mayoría de Pleurothallidinae las raíces son sencillas, pero en

Dresslerelía, Pleurothaílis fappiformis y P. johnsonii llegan a ramificarse cerca de su
ápice. Codificación: raíces no ramificadas (0), raíces ramificadas (1).

5. Tipo de velamen. La codificación de este carácter fue de acuerdo a la información que
aparecen en Dressler (1993). Este autor señala que la subtribu Pleurothallidinae
presenta un velamen de tipo Pieurothallis, mientras que Arpophyllum (Arpophyllinae),
Dilomilis y Ponera (Laeliinae) tienen velamen de tipo Epidendrum. Codificación: tipo
Epidendrum (0), tipo Pleurothalíis (1).

6. Número de capas del velamen. El velamen es el tejido no vivo que cubre las raíces y
consiste de una capa de células en Dryadella, Platystele, Trísetella, Pleurothaílis
fenestrata y P. tubata. En Dresslerelía, Octomeria y Stelis está formado por 2 capas
de células. En cambio, en Barboselía, Myoxanthus, Pieurothallis subgénero
Pleurothaílis y Restrepielía el velamen consiste de 3-5 capas de células Codificación:
velamen de 1 capa (0), velamen de 2 capas (1), velamen de 3-5 capas (2).

7. Células de la exodermis radicular. La exodermis es la capa unicelular más externa del
cortex radicular. Las células de esta capa tienen paredes celulares con
engrosamientos secundarios por la acumulación de lignina. Estos engrosamientos son
de dos tipos, uno con engrosamientos en las paredes tangencial y radial de las células
(en Barbosella, Dracula, Masdevallia, Myoxanthus, Octomeria, Platystele, Trísetella,
Pieurothallis fenestrata y P. subgénero Pieurothallis). En el otro tipo los
engrosamientos están uniformemente distribuidos en la pared celular (en Dryadella,
Myoxanthus subgénero Silenia, Restrepieila y Stelis). Codificación: engrosamientos en
la pared tangencial y radial (0), engrasamiento uniforme de la pared (1).

8. Células de la endodermis radicular. La endodermis es la capa unicelular más interna
del cortex de la raíz y sus células tienen la pared lignificada con mismos dos patrones
de engrasamiento que las células de la exodermis. Engrosamientos limitados a (a pared
tangencial y radial de la endodermis se presentan en Dresslerelía, Pieurothaííis
subgénero Pieurothallis, Restrepia y Scaphosepaium. Engrosamientos uniformemente
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distribuidos en la pared de las células endodérmicas se presentan en Barbosella,
DracuSa, Dryadella, Masdevalíia, Octomeria, Platystele, Myoxanthus, Pleurothafüs
febestrata, P. tubata, Porroglossum, Restrepieila, Steíis y Trisetelía. Codificación:
engrasamientos limitados a la pared celular tangencial y radial (0), engrasamientos
uniformes en la pared celular (1).

9. Parénquima medular de la raíz. Una médula de parénquima está presente en las
raíces de algunas especies de Myoxanthus, Octomeria y Pleurothallis subgénero
Acianthera. En el resto de géneros y especies examinados hasta ahora el parénquima
medular está ausente. Codificación; ausente (0), presente (1).

10. Yemas. En el entrenudo distal de la región pre-yema de renuevo se presentan dos tipos
de yemas, una de renuevo y uno o dos de reserva. En la mayoría de los casos hay una
sola yema de renuevo, pero pueden ser dos en Myoxanthus y Octomeria. Codificación:
módulos con una yema de renuevo (0), módulos con dos yemas de renuevo (1).

11. Forma de crecimiento de la región post-yema de renuevo. En la mayoría de los casos
esta región tiene un crecimiento erecto u ortotrópico. Sin embargo, en Barbrodría,
Lepanthes subgénero Brachyciadium y Pleurothalíis calypso, el crecimiento de esta
región es colgante o plagiotrópico. Codificación: crecimiento ortotrópico (0),
crecimiento plagiotrópico (1).

12. Plantas que producen módulos adventicios. En ocasiones la yema de la inflorescencia
no desarrollo una inflorescencia, pues se transforma para conviertirse en una yema de
renuevo, la cual produce un módulo advencitio en el ápice del tallo. Plantas con esta
capacidad son características en grupos como Pleurothallis subgénero
Crocodeilanthe, Trichosalpinxsubgénero Tubella, Myoxanthus sección Scadentiayen
algunas especies de Lepanthes, Pleurothallis y Stefis. Codificación: ausentes (0),
presentes (1).

13. Ramificación de la región post-yema de renuevo. En las plantas de Dilomilis y Ponera,
la región post-yema de renuevo presenta yemas axilares que tienen la capacidad para
ramificar esta parte del módulo, las cuales no se presentan en Pleurothallidinae.
Codificación: ramificación ausente (0), ramificación presente (0).

14. Plantas reptantes. En la mayoría de los casos las plantas cuya región post-yema de
renuevo tiene un crecimiento ortoprópico, las hojas y los tallos son erectos con relación
al sustrato. Pero en Chameiophyton, Dresslerella, Pleurathaflis determanii, P.
dressleri y P. peperomloides, los tallos y las hojas, al igual que el rizoma, crecen
postrados o de manera reptante sobre el sustrato. Codificación: ausentes (0), plantas
reptantes presentes (1).

15. Número de entrenudos del tallo. Los tallos de Lepanthes subgénero Brachyciadium
están formados por un sólo entrenudo. En Frondaria, Myoxanthus, Octomeria,
Ophidion, Pleurothallis miranda, Restrepia, Restrepiopsis y Zootrophion los tallos
consisten de tres hasta doce entrenudos. En el resto de Pleurothallidinae los tallos
están formados por sólo dos entrenudos. Codificación: un entrenudo (0), dos
entrenudos (1), más de tres entrenudos (2).

16. Tamaño de los entrenudos del tallo. Por lo general todos los entrenudos de un mismo
tallo presentan una longitud relativamente similar. Sin embargo, en los tallos de Dracula,
Masdevallia, Porroglossum, Sacaphosepalum y Teagueia el entrenudo basal es
mucho más pequeño que el entrenudo superior, de manera que el primero llega a ser
inconspicuo. Codificación: entrenudos de longitud similar (0), entrenudo basal mucho
más pequeño que el superior (1).
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17. Tallos en sección transversal. En la mayoría de los casos los tallos son cilindricos en
sección transversal. En Pfeurothalfis subgénero Ancipitia los tallos están lateralmente
comprimidos. En cambio en Pleurothallis subgénero Acianthera llegan a ser
triangulares en sección transversal. Codificación: cilindricos (0), lateralmente
comprimidos (1), triangulares (2).

18. Anillo del taflo. En las plantas que tiene hojas pecioladas el entrenudo superior del tallo
tiene un anillo engrosado, que puede localizarse próximo al ápice del entrenudo
superior del tallo, como en Lepanthes, Lepanthopsis, Ophidion, Salpistele, Stelis,
Teagueia, Trichosalpinx, Zootrophion y varios subgéneros de Pleurothalíis. En otros
casos el anillo se localiza cerca de la base del entrenudo superior del tallo, como en
Dracufa, Masdevallia, Porrogiossum, Scaphosepalum, Trisetella y Pleurothallis
endotrachys. Codificación: anillo ausente (0), anillo cerca del ápice del entrenudo
superior del tallo (1), anillo cerca de la base del entrenudo superior del tallo (2).

19. Cutícula del taflo. La cutícula del tallo puede medir 5-15 um de espesor en Octomeria,
Pleurothallis neoharlingii, P. uncinatus y Restrepiella. En el resto de taxa la cutícula
mide menos de 5 um de espesor. Codificación: espesor de la cutícula menor a 5 um
(0), espesor de la cutícula de 5 a 15 um (1).

20. Células epidérmicas del tallo. Hasta donde se sabe, la epidermis consiste de una capa
de células que pueden tener la pared celular lignificada, como en Octomeria,
Myoxanthus, Pleurothallis subgénero Pleurothallis y Restrepia. En la mayoría de
Pleurothallidinae las células epidérmicas tienen paredes no lignificadas. Codificación:
células con la pared no lignificada (0), células con la pared lignificada (1).

21. Subepidermis del taflo. Debajo de la epidermis del tallo puede o no estar presente una
capa de células con la pared celular lignificada y que forman una subepidermis de hasta
tres capas, como en Condylago, Dresslerella, Myoxanthus, Octomeria, Trichosafpinx,
Pleurothallis fenestrata y Pleurothaflis subgéneros Dracontia, Physosiphon,
Pleurothaflis y Rhynchopera. Codificación: ausente (0), presente (1).

22. Número de hojas por tallo. En todos los miembros de Pleurothallidinae y en
Arpophylfum sólo se presenta una hoja por tallo. En cambio, Dilomilis y Ponera
presentan una hoja por cada nudo del tallo, aunque en los nudos básales éstas caen
durante el desarrollo de la planta. Codificación: más de dos 0), una sola (1).

23. Forma de la hoja. La forma general de la hoja en la mayoría de Pleurothallidinae es
elíptica, lanceolada u ovada, mucho mas larga que ancha. En Pleurothallis subgéneros
Ancipitia y Pleurothallis las hojas tienen el ápice acuminado, mientras que la base esta
muy ensanchada y bilobada, lo cual les confiere una forma cordada. En tanto, en
Pleurothaflis determannii, P. dressleri, P. minutalis y P. peperomioides, la hoja tiene
una forma circular. Codificación: hojas elípticas, lanceoladas u ovadas (0), hojas
cordadas (1), hojas circulares (2).

24. Lámina foliar. La lámina de la hoja generalmente es extendida, plana o ligeramente
acanalada. Sin embargo, en algunas especies de Dryadelia, Octomeria, Stelis y
Pleurothalfis subgénero Pleurobotryum la lámina lateralmente es reducida y se pliega
a lo largo de su vena media, de modo que las hojas pueden llegar a ser cilindricas o
subcilíndricas en sección transversal. Codificación: lámina extendida (0), lámina
lateralmente comprimida (1).

25. Base de fa hoja. Una hoja sésil se presenta en Barbosella, Brachionidium,
Chamefophyton, Dresslerella, Octomeria y varios subgéneros de Pleurothalfis
(Acianthera, Ancipitia, Pleurothallis y Scopula). Una hoja con un peciolo bien definido
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se presenta en Acostaea, Dracuía, Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevallia, Ophidion,
Restrepia, Saipistele, Scaphosepalum, Stelis y Thchosalpinx, Una hoja con la base
atenuada y acanalada, pero sin formar un peciolo bien definido (hoja subsésil) se
presenta en Restrepiella, Myoxanthus y Pleurothallis subgénero Pleurothaliis. Por su
parte, una hoja con los márgenes decurrentes sobre la parte superior del ápice del tallo
se presenta en Pleurothaliis circumpfexa y algunas especies de Pleurothaílis
subgénero Ancipitia. Codificación: base envainante (0), base sésil (1), base peciolada
(2), base subsésil (3) base decurrente sobre el tallo (4).

26. Peciolo de la hoja. En Lepanthes, Restrepia, Trichosalpinx y Pleurothaílis miranda, la
base del peciolo se encuentra torcida sobre su eje, de modo que la inflorescencia
queda recargada sobre el envéz de la hoja, a diferencia de resto de las
Pleurothallidinae, en donde el peciolo no está torcido y la inflorescencia está recargada
sobre el haz de la hoja. Codificación: no torcido en su base (0), torcido en su base (1).

27. Posición de la hoja con respecto al tallo. En la gran mayoría de Pleurothallidinae las
hojas son erectas con respecto al eje del tallo, pero en Pleurothallis subgéneros
Ancipitia, Pleurothaliis y Scopula las hojas son fuertemente deflexas con respecto al
eje del tallo, por lo que entre ambas estructuras se forma un ángulo recto o agudo.
Codificación: hojas erectas (0), hojas deflexas (1).

28. Tricomas foliares. Las hojas de grupos como Brachionidium, Myoxanthus, Octomeria,
Restrepiella y Restrepiopsis tienen hojas cuya superficie carece de tricomas. Por su
parte, Dressiereíla y algunas especies de Lepanthes tienen tricomas en forma de cilios
que forman una densa cubierta en ambas superficies de la hoja. Algunas especies de
Lepanthes y Porroglosum tienen tricomas en forma de papilas, lo cual confiere a la
hoja un aspecto verrucoso a simple vista. En la mayoría de Pleurothallidinae los
tricomas son microscópicos, glandulares, formados por 2-3 células. Codificación:
tricomas ausentes (0), tricomas microscópicos (1), tricomas ciliados (2), tricomas
verrucosos (2).

29. Nivef del aparato estomático. Dressiereíla y Pleurothallis uncinatus tienen un aparato
estomático localizado por encima del nivel de la epidermis foliar, en cambio, en el resto
de Pleurothallidinae hasta ahora investigados el aparato estomático se encuentra
hundido en la epidermis foliar. Codificación: estomas sobre la epidermis foliar (0),
estomas hundidos en la epidermis foliar (1).

30. Grosor de la cutícula foliar. Una cutícula menor de 3 um de espesor se presenta en
Brachionidium, Dresslerefla y la mayoría de géneros con dos polinios. En cambio, una
cutícula que mide 6-14 um se encuentre en Pleurothallis tubata y Restrepia. Por su
parte Barboselía, Octomeria, Pleurothallis uncinatus y Restrepiella tienen una cutícula
que mide 15-22.5 um de grosor. Codificación: grosor de la cutícula < 3 um (0), grosor
de la cutícula 5-14 um (1), grosor de la cutícula 5-15 um (2).

31. Hipodermis adaxial. Una hipodermis adaxial se presenta en la mayoría de los grupos
de Pleurothallidinae, excepto Brachionidium, Dracula y Píeurothallis fenestrata.
Codificación: ausente (0), presente (1).

32. Hipodermis abaxial. Brachionidium y Dracuia carecen de una hipodermis abaxiai.
Estos grupos, que además carecen de una hipodermis adaxial, tienen hojas de textura
delicada, mientras que en los grupso que presentan ambas capas de hipodermis las
hojas son de textura carnosa. Codificación: ausente (0), presente (1).

33. Engrosamientos de las células hipodérmicas. En muchos géneros la pared de las
células hipodérmicas presenta engrosamientos de forma anular o helicoidal, pero éstos
están ausentes en Barboselía, Brachionidium, Dresslerelia, Masdevallia, Myoxanthus,
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Octomeha, Pfeurothaliis fenestraía y Restrepiella. Codificación: sin engrosamientos en
su pared (0), con engrosamientos en su pared (1).

34. Idioblastos. Otro tipo de células con la pared celular engrosada son el que se encuentra
en el mesofilo de la hoja. Estas células se les denomina como idioblastos y su pared
presenta engrosamientos en forma de espiral. Los idioblastos están presentes en
Dracula, Octomería, Pleurothallis subgénero Pleurothafüs, Restrepia, Restrepiella,
Restrepiopsis y Stelis. Codificación: idioblastos ausentes (0), idioblastos presentes (1).

35. Cíorénquima. El clorénquima está diferenciado en un parénquima en empalizada en
muchos géneros de Pleurothaltidinae. En Barbosella, Dresslerella, Platystele,
Pleurothallis fenestrata, P. neoharlingii y Salpisteie el clorénquima es homogéneo o no
está diferenciado. Codificación: clorénquima bien diferenciado (0), clerénquima no
diferenciado (1).

36. Forma de la vaina caulinar. Por su forma las vainas son tubulares, lepanthiformes,
lateralmente comprimidas y foliosas. Las vainas tubulares son estructuras cilindricas
que cubren parcial o totalmente a los entrenudos y por lo general son estrechas a éstos
en toda su longitud. Este tipo de vainas es el más común en Pleurothallidinae. Las
vainas Lepanthiformes cubren totalmente al entrenudo, pero mientras que su parte
basal se encuentra apretada a éste, su parte apical se ensancha a manera de embudo,
con el margen apical recurvado, todas las venas son prominentes y provistas de cilios
más o menos conspicuos. Las venas lepanthiformes se presentan en Lepanthes,
Lepanthopsis y Tríchosalpinx. Las vainas lateralmente comprimidas presentan una
compresión en toda su longitud, son más o menos estrechas en su parte basal y muy
infladas hacia su ápice, se traslapan entre sí y cubren por completo a los entrenudos.
Este tipo de vainas se presentan en Restrepia, Restrepioipsis, las secciones Satyria y
Sifenia de Pleurothallis subgénero Acianthera, Zootrophion y Pleurothaílis herrerae y
P. johnsonii. Por último, las vainas foliosas son tubulares y apretadas a! entrenudo que
cubren por completo, pero su ápice se prolonga en una estructura foliosa, dando la
apariencia de ser una hoja envainante, pero ésta no realiza funciones fotosintéticas.
Este tipo de vaina sólo se presenta en el género monotípico Frondaria. Codificación:
vainas tubulares (0), vainas lepanthiformes (1), vainas lateralmente comprimidas (2),
vainas foliosas (3).

37. Ornamentación de las vainas cauünares. Las vainas pueden ser glabras o bien, estar
cubiertas por algún tipo de ornamentación, que pueden ser manchas rojizas (en
Ophidion, Restrepia, Zootrophion y algunos grupos de Pleurothalüs), escamas (en
Brachionidium y Myoxanthus) o cilios (en Dressiereila, Lepanthes, Lepanthopsis,
Trichosaipinx y Myoxanthus). Codificación: ornamentación ausente (0), manchas
rojizas (1), escamas (2), cilios (3).

38. Origen de la inflorescencia. En la mayoría de los casos la inflorescencia se origina en
la región post-yema de renuevo, siendo terminal si surge directamente del ápice del
tallo, como en Barboselia, Brachionidium, Dressiereíla, Myoxanthus, Octomería,
Restrepia, Restrepieila, Restrepiopsis y Pleurothaliis subgéneros Acianthera,
Ancipüia, Antilia, Kraenziinefla, Pleurothallis (parte) y Scopuía. En otras casos la
inflorescencia surge a cierta distancia debajo del ápice del tallo, en el anillo, por lo que
entonces la inflorescencia es lateral o subtermina!, como en Dracula, Lepanthes,
Masdevallia, Platystele, Porroglossum, Salpisteie, Scaphosepafum, Stelis y
Trichosaipinx. En unos cuantos casos la yema de la inflorescencia se origina en la
base del tallo, por lo que entonces las inflorescencias son básales, como en
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Pfeurothallis aspasicensis, P. herrerae y P. johnsonii. Codificación: inflorescencia
terminal (0), inflorescencia lateral (1), inflorescencia basal (2).

39. Posición de la inflorescencia con respecto a la hoja. Las inflorescencias por lo general
se encuentran recargada sobre la superficie adaxial de la hoja, pero en Lepanthes,
Restrepia, Pleurothailis mirandia y Trichosalpinx la inflorescencia se encuentra
recargada en la superficie abaxial. Codificación: inflorescencia recargada en la
superficie adaxial (0), inflorescencia recargada en la superficie abaxial (1).

40. Inflorescencias racemosas. Cuando la inflorescencia está formado por un racimo, éste
tener flores que abren todas o casi todas (excepto las más apicales), al mismo tiempo,
como en Pleurothailis subgéneros Acianthera, Acuminatia, Antiíla, Crocodeilanthe,
Kraenziinella, Physosiphon, Pleurobotryum y Pseudostefis, así como Frondaña,
Lepanthopsis, Stelis y Trichosalpinx. Otras veces el racimo abre las flores en
sucesión, generalmente una a la vez, desde la base hacia el ápice, como en Acostaea,
Dracula, algunas especies de Masdevailia, Ophidion, Porrogíossum, Salpistele,
Scaphosepafum y Pleurothailis subgéneros Aenigma y Effusla. Codificación: con
flores simultáneas (0), con flores sucesivas (1), ausentes (2).

41. Inflorescencias solitarias. Las inflorescencias solitarias pueden presentar una sola flor
por tallo y época de crecimiento, como Barbosefla, Barbrodia, Brachionidium y varias
especies de Masdevalfia. En otros casos cada tallo produce un conjunto o fascículo de
flores solitarias. En este caso las flores pueden abrir simultáneamente, como en
Myaxanthus y Octomeria, o sucesivamente, como en Dressierella, Restrepia,
Restrepieila, Restrepiopsis y en Pleurothaflis subgéneros Ancipitia y Scopula.
Codificación: ausentes (0), flor solitaria única (1), conjunto de flores solitarias
sucesivas (2), conjunto de flores solitarias simultáneas (3).

42. Disposición de las flores en el racimo. En Arpophyllun las flores tienen una disposición
en espiral sobre el raquis. Dilomilis, Ponera y varios grupos de Pleurothallidinae con
racimos sucesivos tienen flores dispuestas en dos hileras dísticas. En otros grupos de
Pleurothalíidinae con racimos simultáneos, las flores forman dos hileras pero
orientadas hacia el mismo lado del raquis (flores secundas). Codificación: en espiral
(0), dísticas (1), secundas (2).

43. Racimos subcapitados. El raquis del racimo por lo general ocupa una buena parte de la
inflorescencia, con las flores distribuidas uniformemente en éste. Sin embargo, a veces
el raquis está condensado en la parte apical de la inflorescencia, con las brácteas
florales traslapadas entre sí, por lo que entonces se trata de un racimo subcapitado.
Este tipo de racimo se presenta en algunas especies de Dracula, Lepanthes,
Porrogíossum y Pleurothailis, como P. alafa y P. brighamii. Codificación: ausente (0),
presente (1).

44. Número de racimos por tallo. Normalmente un tallo produce un racimo por época de
crecimiento, pero Pleurothailis subgéneros Crocodeilanthe y Pleurothailis producen de
manera normal más de un racimo por tallo y época de crecimiento. Los tallos de
algunas especies de Stefis y Trichosafpinx también llegan a producir más de un racimo
por tallo. Codificación:un racimo por tallo (0), más de un racimo por tallo (1).

45. Tamaño del pedúnculo. El pedúnculo es mucho más corto que la longitud de la hoja en
Dryadella, Lepanthes, Lepanthopsis, Myoxanthus, Octomeria, Platystele,
Restrepiopsis, Stelis, Trichosalpinx y en Pieurothallis subgéneros Acianthera,
Ancipitia, Pleurobotryum y Scopula. En cambio, el pedúnculo es casi tan largo o más
largo que la hoja en Barboselía, Barbrodria, Brachionidium, Condylago, Masdevalíia,

65



Porroglossum, Restrepia, Scaphosepalum y algunas especies de Pleurothallis, como
P. masdevalliantha, P. mirandia y P. mystax. Codificación: pedúnculo mucho más
corto que la hoja (0), pedúnculo igual o más largo que la hoja (1).

46. Pedúnculo. Esta estructura generalmente es cilindrica en sección transversal, pero
llega a ser ancipitosa en Pfeurothallis endotrachys, mientras que en Masdevaília
subgénero Pofyantha el pedúnculo es trígono. Codificación: pedúnculo terete (0),
pedúnculo ancipitoso (1), pedúnculo trígono (2).

47. Superficie dei pedúnculo. Dresslerefia tiene un pedúnculo cuya superficie es ciliada,
mientras que Porroglossum y Trisetella tienen un pedúnculo con la superficie
verrucosa. En la mayoría de Pleurothallidinae la superficie del pedúnculo es glabra.
Codificación: glabra (0), ciliada (1), verrucosa (2).

48. Bráctea espatécea. Esta bráctea se localiza en la base del pedúnculo, en donde cubre
y protege a la yema de la inflorescencia durante su desarrollo, tiene forma triangular y
como la hoja, presenta un desarrollo conduplicado y una venación paralela. La principal
variación que se presenta en esta estructura es en cuanto a su tamaño con respecto al
tamaño de la hoja. Por lo general, esta bráctea es apenas 1/10 o menos el tamaño de
la hoja. En cambio en Pleurothaílis subgéneros Crocodeilantae, Dracontia, Mirandia y
Rhyncopera, Pleurothallis calypsoy P. talpinaria, la bráctea espatácea es de aspecto
folioso y puede ser de 1/5 a 1/2 del tamaño de la hoja. Codificación: bráctea 1/10 o
menos el tamaño de la hoja (0), bráctea 1/5 a 1/2 eltamañodelahoja(i).

49. Brécteas florales. Estas brácteas se origina del nudo que produce la yema floral,
protegiendo a ésta durante su desarrollo. En la mayoría de los casos son estructuras
tubulares, ensanchadas hacia la parte apical, de textura membranácea. En Pleurothalíis
subgénero Kraenzlinella y Scaphosepalum las brácteas son estructuras
infundibuliformes, muy infladas en la parte apical, de textura cariácea. Por su parte, en
Arpophyllum las brácteas florales no envuelven al raquis, sino sólo parte del pedicelo
de la flor, dando la apariencia de ser diminutas escamas. Codificación: tubulares (0),
infundibuliformes (1), sin envolver al raquis (2).

50. Ornamentación de la brécteas floral. Estas brácteas son glabras en la mayoría de los
grupos, pero en algunos casos pueden estar ornamentadas con cilios, como en
Dressferefla, Lepanthes y Myoxanthus. Codificación: glabras (0), ciliadas (1).

51. Ovario. En todas las Pleurothallidinae el ovario está unido al pedicelo mediante una
articulación, de modo que cuando la flor cae, lo hacen junto con el ovario, pero el
pedicelo persiste sobre la inflorescencia. En los grupos externos en cambio, el ovario y
el pedicelo están fusionados y no es posible distinguir una separación entre ellos.
Codificación: fusionado al pedicelo (0), articulado al pedicelo (1).

52. Ornamentación del ovario. La superficie del ovario puede ser glabra o presentar algún
tipo de ornamentación. Un ovario ciliado es común en Dreslerella, Myaxanthus,
Restrepielia, varias especies de Lepanthes, Trichosalpinx y Pleurothallis subgénero
Acianthera. En Andinia, Salpistele, Pleurothallis subgénero Aenigma y Pleurothallis
tribuloides la superficie del ovario está cubierta por papilas glandulares. En varias
especies de Porroglossum la superficie del ovario es verrucosa. Codificación: glabro
(0), ciliado (1), glandular-papiloso (2), verrucoso (3).

53. Ovarios con crestas longitudinales. Por lo general las costillas del ovario son lisas,
pero a veces se desarrollan en forma de carinas o lámelas, con el margen formando
crestas onduladas, como en Draconanthes, Dracula, Lepanthes subgénero
Marsipanthes, Masdevaília subgéneros Amanda, Cucullatia, Fissia, Nidifica y
Pigmaeia, así como en Zootrophion. Codificación: ausentes (0), presentes (1).
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54. Pedicelo con un filamento. En Barboseila, Barbrodria, Brachionidium,
Chameíophyton, Octomeria, Restrepia, Restrepiella y Restrepiopsis, la parte apical
del pedicelo produce un apéndice filamentoso de longitud variable. Puede ser mucho
más pequeño que la bráctea floral, como en Dresslerelfa y Restrepia o bien, más largo
como el ovario y el pedicelo juntos en Barboseila, Brachionidium y Restrepiopsis. Luer
(1986a) señala que en todas las inflorescencias de Pleurothallidinae, tanto solitarias
como racemosas, el pedicelo tiene un apéndice que corresponde a la última yema
floral, la cual persiste como una estructura residual. Si el apéndice fuera en realidad el
residuo de una yema floral abortiva, entonces las inflorescencias serían no
determinadas. Sin embargo, el último botón floral de un racimo surge del raquis de la
inflorescencia y está rodeado por una bráctea floral, mientras que el apéndice surge
directamente del pedicelo y carece de una bráctea floral. Codificación: ausente (0),
presente (1).

55. Fiores con periantos píanos. En Piatystele, Salpistele, Stelis y Teagueia los tres
sépalos son libres, extendidos y forman un perianto plano que tiene una simetría
actinomórfica. En Lepanthes y Lepanthopsis los sépalos también son libres y forman
un perianto plano, pero con simetría zigomórfica, debido a que los sépalos laterales son
paralelos entre sí y se unen en cierto grado. Codificación: perianto plano ausente (0),
perianto plano y actinomórfico (1), perianto plano y zigomórfico (2).

56. Fiores con periantos biíabiados. En estas flores el sépalo dorsal forma un ángulo
agudo o recto con los sépalos laterales. En Acostaea, Barboseila, Dresslereiia,
Dryadeila, Dracuia, Myoxanthus, Octomeria, Restrepia, Restrepiopsis y varios
subgéneros de Pieurothaifis los sépalos laterales están fusionados en un sinsépalo
más o menos cóncavo. En Myoxanthus, Octomeria y Pieurothaiiis subgéneros
Acuminatia, Crocodeilanthe y Kraenziinelfa los tres sépalos son libres. Codificación:
perianto bilabiado ausente (0), perianto bilabiado con los sépalos laterales fusionados
(1), perianto bilabiado con los tres sépalos libres (2).

57. Fiores con periantos que envuelven ai resto de ios segmentos florales. En varios
grupos los tres sépalos se encuentran unidos entre sí en la mayor parte de su longitud,
formando así un perianto tubular que encierra en su interior al resto de ios segmentos
florales. Las flores de Pieurothaiiis sarracenia, P. tubata y varias especies de Dracuia
y Masdevaflia tienen los sépalos fusionados hasta cerca de su ápice, formando un
perianto tubular, cilindrico en sección transversal, trilobado en el ápice, con una
abertura apical. Las flores de la mayoría de especies de Masdevallia, Porroglossum,
Scaphosepalum y Trisetelfa tienen los sépalos unidos entre sí un poco más allá de su
base y constituyen un perianto en forma de copa. Por suparte, en Ophidion,
Zootrophion, Pieurothaiiis fenestrata y P. tribuloides las flores tienen los sépalos
laterales fusionados en un sinsépalo y el sépalo dorsal libre de éste. En estos grupos el
sépalo dorsal y el sinsépalo se unen en su ápice, dejando un par de ventanas laterales
como únicas aberturas al interior de la flor. Codificación: flores sin perianto tubular (0),
flores con perianto tubular (1), flores con perianto cupuliforme (2), flores con los
sépalos unidos en el ápice y con aberturas laterales (3).

58. Segmentos del perianto. Por lo general los sépalos son de forma diferente y de mayor
tamaño que los pétalos, pero en Brachionidium y Octomeria los sépalos llegan a ser
semejantes en forma y tamaño a los pétalos. Codificación: sépalos semejantes a los
pétalos (0), sépalos diferentes en forma y tamaño a los pétalos (1).

59. Textura de los sépalos. La textura de los sépalos puede ser carnosa, como en
Myoxanthus, Pieurothaiiis subgéneros Acianthera, Kraenzlineila y Pieurobotryum,
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Stelis y Zootrophion. En cambio en Brachionidium, Lepanthes, Lepanthopsis,
Platystele, Salpisteíe y Pleurothaflis subgéneros Ancipitia, Aenigma y Pleurothalíis, los
sépalos tienen una textura membranosa. Codificación: textura carnosa (0), textura
membranácea (1).

60. Unión de los sépalos. Los sépalos pueden estar completamente libres entre sí o unidos
muy cerca de súbase en la mayoría de Pleurothallidinae, pero en algunos casos se
encuentran unidos más allá de la mitad de su longitud o hasta su ápice, en Pleurothalíis
subgéneros Physosiphon, Physothallis, Sarracenia y algunas especies de Lepanthes,
Masdevalüa y Stelis. Codificación: sépalos libres o unidos entre sí en menos de 1/3 de
su longitud (0), sépalos unidos más allá de 1/2 de su longitud (1).

61. Unión de los sépalos laterales. En muchos grupos los sépalos laterales son libres
entre sí o están unidos muy cerca de su base. Sin embargo, los sépalos laterales a
veces se unen completamente formando un sinsépalo en Acostaea, Barboselía,
Brachionidium, Chamelophyton, Dresslerelía, Ophidion, Restrepia, Restrepiella,
Restrepiopsis, Trichosalpinx, Zootrophion y varios grupos de Pleurothailis. En otros
casos, los sépalos laterales que forman un sinsépalo no se unen hasta su ápice, por lo
que el sinsépalo es bilobado, como en Dracufa, Masdevaília, Porroglossum,
Scaphosepalum, Trisetella, Pleurothalíis dressieri, P. mystaxyP. tubata. Codificación:
sépalos laterales libres (0), sépalos laterales formando un sinsépalo completamente
unido (1), sépalos laterales formando un sinsépalo bilobado (2).

62. Sinsépalo. Cuando se presenta un sinsépalo, este puede ser de forma y tamaño similar
al sépalo dorsal, como ocurre en Salpisteíe y Pleurothailis subgéneros Pfeurothallis y
Rhyncopera. Codificación: similar al sépalo dorsal (0), diferente del sépalo dorsal (1).

63. Superficie abaxial de los sépalos. La superficie interna de los sépalos por lo general es
glabra, pero en ocasiones puede estar ornamentada por verrugas o cilios, pero este es
un carácter que presenta variación interespecífica, aunque constante en el nivel
específico. Por su parte, la superficie externa de los sépalos puede ser también glabra,
pero en Dresslerefla, Myoxanthus, Restrepieila y Pieurothallis subgéneros Acianthera
y Apoda-Prorepentia ésta superficie es ciliada. Mentras tanto, en Zootrophion,
Pfeurothallis subgéneros Ancipiíia y Pseudoctomeria, Pieurothallis cucumerís y P.
tribufoides, la superficie externa de los sépalos es verrucosa. Algunas especies de
Dracula y Myoxanthus tienen la superficie externa de los sépalos glandular-papilosa.
Codificación: glabros (0), sépalos ciliados (1), sépalos verrucosos (2), sépalos
glandular-papilosos (3).

64. Sépalo dorsal caudado. En algunos grupos el ápice del sépalo dorsal se atenúa para
formar una cauda cilindrica y alargada, como en Andinia, Barbosella, Dracula,
Dresslereila, Masdevaília, Porroglossum, Restrepia, Scaphosepalum, Trisetella y
Pieurothallis alata, P. dressieri, P. masdevalliopsis, P. mystax, P. setosa y P. xenion.
Codificación: sépalo dorsal sin cauda (0), sépalo dorsal con cauda (1).

65. Sépalos con osmóforos specializados. Por lo general el extremo apical de la cauda de
los sépalos actúa como un osmóforo. Por su localización se considera a estos
osmóforos como especializados, a diferencia de los osmóforos generalizados
presentes en la superficie interna de los sépalos, como en Restrepieila ophiocephala
(Pridgeon, 1986). En Barbosella, Dresslereiía y Restrepia el ápice engrosado de la
cauda del sépalo dorsal tienen una superficie cubierta de células papilosas con
actividad glandular, las cuales secretan una fragancia osmofílica y/o lipídica (Rridgeon,
1983; Pridgeon y Stern, 1983). Las caudas de los sépalos de Dracula, Dryadella,
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Porroglossum, Scaphosepalum y Trisetella funcionan también como osmóforos
especializados, pero estas caudas no están engrosadas en su ápice. Codificación:
sépalos sin osmóforos especializados (0), sépalos con osmóforos especializados (1).

66. Sépalos laterales con caudas. Los sépalos laterales también pueden presentar una
cauda cilindrica, que puede ser corta o alargada, como en Andinia, Dracula,
Masdevaliia, Porroglossum, Scaphosepalum, Trisetella, Pleurothallis alata, P.
dressleri, P. masdevalliopsis, P. mystax y P. xenion. Codificación: sépalos laterales
sin caudas (0), sépalos laterales con caudas (1).

67. Callos sobre los sépalos laterales. La superficie interior de los sépalos laterales
presenta callos engrosados cerca de su base en Dryadella, o cerca de su ápice en
Scaphosepalum (los cuales tienen forma de cojín). En el resto de Pleurothallidinae los
sépalos no presentan callos. Codificación: callos ausentes (0), callos en la base de los
sépalos (1), callos en el ápice de los sépalos (2).

68. Posición del sépalo dorsal con respecto a la columna. El sépalo dorsal puede guardar
una posición paralela con respecto al eje de la columna en Acostaea, Barbosella,
Dracula, Dryadella, Masdevallia, Myoxanthus, Octomeria, Ophidion, Restrepiopsis,
Trichosalpinx y Zootrophion. En tanto, en Lepanthes, Lepanthopsis, Pfatystele, Stelis y
Teagueia el sépalo dorsal tiene una posición casi perpendicular con respecto al eje de
la columna. Codificación: sépalo dorsal perpendicular a la columna (0), sépalo dorsal
paralelo a la columna (1).

69. Posición de ios sépalos laterales con respecto a fa columna. Los sépalos laterales o
el sinsépalo, tienen una posición perpendicular al eje de la columna en Acostaea,
Dresslerella, Dryadella, Lepanthes, Lepanthopsis, Myoxanthus, Octomeria,
Piatystele, Stelis, Trichosaípinx y Teagueia, así como en la mayoría de grupos de
Pleurothalfis. En cambio, la posición de los sépalos laterales es paralela al eje de la
columna en Masdevallia, Ophidion, Zootrophion y en Pfeurothaliis subgéneros
Physosiphon y Physothallis. Codificación: sépalos laterales perpendiculares a la
columna (0), sépalos laterales paralelos a la columna (1).

70. Pétalos lineares. Pétalos mucho más largos que anchos y que tienen una forma linaer o
ligulada son característicos en algunos grupos como Draconanthes, Salpisteie y
Pieurothailis subgéneros Aenigma, Ancipitia, Pleurothallis, Rhyncopera y Taipinaria.
Codificación: pétalos lineares ausentes (0), pétalos lineares presentes (1).

71. Textura de los pétalos. Los pétalos tienen una textura membranosa en grupos como
Brachionidium, Piatystefe y Teagueia. En cambio, en la mayoría de la subtribu la
textura de los pétalos es carnosa. Sin embargo, en Stelis los pétalos son estructuras
muy engrosadas y de textura suculenta. Codificación: pétalos membranosos (0),
pétalos carnosos (1), pétalos suculentos (2).

72. Pétalos vestigiales. Andinia, Pleurothalfis pentamyptera, P. vestigipetala y algunas
especies de Lepanthes tienen pétalos muy reducidos en tamaño, por lo que éstos
parecen ser estructuras vestigiales. Codificación: pétalos vestigiales ausentes (0),
pétalos vestigiales presentes (1).

73. Pétalos transversalmente biiobados. A diferencia del resto de Pleurothallidinae, ios
pétalos de la mayoría de especies de Lepanthes tienen pétalos mucho más anchos que
largos, frecuentemente con una pequeña constricción en la parte media. Estos pétalos
consisten de un lóbulo superior dirigido hacia el sépalo dorsal y un lóbulo inferior dirigido
hacia los sépalos laterales, por lo cual se les conoce como transversalmente biiobados.
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Codificación: pétalos no transversamente bilobados (0), pétalos transversalmente
bilobados(1).

74. Pétalos bivalvados. Todos los taxa subgenéricos de Dracula tienen un tipo especial de
pétalos que no se presenta en otros grupos. En este género la mitad superior de los
pétalos adquiere la forma de dos especies de valvas fusionadas que se encuentran
abiertas en un ángulo más o menos agudo. A este tipo de pétalos Luer (1993) lo
denomina con el nombre de bivalvados. Codificación: pétalos bivalvados ausentes (0),
pétalos bivalvados presentes (1).

75. Pétalos con un callo marginal. Un rasgo distintivo de los pétalos de Masdevallia es que
éstos presentan un engrosamiento en el margen que está en contacto con el labelo. El
engrasamiento puede estar extendido en mayor o menor medida sobre el margen y con
frecuencia se prolonga en un proceso triangular o dentado entre la mitad y la base del
pétalo. Codificación: pétalos sin un callo marginal (0), pétalos con un callo marginal (1).

76. Posición de fos pétalos con respecto a la columna. Los pétalos son paralelos con
respecto a la columna en Acostaea, Barbosella, Dryadeila, Dracula, Dresslerelía,
Masdevallia, Ophidion, Porroglossum, Scaphosepalum, Stelis, Trichosalpinx,
Zootrophion y varios grupos de Pleurothalíis. En cambio, en Andinia, Lepanthes,
Lepanthopsis, Piatystele, Salpisteie, Teagueia y Pleurothalíis subgéneros Aenigma y
Pleurothaílis los pétalos son perpendiculares con respecto a la columna. Codificación:
pétalos perpendiculares a la columna (0), pétalos paralelos al eje de la columna (1).

77. Pétalos caudados. En Dresslerelia, algunas especies de Myoxanthus, Restrepia,
Pleurothalíis hemirhoda y P. rubellia, el ápice de los pétalos se prolonga en una cauda
similar a la cauda de los sépalos. La cauda de los pétalos por lo general es cilindrica y
a veces está engrosada en su ápice. Codificación: ausentes (0), presentes (1).

78. Pétalos con un mucrón apical. Un corto proceso en la parte media del ápice de los
pétalos, en forma de mucrón, es un rasgo que con frecuencia está presente en grupos
como Masdevaliia, Trichosalpinx, Trisetella, Zootrophion y Pleurothaílis subgéneros
Crocodeilanthe y Effusia. Codificación: pétalos sin un mucrón apical (0), pétalos con un
mucrón apical (1).

79. Pétalos teretes en sección transversal. En varios grupos de Pleurothalíis los pétalos
que son lineares o mucho más largos que anchos, en sección transversal llegan a ser
cilindricos o teretes. Codificación: ausentes (0), presentes (1).

SO. Pétalos con osmóforos especializados. Este tipo de osmóforos tiene una forma y
función parecida a la de los osmóforos especializados de los sépalos. Se presentan en
Dresslerella, Myoxanthus y Restrepia. En el caso de Restrepia toda la superficie de la
cauda del pétalo tiene actividad secretora (Pridgeon y Stern, 1983). En varias especies
de Myoxanthus el osmóforo consiste en un engrosamiento en la parte apical de los
pétalos, sin que se forme una cauda. Codificación: pétalos sin osmóforos
especializados (0), pétalos con osmóforos especializados (1).

81. Labelo. El labelo puede ser entero cuando éste no presenta lóbulos laterales, pero en
muchos casos se presentan lóbulos laterales de forma variable, por lo que entonces el
labelo es trilobado. Los lóbulos laterales pueden tener la forma de filamentos delgados
e incurvados, a manera de cirros, cerca de la base del labelo, como en Dresslerella y
Restrepia. En Chamelophyton, Frondaria, Octomeria, Restrepiopsis y algunas
especies de Pfeurothalíis los lóbulos laterales son apéndices laminares e incurvados,
de forma falcada, en la parte media del labelo. Los lóbulos laterales también pueden ser
estructuras laminares, erectas, conspicuas, de forma ablonga, triangular o redondeada,
en la parte media del labelo, como en Píeurothaíüs subgéneros Dracontia,
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Kraenzfinella, Physosiphon y Physothallis. En Ophidion los lóbulos laterales son un par
de callos engrosados, redondeados cerca de la base del labelo. En todos estos casos
los lóbulos laterales son pequeños con relación al tamaño del labelo, pero en Andinia,
Draconanthes, Salpistele, Pleuroihaílis subgénero Aenigma y la mayoría de especies
de Lepanthes, los lóbulos laterales son la parte más conspicua del labelo y tienen forma
de láminas que abrazan a la columna. Codificación: lóbulos laterales ausentes (0),
lóbulos laterales en forma de cirros (1), lóbulos laterales en forma falcada (2), lóbulos
laterales en forma de callos (3), lóbulos laterales laminares y erectos (3), lóbulos
laterales laminares abarcando la mayor parte del labelo (4).

82. Labelo con un conectivo. En Andinia, Lepanthes y Saipistele, los lóbulos laterales del
labelo que están bien desarrollado se unen entre sí mediante una estructura llamada
laminar, corta y en forma de V, llamada conectivo (Salazar y Soto, 1996; Luer, 1998). El
conectivo corresponde a la parte inferior del labelo, la cual se une en su base a la
columna y por lo general en estos grupos está poco desarrollada. Codificación:
conectivo ausente (0), conectivo presente (1).

83. Lóbulo medio del labelo en forma de apéndice. En grupos con un labelo trilobado, el
lóbulo medio por lo general es la parte más conspicua del labelo. Sin embargo, en
Andinia, Lepanthes y Salpsitele, el lóbulo medio llega a ser una estructura muy
reducida o casi vestigial, por lo general en forma de apéndice provisto de cilios (Salazar
y Soto, 1996; Luer, 1998). Es posible que el apéndice sea una estructura que resulte
atractiva para atraer insectos que puedan actuar como polinizadores de las flores.
Codificación: apéndice ausente (0), apéndice presente (1).

84. Textura del labelo. El labelo por lo general es de textura carnosa, pero en
Brachionidium, Lepanthopsis, Platystele, Stefis y algunas especies de Pleurothailis
subgénero Pleurothailis, presenta una textura más bien suculenta. Codificación: labelo
carnoso (0), labelo suculento (1).

85. Labelo con un epiquilo. En algunos grupos el labelo se divide en dos regiones bien
definidas, un hipoquilo inferior y un epiquilo superior. En Dracuia, Dresslerelia,
Dryadella, Pleurothaílis crepiniana y P. mystax el epiquilo representa la mayor parte del
labelo, mientras que el hipoquilo es mucho más corto y angosto. En cambio, en
Scaphosepalum, Pleurothailis subgéneros Physosiphon y Physothallis, así como
Masdevallia subgéneros Amandae, Cucullatia, Fissia y Polyantha, el epiquilo es
mucho más pequeño y angosto que el hipoquilo y por lo general tiene la forma de un
lóbulo apical. Por otro lado, en Dresslerella, Ophidion y Restrepia el epiquilo es de un
tamaño comparable y casi tan ancho como el hipoquilo, separándose ambas regiones
por una constricción cerca de la mitad del labelo. Codificación: epiquilo ausente (0),
epiquilo mucho más grande que el hipoquilo (1), epiquilo mucho más pequeño que el
hipoquilo (2), epiquilo casi tan grande como el hipoquilo (3).

86. Tipo de ornamento del labelo. En la mayoría de las veces la superficie del labelo a
simple vista parece glabra, pero en realidad está cubierta densamente por papilas
glandulares microscópicas. En ocasiones estas papilas se desarrollan y forman
tricomas glandulares en forma de cilios, como en Andinia, Dresslerella, Porroglossum,
Salpistele, Trichosalpinx y varias especies de Pleurothailis. Parece ser que estas
células papilosas y los tricomas glandulares presentan una actividad secretora, por lo
que pueden actuar como osmóforos y atraer a los poiinizadores, como sucede en
Dryadella y Masdevallia (Pridgeon, 1986). Codificación: labelo cubierto de papilas
glandulares (0), labelo cubierto de cilios glandulares (1).
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87. Labelo con nen/aduras carinadas y radiales. El labelo de Dracula resulta bastante
especial, pues en éste la superficie interna del epiquilo, que es cóncava, presenta
lámelas carinadas a lo largo de las nervaduras, las cuales se distribuyen de forma
radial desde la base del epiquilo hasta su margen. Este tipo de labelo parece asemejar
la forma del cuerpo fructífero de un hongo y en ocasiones presenta un olor fúngico. Es
probable que esta forma de labelo sea una estructura que imita sitios de crianza y
alimentación para pequeños dípteros que son atraídos por las flores para polinizarlas
(Christensen, 1994). Codificación: labelo sin nervaduras carinadas (0), labelo con
nervaduras carinadas (1).

88. Labelo con un glenion. En Brachionidium, Lepanthopsis, Platystele, Steíis, Teagueia y
en Pleurothalfis subgéneros Ancipitia, Mystax, Pleurothallis y Rubellia, la parte
superior del labelo presenta una pequeña excavación, circular o alargada, que fue
denominada como glenion por Luer (1986a). El glenion se localiza enfrente del róstelo y
del estigma, por lo que es posible que actué como otro mecanismo en la atracción de
los polinizadores (Luer, 1986a). Codificación: glenion ausente (0), glenion presente (1).

89. Movilidad del labelo. Acostaea, Condylago, Jostia y Porroglossum presentan un
labelo sensible a estímulos de contacto mediante un mecanismo activo. Este labelo
responde al contacto de un polinizador o un estímulo similar, activándose por un cambio
de presión osmótica en sus tejidos al recibir dicho estimulo y ser inmediatamente
disparado contra la parte ventral de la columna. Como resultado de este mecanismo, el
polinizador queda atrapado momentáneamente y sólo puede salir removiendo la antera
y llevándose los polinios (Oliver, 1888; Luer, 1987). En otros grupos el labelo es móvil
por un mecanismo pasivo. Este labelo se une delicadamente a la columna por medio de
una membrana y tiene una gran sensibilidad a las corrientes de aire, moviéndose de
manera continua hacia la columna, como sucede en Dryadelia, Chamelophyton,
Masdevallia, Restrepieila, Scaphosepalum, Trichosafpinx, Trisetella y Pleurothallis
subgéneros Acuminatia, Effusia y Specklinia. Este tipo de movimientos pasivos son
otro señuelo para la atracción de insectos a las flores. En el restos de grupos el labelo
no presenta un mecanismo de movilidad. Codificación: labelo sin movimiento (0) labelo
con un mecanismo de movimiento activo (1), labelo con un mecanismo de movimiento
pasivo (2).

90. Callos longitudinales del labelo. En muchos grupos el labelo presenta un par de callos
longitudinales, marginales, engrosados y elevados sobre la superficie adaxial, por lo
general dejan un sulco entre ellos. Estos callos se presentan en Chamelophyton,
Dresslereila, Dryadella, Masdevallia, Myoxanthus, Octomería, Restrepia,
Restrepieila, Resírepiopsis, Scaphosepalum, Trisetella, Zootrophion, Pleurothallis
subgéneros Acianthera, Dracontia, Kraenzfinella, Physosiphon y Physothallis.
Codificación: labelo sin callos longitudinales (0), labelo con callos longitudinales (1).

91. Callo basa! del labelo. El labelo de Acostaea, Brachionidium, Condylago,
Porroglossun y Trichosalpinx presenta en su base un callo engrosado, elevado y
prominente sobre la superficie basal del labelo. Codificación: labelo sin un callo en la
base (0), labelo con un callo en la base (1).

92. Aurículas en la base del labelo. En algunos casos los márgenes laterales del labelo se
prolongan a cada lado de su base en forma de lóbulos diminutos y membranáceos,
conocidos como aurículas. Estas aurículas básales se presentan en el labelo de
Dresslereila, Dryadella, Masdevallia, Restrepiopsis, Scaphosepalum, Trichosalpinx y
muchos grupos de Pleurothalíis. En Condylago, estas extensiones marginales se
prolongan a manera de láminas, prominentes y oblongas, las cuales parecen formar
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una especie de cóndilos con el ápice bulboso del pie de columna. Codificación: labelo
sin aurículas básales (0), labelo con aurículas básales (1).

93. Labelo abrazado a fa columna. En los grupos que tienen un pie de columna el labelo
sólo está en contacto con la columna en el punto en que ambos se unen. En cambio, en
algunos grupos que carecen de pie de columna, el labelo puede proyectar sus
márgenes o sus lóbulos para abrazar parcial o completamente a la columna, como en
Andinia, Draconanthes, Lepanthes, Lepanthopsis, Salpistele y Pieurothallis subgénero
Aenigma y Pieurothalfis. Codificación: labelo sin abrazar a la columna (0), labelo
abrazando a la columna (1).

94. Posición del labelo con respecto a la columna. En grupos como Barbrodria,
Brachionidium, Lepanthopsis, Stefis, así como Pieurothallis subgéneros Ancipitia y
Pieurothallis, el labelo llega a ser perpendicular con respecto al eje de la columna. En la
mayoría de grupos de la subtribu el labelo es paralelo al eje de la columna. Codificación:
perpendicular (0) paralelo (1).

95. Forma de la columna. Por su forma la columna puede ser robusta y corta cuando tiene
casi el mismo largo que ancho, como en Brachionidium, Lepanthopsis, Platysteie,
Pieurothallis subgénero Pleurothallis, Stelis, Teagueia y algunas especies de Dracula
y Myoxanthus. En el resto de grupos la columna es delgada y alargada, cuando su
longitud es dos o más veces su ancho, como en Barbosella, Dresslerella, Lepanthes,
Masdevallia, Octomeria, Porrogiossum, Safpistele, Scaphosepalum, Trisetella y
Tríchosalpinx. Codificación: columna robusta (0), columna delgada (1).

96. Posición de ¡a columna. Por su posición la columna puede ser erecta en toda su
longitud, como en Andinia, Brachionidium, Draconanthes, Lepanthes, Platystele,
Porrogiossum, Salpisíele, Steiis, Teagueia y Zootrophion. En otros casos la columna
está arqueada sólo hacia su ápice, como en Barbosefla, Dracufa, Dryadella,
Masdevallia, Myoxanthus, Octomeria, Restrepiopsis, Tríchosalpinx y Trisetella.
Mientras tanto, en Acostaea, Dresslerella, Ophidion, Restrepia y Scaphosepalum, la
columna está arqueada desde muy cerca de su base. Codificación: columna erecta (0),
columna arqueada hacia su ápice (1), columna arqueado antes de la mitad (2).

97. Columna en sección transversal. En grupos como Lepanthopsis, Platystele, Steiis,
Teagueia y algunas especies de Pleurothallis subgénero Pleurothallis la columna es
triangular en sección transversal. En cambio, en Andinia, Barbrodria, Draconanthes,
Lepanthes y Pleurothallis subgéneros Aenigma, Ancipitia, Crocodeilanthe,
Rhyncopera y Scopufa la columna es cilindrica en sección transversal. Finalmente, en
el resto de grupos la superficie ventral de la columna es aplanada o ligeramente
cóncava, por lo que en sección transversal es semiterete. Codificación: columna
trígona (0), columna cilindrica (1), columna semitereíe (2).

98. Base de la columna. La base de la columna puede o no prolongarse en una extensión
perpendicular y engrosada conocida como pie. El pie puede ser una extensión plana,
maciza y en forma de pedestal como en Dresslerella, Ophidion, Pleurothaflis
subgénero Rhyncopera y Restrepia. En otros grupos el pie es una estructura muy
prominente y canaliculada, a veces tan larga como la porción erecta de ésta, como en
Acostaea, Barbosella, Dracuia, Dryadella, Masdevallia, Myoxanthus, Restrepiopsis,
Trichosalpinx, Zootrophion y muchos grupos de Pieurothailis. El pie también puede ser
una estructura rudimentaria u obsoleta, como en Brachionidium, Platystele,
Pleurothaills subgéneros Ancipitia y Pieurothailis. Codificación: pie de columna ausente
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(0), pie de columna en forma de pedestal (1), pie de columna prominente (2), pie de
columna rudimentario (3).

99. Alas de la columna. Los márgenes de la superficie ventral de la columna pueden
presentar prolongaciones laminares hacia el frente conocidas como alas. En algunos
grupos de Epidendroideae las alas se forman a partir de los primordios de los
estambres (Rasmussen, 1982; Kurzweil, 1987a), por lo que es apropiado considerarlas
como estaminodios. A veces las alas sólo se presentan en la parte apical de la
columna, como en Dresslerelfa, Ophidion, Porroglossum, Restrepia y Pieurothallis
subgénero Acianthera, Apoda-Prorepentia y Physosiphon. En otros casos, las alas
son más prominentes y se extienden hasta la mitad o cerca de la base de la columna,
como en Acostaea, Barbosella, Condylago, Dryadella, Myoxanthus, Restrepieila,
Scaphosepalum, Tríchosalpinx, Zootrophion y varios grupos de Pieurothallis.
Codificación: alas ausentes (0), alas sólo en el ápice de la columna (1), alas extendidas
hasta la mitad o la base de la columna (2).

100. Margen del clinandrio. El margen del clinandrio es entero en Barboseila, Barbrodrla,
Condylago, Frondaria, Lepanthes, Octomeria y Restrepiopsis. Llega ser dentado en
Dracula, Dryadella, Restrepiella, Scaphosepalum y Tríchosalpinx. Mientras tanto, en
Brachionidium, Ophidion, Platystele, Pieurothallis subgénero Pfeurothallis y Stelis el
margen del clinandrio es lobulado. Codificación: clinandrio entero (0), clinandrio dentado
(1), clinandrio lobulado (2).

101. Forma del clinandrio. El margen apical de la columna se le conoce como clinandrio y
en muchos grupos está bien desarrollado y se prolonga apicalmente más alia de la
antera. Un dinadrio que sólo cubre la parte basal de la antera se presenta en
Barbrodría, Brachionidium, Lepanthes, Lepanthopsis, Platystele, Stelis, Teagueia y
Pieurothallis subgéneros Aenigma, Ancipitia, Crocodilanthae y Pieurothallis. Por su
parte, un clinandrio que cubre completamente la antera se presenta en Acostaea,
Dracula, Dresslerelía, Dryadeíla, Masdevallia, Myoxanthus, Ophidion, Restrepia,
Restrepiefla, Scaphosepallum, Tríchosalpinx, Pleurothallis subgéneros Acianthera,
Acuminatia, Effusia, Kraenzlineila y Physosiphon. Finalmente, un clinandrio que no se
proyecta apicalmente se presenta en Andinia y Salpistele. Codificación: clinandrio
cubriendo sólo la base de la antera (0), clinandrio cubriendo por completo a la antera
(1), clinandrio no proyectado (2).

102. Unión entre la columna y el labeío. La columna se une al labelo de tres formas, por
medio de una fusión firme entre ambos, como en Lepanthes, Ophidion, Restrepia,
Salpistele y Pleurothallis subgéneros Aenigma y Rhyncopera. Un segundo tipo de
unión es mediante una membrana a manera de una bisagra entre la base del labelo y el
ápice del pie de columna, como sucede en Acostaea, Condylago, Dracula, Dryadella,
Jostia, Masdevaília, Myoxanthus, Octomeria, Porroglossum, Tríchosalpinx, Trisetella,
Zootrophion y varios grupos de Pleurothallis. Un tercer tipo de unión es por medio de
una articulación entre una cavidad localizada en la base del labelo y un ápice bulboso
del pie de columna, como ocurre en Barbosella y Pleurothallis subgéneros
Crocodeilanthe y Masdevalliantha. Por último, en Brachionidium, Platystele, Stelis,
Teagueia y Pleurothallis subgénero Pleurothallis la base del labelo forma una corta uña
(extensión membranosa) que se une a la base de una columna que carece de pie,
Codificación: unión fija (0), mediante una membrana a manera de bisagra (1), mediante
una articulación (2), mediante una uña (3).

103. Posición de la antera. La posición de la antera sobre la columna es dorsal y antrorsa
cuando ésta se localiza en la parte terminal de la columna, con el su ápice dirigido hacia
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arriba, como en Andinia, Barbrodría, Brachionidium, Lepanthes, Lepanthopsis,
Porroglossum, Salpistele, Stelis, Teagueia y Pleurothallis subgéneros Ancipitia,
Mirandia, Mystax, PieurothaHis, Rhyncopera y Scopuia. Otros grupos tienen una
antera apical e incumbente, cuando su eje basal-apical es perpendicular al eje de la
columna, como en Octomeria, Restrepiopsis y Pleurothaííis subgénero
Crocodeilanthe. Finalmente, en el resto grupos de la subtribu, la antera es ventral y
retrorsa, cuando su base se dirige hacia arriba y su ápice hacia la parte basal de la
columna. Codificación: antera ventral (0), antera apical (1), antera dorsal (2).

104. Tipo de estigma. Esta estructura puede estar formada por una cavidad profundamente
excavada en la parte subapical o ventral de la columna, como en Barbosella, Dracuia,
Dressíereiia, Dryadella, Masdevalíia, Octomeria, Restrepiopsis y Trichosalpinx. En
grupos como Andinia, Lepanthes, Porroglossum, Saípistele y PieurothaHis subgéneros
Aenigma, Ancipitia, Rhyncopera y Scopula el estigma está formado por una ranura
ligeramente excavada en la parte apical o subapical de la columna. En Brachionidium,
Lepanthopsis, Piatysteie, Stelis, Teagueia y PieurothaHis subgénero PieurothaHis el
estigma está formado por dos lóbulos apicales, uno a cada lado del róstelo. La
superficie del estigma, sea entera o bilobado, está cubierta por un material de
consistencia pegajosa y transparente. Codificación: estigma formado por una cavidad
profundamente excavada (0), estigma formado por una ranura ligeramente excavada
(1), estigma formado por dos lóbulos (2).

105. Posición dei estigma. El estigma puede localizarse en la superficie ventral de la
columna, como en Lepanthes y los grupos que tienen un estigma profundamente
excavado (excepto Octomeria y Restrepiopsis). El estigma también puede localizarse
en la parte apical de la columna en los grupos que tienen un estigma bilobado, los que
tienen un estigma en forma de ranura ligeramente excavada y en Octomeria y
Restrepiopsis. En cambio, en Frondaria y Pleurothallis subgéneros Aenigma,
Crocodeilanthe y Pseudosteíis el estigma tiene una posición subapical a la columna.
Codificación: estigma ventral (0), estigma apical (1), estigma subapical (2).

106. Tipo de róstelo. Esta estructura es una modificación del estigma medio. En los grupos
que tienen un estigma profundamente excavado ei róstelo es porrecto, formado por una
membrana transversal, cóncava, con los márgenes laterales recurvados hacia abajo y
de área similar a la del estigma. En los grupos que tienen un estigma bilobado o que
está formado por una ranura apical, el róstelo es arrecio, formado por un apículo
erecto, laminar y triangular, aunque en Salpistele éste adquiere la forma de un filamento
que sólo se extiende una vez que la antera se ha liberado. En Octomeria y
Restrepiopsis el róstelo tiene la forma de una lámina más o menos carnosa y
perpendicular al eje de la columna, pero en este caso sus márgenes laterales no están
recurvados hacia abajo. Finalmente, en Lepanthes el róstelo consiste en una lámina
erecta, amplia y muchas veces emarginada, con un corto apículo en el seno.
Codificación: róstelo porrecto y membranoso (0), róstelo porrecto y carnoso (1),
róstelo arrecio y apicular (2), róstelo arrecto y ampliamente laminar (3).

107. Posición del róstelo. Un róstelo apical se presenta cuando existe una antera dorsal.
Por su parte, un róstelo subapical se presenta cuando la antera es apical. En cambio,
un róstelo ventral sólo se presenta cuando antera es ventral sobre la columna.
Codificación: róstelo apical (0), róstelo ventral (1), róstelo subapical (2).

108. Número de polinios. Los granos de polen se unen de manera compacta para constituir
!os polinios, los cuales son estructuras duras y de tamaño microascópico (longitud
menor a 0.5 mm). En Octomeria y algunas especies de Brachionidium se presentan
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ocho polinios. Seis polinios se presentan en varias especies de Brachionidíum y
Chamelophyton. En Barboselfa, Barbrodria, Dresslerella, Restrepia, Restrepieíla y
Restrepiopsis el número de polinios es de cuatro. En el resto de grupos se presentan
sólo dos polinios. Codificación: 2 polinios (0), 4 polinios (1), 6 polinios (2), 8 polinios (3).

109. Forma de los polinios. La forma de los polinios puede ser ovoide y lateralmente
comprimidos o claviformes y teretes en sección transversal. Codificación: polinios
claviformes (0), polinios lateralmente comprimidos (1).

110. Polinios vestigiales. Chamelophyton (con 4 polinios) y Dresslerella (con 6 polinios)
presentan un par de polinios de menor tamaño que los otros, por lo que parecen ser
polinios rudimentarios u vestigiales. En el resto de Pleurothallidinae todos los polinios
son de igual tamaño. Codificación: polinios rudimentarios ausentes (0), polinios
rudimentarios presentes (1).

111. Caudfcufas. Las caudículas son estructuras formadas en el interior de la antera, al
igual que los polinios, pero de un material mucho más suave. En los grupos con polinios
lateralmente comprimidos las caudículas son laminares, formadas por una sustancia
hialina, pegajosa y granulosa. Este aspecto granuloso posiblemente se debe a la
presencia de granos de polen en el material que forma las caudículas. Por su parte, los
grupos con polinios clavados tienen caudículas hialinas y pegajosas, pero de
consistencia elástica. No obstante, en algunos grupos con polinios clavados las
caudículas están ausentes o no son visibles. Codificación: caudículas ausentes (0),
caudículas granulosas (1), caudículas elásticas (2).

112. Viscario. El viscario es una estructura cuyo material se forma a partir del róstelo,
no de la antera. El viscario consiste en una gota microscópica transparente y pegajosa.
El viscario está presente sólo en los grupos que tienen polinios clavados, pero no
siempre está unido a las cuadículas, pues como ya se señaló, éstas no siempre están
presentes en este tipo de polinios. Codificación: viscario ausente (0), viscario presente

(1).
113. Semillas. Dressler (1993) señala que la subtribu presenta una semilla de tipo

Pleurothallis. Estas semilla son de forma ahusada, miden 150 a 300 um de un extremo
al otro, de color amarillo o café, las células de la testa son del mismo tamaño, la pared
anticlinal de las células presentan engrosamientos prominentes y cubiertas de verrugas
o escamas que son solubles en agua. Este tipo de semilla también se presenta en
Dilomifis. Por otra parte, Dressler (1993) señala que Arpophyílum y Ponera presentan
una semilla de tipo Elfeanthus. Estas semillas tienen forma granular, miden casi 200 um
de largo, las células básales y apicales de la testa son alargadas y enrolladas,
excavadas en sección transversal, con bordes celulares bien definidos, la pared
periclinal de las células presenta engrosamientos longitudinalmente reticulados.
Codificación: tipo Bleanthus (0), tipo Pleurothallis (1).
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FIGURA 3 .1 . Uno de los 81 árboles mínimos generados en el análisis con los caracteres sucesivamente
ponderados (91291 pasos, 1C= 0.389, IR= 0.822, CR = 0.320), La longitud de las ramas es proporcional al número
de cambios ocurr idos sobre ellas. Todos los taxa con el nombre genérico abreviado con una P pertenecen a
Pleurothallis.
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FIGURA 3.2. Árbol de consenso estricto simplificado que resume los 81 árboles del análisis con los caracteres
sucesivamente ponderados. Los nombres de los ciados son aquellos que se mencionan en el texto. Las líneas
negras de la derecha señalan los 4 linajes dentro de Pleurothallidlnae de acuerdo a este análisis (Octomeria,
Pleurothallis, Acianthera y Specklinia). Arriba de las ramas aparecen los valores de jackknife mayores al 50%.
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Análisis filogenético.

La búsqueda con los caracteres recibiendo el mismo peso generó 17652 árboles

mínimos, cada uno con una longitud de 809 pasos, IC = 0.211 (0.209 excluyendo

caracteres no informativos), IR = 0.630 e CR = 0.133 (árboles no mostrados). La

búsqueda con los caracteres sucesivamente ponderados generó 81 árboles mínimos,

cada uno con una longitud de 91291 pasos, con valores de IC = 0.389 (0.376

excluyendo caracteres no informativos), IR = 0.822 e CR = 0.320. Uno de estos

árboles mínimos se presenta en la Fig. 3.1, mientras que un árbol simplificado del

consenso estricto que resume estos árboles, mostrando los principales ciados, se

presenta en la Fig. 3.2. Aunque la topología del árbol de consenso estricto está

bastante resuelta, los valores de soporte de jackknife para la mayoría de los ciados

fueron menores al 50 %. Sólo en unos cuantos tivieron valores de jackknife del 75% o

mayores.

Pleurothallidinae formó un grupo monofilético bien soportado (jackknife = 82%),

cuyas apomorfías son el velamen de tipo Pleurothaflis y la articulación ovario-pedicelo.

La subtribu quedó dividida en cuatro linajes principales, los cuales están simplificados

en los árboles de las Figuras 3.2 a 3.6. El linaje más basal está formado por los taxa

que tienen antera apical e inflorescencias solitarias, denominado aquí como el ciado

de Octomería (Figuras 3.2 y 3.3), que es el grupo hermano del resto de

Pleurothallidinae. El segundo linaje corresponde a ciado integrado por los taxa que

tienen una antera dorsal o apical, polinios claviformes y viscario, el cual fue nombrado

como el ciado de Píeurothaliis (Fig. 3.2 y 3.4). El tercer linaje lo constituye un ciado

formado por aquellos taxa que tienen antera ventral, hojas sésiles y tallo que carece

de un anillo, el cual fue designado como el linaje de Acianthera (Fig. 3.2 y 3.5).

Finalmente, el cuarto linaje corresponde a un ciado formado por los taxa que tienen

antera ventral, hojas pecioladas y un anillo en el tallo, el cual fue nombrado como el

linaje de Specklinia (Fig. 3.2 y 3.6). Estas relaciones Pleurothallidinae son bastante

congruentes con la clasificación de Luer (1986a, 1986c), pudiendo reconocerse las

tres afinidades que este autor había señalado dentro de la subtribu (Acianthera,

ESTA TESIS NO SALE
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Pleurothallis y Specklinia) de manera muy similar, excepto por los taxa del ciado de

Octomería que Luer había colocado dentro de la afinidad Acianthera (Luer, 1986c).
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FIGURA 3.3. Árbol simplificado que muestra las relaciones filogenéticas entre los principales linajes de la subtribu
Pleurothallidinae. Sobre las ramas se muestran las apomorfías homoplásicas y no homoplásicas para cada linaje.
En las Figuras 3.4 a 3.6 se muestran las relaciones dentro de los linajes Plsurotñallis, Acianthera y Specklinia.

Dentro del linaje de Pieurothallis se reconocen a su vez varios ciados, los cuales

fueron designados con los nombres de Porroglossum, Salpistele, Stelis, Lepanthes,

Brachionidium y Pleurothallis s.s. (ver Fig 3.2). En el árbol de la Figura 3.4 se muestran

las relaciones entre estos ciados y dentro de ellos, así como las apomorfías que

soportan a cada uno de ellos. El linaje de Acianthera se divide a su vez en los ciados
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3.5 se muestran las relaciones entre y dentro de estos ciados, así como las

apomorfías que apoyan a cada uno de ellos. Por su parte, el linaje de Specklinia

quedó integrado por los ciados de Acostaea, Scaphosepaíum, Dracufa y Masdevallia

(Fig. 3.2). Las relaciones entre los taxa de estos ciados y las apomorfías que soportan

a cada uno de ellos se presentan en el árbol de la Figura 3.6. Los ciados que integran

al linaje de Pleurothallis, en términos generales, aparecen apoyados por un mayor

número de apomorfías en comparación con las apomorfías que soportan los ciados de

los linajes Acianthera y Specklinia. Los valores de soporte de jackknife también

resultaron ser más altos para los ciados del linaje Pleurothailis que dentro de los otros

tres linajes. Pleurothaffis resultó ser un grupo polifilético, pero dentro del linaje de

Pleurothallis aparece un ciado formado sólo por taxa de este género, el cual fue

designado con el ciado de Pleurothallis s.s. (Figuras 3.2 y 3.4). Como la especie tipo

del género, P. ruscifolia, está incluida aquí, éste ciado sería el grupo con el cual podría

delimitarse a Pleurothallis como un grupo monofilético.

DISCUSIÓN

El linaje basal de Pleurothallidinae.

Octomeria graminifolia, O. nemerosa y Restrepiopsis striata constituye el ciado

más basal de Pleurothallidinae, pero su soporte de jackknife fue menor al 50% (Fig.

3.3). Las apomorfías de este ciado son células hipodérmicas con engrasamientos en

su pared, presencia de idioblástos, inflorescencias solitarias, pedicelo con un

filamento, labelo con callos longitudinales y columna arqueada hacia el ápice. El ciado

comparte con los grupos externos el tener tallos formados por más de tres entrenudos,

inflorescencias termináis y antera y estigma apicales.

Dentro de este ciado Octomeria nemerosa, especie con la cual se había

establecido el género monotípico Pleurothallopsis, es el taxón hermano de Octomeria

graminifofia, mientras que Restrepiopsis striata es el taxón hermano de estos dos. Los

resultados de este análisis apoyan entonces la transferencia de Pleurothallopsis á

Octomeria (Luer, 1991), de modo que éste queda como un grupo monofilético. Sin

embargo, estudios palinológicos revelan que algunas especies de Octomeria y
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Myoxanthus tienen la superficie de los poíinios lisa y con perforaciones que varían en

cantidad, mientras que en Pieurothaífopsis nemerosa la superficie de los poíinios es

rugosa-estriada y carece de perforaciones (Deanna Bouna, 1998). Esta evidencia

sugiere que Octomeria está más relacionado con Myoxanthus que con

Pleuroíhalfopsis. Por otra parte, Luer (1986a) establece que de no ser porque

Octomeria tiene ocho poíinios y Restrepiopsis cuatro, los dos grupos podrían constituir

un sólo género, idea que es apoyada por esta filogenia.

Otros estudios filogenéticos para Pleurothallidinae revelan relaciones diferentes a

las encontradas aquí. En el análisis de Neyland et al. (1995) Octomeria y

Restrepiopsis no presentan una relación cercana, aunque Octomeria ocupa la rama

más basal de la subtribu y está estrechamente relacionada con el grupo de

Pleurothallis peduncularis (Myoxanthus). En la filogenia de Pridgeon, Solano & Chase

(2001) Octomeria también ocupa la posición más basal de Pleurothallidinae, pero

Restrepiopsis y Pleurothallopsis quedan como taxa hermanos en una posición más

interna, dentro de un ciado que incluye a taxa con 4 poíinios (Barbosella, Dressferfla,

Restrepia y Restrepiella).

El linaje de Pleurothallis.

Este linaje numeroso constituye un ciado bien soportado (valor de jackknife=

82%). Las apomorfías del ciado son labelo sin movimiento (excepto en Porroglossum),

estigma apical, róstelo apicular-erecto y caudículas ausentes, aunque en Steíis y taxa

relacionados se presentan caudículas elásticas (Fig. 3.4). Este ciado está formado por

los taxa que Luer consideró como miembros de la afinidad Píeurothaflis (Luer, 1986c).

Pleurothallis velaticaulis (subgénero Crocodeilanthe) y Frondaria caulescens aparecen

en las ramas más básales de este linaje y, a diferencia del resto de taxa, presentan

antera apical y estigma subapical. El resto de los taxa forman parte de seis ciados que

en el árbol de la Fig. 3.4 reciben los nombres de Porroglossum, Salpistele, Stelis,

Lepanihes, Brachionidium y Pleurothallis sensu stricto.

Ciado de Porroglossum. Este ciado está formado por Porroglossum uxoríum y

Pleurothallis masdevalliopsis (subgénero Masdevalliantha), el cual presenta un valor
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de jackknife menor al 50%. Dentro del linaje Pleurothaflis, de entre los taxa que

presentan un anillo en el tallo, éstos dos lo tienen cerca de la base del entrenudo

superior del tallo. Además, ambos taxa tienen sépalos provistos de caudas y pie de

columna prominente, siendo estos rasgos las apomorfías para el ciado (Fig. 3.4). En

las filogenias de Neyland et al. (1995) y de Pridgeon, Solano & Chase (2001),

Porroglossum aparece como el taxón hermano de Masdevaffia. En el segundo análisis

Frondaria aparece muy relacionado a Lepanthes. Pleurothaífis masdevalliopsis no fue

incluido en ninguno de estos dos análisis.

Ciado de Salpisteíe. Este ciado está formado por Andinia pensiiis, Salpisteíe

brunnea y Pleurothallis pentamyptera (subgénero Aenigma), pero su valor de jackknife

fue menor al 50%. Las apomorfías para el ciado son región pre-yema de renuevo

alargada y ortotrópica (aunque en Salpisteíe es abreviada y postrada), pétalos

membranosos, labelo paralelo a la columna y abrazando a ésta, pétalos lineares

(excepto en Andinia) y columna delgada y terete (Fig. 3.4). Andinia pensiiis y

Salpisteíe brunnea aparecen como taxa hermanos ente sí, por lo que ambos forman

un grupo monofilético, aunque el primero recientemente fue segregado a partir del

segundo (Luer, 2000b). Por su parte, Pleurothallis pentamyptera aparece como el

taxón hermano de Andinia y Salpisteíe. Debido a la morfología floral muy similar entre

Andinia, Pleurothallis subgénero Aenigma, Salpisteíe y Lepanthes, algunos autores

han supuesto una estrecha relación entre ellos (Luer, 1991, 1994; Salazar y Soto,

1996), al grado que de no ser por las vainas tubulares en los tres primeros y

lepanth¡formes en Lepanthes, podrían formar un solo género (Luer, 1994). Sin

embargo, los resultados de este análisis no apoyan una relación estrecha entre

Lepanthes y los otros tres grupos, pero sí revelan que Andinia, Pleurothallis subgénero

Aenigma y Salpisteíe forman un grupo monofilético. En el análisis de Neyland et al.

(1995) Salpisteíe quedó como grupo hermano de Acostaea, en un ciado que incluye

también a Brachionidium, Condylago y Dracula. Por su parte, en el análisis de

Pridgeon, Solano & Chase (2001) Salpisteíe aparece muy relacionado con Stelis,

mientras que Andinia ocupa en una posición más alejada, en un ciado junto con
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Piatystele, Scaphosepaium y Pleurothaffis subgénero Specklinia. Pleurothallis

subgénero Aenigma no fue incluido en este último análisis.

Ciado de Stetis. Lepanthopsis fforípecten (subgénero Lepanthopsis), Piatystele

stenostachya, Pleurothallis mystax (subgénero Mystax), P. rubella (subgénero

Rubellia), P. rufobrunnea (subgénero Pseudostefis), Stelis purpurascens, S. ciliaris y

Teagueia rex son los taxa que integran este ciado, el cual tiene un valor de jackknife

menor al 50%. Las apomorfías del ciado son células de la exodermis radicular con

engrosamientos uniformes en su pared, pétalos tan anchos como largos, labelo con

un glenion, caudículas elásticas y presencia de viscario (Fig. 3.4). Dentro de este

ciado Teagueia rex y Lepanthopsis floripecten aparecen como taxa hermanos entre sí.

Las apomorfías entre estos dos taxa son racimos de flores dísticas, flores

transversales con respecto al raquis, pétalos dos veces más largos que anchos y

labelo abrazando a la columna. Posteriormente aparece Píatysiele stenostachya como

el taxón hermano de Lepanthopsis y Teagueia. Las apomorfías que definen la relación

de estos tres taxa son velamen uniseriado, células de la exodermis radicular

engrosadas en su pared tangencial y radial, idioblastos ausentes, sépalos

membranosos, pétalos membranosos y perpendiculares a la columna. Stelis

purpurascens es a su vez el taxón hermano de Lepanthopsis, Teagueia y Ptatysteie.

Las apomorfías para esta relación son columna trígona, antera dorsal y estigma

bilobado. Stefis ciliaris (que tiene un estigma entero) aparece como el taxón hermano

de los taxa con estigma bilobado, por lo que en este análisis Stelis no es monofilético.

Pieurothalfis rufobrunnea, P. mystax y P. rubefla (que también tieen un estigma

entero) aparecen como los taxa más básales del ciado.

Luer (1986a), Solano (1993) y Salazar & Soto (1996) habían sugerido una estrecha

relación entre Lepanthopsis, Piatystele, Pleurothallis subgénero Pleurothallis, Stelis y

Teagueia, los cuales podrían formar un grupo monofilético. Los resultados de este

análisis apoyan la relación entre estos grupos, sin incluir a Pleuroihallis subgénero

Pleurothallis ni a las especies de Lepanthopsis y Stelis que tienen estigma entero.

Brachionidium valerioi y Pleurothallis cardiantha, también tienen un estigma bilobado,

pero sus hojas son sésiles y sus inflorescencias solitarias, mientras que en los taxa



del ciado de Siefis las hojas son pecíoladas y las inflorescencias racemosas.

Pleurothalfis rufobrunnea es el representante del subgénero Pseudosteíis,

recientemente creado para acomodar a Stelis rufobrunnea y varias especies de

Pleurothailis subgénero Crocodeilanthe que tienen estigma entero y una morfología

floral similar. Los resultados de este análisis indican que Pieurothaflis rufobrunnea

está más relacionado con los taxa de estigma bilobado que con otros grupos de

Pleurothalfis, por lo que no apoyan su transferencia a un nuevo subgénero de

Pleurothailis (Luer, 1999).

En comparación con otros análisis, Platystele aparece como parte de un ciado que

incluye a Dryadella, Masdevallia, Porroglossum y Trisetella en la filogenia de Neyland

et al. (1995), mientras que Stelis y Lepanthopsis forman un ciado que también incluye

a Lepanthes, Restrepia y Pleurothailis ruscifolia (subgénero Pleurothailis). Por otro

lado, los resultados de la filogenia de Pridgeon, Solano & Chase (2001) indican que

Stelis es monofilético y que varios grupos de Pieurothaiis forman un ciado junto a éste,

incluido P. mystax. Stelis comparte con estos Pleurothailis una morfología vegetativa

muy similar, aunque la morfología floral es muy diferente entre ellos. En este último

estudio Lepanthopsis aparece como el grupo hermano de Lepanthes, mientras que

Platystele aparece más alejado, quedando como grupo hermano de Scaphosepafum.

Teagueia y Pleurothailis subgéneros Pseudosteíis y Rubellia no fueron incluidos en

ninguno de estos dos análisis filogenéticos.

Ciado de Lepanthes. Los taxa de este ciado son Draconanthes aberrans,

Lepanthes felis (subgénero Marsipanthes), L máxima (subgénero Lepanthes), L.

piloseila (subgénero Brachycladium), Lepanthopsis apoda (subgénero

Microlepan thes), Pfeurothallis miranda (su bgé ne ro Mirandia), Trichosalpinx

pseudolepanthes (subgénero Pseudolepanthes) y T. xenion (subgénero Xenia). El

ciado tiene un valor de jackknife menor al 50% y sus apomorfías son tallos con más

de tres entrenudos, vainas caulinares lepanthiformes y provistas de cilios (Fig. 3.4). En

este ciado Lepanthopsis apoda aparece como el taxón más basal, seguido por los dos

taxa de Trichosalpinx y Pleurothailis miranda, el cual no presenta vainas

lepanthiformes sino tubulares. Los tres taxa de Lepanthes forman un grupo
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monofilético bien soportado (valor de jackknife de 83%), en donde Lepanthes felis y L

máxima aparecen como taxa hermanos. Por lo tanto, este análisis confirma la

monofilia de Lepanthes tal como fue delimitado por Luer (1996b). Las apomorfías de

Lepanthes son pétalos perpendiculares a la columna, lóbulos laterales del labelo

prominentes y unidos por un conectivo, lóbulo medio del labelo en forma de apéndice

y estigma ventral (Fig. 3.4). Draconanthes queda como grupo hermano de Lepanthes y

las apomorfías para esta relación son flores extendidas con sépalos laterales

paralelos entre sí y róstelo laminar y erecto. La posición de Draconathes como grupo

hermano de Lepanthes hace que puede ser igualmente válido considerarlo como un

género separado de Lepanthes (Luer, 1999b) o bien, incluirlo dentro de éste.

Draconanthes, Lepanthes, Lepanthopsis y Tríchosalpinx son los Pleurothallidinae

que tienen en común vainas lepanthiformes, aunque la morfología floral es muy

diferente entre ellos. Esto ha llevado a sugerir que este tipo de vainas se originó

independientemente en estos grupos (Luer, 1991, 1996b; Salazar & Soto, 1996). Sin

embargo, los resultados de esta filogenia apoyan una relación estrecha entre los taxa

de vainas lepanthiformes, excepto aquellos que son parte de Trichosafpinx

subgéneros Tríchosalpinx y Tubella, que aparecen en el ciado de los taxa con antera

ventral (Fig. 3.6). En este análisis Lepanthopsis no es monofilético, pues mientras L

fíorípecten, que tiene estigma bilobado, está incluido en el ciado de Stelis,

Lepanthopsis apoda, que tiene estigma entero, es parte del ciado de Lepanthes. Las

relaciones de Lepanthopsis subgénero Microlepanthes y Trichosafpinx subgéneros

Pseudoíepanthes y Xenia han sido consideradas como confusas dentro de sus

respectivos géneros, e incluso, las especies de estos grupos han sido consideradas

en Lepanthopsis y Tríchosalpinx en diferentes tiempos (Luer, 1986a, 1991, 1997),

Lepanthes es el único taxa de este ciado que fue incluido en las filogenias de

Neyland et al. (1995) y Pridgeon, Solano & Chase (2001). En el primer caso formó un

ciado junto con Stefis y Pleurothallis subgénero Speckiinia. La segunda filogenia

incluyó representantes de los subgéneros Lepanthes y Marsipanthes, los cuales

constituyen un grupo monofilético en un ciado que incluyó además a Lepanthopsis,

Frondaria, Trichosafpinx y Zootrophion.
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Ciado de Brachionidium. Este pequeño ciado está formado sólo por Barbrodria

miersii y Brachionidium vaferioi, su valor de jackknife fue de 51%. Las apomorfías del

ciado son región pre-yema de renuevo alargada, inflorescencia uniflora, pedúnculo

floral más largo que la hoja y pedicelo con un filamento (Fig. 3.4). Este ciado es el

grupo hermano del ciado de Pleurothailis s.s. La relación entre estos dos ciados está

apoyada por un valor de jackknife de 52% y como apomorfías presenta tallos sin

anillo, hojas sésiles, inflorescencias apicales, sépalos laterales formando un

sinsépalo, columna sin pie y sinsépalo similar al sépalo dorsal. En la filogenia de

Neyland et ai. (1995) Barbrodria no fue incluido como taxa terminal, pero sí

Brachionidium, el cual aparece como el'grupo hermano de Dracula. En tanto, en la

filogenia de Pridgeon, Solano & Chase (2001) Barbrodria aparece muy estrechamente

relacionado con Restrepia, Restrepiella, Restrepiopsis y Pleurothaffopsis.

Brachionidium por su parte, queda como grupo hermano de Octomeria, en el linaje

más basal éste ultimo análisis.

Ciado de PleurothaHis s.s. Este ciado esta formado por Pleurothallis neisonii

(subgénero Ancipitia), P. cardiantha, P. excavata, P. hippocrepica, P. Iindenii, P.

questionis, P. ruscifolia, P. xanthochhra (subgénero Pleurothallis) y P. peniciilata

(subgénero Scopula). Las apomorfías para el ciado son tallo con una subepidermis,

presencia de idioblastos, flores bilabiadas, sépalos laterales formando un sinsépalo y

pétalos membranosos (Fig. 3.4). Sin embargo, el ciado presentó un valor de jackknife

menor al 50%. Pfeurothafíis xaníhochlora (subsect. Longiracemosae) aparece como el

taxón más basal del ciado, los demás taxa se dividen en dos subclados. Uno formado

por P. cardioíhallis, P. neisonii, P. peniciliata y P. questionis. Este subclado presenta

como apomorfías hojas cordiformes, inflorescencias solitarias y hojas deflexas con

relación al tallo. El otro subclado está formado por P. excávate, P. hippocrepica, P.

iindenii y P. ruscifofia. Sólo hay una apomorfía para este subclado, inflorescencia

racemosa. De acuerdo a los resultados de este análisis, los subgéneros Ancipitia y

Scopula están incluidos en el subgénero Pleurothallis, por lo que lo más adecuado es

considerarlos a todos ellos como un sólo grupo. La especie tipo de Pleurothaffis, P.

ruscifolia (subgénero Pleurothallis sección Pleurothallis subsección Pleurothallis), está
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incluida en este ciado, por lo que con éste se podría delimitar al género como un

grupo monofilético, Pieurothaffis sensu stricto.

Luer (1986c) había sugerido una relación cercana de Pieuroíhailis subgénero

Pleurothalfis con Pfeurothalfis subgénero Crocodeilanthe. Sin embargo, en este

análisis no hay una relación cercana entre ellos. Por otra parte, el mismo autor supuso

que Pleurothalíis subgénero Pleurothalíis secciones Abortivae y Macrophyllae-

Racemosae (representada por P. cardiantha) están más relacionadas con

Pleurothaífis subgéneros Ancipitia y Scopula que con otros taxa de Pleurothalíis

subgénero Pleurothalíis, relación que es confirmada en este análisis. La filogenia de

Neyland et al. (1995) sólo incluyó dos taxa de este ciado, los complejos de

Pleurothalíis scoparíum (subgénero Scopula) y P. ruscifolia (subgénero Pleurothallis),

pero no aparecen relacionados entre sí. El primero quedó como taxón hermano de un

ciado que incluyó a Masdevallia, Porrogfossum, Physosiphon y Trisetella, mientras

que el segundo quedó más alejado, más relacionado con Lepanthopsis y Restrepia.

En la filogenia molecular de Pridgeon, Solano & Chase (2001) los taxa de este ciado

aparecen incluidos dentro de un ciado que corresponde a también a Pleurothalfis s.s.,

pero este último ciado incluye también a Pleurothallis subgéneros Restrepioidia,

Rhyncopera y Talpinaría.

El linaje de Acianthera.

Excepto por Octomeria, Restrepiopsis y Pleurothallis fenestrata, este linaje está

formado por los taxa que Luer (1986c) consideró como parte de la afinidad Acianthera.

Estos taxa pertenecen a Barbosella, Chamefophyton, Dresslerella, Myoxanthus,

Restrepia, Restrepiella, así como Pleurothallis subgéneros Acianthera, Antilla, Apoda-

Porrepentia, Arthrosia, Dresslera, Kraenzlinella, Pleurobotryum y Sarracenella. El

ciado tiene un valor de jackknife menor al 50% y está apoyado por tres apomorfías:

tallos sin un anillo, hojas sésiles y clinandrio que cubre por completo a la antera (Fig.

3.5). Pleurothallis párvula (subgénero Antilla) aparece como el taxón más basa!,

seguido sucesivamente por P. auriculata (subgénero Arthrosia), P. erínacea

(subgénero Kraenzlinella) y P. crepiniana (subgénero Pleurobotryum). El resto de taxa

se divide en tres ciados, designados con los nombres de Restrepia, Myoxanthus y
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Pleurothallis johnsonii, forman una politomía en el árbol de consenso estricto, pero

constituyen un ciado que presenta cuatro apomorfías: velamen formado por 3-5 capas

de células, células de la exodermis radicular con engrosamientos uniformes en su

pared, ovario ciliado y sépalos ciliados en el exterior (Fig. 3.5).
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Ciado de Réstrepia. Este ciado esta formado por las especies que representan a

Barboselia, Dresslereila, Réstrepia, así como Pleurothalüs dresslerí (subgénero
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Ciado de Restrepia. Este ciado esta formado por las especies que representan a

Barboselia, Dresslerefla, Restrepia, así como Pleurothalfis dressferí (subgénero

Dresslera) y P. sarracenia (subgénero Sarracenefla). El ciado presentó un valor de

jackknife menor del 50% y las apomorfías son sépalos de textura membranosa,

sépalos laterales formando un sinsépalo completamente fusionado y clinandrio con el

margen entero (Fig. 3.5). Este ciado aparece como el grupo hermano de Pieurothalfis

johnsonii, Acianthera y Myoxanthus. Dentro del ciado Dressfereüa queda como taxón

hermano de Restrepia (valor de jackknife= 80%) y Barboselia como taxón hermano de

estos dos. La relación para estos tres taxa tiene un valor de jackknife de 64% y sus

apomorfías son células hipodérmicas con engrasamientos en su pared, clorénquima

no diferenciado en empalizada, pedicelo con un filamento, 4 polinios, sépalo dorsal

con una cauda y osmóforo claviforme en las caudas (Fig. 3.5). Pfeurothallis sarracenia

y P. dressferi aparecen sucesivamente como los taxa más básales del ciado.

De los taxa de este ciado el estudio de Neyland et aí. (1995) sólo incluyó a

Barboselia, Dressfereffa y Restrepia, pero no hubo una relación cercana entre ellos. En

este análisis Barboseifa y Dressferefla ocupan ramas básales, mientras que Restrepia

aparece como taxón hermano de Pleurothailis subgénero Pfeurothaffis. Por su parte, la

filogenia de Pridgeon, Solano & Chase (2001) muestra relaciones similares al

presente estudio, pues indica una relación cercana entre Barbosefia, Dressfereífa y

Restrepia, los cuales son parte de un ciado que también incluye a Myoxanthus,

Restrepielfa y Restrepiopsis. Sin embargo, en este último análisis Dresstereifa

aparece como taxón hermano de Myoxanthus. Píeurothaílis dressferi fue también

incluido en el análisis de Pridgeon, Solano & Chase (2001), apareciendo dentro del

ciado de Acianthera.

Ciado de Myoxanthus. Myoxanthus serripetalus, Pfeurothaíiis aspasicensis

(subgénero Acianthera sección Satyria), P. uncinatus (subgénero Acianthera sección

Siienia) y Resirepieffa ophhcephala son los taxa que integran este ciado, cuyo valor

de jackknife fue menor al 50%. Los tres primeros taxa forman un grupo monofilético,

del cual Restrepieüa es su taxón hermano. Las apomorfías del ciado son velamen

formado por 3-5 capas de células, células de la exodermis radicular con
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engrasamientos uniformes en su pared, tricomas foliares ausentes o escasos, cutícula

foliar de 12-22 um de grosor, flores solitarias que abren simultáneamente, labelo

carnoso, columna robusta y región pre-yema de renuevo abreviada (Fig. 3.5). En este

ciado Pleurothalíis aspacisensls y P. uncinatus aparecen más relacionados con

Myoxanthus que con Pieurothalfis subgénero Acianthera. Por lo tanto, estarelación no

apoya la transferencia de los grupos Satyria y Silenia a Pleurothalíis subgénero

Acianthera realizada por Luer (1995). Por otro lado, los resultados de este estudio

indican que Myoxanthus es un grupo monofilético sólo si incluye a los grupos de

Satyria y Silenia, tal como ya antes habían sido considerado por Luer (1991).

En la filogenia de Neyland et al. (1995) Myoxanthus (representado por Pleurothalíis

peduncularis) aparece como taxón hermano de Octomeria, en la rama más basal de la

subtribu, Pleurothalíis alexandrae (subgénero Acianthera sección Silenia) ocupa la

rama subsecuente y Restrepielía aparece en una posición más alejada. La filogenia

de Pridgeon, Solano & Chase (2001) muestra una relación similar a la del presente

estudio, en donde Myoxanthus está muy relacionado con los grupos Satyria y Silenia,

pero también con Dresslerella. Por su parte, en este mismo análisis Restrepielía es

parte del ciado hermano de Myoxanthus, el cual está formado por los géneros que

tienen 4 polinios (Barbosella, Restrepia, Restrepiopsis y Pleurothallopsis).

Ciado de Acianthera. Los taxa incluidos en este ciado son P. circumplexa

(subgénero Acianthera sección Sicariaé), P. peperomioides (subgénero Acianthera

sección Phloeophilae), Pleurothalíis pubescens (subgénero Acianthera sección

Brachystachyae), P. calypso (subgénero Apoda-Prorepentia) y Chamelophyton kegelii.

El ciado presenta un valor de jackknife menor al 50% y sus apomorfías son racimos

de flores dísticas y columna alada en el ápice (Fig. 3.5). Este ciado está dividido en

dos subclados, en uno de ellos Chamefophyton es el taxón hermano de Pleurothalíis

peperomioides, mientras que P. calypso es el taxón hermano de los dos primeros.

Este subclado tiene un valor de jackknife menor al 50%, sus apomorfías son

inflorescencias solitarias que abren en sucesión, sépalos laterales paralelos a la

columna, clinadrio entero y cubriendo completamente a la antera y región pre-yema de

renuevo alargada. El otro subclado está integrado por Pieurothalfis pubescens y P.
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circumplexa, el cual presenta un valor de jaccknife de 95% y sus apomorfías son tallos

trígonos, más de un racimo por tallo, labelo muy carnoso y región pre-yema de

renuevo abreviada. Este análisis confirma una relación que ya había sido sugerida por

Luer (1986c), sobre una estrecha relación entre Pleurothallis subgénero Acianthera

secciones Brachystachyae y Sicaría con Chamehphyton. Los resultados de esta

filogenia sugieren que Acianthera podría establecerse como género monofilético en la

subtribu, delimitándolo al menos con las secciones Brachystachyae y Sicariae de

Pfeurothafíis subgénero Acianthera, Pleurothallis subgénero Apoda-Prorepentia y,

posiblemente Chamehphyton.

En la filogenia de Neyland et al. (1995) Pfeurothallis subgénero Acianthera y

Chamehphyton no fueron incluidos. En el análisis de Pridgeon, Solano & Chase

(2001) también aparece un ciado que corresponde a Acianthera y que incuye a taxa de

Pfeurothaffis subgéneros Acianthera y Apoda-Prorepentia. Pero en esta filogenia el

ciado de Acianthera incluye además a Pleurothalfis auriculata, P. fenestrata y P.

johnsonii. En cambio, P. peperomhides aparece en una posición alejada, mientras

que Chamehphyton no fue incluido en el análisis. Acianthera ya había sido propuesto

como un género para Pleurothallidinae, con A. punctata (sinónimo de Pleurothallis

recurva) como especie tipo, la cual pertenece a la sección Brachystachyae.

El linaje de Speckiinia.

Este linaje está formado por taxa miembros de la afinidad Speckiinia (Luer, 1986c),

excepto Pfeurothallis hemirhoda, que es el taxón hermano de los linajes Acianthera y

Speckiinia (Fig. 3.2). El valor de jackknife para el linaje fue menor al 50% y está

apoyado por tres apomorfías, velamen uniseriado, hojas pecioladas e inflorescencia

laterales (Fig. 3.3). Pleurothallis talpinaría (subgénero Talpinariá) y P. tuerckheimii

(subgénero Dracontla) aparecen como taxa hermanos entre sí y constituyen la rama

más basal del linaje. Después aparecen sucesivamente como P. mirabilis (subgénero

Mirabilia), P. sclerophylla (subgénero Acuminatia) y P. minutalis (subgénero

Speckiinia sección Muscosae). El resto de taxa de este linaje aparecen formando
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parte de dos ciados, uno incluyendo a Masdevaliia y taxa relacionados, el otro formado

por Ophidion, Zootrophion Trichosaipinx s.s. y varios taxa cíe Pieurothaffis (Fig. 3.6).

Ciado de Ophidion, Trichosaipinx s.s. y Zootrophion. Este ciado presenta un

valor de jackknife menor al 50% y está apoyado por dos apomorfías: racimos de flores

sucesivas y columna alada desde la mitad o cerca de la base. Píeurothaliis

deíermannii (subgénero Mentosae) y P. resupinata (subgénero Effusia) aparecen en la

base del ciado, pero forman una politomia junto con el ciado que incluye al resto de

taxa (Fig. 3.2). El resto de taxa forman un grupo monofilético, del cual P. marginata

(subgénero Speckfinia sección Hymenodanthae) es el taxón más basal. Los otros taxa

forman parte de los subclados Ophidion, Physothaflis, Zootrophion, Trichosaipinx s.s.

y Physosiphon. En la base de este ciado aparecen los subclados de Ophidion y

Physothallis, formando una politomia con el ciado que agrupa al resto de taxa (Fig.

3.6). El subclado de Trichosaipinx s.s. es el único que presenta un soporte alto (95%)

y es el grupo hermano del subclado de Physosiphon. El subclado de Zootrophion es a

su vez el grupo hermano de los dos subclados anteriores.

El subclado de Ophidion está integrado por Ophidion pfeurothaííopsis y

Píeurothaliis janetiae (subgénero Elongatia) y sus apomorfías son labelo sin

movimiento, pie de la columna en forma de pedestal y labelo fusionado a la columna.

El subclado de Physothallis está formado por Pleurothaílis neoharfingü (subgénero

Physothallis) y P. ocellus (subgénero Andreettaea), presentando como apomorfías

flores tubulares, sépalos fusionados más alia de la mitad de su longitud, sépalos

laterales libres y labelo con lóbulos laterales falcados. Por su parte, el subclado de

Zootrophion está formado por Z. atropurpureum, Píeurothaliis fentiginosa (subgénero

Pseudoctomeria) y P. tribuloides (subgénero Specklinia sección Tribuioides).

Zootrophion es el taxón hermano de Pleurothaüis ientiginosa y P. tribuloides es el

taxón hermano de estos dos. Las apomorfías para el subclado de Zootrophion son

sépalos unidos en el ápice, flores con aberturas laterales entre los sépalos, sépalos

laterales formando un sinsépalo, sépalos verrucosos en el exterior y superficie del

labelo verrucosa (aunque las flores de Píeurothaliis fentiginosa son tubulares y no

tienen aberturas laterales).
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El subclado de Trichosalpinx s.s. está integrado por T. orbicularís (subgénero

Tachosafpinx) y 7. beríineríi (subgénero Tubeíía). Sus apomorfías son tallos de más de

tres entrenudos, tallos sin subepidermis, peciolo torcido, vainas lepanthiformes con

cilios, inflorescencia recargada en el envez foliar y racimos de flores simultáneas. Por

último, el subclado de Physosiphon esta formado por Pleurothallis tubata (subgénero

Physosiphori) y P. fenestrata (subgénero Acianíhera sección Crypthophoranthae). Esta

relación resulta inesperada y sólo está apoyada por una apomorfía, cutícula del tallo

de 5 a 15 um de grosor. Por mucho tiempo las Pleurothallidinae con sépalos unidos

en sus ápices eran consideradas en el género Cryptophoranthus, muy aceptado hasta

hace poco tiempo. Este rasgo fue el único carácter usado para delimitar

Cryptophoranthus, pero en vista de que la unión entre los sépalos puede ser porque

éstos son adherentes o porque están fusionados, Luer (1986c) consideró al carácter

como homoplásico y no una sinapomorfía. De esta manera, las especies de

Cryptophoranthus fueron segregadas en los géneros Ophióion y Zootrophion,

quedando Cryptophoranthus reducido a una sección de Pleurothalfis subgénero

Acianthera (Luer, 1986c).

En este análisis Tríchosalpinx es monofilético incluyendo sólo a los taxa de los

subgéneros Trichosalpinx y Tubella, mientras que los subgéneros Pseudolepanthes y

Xenia aparecen más relacionados con Lepanthes. Luer (1986c) propuso una relación

cercana entre los grupos de Trichosalpinx, indicando además que el género relaciona

a los taxa de la afinidad Specklinia con los de la afinidad Pleurothallis. Sin embargo,

esta relación no fue confirmada en el presente análisis. Neyland et al (1995)

representaron Trichosalpinx con Pleurothallis blaisdellii (subgénero Trichosalpinx) y P.

dura (subgénero Tubella), pero el primero quedó más relacionado con Pleurothallis

sclerophylla (subgénero Acuminatia) y P. tuerckheimii (subgénero Dracontia), el

segundo está más relacionado con Cryptophoranthus. Este análisis también incluyó a

Physosiphon, que aparece como grupo hermano de Masdevallia, Porroglossum y

Trisetella. Physothaffis, en cambio, aparece en una posición más alejada) sin relación

con ninguno de los taxa que son parte de este ciado.
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En filogenia de Pridgeon, Solano & Chase (2001) las relaciones entre los taxa de

este ciado son diferentes a las del presente análisis, aunque aparece hay una relación

cercana entre Trichosalpinx y Zootrophion, incluidos dentro del ciado de Lepanthes.

Por otro lado, Trichosafpinx berlinerí (subgénero Trichosalpinx), con un hábito de

crecimiento colgante, queda fuera del resto de Trichosalpinx, como taxón hermano de

Zooirophion. Por su parte, Pleurothallis marginata, P. lentiginosa y P. tríbuliodes

aparecen como miembros del ciado de Specklinia s.s. Pleurothallis mentóse, una

especie del mismo grupo al que pertenece P. determannii, resulta ser parte de un

ciado que es hermano a Pleurothallis s.s. En cambio, Pleurothallis subgéneros

Elongatia, Physosiphon y Physoihallis, así como P. resupinata, aparecen más

relacionados con Stelis que con Trichosalpinx y Zootrophion.

Ciado de Masdevallia y taxa relacionados. Este ciado esta formao por las

especies que representa a Acostaea, Condylago, Dracula, Dryadella, Masdevallia,

Scaphosepalum y Trisetella, así como por Píeurothallis alata (subgénero Specklinia

sección Muscaríae), P. endotrachys (subgénero Empuselfa) y P. xenion (subgénero

Xeniorí). El ciado presenta un valor de jackknife menor al 50% y sus apomorfías son

un anillo cerca de la base del entrenudo superior del tallo y sépalos con caudas en el

ápice (Fig. 3.6). En ciado se divide a su vez en varios subclados, los cuales fueron

designados en el árbol de la Fig. 3.2 con los nombres de Acostaea, P. endotrachys,

Scaphosepalum, Dracula y Masdevallia. En la parte basal del ciado los subclados de

Acostaea y Pleurothallis endotrachys forman una politomía junto con el ciado que

incluye al resto de taxa. Dentro de éste último, Pieuroihallis alata, el subclado de

Dryadella y el ciado formado por el resto de taxa también forman una politomía. Los

taxa de Masdevallia (excepto M. pelecaniceps) forman un subclado del cual Trisetella

es su taxón hermano. Dracula aparece como un grupo monofilético, formando un

subclado que es el único dentro del ciado que presenta un valor de jackknife alto

(87%). Sin embargo, en el árbol de consenso Pieurothallis xenion y los subclados de

Masdevallia y Dracula forman una politomía (Fig. 3.2).

El subclado de Pleurothaiiis endotrachys está integrado sólo por este taxón y

Masdevallia pelecaniceps (subgénero Pelecaniceps). El subclado sólo presenta una
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apomorfía, sépalos de textura carnosa. De acuerdo a este resultado, Masdevaffia no

es un grupo monofilético si incluye a M. pelecaniceps, por lo tanto, esta especie debe

ser considerada en un grupo diferente. Esto indica que es correcto el nombre de

Luereila para esta especie, el cual había sido propuesto como un género monotípico

(Braas, 1979), pero que había sido relegado a la sinonimia de Masdevaiiia. El

subclado de Acostaea esta formado por los taxa que representan a este género y a

Condylago. Las apomorfías del subclado son tallos con una subepidermis, superficie

del labelo sin ornamento, labelo movible por un mcanismo activo, labelo con un callo

elevado en la parte media o basal y columna erecta. Otro subclado también formado

por dos; taxa es el que incluye a los taxa de Scaphosepalum y Dryadella. Las

apomorfías para este subclado son pétalos tan largos como anchos, callos

engrosados en el interior de los sépalos laterales, epiquilo del labelo más grande que

el hipoquilo y labelo con callos longitudinales y carinados.

El subclado de Dracuía está integrado por D. erytrochaetae (subgénero Dracula),

D. sodoroi (subgénero Sodiroa) y D. xenos (subgénero Xenosia) que forman un grupo

monofilético, con Pleurothallis xenion (subgénero Xeniorí) como su taxón hermano.

Las apomorfías para este subclado son labelo sin callos callos marginales en su

superficie y columna alada en el ápice. Dentro del subclado Dracuía erytrochaetae

aparece como taxón hermano de D. sodiroi, mientras que D. xenos es el taxón

hermano de estos dos. De acuerdo a este análisis, Dracula es un grupo monofilético y

sus apomorfías son hojas sin hipodermis adaxial y abaxial, raquis abreviado en el

ápice de la inflorescencia, pétalos bivalvados, labelo con un epiquilo mayor que el

hipoquilo y labelo con las nervaduras carinadas.

El subclado de Masdevallia está formado por Jostia teaguei} Masdevaflia caloptera

(subgénero Amandae), M. floribunda (subgénero Masdevaília), M. pinocchio

(subgénero Polyantha), M. ximenae (subgénero Meleagris) y Trisetella triglochin (Fig.

3.6). Las apomorfías para este subclado son flores cupuliformes, sépalos laterales

unidos cerca de la mitad de su longitud, pétalos con un proceso apicular y labelo con

callos longitudinales y carinados. Dentro de este subclado Jostia teaguei es el taxón

hermano de Masdevaflia pinocchio y M. caíoptera el taxón hermano de M. ximenae.
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Estos dos pares de taxa hermanos son a su vez grupos hermanos entre sí y M.

floribunda es el taxón hermano de ellos. Las apomorfías para estos cinco taxa son

pared de las células hipodérmicas sin engrosamientos, sépalos laterales unidos arriba

de la mitad y pétalos con un callo marginal engrosado. Trisetella aparece como el

taxón hermano de Masdevallia y Jostia, lo que confirma la gran similitud vegetativa y

floral entre estos grupos. Este análisis indica que Masdevallia, como fue delimitado

por Luer (1986b, 2000a, 2000c), no es monofilético. Por un lado, Jostia, que

recientemente fue segregada de Masdevalfia como género monotípico (Luer, 2000b),

aparece dentro de Masdevafíia, lo cual no apoya su establecimiento como un género

diferente. Por otra parte, M. pelecaniceps no aparece con el resto de Masdevallia, por

lo que es necesario reconocer a Luerelía como un género válido para esta especie.

El análisis de Neyland et al. (1995) muestra que Dryadella, Masdevallia y

Scaphosepalum están muy relacionados entre sí, dentro de un ciado que también

incluye a Physosiphon, Platystele y Porroglossum. Pero en este análisis Masdevallia

es el taxón hermano de Porroglossum, mientras que Trisetella es el grupo hermano de

estos dos. Por otra parte, Acostaea, Condylago y Dracula están muy relacionados

entre sí y son parte de un ciado que incluye también a Salpistele y Brachionidium. Sin

embargo, aquí Dracula aparece como taxón hermano de Brachionidium, mientras que

Acostaea es el taxón hermano de Salpistele. En la filogenia de Pridgeon, Solano &

Chase (2001 las relaciones entre estos taxa llegan a presentar algo similares con las

obtenidas en el presente análisis. Entre ellas está que Dryadella y Scaphosepalum

aparecen muy ralcionados entre sí, dentro de un mismo ciado. Por otro lado, Dracula,

Masdevafíia y Trisetella aparecen también dentro de un mismo ciado. Que M.

pelecaniceps queda fuera del resto de Masdevallia y debe ser considerado como un

género diferente, Luerelía. No obstante, en el análisis de Pridgeon, Solano & Chase

(2001) Condylago aparece más relacionado con Stelis, Porroglossum es el grupo

hermano de Masdevallia y Dracula xenos aparece dentro de Masdevallia, no con el

resto de taxa de su género.
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CONCLUSIONES

Las relaciones filogenéticas de este análisis fueron muy congruentes con el

sistema de clasificación de Luer (1986a, 1986c). La subtribu se divide en cuatro

linajes: Octomería (el más basal), Pieurothaííis, Acianthera y Specklinia. Excepto por

Pleurothallis, los otros linajes tuvieron valores de soporte bajos.

Dracula es monofilético y el grupo hermano de Masdevallia. Lepanthes también

fue monofilético, para el cual Draconanthes fue su grupo hermano. Lepanthopsis no

es monofilético, pues las especies de estigma entero están más relacionadas con

Lepanthes, mientras que las de estigma bilobado lo están más relacionadas con Stelis

y Plaíysteie. Masdevallia es monofilético sólo si incluye a Jostia y excluye a

Masdevallia pelecaniceps. Myoxanthus es monofilético sólo si incluye a las secciones

Satyria y Silenia de Pleurothallis subgénero Acianthera. Aunque los Stelis de estigma

bilobado y los de estigma entero se encuentran dentro de un mismo ciado, éstos no

aparece formando un grupo monofilético. Tríchosalpinx no es monofilético, pero se

presenta un grupo monofilético formado por las especies de antera ventral incluidas en

Tríchosalpinx subgéneros Tríchosalpinx y Tubelfa.

Pleuroihallis (sensu Luer, 1986c) es un grupo poüfilético cuyos taxa pertenecen a

los linajes Acianthera, Pleurothallis y Specklinia. Dentro del linaje Pleurothallis se

presenta un ciado que corresponde a Pleurothallis s.s., formado por los subgéneros

Ancipitia, Pleurothallis y Scopula. Acianíhera puede considerse como un género

diferente de Pleurothallis que podría delimitarse con las secciones Brachystachyae y

Sicaríae del subgénero Acianthera, Pleurothallis subgénero Apoda-Prorepentia y

posiblemente Chamelophyton. En cambio, Pleurothallis subgénero Specklinia no es

un grupo monofilético, ya que sus taxa aparecen en varios ciados del linaje Specklinia.

Los taxa con estigma bilobado y dos polinios claviformes de Lepanthopsis,

Platystele, Stelis y Teagueia forman un grupo monofilético. Draconanthes, Lepanthes,

Lepanthopsis subgénero Microlepanthes y Tríchosalpinx subgéneros Psudofepanthes

y Xenia, que tienen vainas lepanthiformes, también forman un grupo monofilético.

Es necesario evaluar estos resultados con los de la filogenia molecular de

Pleurothallidinae, integrando ambos tipos de información en una sola filogenia.
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CAPITULO IV

DATOS MOLECULARES Y MORFOLÓGICOS PARA EVALUAR LAS RELACIONES
FILOGENETICAS DE STEUS si

RESUMEN

Dentro de Pleurothallidinae se suponía que Stelis estaba estrechamente relacionado

con Lepanthopsis y Platystele. Sin embargo, una filogenia molecular reciente indica que

Stefis está más relacionado con varios grupos de Pleurothallis con los cuales comparte

una morfología vegetativamente, pero floralmente son diferentes. Esto abre la

posibilidad de que la delimitación de Stefis se amplié para incluir estos grupos de

Pleurothallis (Stefis sensu lato), haciéndolo el género más diverso y heterogéneo de la

subtribu. En vista de ello, es necesario analizar las relaciones filogenéticas dentro de

Stefis s.f., elaborar una clasificación infragenérica de éste, determinar el status

filogenético de Stelis s.s. y la posición de las especies de estigma bilobado y las de

estigma entero (Apatostefis). En este estudio se realizó la filogenia de Stefis s.f. usando

datos de secuencias de la región ITS del ADNr y datos morfológicos, analizados por

separado y en combinación. Se analizó un total de 74 secuencias para el grupo interno,

más dos para el grupo externo. Steiis s.f. fue representado por 48 secuencias, 20 de

ellas para Stelis s.s. Se incluyó caracteres morfológicos para encontrar las apomorfías

que definan las relaciones entre y dentro Stefis si En los tres análisis Stelis s.s. fue un

grupo monofilético, dentro del cual quedan incluidas las especies de estigma entero

(Apatostefis), así como Pleurothailis subgénero Pseudostefis. Las relaciones generadas

en el análisis morfológico fueron diferentes a las del análisis molecular, pero en este

último las relaciones fueron muy similares a las del análisis combinado, formándose los

ciados de Stefis s.s., Dracontia, Effusia y Physosiphon. En el análisis molecular el ciado

de Stelis s.f. incluyó a Pfeurothalíis subgéneros Acuminatia (parte), Effusia,

Crocodeifanthe, Dracontia, Physosiphon, Physothailis, Pseudostefis y Unciferia. En el

análisis combinado el ciado que agrupó estos taxa incluyó además a Pfeurothalíis s.s. y

Speckfinia s.s.
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INTRODUCCIÓN

Stelis es un género de Pleurothallidinae que se distribuyen desde México hasta

Bolivia y el sur de Brasil, incluyendo las Antillas, pero son las regiones andinas de

Colombia, Ecuador, Perú y Venezuela donde presenta su mayor riqueza de especies.

Los miembros del género crecen desde unos cuantos metros arriba del nivel del mar

hasta casi los 3500 m de altitud, siendo los bosques nublados de altitudes intermedias

donde las especies son más abundantes y constituyen uno de los principales elementos

de la vegetación epifítica. Las plantas de Stelis se caracteriza por tener tallos formados

de dos entrenudos, un anillo engrosado cerca del ápice del tallo, una hoja carnosa y

peciolada, una inflorescencias racemosa, flores extendidas, sépalos subiguales entre sí,

pétalos y labelo mucho más pequeños que los sépalos y muy carnosos, labelo provisto

de un glenion, columna corta y robusta, antera dorsal, estigma y róstelo apicales y

polinario con dos polinios claviformes (Garay, 1979; Luer, 1986a, Solano, 1993).

Algunos de estos rasgos se presentan en otros grupos, como Lepanthopsis y Piafystele,

pero no la combinación de todos ellos. No obstante la gran diversidad de Stelis, 600-700

especies, la gran mayoría de especies presenta una morfología floral muy constante,

por lo que es considerado un género muy homogéneo dentro de Pleurothallidinae.

Tradicionalmente este género no ha despertado el interés de los botánicos y su

taxonomía ha sido poco estudiada fuera de los trabajos de Garay (1956, 1979) y Luer

(1986c). No obstante, Stelis ha sido estudiado para los tratamientos de las

orquideofloras del Neotrópico (Cogniaux, 1893-96, 1909-10; Williams, 1946; Ames &

Corred, 1952; Schweinfurth, 1958; Dunsterville & Garay, 1959-1976; Schultes, 1960;

Foldats, 1970; Garay, 1974; Pabst & Dungs, 1975; Solano, 1993, 1999).

A pesar de la homogeneidad en la morfología floral de Sielis, algunos grupos

pequeños de especies con algún rasgo morfológico diferente al del resto del género han

sido segregadas en géneros diferentes, como Diafissa, que fue propuesto por Lindley

(1845) para unas cuantas especies de flores tubulares. Otro grupo fue Steliopsis,

propuesto por Brieger (1975) para aquellas especies cuyos sépalos laterales forman un

sinsépalo cóncavo. Garay (1979) por su parte, separó de Stelis a un grupo de especies

que tienen antera apical y estigma entero, en lugar antera dorsal y estigma bilobado que

presentan la mayoría del género, en el género Apatostefis. Si bien Apatostelis fue
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aceptado por autores como Hamer (1981, 1985, 1989), McVaugh (1985) y Szlachetko

(1995), normalmente está considerado en la sinonimia de Stefis, junto con Dialissa y

Sieliopsis (Garay, 1979; Luer, 1986a; Solano, 1993). Por último, Stelis rufobrunnea y

cinco especies de Pleurothallis subgénero Crocodeilanthe fueron transferidas por Luer a

un subgénero de Pleurothaífis recientemente establecido, Psudostelis (Luer, 1999). Las

especies de este grupo exhiben rasgos intermedios entre Stelis y Pleurothaíiis

subgénero Pleurothallis, el racimo y forma de los segmentos florales del primero y la

forma de la columna del segundo.

Tradicionalmente la taxonomía de Pleurothallidinae se ha basado en su morfología

floral (Lindley, 1858-1859; Cogniaux, 1893-1896; Schlechter, 1915; Williams, 1946;

Ames & Correll, 1952-1953; Schweinfurth, 1958; Foldats, 1970; Garay, 1974, Misas &

Arango, 1974). Esto ha llevado a juicios intuitivos al suponer que los caracteres florales

reflejan con más fidelidad las relaciones filogenéticas dentro de la subtribu que los

caracteres vegetativos. Es así como se ha supuesto que Stefis presenta una estrecha

relación con Lepanthopsis, Platystele, Stelis y Teagueia, que tienen una inflorescencia

racemosa, antera dorsal, estigma bilobado y 2 polinios claviformes (Luer, 1986c,

Solano, 1993, Salazar y Soto, 1996). Aunque esta relación es confirmada en la filogenia

con información morfológica de Pleurothallidinae (Capitulo III de esta tesis), no lo es en

la filogenia obtenida con tres tipos de secuencias del ADN (Pridgeon, Solano & Chase,

2001). En la filogenia de Pleurothallidinae con datos morfológicos de Stelis forma un

grupo monofilético junto con otros taxa que tienen estigma bilobado: Lepanthopsis,

Platystele y Teagueia, para los cuales Pleurothallis subgénero Pseudostelis es su grupo

hermano. Por su parte, en la filogenia molecular de Pridgeon, Solano & Chase (2001),

Stelis aparece como un grupo monofilético que incluye a Apaiostelis, mientras que

Lepanthopsis y Platystele aparecen alejados de este ciado, el primero como grupo

hermano de Lepanthes, el segundo como grupo hermano de Scaphosepalum. En

cambio, varios grupos de Pleurothallis aparecen estrechamente relacionados a Stelis,

formando un ciado bien soportado (Stelis s.l.). Estos grupos de Pleurothallis presentan

una morfología vegetativa muy similar a la de Stelis, pero la morfología floral es muy

diferente entre ellos. A partir de las relaciones generadas en la filogenia molecular, la

delimitación de Stells podría será ampliada para incluir a estos grupos de Pleurothallis
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(Pridgeon & Chase, comn. per). Esto hará de Stelis el género más numeroso y más

heterogéneo de la subtribu Pleurothallidinae.

Las relaciones filogenéticas de Stelis con otros grupos de Pleurothallidinae se han

supuesto a príorí a partir de algunos caracteres florales (Luer, 1986c, Solano, 1993,

Salazar & Soto, 1996). Sin embargo, esto puede llevar a interpretaciones erróneas de

las mismas, sobre todo cuando la evolución de su morfología floral ha estado

influenciada por las presiones de selección impuestas por sus polinizadores, como se

ha documentado en Pfatanthera (Hapeman & Inoue, 1997) y Oncidiinae (Chase &

Palmer, 1997). Bajo este panorama, la morfología floral de Pleurothallidinae parece

deberse en gran medida a eventos de evolución convergente y no ser reflejo de su

historia filogenética. Debido a las aparentes incongruencias filogenéticas con datos

morfológicos y moleculares para inferir las relaciones filogenéticas dentro de

Pleurothallidinae, en este estudio se realizó la filogenia de Stelis s.l. (Pridgeon, Solano &

Chase, 2001) a partir de datos de secuencias de la región ITS del ADNr y datos

morfológicos. Mediante este estudio se trata de obtener evidencias que permitan una

clasificación infragenérica de Stelis s.l. en base a principios cladísticos, evaluar las

relaciones entre las especies de estigma bilobado y las de estigma entero (Apatostefis),

así como el status filogenético de Pleurothallis subgénero Pseudostelis. Finalmente, el

uso de información morfológica permitirá encontrar las apomorfías para Stelis s.l. y los

grupos subgenéricos de éste.

MATERIALES Y MÉTODOS

Taxa seleccionados. Todos los taxa terminales fueron representados por especies

ejemplares. Con este enfoque se evitó codificar aquellas categorías taxonómicas con

variación morfológica intra-específica y sus posibles efectos sobre la construcción de los

árboles (Evans et al., 2000; Wiens, 2000). Por otro lado, este enfoque permitió

seleccionar las mismas especies para las matrices molecular y morfológica, de modo

que se puedan ser combinables. El análisis molecular incluyó 74 taxa para el grupo

interno, incluyendo los géneros Dracuía, Lepanthes, Masdevaífia, Myoxanthus,

Pleurothaflis y Síelis. Este último fue representado por 20 taxa, 3 de ellos con estigma

entero, el resto con estigma bilobado. Los grupos de Pfeurothallis incluidos en el ciado

109



de Stelis si (sensu Pridgeon, Solano & Chase, 2001) que fueron son los subgéneros

Acuminatia, Crocodeilanthe, Draconíia, Effusia, Elongatia, Mystax, Physosiphon,

Physothalíis, Pseudosteiis y Unciferia. Otros grupos de Píeuroíhaiiis incluidos en el

análisis fueron los subgéneros Acianthera, Ancipitia, Pleurothaflis y Specklinia. El

análisis morfológico incluyó a 70 de los 74 taxa del grupo interno. PíeurothaMs

breviscapa, P. corticicola, P. lansbergii y P. linearifoiia no fueron incluidos en el análisis

morfológico por falta de información para codificar los caracteres morfológicos. El

análisis combinado incluyó a todos los taxa presentes en las dos matrices. La Tabla 4.1

presenta la información para los ejemplares de las especies que fueron analizados en

este estudio, en donde se sigue aún el sistema de clasificación de Luer (1986c). En

todos los análisis el grupo externo estuvo integrado por Arpophyllum giganteum y

Dilomifis montana. Se prepararon ejemplares de respaldo para casi todos los taxa,

como especímenes herborizados o como flores preservadas en líquido.

Análisis de caracteres morfológicos. Para el análisis morfológico se incluyó un

total de 64 caracteres vegetativos y florales, cuya variación fue codificada en estados

discretos, tanto binarios como multiestados. La mayoría de estos caracteres fueron

incluidos en el análisis de caracteres morfológicos para Pleurothallidinae presentado en

el Capitulo III, sólo que éstos fueron re-codificados de acuerdo a la variación presente

entre los taxa usados en este estudio. Otros caracteres fueron seleccionados y su

variación codificada expresamente para los taxa incluidos en este análisis. En este

análisis la selección de caracteres estuvo guiada por dos supuestos, en primer lugar,

que cada carácter representa a priorí una hipótesis de homología taxica, la cual tiene

que ser probada en el análisis filogenético. En segundo lugar, que la variación que

exhibe cada carácter se presenta entre taxa específicos y no dentro de ellos (Wiens,

1995; Evans ef a/, 2000). Las fuentes de información para la selección y codificación de

los caracteres fue el estudio de material vivo, herborizado y preservado en FAA. Para

cada especie estudiada a partir de material vivo se preparó un ejemplar de respaldo que

fue depositado en el Herbario AMO. Otra fuente de información fue los tratamientos

taxonómicos e ilustraciones publicadas para los grupos incluidos en el estudio (Garay,

1979; Dunsterville & Garay, 1959-1976; Luer, 1986a, 1986c, 1989, 1990, 1991, 1992,

1993, 1994, 1998a, 1998b, 1999; Salazar y Soto, 1996; Solano, 1993,1999; Soto, 1987;
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Vásquez & Ibisch, 2000). Los dos grupos externos fueron estudiados a partir de material

vivo o preservado en FAA y, adicionalmente de los tratamientos de Garay (1974b) y

Whitner (1998) para Arpophyllum y Nir (1998) para Diíomiiis.

Extracción de ADN. Para la extracción de ADN se usó el protocolo de Doyle y

Doyle (1987), pero debido a que muchas veces las muestras vegetales fueron de

tamaño muy pequeño (menos de 0.5 g), éste fue modificado para optimizar la cantidad

del ADN extraído. El tejido vegetal consistió en hojas o flores, ya sea frescas o

deshidratadas en sílica gel. El material vegetal fue pulverizado en nitrógeno líquido y

buffer CTAB 2X, precalentado a 65°C y adicionado con polivinilpirrolidona (PVP) al 2%.

Se hizo una doble extracción de ADN usando cloroformo:alcohol isoamílico (proporción

24:1). Posteriormente el ADN fue precipitado en isopropanol y acetato de amonio 5 M,

centrifugado, lavado en etanol al 70% y resuspendido en buffer TE (tris HC110 mmol/L,

EDTA 1 mmol/L, pH 8.0). Las muestras fueron purificadas mediante extracción en geles

de agarosa al 1% y con columnas de sílice QIAquick (QIAgen, Ltd). Finalmente, las

muestras fueron almacenadas a -20° hasta ser amplificadas por PCR.

Amplificación y secuenciación. La región ITS del ADN ribosomal nuclear

(incluyendo la subunidad 5.8S) fue amplificada mediante la técnica de la reacción en

cadena de la polimerasa. Se usó un volumen de reacción de 50 ul formado por 1.5

unidades de Taq DNA polimerasa (Life Technologies, Maryland), amortiguador para

PCR 1X, MgCI2 2 mM, mezcla de dNTP 1 mM, 1 uM de cada cebador, DMSO al 2%,

BSA 10 mg/mL y 2 \iL de cada muestra de ADN genómico. Los cebadores usados para

PCR fueron AB101 y AB102, diseñados por Duozery et ai. (1999). En algunos casos

también se empleo el par de cebadores ITS4 y ITS5, diseñados éstos por Baldwin

(1992). Las condiciones de amplificación fueron: un paso inicial de desnaturalización a

94° por 60 s, seguidos por 28 ciclos consistentes en un paso de desnaturalización a 94°

por 60 s, un paso de alineamiento a 55° por 60 s y un paso de extensión a 72° por 60 s.

Después de estos ciclos siguió un paso de extensión final a 72° por 7 min. Los

productos de amplificación fueron purificados mediante extracción en geles de agarosa

al 1% y columnas de sílice QIAquick. Finalmente las muestras purificadas fueron

sometidas a secuenciación en ciclos con nucleótidos dye-terminator y los cebadores
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ITS5 e 1TS4, para posteriormente ser secuenciadas en ambas direcciones, usando un

secuenciador automático ABI 377.

Análisis filogenético. Las secuencias fueron ensambladas, alineadas y editadas

usando el programa BioEdit 5.0.9 (Hall, 2001). Debido a que las secuencias presentaron

diferencias en su longitud, los algoritmos para alinearlas con el programa Clustalw

(Thompson et al., 1994) no siempre fueron óptimos, por lo que la alineación final se

corrigió manualmente. El análisis filogenético con los datos moleculares, morfológicos y

combinados se realizó usando algoritmos de parsimonia con el programa PAUP versión

4.0b8 (Swofford, 2001). En los tres análisis los caracteres fueron tratados como no

ordenados y con el mismo peso (Parsimonia de Fitch), se usó la opción ACCTRAN para

optimizar su evolución sobre los árboles. Para encontrar los árboles más cortos, se

empleó una estrategia consistente en una búsqueda inicial de 1000 replicas con adición

de los taxa al azar y la opción SPR como algoritmo para intercambiar las ramas del

árbol, pero salvando sólo 10 árboles por réplica. Los árboles resultantes fueron

salvados y posteriormente usados como árboles de inicio en una búsqueda heurística

completa, esta vez usando las opciones adición simple de los taxa y TBR como el

algoritmo para el intercambio de ramas del árbol, sin límite en el número de árboles

salvados. El ajuste entre los datos y la topología de los árboles fue evaluado obteniendo

los índices de consistencia (IC), retención (IR) y consistencia re-escalada (CR). El

soporte interno de las ramas de los árboles fue evaluado mediante 250 réplicas de

jackknife (Farris etal., 1996), con las opciones de adición simple de los taxa, TBR como

el algoritmo para el intercambio de las ramas, pero salvando sólo 100 árboles en cada

réplica, registrando sólo los valores superiores al 50%. Finalmente, se optimizó los

cambios entre los caracteres morfológicos sobre uno de los árboles mínimos del análisis

combinado, con la finalidad de hallar las apomorfías que soportan los diferentes ciados

encontrados en el análisis combinado.

112



O
03
o

d) OÍ

f á 1

0)
0)

0)
E
c
V)
ni

• o
a>

o
o

g=

'w
JS
Ü

fl)
T J

ns

"55

c
0)

(0
T3
to

a.
•8

«i
ro
o
ca>

se
cu

el
l;

D

ni

D.

di
o.

st
u

(D
0)

D)
ü)

W
O

a)
ro

a>
Ü)

o
cr

no
s

E
ni

A
M

O

o
ra

te
rb

_i_

"cü
c
a)

7ñ
0)

til
iz

ad
o

eg
et

s
ia

lv

d>

•53

<

de
po

s

c

a>

19
99

.

00
Oí
O)

O. ^

/ I b

ar
es

 d
e

je
m

pl

UJ

• « -

. 
19

89
.

98
6c

c
-o
•</>

V
u
Ü
(B

a
O

o
u
ch

e
r

c
V

.51

' ¡ i
O

tc
ie

E
sp

e

o
a
3
DI
O
O

le
n
e

co

o
La

V
-O

o

*̂h -
eo
coCN
U-

se
 0

-5
84

 (
K

)

ni
O

o
'x1

di
.

tw
. 

ex
 L

in
gi

ga
nt

eu
m

 H
ar

1

1

LO
T—

o>CN
<oCN
LL

se
 0

-2
06

 (
K

)

ns

O

ÍS

o

-g
0)

Q-

ha
ye

o
E

w

. 
m

on
ta

na
 (

S
w

.)

Q

/te
/ta

ro
/

o

e
rs

.n
.

gs
at

X
LU

O

CB

LU

jan-

R
ch

b.
 f
) 

L
, 

er
itr

oc
ha

et
ae

 (

Q

.re

ra
cu

f

Q

84
3

la
ño

o
co
o:

o
o
X

2

cu

&
 D

re
ss

l
ar

ac
hn

io
n 

Lu
er

4
c

a
cu

r4
7

2
9

la
za

i

cfl
co
O

o
o

'O)

p

iz
ar

 &
 S

ol
ca

lo
pe

ta
la

 S
al

e

o>

<o

o
oco

o
o

ir 
et

 S
ot

o
m

áx
im

a 
S

al
az

a
20

7 
!

B
"oco

o
o

2

sc
op

ui
a 

S
ch

ltr
.

- i

N

-aJ0 -

LU

O
o

k0>

r 
et

 S
ot

o
vi

ví
pa

ra
 S

aí
az

a
e

rs
.n

.
•s

a
t

-ca

LU

o

va
d

ü

' 
C

o
p
p
e
i Á

n
g
e
l

•S

1
1
45

rs
.n

.
la

za

CO
co
O

o
o

*Q>

s

jan-]

(S
ch

ltr
.)
,

1
.0

1

I

O)

O)
CN
CO
CN
LL

• t :

I

o
o
X

nd
l.

ci
rc

um
pl

ex
a 

L
i

2
Q)

C

-So

Ifi
s

th
a

¡e
ur

o

0.

o
CN
O)
CN
<O
CN
LL

CO
CO

CO

O

"oCO

o
o
X

0)

1
s
Q,

92
0

la
ño

oco
a:

o
o
X

o
tti

a>
ca
O
ocS
j=

ob
sc

ur
a 

A
. 

R
íc

i

LL.

• t ;

X

o
o
X

k0)

pu
be

sc
en

s 
U

n

LU

00
• ^

coCN
CD
CN
LL

15
07

42
 (

K
)

O)

c

o

va
d

s
ü

si
ca

ria
 L

in
dl

.

LL.

co
co
0D
CN
CO
CN
LL

19
06

04
 (

K
) 

i

OÍ

"E
ns

o• g

s
3

Ü

ih
ltr

.
an

gu
sf

iía
bi

a 
S

i

LU

'a
f/a

|

O)
co00
CN
CO
CN
LL

23
36

 (
K

)

c
ns

iX

O
• D

• >

Iti

Ü

c

lin
er

ar
ifo

fia
 

C
ot

LU

00
tí)
<o

o
"oco

o
ü
X

c

, s
cl

er
op

hy
fía

 L
ii

LL.

92
1

la
ño

oco
a:

o
u
X

pl
at

ys
ty

lis
 

S
ch

l

a.

92
2

la
ño

O
co

O
o
X

:.)
 L

in
dl

.
qu

ad
rí

fid
a 

(L
ex

LU

90
1

la
ño

oco
o:

D
ü

.£•0)
, n

ef
so

ni
i 

A
m

es

LL.

!*-dioü

N .

eso
CN
CO
CN
LL

g
CM
O

O

1"
U7
en
en

s

O

1
3
ü

hb
.f.

ve
ía

tic
au

fis
 R

e

0.

'í/
íe

ro
co

O

co
I N
enCN
CO
CN
LL

O
CO

o
oco

o
o
X

hl
tr.

co
ba

ne
ns

is
 S

e

LU

• 2

"c

ra
co

Q

d

"oco

o
o
X

in
d
i.

pa
ch

yg
fo

ss
a 

L

LU

r-00
CN
coCN
LL

2-
91

35
 (
K

)
19

4

LU

O
T3

(0

O

=h
ltr

.
tu

er
ck

he
im

ii 
S

i

cu

CO
00
CN
CD
CN
LL

20
39

 (K
) 

'

</>

e l

cu

o
1

ilti

3

Ü

hl
tr.

. 
am

pa
ro

an
a 

S
e

LU

(B
í?

LU

91
6

la
ño

oco
D;

o
o

w
E

.S

1
O
_J

•8

1
(0LU

13
5

00

(0

o
o
X

(11

en
zl

.) 
Lu

<

á
Q.
JB

CU

91
2

la
ño

o
co
c¿

o• a

>

ilti

3

Ü

"ai

. 
fa

ns
be

rg
ii 

R
eg

LU

23
74

 
,

N
0)

-o

<

O
o
X

W
illi

am
s

, n
ig

rif
ío

ra
 L

. 
0
.

cu

94
7

'S
"o
CO

O
ü
X

, o
rn

at
a 

W
itt

m
.

LU

er
 2

86
7

ca
t/i
D)
X

LU

O
o
'x

tí)
cu

. 
re

su
pi

na
ta

 A
m

LU

co
co00
CN
coCN
LL

29
63

 (
K

) 
|

X

o•o
co

O

gu
tta

ta
 L

ue
r

LU

.CB

"ÍS

/o
ng

LU

a i
LO

coCN
CO
CN
LL

O
LO
CO

la
za

ca
co
O

o
o
X

'CU

ch
b.

 f
.

, e
nd

ot
ra

ch
ys

 R

u.

e/
fe

1
UJ

CO
CN
enCN
<D
CN
LL

e 
s.

n.

o
ns

LL

o

a.

. 
er

in
ac

ea
 R

ch
b

LU

•5
"cB.5
N

s

eo
00
CN
CO
CN
LL

tii
ds

 s
.n

. 
(K

)
O

re
l

1

- *

0
•D
ns

ü

, /
n
y^

te
x 

Lu
er

X

co
O)
CN
CO
CN
LL.

93
9

CN

B
O
to

O
0
X

ita
)

¡a
no

 (
in

éd

0
co

:o
-A

re
na

s
, t

ac
an

en
si

s 
S

ol

LU

c

ip
h
o

0

1
tu

LO
T f
00
CN
CO
CN
LL

O
O
CO
N
01
.C
O

•ni
CO

J

O
0

x1

•O)
2

S
te

ud
.

tu
ba

ta
 (

L
o
d
d
.)

,

LL.



A
F

26
28

46
K

ew
 1

95
7-

46
70

1
 (

K
)

B
ra

si
l

P
. 

n
e

o
h

a
rí

in
g

ii 
Lu

er
P

hy
so

th
af

fis
M

. 
S

ot
o
 4

2
2
0

M
éx

ic
o

i

.5

O

1
1

•2

A
F

26
28

32
H

er
m

an
s 

29
50

 (
K

)
C

ul
tiv

ad
o

P
. 

ca
rd

ia
n

th
a

 R
ch

b.
 f
.

A
F

2
6
2
9
1
8

M
. 

S
ot

o
 5

23
2

M
éx

ic
o

P
 c

a
rd

io
th

a
lli

s 
R

ch
b.

 f.
M

. 
S

ot
o

 3
23

3
M

éx
ic

o
P

. 
co

rr
eH

U
 L

ue
r

M
. 

S
ot

o
 7

81
6

M
éx

ic
o

P
. 

ru
fo

br
un

ne
a 

Li
nd

l.
P

se
ud

os
fe

/Z
s

R
. 

S
ol

an
o

 7
43

oo
'CU

P
. 

a/
at

e
 A

. 
R

ic
h.

 &
 G

al
eo

tti
S

p
e
ck

ü
n
ia

R
. 

S
ol

an
o

 9
11

C
ul

tiv
ad

o
P

. 
b

re
vi

sc
a

p
a

 C
. 

S
ch

w
ei

nf
.

A
F

26
29

25
R

. 
S

ol
an

o
 7

61
M

éx
ic

o
P

. 
b

ri
g

h
a

m
ii 

S
. W

at
so

n
A

F
26

28
70

H
er

m
an

s 
36

85
 (

K
)

C
ul

tiv
ad

o
P

. 
co

rt
ic

ic
o

la
 S

ch
ltr

.
A

F
2
6
2
8
6
2

K
ew

 1
99

7-
74

05
 (

K
)

C
ul

tiv
ad

o
P

. 
co

st
a

ri
ce

n
si

s 
R

ol
fe

co
CM

0)

'5
<

M
éx

ic
o

P
. 

d
ig

ita
íe

 L
ue

r
A

F
26

28
60

H
er

m
an

s 
20

95
 (

K
)

C
ul

tiv
ad

o
P

 .g
ro

b
yi

 B
at

em
an

 e
x 

Ü
nd

l.
A

F
26

29
21

i—

ID

I

M
éx

ic
o

P
. 

m
a

rg
in

a
ta

 L
in

dl
.

A
F

2
6
2
9
2
2

R
. 

Ji
m

én
ez

 1
04

4
M

éx
ic

o
P

 m
in

u
ta

íis
 L

in
dl

.
I. 

A
gu

irr
e

 1
14

4

o

•0)

P
. 

p
is

in
n

a
 L

ue
r

A
F

28
28

71
R

. 
S

ol
an

o
 8

07
M

éx
ic

o
P

. 
se

ft
u

fa
ri
o

id
e

s 
(S

w
.) 

S
pr

en
g.

A
F

2
6
2
9
2
4

R
. 

S
ol

an
o

 7
69

M
éx

ic
o

P
. 

se
fo

sa
 C

. 
S

ch
w

ei
nf

.
A

F
26

28
66

M
an

ni
ng

 8
90

81
2

 (
K

)
C

ul
tiv

ad
o

P
. 

se
g
o
w

e
/js

/s
 R

ch
b.

 f.
U

nc
ife

rí
a

A
F

26
28

78
K

ew
 1

98
4-

40
53

 (
K

)
C

ul
tiv

ad
o

S
. 

ar
ge

nt
at

a 
Li

nd
l.

E
st

ig
m

a
 b

ilo
ba

do
S

te
íis

A
F

26
28

79
K

ew
 1

99
7-

74
10

 (
K

)

o
•o

s
o

-d
o

!P

8

i
m

co

M
. 

S
ot

o
 5

52
6

M
éx

ic
o

S
. 

b
id

e
n

ta
ta

 S
ch

ltr
.

M
. 

S
ot

o
 4

38
2

M
éx

ic
o

S
. 

e
n

d
re

si
i 

R
ch

b.
f.

R
. 

S
ol

an
o

 9
03

C
ul

tiv
ad

o
S

. 
fr

ag
an

s
A

F
26

28
89

K
ew

 1
99

7-
74

11
 (

K
)

C
ul

tiv
ad

o
S

. 
g

e
m

m
a

 G
ar

ay
G

. 
S

al
az

ar
 3

07
0

M
éx

ic
o

S
. 

g
ra

ci
lis

 A
m

es
A

F
2
6
2
9
2
8

M
. 

S
ot

o
 6

85
0

M
éx

ic
o

S
. 

g
u

a
te

m
a

le
n

si
s 

S
ch

ltr
.

M
. 

S
ot

o
 5

26
9

M
éx

ic
o

S
. 

h
ym

e
n

a
n

th
a

 S
ch

ltr
.

A
F

26
28

81
H

er
m

an
s 

12
86

 (
K

)
C

ul
tiv

ad
o

S
. 

¡a
na

ta
 L

in
dl

.
E

.P
é

re
z 

16
7

M
éx

ic
o

S
. 

le
u

co
p

o
g

o
n

 R
ch

b.
 f.

M
. 

S
ot

o
 7

22
2

M
éx

ic
o

S
. 

m
ic

ro
ch

iia
 S

ch
ltr

.
R

. 
S

ol
an

o
 9

05
C

ul
tiv

ad
o

S
. 

o
p

h
io

g
lo

ss
o

id
e

s 
S

w
M

. 
S

ot
o

 6
62

1
M

éx
ic

o
S

. 
o

va
til

a
b

ia
 S

ch
ltr

.
R

. 
S

ol
an

o
 6

10
M

éx
ic

o
S

. 
p

u
rp

u
ra

sc
e

n
s 

A
. 

R
ic

h.
 &

 G
al

eo
tti

E
.H

á
g

sa
te

r1
1

7
2

2
M

éx
ic

o
S

. 
te

n
u

is
si

m
a

 S
ch

ltr
.

R
. 

S
ol

an
o

 9
07

C
ul

tiv
ad

o
S

. 
tr

ig
on

ifí
or

a 
(S

w
.) 

G
ar

ay
A

F
2
6
2
9
2
7

R
. 

S
ol

an
o

 6
10

M
éx

ic
o

S
. 

ci
fia

ris
 L

in
dl

.
E

st
ig

m
a

 e
nt

er
o

R
. 

S
ol

an
o

 8
47

M
éx

ic
o

S
. 

ox
yp

et
aí

a 
S

ch
ltr

.
M

. 
S

ot
o

 5
65

0
M

éx
ic

o
S

. 
ru

b
e

n
s 

S
ch

ltr
.



RESULTADOS

Análisis de caracteres morfológicos

1. Entrenudos de la región pre-yema de renuevo. Los éntremelos de la región pre-yema de
renuevo pueden ser alargados y los módulos adyacentes estar separados entre sí. En
otros casos los entrenudos de la región pre-yema de renuevo son abreviados y los
módulos adyacentes están muy apretados entre sí. Codificación: región pre-yema de
renuevo abreviada (0), región pre-yema de renuevo alargada (1).

2. Tipo de velamen. La codificación de este carácter fue de acuerdo a la información que
aparecen en Dressler (1993). Este autor señala que la subtribu Pleurothallidinae
presenta un velamen de tipo Pleurothaíiis, mientras que Arpophyllum y Dilomiíis tienen
velamen de tipo Epidendrum. Codificación: tipo Epidendrum (0), tipo Pleurothailis (1).

3. Plantas que producen módulos adventicios. En algunas especies y grupos de la subtribu
Pleurothallidinae la yema de la inflorescencia se transforma en una yema de renuevo,
por lo que entonces produce un módulo adventicio y no una inflorescencia en el ápice
del tallo, como normalmente sería el caso. Codificación: (0) ausentes, (1) presentes.

4. Numero de entrenudos por tallo: Los tallos de Lepanthes, Myoxanthus y Pleurothailis
miranda consisten de tres hasta doce entrenudos. En el resto de grupos los tallos están
formados por sólo dos entrenudos. Codificación: dos entrenudos (0), más de tres
entrenudos (1).

5. Tallo en sección transversal. Los tallos por lo general son cilindricos en sección
transversal. En algunas especies de Pleuroíhaflis subgénero Acianthera son triangulares
en sección transversal, mientras que en Pleurothaíiis subgénero Ancipitia están
lateralmente comprimidos. Codificación: cilindricos (0), triangulares (1), lateralmente
comprimidos (2).

6. Tipo de vaina caufinar Por su forma las vainas pueden ser tubulares, lepanthiformes y
lateralmente comprimidas. Las vainas tubulares son estructuras cilindricas que cubren
parcial o totalmente a los entrenudos y por lo general son estrechas a éstos en toda su
longitud. Este tipo de vainas es el más común en Pleurothallidinae. Las vainas
Lepanthiformes cubren totalmente al entrenudo, pero mientras que su parte basal se
encuentra apretada a éste, su parte apical se ensancha a manera de embudo, con el
margen apical recurvado, todas las venas son prominentes y provistas de cilios más o
menos conspicuos. Las venas lepanthiformes se presentan en Lepanthes. Las vainas
lateralmente comprimidas presentan una compresión en toda su longitud, son más o
menos estrechas en su parte basal y muy infladas hacia su ápice, se traslapan entre sí y
cubren por completo a los entrenudos. Este tipo de vainas se presentan en Pleurothailis
¡ohnsonii. Codificación: vainas tubulares (0), vainas lepaníhiformes (1), vainas
lateralmente comprimidas (2).

7. Tipo de ornamento de la vaina caulinar. Las vainas pueden ser glabras o bien, estar
cubiertas por algún tipo de ornamentación, que pueden ser o cilios. Codificación:
ausente (0), con cilios (1), con escamas (2).

8. Anillo del talfo. En las plantas que tiene hojas pecioladas el entrenudo superior del tallo
presenta un anillo engrosado. Este anillo puede localizarse muy cerca del ápice del
entrenudo superior del tallo, o muy cerca de la base del entrenudo superior del tallo.
Codificación: anillo ausente (0), anillo cerca del ápice del entrenudo superior del tallo (1),
anillo cerca de la base del entrenudo superior del tallo (2).

9. Numero hojas por tallo. En todos los miembros de Pleurothallidinae y en Arpophyilum
sólo se presenta una hoja por tallo. En cambio, Dilomiíis presenta una hoja por cada
nudo del tallo, aunque en los nudos básales éstas caen durante el desarrollo de la
planta. Codificación: dos o más hojas por tallo 0), una hoja por tallo (1).

10. Forma general de la hoja. Las hojas en la mayoría de Pleurothallidinae son elípticas,
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lanceoladas u ovadas, más largas que anchas. En Pleurothallis subgéneros Ancipitia y
Pleurothallis las hojas tienen el ápice acuminado, la base muy ensanchada y bilobada, lo
cual les confiere una forma cordada. En unas cuantas especies las hojas llegan a estar
lateralmente comprimidas y su forma general es linear. Codificación: hojas elípticas,
lanceoladas u ovadas (0), hojas lineares (1), hojas cordiformes (2).

11. Base de la hoja. La base de la hoja carece de un pecíolo y es sésil en varios grupos de
la subtribu. Una hoja con un pecíolo bien definido se presenta en grupos como Dracula,
Lepanthes, Masdevallia y Stelis. Por su parte, una hoja con los márgenes decurrentes
sobre la parte superior del ápice del tallo se presenta en Pleurothailis circumpíexa.
Codificación: base envainante (0), base sésil (1), base peciolada (2) base decurrente
sobre el tallo (3).

12. Posición de la hoja con relación al tallo. En la gran mayoría de Pleurothallidinae las hojas
son erectas con respecto al eje del tallo,.pero en Pleurothallis subgéneros Ancipitia,
Pleurothallis y Scopufa las hojas son fuertemente deflexas con respecto al eje del tallo,
por lo que entre ambas estructuras se forma un ángulo recto o agudo. Codificación:
hojas erectas (0), hojas deflexas (1).

13. Pecíolo torcido sobre su eje. En Lepanthes y Pleurothallis miranda la base del pecíolo se
encuentra torcida sobre su eje, de modo que la inflorescencia queda recargada sobre el
envés de la hoja, a diferencia de resto de las Pleurothallidinae, en donde el pecíolo no
está torcido y la inflorescencia está recargada sobre el haz de la hoja. Codificación:
pecíolo no torcido en su base (0), pecíolo torcido en su base (1).

14. Bráctea espatécea. Esta bráctea se localiza en la base del pedúnculo, tiene forma
triangular y como la hoja, presenta un desarrollo condupücado y una venación paralela.
Por lo general, esta bráctea es apenas 1/10 o menos el tamaño de la hoja. En cambio en
Pleurothallis subgéneros Crocodeilante y Dracontia, la bráctea espatácea es de aspecto
folioso y puede ser de 1/5 a 1/2 del tamaño de la hoja. Codificación: bráctea 1/10 o
menos el tamaño de la hoja (0), bráctea 1/5 a 1/2 el tamaño de la hoja (1).

15. Origen de la inflorescencia sobre el tallo. La inflorescencia es terminal si surge
directamente del ápice del tallo, en la zona de abscisión. En otros casos la inflorescencia
surge a cierta distancia debajo del ápice del tailo, en el anillo, por lo que entonces la
inflorescencia es lateral o subterminal. En unos cuantos casos la yema de la
inflorescencia se origina en la base del tallo, por lo que entonces la inflorescencia es
basal. Codificación: inflorescencia terminal (0), inflorescencia lateral (1), inflorescencia
basal (2).

16. Posición de la inflorescencia sobre la hoja. La inflorescencia por lo general se
encuentran recargada sobre la superficie adaxial de la hoja, pero en Lepanthes y
Pleurothallis mirandia la inflorescencia se encuentra recargada en la superficie abaxial.
Codificación: inflorescencia recargada sobre la superficie adaxial (0), inflorescencia
recargada sobre la superficie abaxial (1).

17. Tipo de inflorescencia racemosa. Los racimos pueden ser de dos tipos, aquellos cuyas
flores abren todas o la mayoría de ellas simultáneamente, o bien, racimos cuyas flores
abren sucesivamente de la base hacia el ápice. Codificación: racimos ausentes (0),
racimos de flores sucesivas (1), racimos de flores simultáneas (2).

18. Tipo de inflorescencia solitarias. Existen tres tipos de inflorescencias solitarias, una flor
única por tallo y temporada de crecimiento, un fascículo de flores solitarias que abren
sucesivamente una tras otra y un fascículo de flores que abren todas simultáneamente.
Codificación: Inflorescencias solitarias ausentes (0), inflorescencia uniflora (1), fascículo
de flores solitarias sucesivas (2), fascículo de flores solitarias simultáneas (3).

19. Racimo subcapitado. El raquis del racimo por lo general ocupa una buena parte de la
inflorescencia, con las flores distribuidas uniformemente en éste. Sin embargo, a veces
el raquis está condensado en la parte apical de la inflorescencia, con las brácteas
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florales traslapadas entre sí, por lo que entonces se trata de un racimo subcapitado.
Codificación: racimo subcapitado ausente (0), racimo subcapitado presente (1).

20. Longitud relativa del pedúnculo. El pedúnculo puede llegar a ser casi igual o más largo
que el tamaño de la hoja, pero en otros casos es mucho más corto que el tamaño de la
hoja. Codificación: mucho más corto que la hoja (0), igual o más largo que la hoja (1).

21. Unión entre el ovario y ei pedicelo: En todas las Pleurothallidinae el ovario está unido al
pedicelo mediante una articulación, de modo que cuando la flor cae, lo hacen junto con
el ovario, pero el pedicelo persiste sobre la inflorescencia. En los grupos externos el
ovario y el pedicelo están fusionados y no es posible distinguir una separación entre
ellos. Codificación: ovario fusionado al pedicelo (0), ovario articulado al pedicelo (1).

22. Ornamento del ovario: La superficie del ovario puede ser glabra o presentar
ornamentado por una cubierta de cilios, como en varias especies de Lepanthes y
Pleurothaflis subgénero Acianthera. Codificación: ovario glabro (0), ovario ciliado (1).

23. Flores con periantos planos. Se puede reconocer algunas formas básicas de flores que
presentan los sépalos extendidos en un perianto plano. En Stelis los tres sépalos son
libres y forman un perianto que tiene una simetría actinomórfica. En Lepanthes los
sépalos también son libres y forman un perianto plano, pero éste tiene una simetría
zigomórfica, debido a que los sépalos laterales son paralelos entre sí y están unidos en
cierto grado. Codificación: flores con un perianto plano y actinomórfico (1), flores con un
perianto plano y zigomórfico (2), flores que no tienen un perianto plano (0).

24. Flores con periantos bilabiados. En estas flores el sépalo dorsal forma un ángulo agudo
o recto con los sépalos laterales. En Pleurothallis subgéneros Ancipitia, Effusia y
Specklinia los sépalos laterales están fusionados en un sinsépalo más o menos cóncavo.
En cambio, en Pleurothallis subgéneros Acuminatia, Crocodeilanthe y Kraenzlinella ios
tres sépalos son libres. Codificación: perianto bilabiado ausente (0), perianto bilabiado
con sépalos laterales fusionados (1), perianto bilabiado con sépalos laterales libres (2).

25. Flores con el perianto envolviendo al resto de los segmentos florales. En Pleurothallis
subgéneros Physosiphon y Physothaliis los tres sépalos se encuentran unidos entre sí
en la mayor parte de su longitud, formando así un perianto tubular, cilindrico, trilobado en
el ápice, que encierra en su interior al resto de los segmentos florales. En cambio, en
varias especies de Dracula y Masdevallia los sépalos se unen entre sí, pero no en toda
su longitud, por lo que el perianto adquiere la forma de una copa muy amplia en la boca.
Codificación: flores sin un perianto envolvente (0), flores con un perianto tubular (1),
flores con un perianto cupuliforme (2).

26. Disposición de las flores en el raquis. Arpophyllun tiene flores con una disposición en
espiral sobre el raquis. Dilomilis y varios grupos de Pleurothallidinae tienen las flores
dispuestas en dos hileras dísticas. En otros grupos de Pleurothallidinae los racimos
tienen las flores dispuestas en dos hileras y orientadas el mismo lado del raquis (flores
secundas). Codificación: racimos ausentes (0), en espiral (0), dísticas (1), secundas (2).

27. Textura de los sépalos. La textura de los sépalos es carnosa en Myoxanthus,
Pleurothalfis subgéneros Acianthera y Kraenzlinella y Stelis. En Lepanthes y Pleurothalfis
subgéneros Ancipitia y Pleurothallis, los sépalos tienen una textura membranosa.
Codificación: textura membranácea (0), textura carnosa (1).

28. Unión de los sépalos laterales. Los sépalos pueden estar completamente libres entre sí o
unidos muy cerca de la base en la mayoría de Pleurothallidinae, pero en algunos casos
se encuentran unidos más allá de la mitad de su longitud o hasta su ápice, en
Pleurothallis subgéneros Physosiphon y Physothallis. Codificación: sépalos laterales
libres entre sí (0), sépalos laterales unidos hasta cerca de la mitad de su longitud (1),
sépalos totalmente unidos en un sinsépalo (2).

29. Unión del sépalo dorsal con los laterales. La mayoría de Pleurothallidinae tienen el
sépalo dorsal libre de los laterales, pero en Pleurothaílis subgéneros Physosiphon y
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Physothallis, el sépalo dorsal está casi totalmente unidos a los laterales. Codificación:
sépalo dorsal libre de los laterales (0), sépalo dorsal unido a los laterales (1).

30. Sinsépalo similar al sépalo dorsal. Cuando los sépalos laterales se encuentran
totalmente unidos en un sinsépalo, éste puede ser similar en forma y tamaño al sépalo
dorsal en grupos como Pfeurothallis subgéneros Ancipitia, Dracontia y Pleurothallis,
aunque por lo general no siempre ocurre así. Codificación: sinsépalo ausente (0),
sinsépalo similar al sépalo dorsal (1), sinsépalo diferente del sépalo dorsal (21).

31. Superficie abaxial de los sépalos. La superficie abaxial o externa de los sépalos puede
ser también glabra, pero en Myoxanthus y Pleurothailis subgéneros Acianthera y
Kraenzlineíla ésta superficie es ciliada. Codificación: superficie abaxial glabra (0),
superficie abaxial ciliada (1).

32. Superficie adaxial de ios sépalos. La superficie adaxial de los sépalos esta cubierta de
una pubescencia glandular-pilosa en varias especies de Lepanthes y Steiis, aunque en
la mayoría de Pleurothallidinae ésta es glabra. Codificación: superficie adaxial glabra (0),
superficie adaxial glandular-pilosa (1).

33. Sépalos con caudas. Dracula, Masdevailia y algunas especies de Pieurothallis
subgénero Speckfinia presentan sépalos cuyo ápice se prolonga en una cauda cilindrica,
a veces engrosada. Codificación: sépalos sin caudas (0), sépalos con caudas (1).

34. Posición del sépalo dorsal con respecto a la columna. El sépalo dorsal puede guardar
una posición paralela con respecto al eje de la columna en Dracuia, Masdevalíia y
Myoxanthus. En tanto, en Lepanthes y Stelis el sépalo dorsal tiene una posición casi
perpendicular con respecto al eje de la columna. Codificación: sépalo dorsal
perpendicular a la columna (0), sépalo dorsal paralelo a la columna (1).

35. Posición de ios sépalos laterales con respecto a la columna. Los sépalos laterales o el
sinsépalo, tienen una posición perpendicular al eje de la columna en Lepanthes,
Myoxanthus, Steiis y varios grupos de Pieurothailis. En cambio, la posición de los
sépalos laterales es paralela al eje de la columna en Masdevailia y Pleurothallis
subgéneros Physosiphon y Physothallis. Codificación: sépalos laterales perpendiculares
a la columna (0), sépalos laterales paralelos a la columna (1).

36. Textura de ios pétalos. Stelis presenta pétalos muy engrosados, casi suculentos. La
mayoría de Pleurothallidinae tiene pétalos de textura carnosa. Codificación: pétalos
carnosos (0), pétalos suculentos (1), pétalos membranosos (2).

37. Pétalos transversamente bilobados. A diferencia del resto de Pleurothallidinae, los
pétalos de la mayoría de especies de Lepanthes tienen pétalos mucho más anchos que
largos, frecuentemente con una pequeña constricción en la parte media. Estos pétalos
consisten de un lóbulo superior dirigido hacia el sépalo dorsal y un lóbulo inferior dirigido
hacia los sépalos laterales, por lo cual se les conoce como transversalmente bilobados.
Codificación: pétalos no transversalmente bilobados (0), pétalos transversalmente
bilobados (1).

38. Pétalos transversalmente oblongos o elípticos. La mayoría de especies de Stelis tienen
pétalos que más anchos que largos, de forma general oblonga o elíptica, redondeados u
obtusos en el ápice. El resto de Pleurothallidinae no presenta pétalos de este tipo.
Codificación: ausentes (0), presentes (1).

39. Pétalos lineares. Pétalos mucho más largos que anchos y que tienen una forma linear o
tigulada son característicos en algunos grupos como Pleurothallis subgéneros Ancipitia y
Pleurothaiíis, Codificación: pétalos lineares ausentes (0), pétalos lineares presentes (1).

40. Posición de ios pétalos con la columna. Los pétalos son paralelos con respecto a la
columna en Dracula, Masdevailia, Stelis y varios grupos de Pleurothailis. En cambio, en
Lepanthes y Pfeurothaílis subgénero Pieurothailis los pétalos son perpendiculares con
respecto a la columna. Codificación: pétalos perpendiculares a la columna (0), pétalos
paralelos al eje de la columna (1).
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41. Labelo con lóbulos laterales. El labelo puede ser entero cuando éste no presenta lóbulos
laterales, pero en muchos grupos tienen un labelo provisto d lóbulos laterales, por lo que
entonces el labelo es trilobado. Entre los taxa de este estudio que presentan lóbulos
laterales, éstos por lo general son estructuras laminares, erectas, conspicuas, de forma
oblonga, triangular o redondeada, localizadas en la parte media o cerca de la base del
labelo, como en Pleurothallis subgéneros Dracontia, Kraenzlinella, Physosiphon y
Physothallis. En Lepanthes los lóbulos laterales son la parte más conspicua del labelo y
tienen forma de láminas que abrazan a la columna. Codificación: lóbulos laterales
ausentes (0), lóbulos laterales erectos, oblongos a redondeados (1), lóbulos laterales
laminares y transversos (2).

42. Textura del labelo. El labelo por lo general es de textura carnosa, pero en Stelis y
Pleurothallis subgéneros Acianthera y Pleurothallis, éste presenta una textura más bien
suculenta. Codificación: labelo carnoso (0), labelo suculento (1).

43. Labelo con un epiquilo. En algunos grupos el labelo se divide en dos regiones bien
definidas, un hipoquilo inferior y un epiquilo superior. En Dracula y Pleurothallis mystax el
epiquilo representa la mayor parte de! labelo, mientras que el hipoquilo es mucho más
corto y angosto. En cambio, en Pleurothaflis subgéneros Physosiphon y Physothaliis, el
epiquilo es mucho más pequeño y angosto que el hipoquilo y por lo general tiene la
forma de un lóbulo apical. Codificación: epiquilo ausente (0), epiquilo mucho más grande
que el hipoquilo (1), epiquilo mucho más pequeño que el hipoquilo (2).

44. Labelo con un glenion. En Stefis y Pleurothallis subgéneros Ancipitia, Mystax y
Pleurothallis, la superficie adaxial del labelo presenta una pequeña excavación, de forma
circular o alargada, denominada como glenion (Luer, 1986a). El resto de
Pleurothallidinae no presenta esta estructura. Codificación: glenion ausente (0), glenion
presente (1).

45. Labelo con un par de callos carinados marginales. En Masdevallia, Myoxanthus,
Pleurothallis subgéneros Acianthera, Dracontia, Kraenzlinella, Physosiphon y
Physothallis, el labelo presenta un par de callos longitudinales, marginales, engrosados y
elevados sobre la superficie adaxial, por lo general dejan un sulco entre ellos.
Codificación: labelo sin callos longitudinales (0), labelo con callos longitudinales (1).

46. Labelo con aurículas en la base. En algunos casos los márgenes laterales del labelo se
prolongan a cada lado de su base en forma de lóbulos diminutos y membranáceos,
conocidos como aurículas. Estas aurículas básales se presentan en el labelo de
Masdevallia y varios grupos de Pleurothailis. Codificación: labelo sin aurículas básales
(0), labelo con aurículas básales (1).

47. Labelo abrazando a la columna. En los grupos que tienen un pie de columna el labelo
sólo está en contacto con la columna en el punto en que ambos se unen. En cambio, en
algunos grupos que carecen de pie de columna, el labelo a veces proyecta sus
márgenes o los lóbulos laterales para abrazar parcial o completamente a la columna,
como en Lepanthes y Pleurothallis subgénero Pleurothallis. Codificación: labelo sin
abrazar a la columna (0), labelo abrazando a la columna (1).

48. Lóbulo medio del labelo en forma de apéndice. En los grupos que tienen un labelo
trilobado, el lóbulo medio por lo general es la parte más conspicua del labelo. Sin
embargo, en Lepanthes el lóbulo medio llega a ser una estructura muy reducida o casi
vestigial, por lo general en forma de un apéndice provisto de cilios (Salazar y Soto, 1996;
Luer, 1998). Codificación: apéndice ausente (0), apéndice presente (1).

49. Labelo con un apfculo erecto. Un labelo que presenta un corto apículo, a manera de un
mucrón erecto y triangular, se presenta en varias especies de Stelis y Píeurothallis
subgénero Pleurothallis. Codificación: apículo del labelo ausente (0), apículo del labelo
presente (1).

50. Forma de la columna. Por su forma la columna es robusta y corta, cuando tiene casi el
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mismo largo que ancho, como en Pleurothaflis subgénero Pleurothaifis, Stelis. En el resto
de grupos la columna es delgada y alargada, cuando su longitud es dos o más veces su
ancho. Codificación: columna robusta (0), columna delgada (1).

51. Posición de la columna. La columna puede ser erecta en toda su longitud en Lepanthes
y Stelis. En otros casos la columna se encuentra arqueada, como en Dracuía,
Masdevailiay Myoxanthus. Codificación: columna erecta (0), columna arqueada (1).

52. Columna en sección transversal. En Stelis la columna es triangular en sección
transversal. En cambio, en Lepanthes y Pleurothaiíis subgéneros Ancipitia,
Crocodeilanthe y Scopula la columna es cilindrica en sección transversal. Codificación:
columna cilindrica (0), columna triangular (1).

53. Base de la columna. La base de la columna puede o no prolongarse en una extensión
perpendicular y engrosada conocida como pie. El pie puede ser una estructura muy
prominente y canaliculada, a veces tan larga como la porción erecta de la columna,
como en Dracuia, Masdevaflia, Myoxanthus y varios grupos de Pleurothaiíis. El pie
también puede ser una estructura rudimentaria u obsoleta, como en Pleurothaiíis
subgéneros Ancipitia y Pleurothaiíis. Codificación: pie ausente (0), pie prominente (1), pie
obsoleto (2).

54. Alas de la columna. Los márgenes de la superficie ventral de la columna pueden
prolongarse ventralmente a manera de láminas, conocidas como alas, en grupos como
Myoxanthus y Pteurothallis subgéneros Acianthera y Physosiphon. Codificación: alas
ausentes (0), alas presentes (1).

55. Clinandrio. El clinandrio es el margen apical de la columna y aunque en algunos grupos
está poco desarrollado, en otros llega a prolongarse para cubrir total o parcialmente la
antera. Codificación: clinandrio sin cubrir la antera (0), clinandrio cubriendo la antera (1).

56. Margen del clinandrio. El margen del clinandrio llega a ser entero en Lepanthes. En otros
casos el margen de! clinandrio está dentado, como en Dracuia. Mientras tanto, en
Pleurothaifis subgénero Pleurothailis y Stelis el margen del clinandrio es lobulado.
Codificación: clinandrio entero (0), clinandrio dentado (1), clinandrio lobulado (2).

57. Unión entre la columna y el labelo. La columna se une al labelo de tres formas, mediante
una fusión firme entre ambos (como en Lepanthes), por medio de una membrana a
manera de una bisagra entre la base del labelo y el ápice del pie de columna (como en
Dracuia, Masdevallia, Myoxanthus y varios grupos de Píeurothalfis). En otros grupos
existe una extensión membranosa y corta entre la base del labelo y la base de la
columna (como en Stelis y Pleurothaiíis subgénero Pleurothaliis). Finalmente, en
Pleurothaliis subgénero Crocodeilanthe el pie de la columna es bulbosa y se une
mediante una articulación a una cavidad circular en la base del labelo. Codificación:
unión fija (0), mediante una membrana a manera de bisagra (1), mediante una
articulación (2), mediante una uña (3).

58. Posición de la antera. Por su posición la antera es dorsal y antrorsa cuando ésta se
localiza en la parte terminal de la columna, con su ápice dirigido hacia arriba, como en
Lepanthes, Stelis y Pleurothaliis subgéneros Ancipitia, Mirandia, Mystax, Pleurothaiíis y
Scopula. La antera también puede ser apical e incumbente, cuando su eje basal-apicai
es perpendicular al eje de la columna, como en Pleurothaliis subgénero Crocodeilanthe.
En otros grupos la antera es ventral y retrorsa, cuando su base se dirige hacia arriba y
su ápice hacia la parte basal de la columna/Codificación: antera dorsal (0), antera apical
(1), antera ventral (2).

59. Forma del estigma. En Dracuia y Masdevalíia el estigma está formado por una cavidad
profundamente excavada en la parte subapical o ventral de la columna. En Lepanthes y
Pleurothaflis subgéneros Ancipitia y Scopuia el estigma está formado por una ranura
ligeramente excavada en la parte apical o subapical de la columna. En cambio, en Stelis
y Pleurothaliis subgénero Pleurothaliis el estigma está formado por dos lóbulos apicales,
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uno a cada lado del róstelo. Codificación: estigma formado por una cavidad
profundamente excavada (0), estigma formado por una ranura ligeramente excavada (1),
estigma formado por dos lóbulos (2).

60. Posición del estigma. El estigma se localiza en la superficie ventral de la columna en
Lepanthes y grupos que tienen un estigma profundamente excavado. El estigma también
puede localizarse en la parte apical de la columna en los grupos que tienen un estigma
bilobado y en los que tienen un estigma en forma de ranura. En cambio, en Píeurothailis
subgéneros Crocodeiíanthe y Pseudostelis el estigma tiene una posición subapical a la
columna. Codificación: estigma ventral (0), estigma apical (1), estigma subapical (2).

61. Forma del róstelo. En los grupos que tienen un estigma profundamente excavado el
róstelo es porrecto, formado por una membrana transversal, cóncava, con los márgenes
laterales recurvados hacia abajo y de área similar a la del estigma. En los grupos con un
estigma bilobado o formado por una ranura apical, el róstelo es arrecto, formado por un
apículo erecto, laminar y triangular. En Arpophylium y Dilomilis el róstelo tiene la forma
de una lámina más o menos carnosa y perpendicular al eje de la columna, sin los
márgenes recurvados. Finalmente, en Lepanthes el róstelo consiste en una lámina
erecta, amplia, a veces emarginada, con un corto apículo en el seno. Codificación:
róstelo porrecto y membranoso (0), róstelo porrecto y carnoso (1), róstelo arrecto y
apicular (2), róstelo arrecto y ampliamente laminar (3).

62. Número de polinios. Arpophullum tiene ocho polinios, mientras que Diíomiiis presenta
cuatro polinios. En el resto de taxa terminales sólo se presentan dos polinios.
Codificación: 2 polinios (0), 4 polinios (1), 8 polinios (2).

63. Forma de ios polinios. La forma de los polinios puede ser ovoide y lateralmente
comprimidos o bien, claviformes y circulares en sección transversal. Codificación:
polinios claviformes (0), polinios lateralmente comprimidos (1).

64. Caudícufas. Los grupos con polinios lateralmente comprimidos tienen caudícuias
laminares, formadas por una sustancia hialina, pegajosa y granulosa. En cambio, grupos
con polinios clavados tienen caudícuias hialinas y pegajosas, pero de consistencia
elástica. Codificación: caudícuias ausentes (0), caudícuias granulosas (1), caudículas
elásticas (2).

65. Viscario. El viscario está presente sólo en los grupos que tienen polinios clavados, pero
no siempre está unido a las cuadículas, pues éstas no siempre están presentes en este
tipo de polinios. Codificación: viscario ausente (0), viscario presente (1).

66. Tipo de semilla. Dressler (1993) señala que la subtribu presenta una semilla de tipo
Píeurothailis. Estas semillas son de forma ahusada, miden 150 a 300 um de largo, de
color amarillo o café; las células de la testa son del mismo tamaño, cubiertas de verrugas
o escamas que son solubles en agua, y su pared anticlinal presenta engrosamientos
prominentes. Este tipo de semilla también se presenta en Dilomilis. Por otra parte,
Dressler (1993) señala que Arpophylium presentan una semilla de tipo Elleanthus. Estas
semillas tienen forma granular, miden casi 200 pm de largo, las células básales y
apicales de la testa son alargadas y enrolladas, excavadas en sección transversal, con
bordes celulares bien definidos, la pared periclinal de las células presenta
engrosamientos longitudinalmente reticuiados. Codificación: tipo Elleanthus (0), tipo
Píeurothailis^).

Análisis molecular. Las secuencias de la región ITS, una vez alineadas consistieron

de 754 sitios, de éstos 163 fueron constantes, 179 fueron variables y no informativos,

mientras que 412 fueron filogenéticamente informativos. La búsqueda heurística generó
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208 árboles mínimos, cada uno de 2476 pasos (IC = 0.447, IR = 0.567 y CR = 0.254).

En la Figura 4.1 se muestra el árbol de consenso estricto que resume estos árboles, el

cual presentó una topología bien resuelta, excepto en la parte basal del ciado que

incluye a los taxa de Stelis. Los taxa de Stelis, excepto S. fragans, formaron parte de un

ciado, el cual también incluyó a Píeurothaífis rufobrunnea (subgénero Psudostelis). En

de este ciado las especies con estigma bilobado constituyeron un grupo parafilético,

dentro del cual quedaron incluidas las especies con estigma entero (Apatosielis), las

cuales no formaron un grupo monofilético. Por otro lado, Stelis fragans aparece como

parte de una politomía que incluye a Pleurothallis neoharlingii (subgénero Physothaiiis)

P. sclerophyila (subgénero Acuminatia) y P. veiaticauiis (subgénero Crocodeilanthe).

Los dos taxa de Pleurothallis subgénero Physosiphon (P. tacanensis y P. tubata)

quedaron como taxa hermanos (valor de jackknife= 100%) y constituyen el grupo

hermano del ciado formado por los taxa antes mencionados. Todos estos taxa formaron

un ciado que presentó un valor de jackknife de 77%, el cual que fue designado aquí con

el nombre de Stelis.

Pleurothallis breviscapa, P. jalapensis, P. lansbergii, P. nigriflora, P. ornata (del

subgénero Effusia), P. obscura (del subgénero Acianthera) y P. píatystylis (del

subgénero Acuminatia) aparecen formando un ciado muy relacionado al ciado de Stelis,

Este ciado fue designado con el nombre de Effusia, pero su valor de jackknife fue menor

al 50%. Otro ciado muy relacionado al de Stelis fue el formado por P. cobanensis, P.

tuerckheimii (del subgénero Dracontia), P. guttata (del subgénero Efongatia) y P. mystax

(del subgénero Mystax), el cual fue designado con el nombre de Dracontia y presentó

un valor de jackknife de 55%. Los ciados de Stelis, Effusia y Dracontia constituyeron a

su vez un ciado, con un valor de jackknife menor al 50%, pero no hubo resolución entre

ellos en el árbol de consenso estricto. Pleurothallis amparoana y P. resupinata (ambos

del subgénero Effusia) aparecen como los taxa básales del ciado formado por

Dracontia, Effusia y Stelis, pero la relación entre ellos presentó un valor de jackknife

menor al 50%. P. quadrífida (subgénero Acuminatia) y P, segoviensis (subgénero

Unciferia) quedaron como taxa hermanos entre sí y constituyen a su vez, el grupo

hermano de Pleurothallis amparoana, P. resupinata y los grupos de Dracontia, Effusia y

Stelis. Finalmente, Pleurothallis aristocrática (subgénero Effusia) queda como el taxón
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hermano de todos los taxa anteriores, los cuales constituyen el ciado de Stefis sensu

lato (de acuerdo a Pridgeon, Solano & Chase, 2001).

Pleurothallis aníonensis, P. cardianíha, P. cardioíhallis, P. correlii (del subgénero

Pleurothallis) y P. nelsonü (del subgénero Ancipitia) formaron un ciado que tuvo un valor

de jackknife de 80% y que fue el grupo hermano del ciado de Stelis s.l. Dos especies de

Pleurothallis subgénero Acuminatia, P. angustilabia y P. linearifolia, aparecen muy

alejados de los demás taxa del mismo grupo, quedando incluidos en un ciado que

contiene a P. costarícensis y P. minutalis, el cual a su vez quedó como el grupo

hermano de Lepanthes.

Análisis morfológico. El análisis con datos morfológicos generó 6000 árboles

mínimos (límite del MAXTREE), cada uno de ellos de 254 pasos, IC = 0.358, IR = 0.837

y CR = 0.298. En la Figura 4.2 se muestra el árbol de consenso estricto que resume

estos árboles, que a diferencia del árbol de la Figura 4.1 presentó una baja resolución y

relaciones diferentes para Stelis. En este análisis los taxa formaron dos ciados

principales, uno de ellos, ciado A en la Figura 4.2 estuvo integrado por aquellos grupos

que tienen antera ventral y polinios lateralmente comprimidos, con un valor de jackknife

de 87%. El otro ciado, B en la Figura 4.2, estuvo formado por los grupos que tienen

antera dorsal/apical y polinios clavados, con un valor de jackknife de 95%. En el ciado A

se reconocen algunos subclados en el árbol de consenso estricto, los de Acianthera,

Physosiphon y Specklinia, así como el formado por Dracula y Masdevallia. No obstante,

no hubo resolución entre estos ciados en el árbol de consenso estricto. En el ciado A

también quedaron incluidos los taxa de Pleurothaliis subgéneros Acuminatia, Dracontia,

Effusia, Elongaíia, Empusefla y Uncifería, los cuales, excepto por Empusella, quedaron

dentro del ciado de Stelis s.l. en el análisis molecular. Sin embargo, no hubo resolución

en cuanto a las relaciones entre estos taxa, que formaron parte de una politomía

numeroso en el árbol de la Figura 4.2. Pleurothallis velaticaulis (subgénero

Crocodeilanthé) que a diferencia de los taxa del ciado Atiene una antera apical en lugar

de ventral, quedó como parte de una tricotomía formada por este taxón y los ciados A y

B en el árbol de la Figura 4.2.
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Dentro del ciado B el Lepanthes aparece como el grupo monofilético más basal de

éste, seguido por Pfeurothallis mistax y después por el subclado de Pfeurothaffis s.s.

Todos los taxa de Stelis aparecen dentro de un subclado, el cual incluye a Pfeuroíhaiüs

rufobrunnea (subgénero Pseudosteiis), pero su valor de jackknifefue de 52%. Dentro de

Stelis, las especies con estigma entero {Apatosteüs) constituyen un grupo monofilético

que incluye también a Pleurothaííis rufobrunnea. Sin embargo, Apatostelis aparece

dentro de un ciado que incluye a Steiis gracilis y S. hymenantha, los cuales tienen un

estigma bilobado. Stelis guatemalensis, que a diferencia del resto de Stelis tiene los

sépalos laterales fusionados en un sinsépalo cóncavo, aparece como el taxón más

basal del ciado de Steiis. Las relaciones dentro del ciado B son similares a aquellas

obtenidas en el análisis morfológico del capitulo anterior, sólo que aquí Steiis es un

grupo monofilético que incluye a Apaíosteiis y Pleurothaflis rufobrunnea.

Análisis combinado. El análisis combinado generó 414 árboles mínimos, cada uno

de 2584 pasos, IC = 0.4396, IR = 0.6182 y CR = 0.2718. En la Figura 4.3 se muestra el

árbol de consenso estricto que resume estos árboles. Las relaciones obtenidas en este

análisis son similares a las obtenidas en el análisis molecular. Todos los taxa de Stelis

aparecen dentro de un solo ciado, el cual tiene un valor de jackknife de 100%. Este

ciado también incluye a Pfeurothaliis rufobrunnea. Dentro de Stelis, S. rubens, S.

oxypetafa y Pleurothaflis rufobrunnea, los cuales presentan un estigma entero, forman

un subclado (valor de jackknife de 96%) dentro de las especies de Stelis con estigma

bilobado. Sin embargo, S. ciliaris, que también tiene estigma entero, ocupa una posición

más alejada, quedando como el taxón hermano de S. guatemalensis, los cuales a su

vez constituyen el grupo más basal de Stefis. A diferencia del análisis molecular, S.

fragans aparece dentro de Stelis.

A diferencia del análisis molecular, en el análisis combinado los taxa que son

miembros de Stelis s.í. (de acuerdo a Pridgeon, Solano & Chase, 2001) forman un ciado

numeroso con un valor de jackknife de 55%, pero sin resolución entre los grupos que lo

integran en el árbol de la Figura 4.3. Este ciado también incluye a la mayoría de taxa de

Pleurothaííis subgénero Specklinia, los cuales en el análisis molecular aparecen poco

relacionados con Stefis s.i., así como a Pfeurothaliis s.s. La mayoría de las especies de

Pfeurothaliis subgénero Specklinia aparecen dentro del ciado denominado aquí como
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Specklinia, aunque su valor de jackknife fue menor al 50%. Este ciado también incluye a

Píeurothaífis pachyglossa, que es miembro de! subgénero Dracontia. Dentro del ciado

de Specklinia, Pieurothaflis alafa y P. setosa, (del subgénero Specklinia sección

Muscariae) aparecen como taxa hermanos (valor de jackknife de 100%) y son el grupo

más basal de este ciado. Las especies de Pieurothaflis subgénero Dracontea (excepto

P. pachyglossa) y P. guttata (subgénero Elongatla) integran un ciado bien soportado

(valor de jackknife= 95%), designado como el grupo de Dracontia. Otro ciado bien

soportado (jackknife de 100%) estuvo formado por las dos especies de Pleurothaliis

subgénero Physosiphon, P. tacanensis y P. tubata. Así como el que forman P. ornata y

P. platystylis, miembros de los subgéneros Effusia y Acuminatia, respectivamente,

aunque este último tuvo un valor de jackknife menor (79%). Pleurothaliis s.s. también

está incluido en este numeroso ciado, formado por Plurothallis nelsonii y las especies de

Pleurothaliis subgénero Pieurothaflis, igual que en los análisis separados, con un valor

de jackknife de 100%. Por lo que toca a las especies de Pleurothaliis subgéneros

Acuminatia, Crocodeilanthe, Effusia y Mystax, la mayoría de ellas carecen de resolución

entre sí y son parte de la numerosa politomía del árbol de consenso estricto de la

Figura 4.3.

Dos especies del subgénero Specklinia que presentan plantas diminutas y simpodios

rizomatosos, Pleurothaliis minutalis y P. sertufarioides ocupan una posición más alejada

y junto con P. angustílabia (del subgénero Acuminatia) constituyen un ciado bien

soportado (valor de jackknife de 99%), el cual fue denominado como el grupo de P.

minutalis. Este ciado aparece como el grupo hermano de Lepanthes, igual a como

sucedió en el análisis molecular, sólo que en este último el grupo de Pleurothaliis

minutalis incluyó también a P. linearifolia. Como en los análisis separados, en el análisis

combinado las especies de Pleurothaliis subgéneros Acianthera y Kraenzinella

constituyen también un grupo monofilético (con un valor de jackknife de 63%), del cual

Myoxanthus aparece como su taxa hermano.

DISCUSIÓN

Comparación entre los diferentes análisis. La topología de los árboles generados en

el análisis molecular presentó relaciones entre los taxa que fueron diferentes a las del
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análisis morfológico. En primer lugar, en el análisis morfológico los taxa de Stelis son

parte de un mismo ciado, mientras que en el análisis molecular el ciado de Steíis incluye

a S. fragans y Pfeurothallis neoharlingii. En segundo lugar, en cuanto a cuál es el grupo

que está más cercanamente relacionado con Steíis, pues mientras que en el árbol de

consenso estricto del análisis molecular se presentó una politomía entre los ciados de

Stefis, Effusia y Dracontia, en el árbol de consenso estricto del análisis morfológico el

ciado de Pfeurofhalfis s.s. fue el grupo hermano del ciado de Stelis. En tercer lugar,

sobre las relaciones que existen entre los taxa de Pleurothallis subgéneros Acuminatia,

Dracontia, Effusia, Elongatia, Physosiphon y Physothaflis, los cuales en el análisis

molecular forman parte de grupos que están estrechamente relacionados al ciado de

Stelis, mientras que en el análisis morfológico estos taxa carecieron de resolución y

fueron parte de una numerosa politomía dentro de un ciado poco relacionado a Stefis, el

cual incluye a los taxa con antera ventral y polinios lateralmente comprimidos.

La topología de los árboles del análisis combinado presentó relaciones entre los taxa

que fueron más similares a las del análisis molecular, en varios casos, algunos ciados

del análisis combinado presentaron un soporte mayor que en el análisis molecular,

como los ciados de Stelis s.s., Pleurothallis s.s., Dracontia y Pleurothallis rninutafis. No

obstante, en el análisis combinado hubo falta de resolución entre el ciado de Stelis s.s. y

aquellos ciados formados por los taxa de Pleurothallis que forman parte de Stelis si,

los subgéneros Acuminatia, Crocodeilanthe, Dracontia, Effusia, Physosiphon y

Physothaflis. En cambio, en el análisis molecular estos grupos de Pfeurothallis aparecen

formando un ciado junto con Stelis, aunque con un valor de jackknife menor al 50%. Por

otro lado, fue notable que en el análisis combinado la mayoría de las especies de

Pleurothallis subgéneros Acuminatia y Effusia aparecieron en ramas que carecen de

resolución y que formaron parte de una numerosa politomía en un ciado que incluye a

Stelis, Dracontia, Physosiphon y Pieurothallis s.s. En cambio, en el análisis molecular la

mayoría de los taxa de Pfeurothallis subgénero Effusia, y algunos del subgénero

Acuminatia, quedan dentro del ciado de Effusia, aunque éste no esta bien sportado.

El status filogenético de Stelis. En los análisis morfológico y combinado los taxa de

Stefis forman un grupo monofilético (Stefis s.s.), el cual también incluye a Pleurothaffis

rufobrunnea, sólo que en el análisis morfológico su valor de jackknife fue de 52%,
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mientras que en el combinado su valor de jackknife fue de 100%. En el análisis

molecular el ciado de Síelis s.s. también incluye a Pieurothaflis rufobrunnea, con un

valor de jackknife de 81%. Sin embargo, en este último análisis Stelis fragans quedó

fuera de este ciado, formando junto con Píeurothallis velaticaulis (subgénero

Crocodeilanthé), P. neoharlingii (subgénero Physothafiis) y P. scferophyfla (subgénero

Acuminatia) una politomía que es basal con respecto al ciado de Steiis s.s. En ei

análisis molecular el ciado de Physosiphon aparece como el grupo hermano de Stelis

s.s. más los cuatro taxa antes señalados, con un valor de jackknife de 77% para esta

relación. Por otro lado, este análisis fue el único donde los taxa pertenecientes a Stelis

si (Pridgeon, Solano & Chase, 2001) aparecen formando un grupo monofilético, sin

embargo, este presentó un valor de jackknife menor al 50%. En el árbol de la Figura 4.4

(que representa uno de los árboles mínimos del análisis combinado), el ciado de Siefis

s.s. aparece apoyado por ocho apomorfías morfológicas: flores con periantos planos de

simetría actinomórfica, sépalos laterales libres, sépalo dorsal perpendicular al eje de la

columna, pétalos transversalmente oblongos o elípticos, columna robusta, columna

trígona en sección transversal, estigma bílobado y caudículas elásticas. Como en el

análisis combinado Stelis fue un grupo monofilético bien soportado y una relación

estrecha con otro grupo de Píeurothallis esta débilmente apoyada, parece adecuado

considerar a Stelis como fue delimitado por Luer (1986a), con el ciado de Steiis s.s.

Relaciones entre Stelis y grupos de Pleurothallis. En el análisis molecular

Píeurothallis neoharlingii, P. sclerophyiia y P. velaticaufis son los taxa más

estrechamente relacionados a Stelis. Sin embargo, los primeros constituyen una

politomía que es basal con respecto a al ciado de Stelis. En este mismo análisis

Pieurothaflis tacanensis y P. tubaia (subgénero Physosiphon) forman un pequeño ciado,

con un valor de jackknife de 100% y que es a su vez el grupo hermano de Pleurothallis

neoharlingii, P. sclerophylla, P. velaticaulis, Stelis fragans y Stelis s.s. El ciado formado

por estos taxa presentó un valor de soporte de jackknife de 77%. Los ciados de Effusia

y Dracontia, así como otras especies de Pfeurothallis subgéneros Acuminatia y Effusia

no incluidas en ninguno de estos dos ciados, están muy relacionados a Stelis en el

análisis molecular, constituyendo todos un ciado, Stelis si de acuerdo a Pridgeon,

Solano & Chase (2001). Por su parte, en el análisis morfológico el ciado de PieurothalHs

130



s.s. resulta ser el grupo hermano del ciado de Stelis (Fig. 4.2). La relación entre estos

dos ciados presentó un valor de soporte de jackknife de 73%. En el análisis morfológico

Pleurothaflis s.s. resultó ser el grupo hermano de Stelis. En el análisis combinado no

hubo resolución en cuanto a cual es el grupo hermano de Stelis. En este análisis los

ciados de Stelis, Pleurothallis s.s. Draconíia, Physosiphon y Speckiinia forman una

politomía dentro del ciado que los incluye. Sin embargo, en el árbol de la Figura 4.4, que

representa uno de los árboles mínimos del análisis combinado, Pleurothallis s.s.

aparece como el grupo hermano de Stelis. La relación de grupos hermanos de estos

dos ciados está apoyada por seis apomorfías morfológicas: labelo de textura suculenta,

labelo con un glenion, labelo unido a la columna mediante una uña, róstelo arrecio,

polinios claviformes y viscario presente. En la Fig. 4.4 Pleurothalfis mystax aparece

como el taxón hermano del ciado de Pleurothallis s.s., mientras que Pleurothallis

velaticaulis, P. neoharlingii, P. scferophylla y Physosiphon son en ese orden, los taxa

más estrechamente relacionados al ciado formado por Stelis y Pleurothallis s.s.

Los resultados del análisis molecular muestran que Pleuroihallis subgéneros

Acuminatiay Effusia, tal como fueron delimitados por Luer (1999, 2000b), son grupos no

monofiléticos. Si bien en este análisis el ciado de Effusia incluye a la mayoría de taxa

representantes del subgénero Effusia, otros representantes de este grupo quedan fuera

de este ciado, pero dentro de Stelis s.l. Por otro lado, las relaciones entre los taxa

representantes del subgénero Acuminatia son confusas en el análisis molecular, en

donde Pleurothallis plaíystylis queda dentro del ciado de Effusia, mientras que P.

quadrífída y P. sclerophyfla quedan excluidas del ciado de Effusia, pero dentro de Síeíis

si Por otro lado, Pleurothallis angustilabia y P. linearífolia, también del subgénero

Acuminatia, aparecen dentro del ciado de Pleurothallis minutalis, alejadas del ciado de

Stelis s.l. En el análisis morfológico todos los taxa de los subgéneros Acuminatia y

Effusia aparecen dentro del ciado A, que agrupa a los taxa con antera ventral, pero

todos ellos forman parte de una numerosa politomía en el árbol de la Figura 4.2. En el

análisis combinado los taxa representantes de estos grupos también aparecen

formando parte de una numerosa plitomía en el ciado que incluye a Stelis, Pleurothallis

s.s., Dracontia, Physosiphon y Speckiinia. Sin embargo, en este análisis Pleurothallis

angustilabia queda dentro del ciado de P. minutalis, igual que en el análisis combinado.
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Dracontia es un grupo que aparece en los análisis molecular y combinado, con la

diferencia de que éste incluye como su taxón basal a P. mistaxen el análisis molecular.

Los resultados de estos dos análisis indican que Dracontia no es un grupo monofilético,

tal como fue delimitado por Luer (1998b), pues mientras que Pleurothallis guttata (del

subgénero Elongatia) queda incluido en el ciado de Dracontia, Pleurothallis pachyglossa

(que es miembros del subgénero Dracontia) queda excluido de éste.

El status filogenético de los taxa de Stelis con estigma entero. Apatostelis fue un

género creado para acomodar a las especies de Stelis que tienen un estigma entero,

separándolo del resto de especies con estigma bilobado (Garay, 1979), Si bien este

género ha sido aceptado como válido por algunos autores (Hamer, 1981, 1985, 1989;

McVaugh, 1985; Szlachetko, 1995), otros lo consideran como sinónimo de Stelis (Luer,

1986a; Solano, 1993, 1999). Los tres análisis filogenéticos son congruentes con

respecto a que los taxa de Stelis con estigma entero quedan dentro del ciado que

incluye a los taxa de Stelis con estigma bilobado. Por lo tanto, Apatostelis no puede ser

considerado como diferente de Stelis. En el análisis molecular de los taxa con estigma

entero, sólo Stelis oxypetala y S. rubens aparecen como un par de taxa hermanos en la

base del ciado de Stelis, mientras que S. ciliaris queda alejado de ellos, en una posición

más interna del ciado de Stelis, como taxa hermano de S. guatemalensis. Sólo en el

análisis morfológico los tres taxa de Stelis con estigma entero (S. ciiiaris, S. oxypetala y

S. rubens) aparecen dentro de un mismo ciado, el cual sin embargo incluye también a

Pleurothallis rufobrunnea. El análisis combinado generó relaciones similares a las del

análisis molecular para los taxa de Stelis con estigma entero. En este análisis S. ciliaris

y S. guatemalensis son también taxa hermanos entre sí y quedan en la base del ciado

de Stelis. Por su parte, S. oxypetala y S. rubens aparecen como taxa hermanos entre sí

en la parte más interna del ciado de Stelis, en donde Pleurothallis rufobrunnea queda

como el taxón hermano de ellos. El análisis combinado demuestra entonces que

Apatostelis es un grupo no monofilético anidado dentro de Stelis, por lo que tampoco es

adecuado considerarlo como una categoría subgenérica dentro de Stefis.

FIGURA 4.4. Pagina siguiente, uno de los árboles mínimos del análisis combinado, graneando sobre sus ramas las
apomorfías morfológicas para los principales ciados, excepto en las ramas terminales. Arriba de la rama el número de
carácter y abajo el estado de carácter.

132





El status filogenético de Pleurothaflis rufobrunnea. Pleurothalfis rufobrunnea

es una especie mexicana endémica con una historia taxonómica compleja. Fue

primeramente descrita dentro de Pleurothaliis por Lindley en 1859. Por mucho

tiempo fue una especie prácticamente desconocida, pero fue transferida en 1939 a

Stelis por Williams, cuarenta años después fue colocada en un genero diferente, en

Apa tos telis, por Garay. Algu nos tratamientos taxonómi eos m antuvi eron la esp eci e en

Apatostelis (Hamer, 1984; McVaugh, 1985), pero otros la consideraron en Steíis

(Solano, 1993). Sin embargo, recientemente la especie fue transferida de nuevo a

Pleurothalfis, esta vez a un subgénero recientemente propuesto, Pseudosteíis (Luer,

1999), el cual se caracteriza por presentar rasgos intermedios entre Pleutothallis

subgénero Pleurothaliis (antera apical, estigma entero y róstelo arrecto) y Stelis

(racimo de flores simultáneas, sépalos subiguales libres y labelo muy engrosado).

Los tres análisis filogenéticos de este estudio son congruentes en colocar a

Pleurothalfis rufobrunnea dentro de Stelis. En el análisis molecular aparece como

taxón hermano de s. purputascens y S. ovatilabia, los cuales presentan un estigma

bilobado (Fig. 4.1), en una relación débilmente soportada (valor de jackknife de

69%). En cambio, en el análisis morfológico Píeurothallis rufobrunnea forma un

grupo monofilético con los otros taxa de Stelis de estigma entero (Fig. 4.2), esta vez

en una relación bien soportada (valor de jackknife de 84%). Por su parte, en el

análisis combinado Pleutothallis rufobrunnea forma un grupo monofilético con Stelis

oxypetafay S. rubens, cuya relación está bien soportada (valor de jackknife de 98%).

Estos resultados indican que Pfeurothalüs rufobrunnea es en realidad una especie

de Stelis, la cual está muy relacionada con algunos taxa de estigma entero, como

Stelis oxypetala y S. rubens, pero no con todos. Por tanto, este estudio no apoya la

transferencia de S. rufobrunnea como un taxa de Pleurothaliis subgénero

Pseudostelis.

CONCLUSIONES

Los taxa de Steiis incluidos en este estudio forman parte de un mismo grupo

monofilético, excepto en el análisis molecular, donde S. fragans aparece como

miembros de una politomía con varios taxa de Pleurothalfis entre los cuales se

encuentra el taxón hermano de Stelis. Este ciado está bien soportado en los análisis

molecular y combinado, pero no en el análisis morfológico. Las apomorfías para et

ciado de Stefis son flores con un perianto plano de simetría actinomórfica, sépalos
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laterales libres, sépalo dorsal perpendicular al eje dé la columna, pétalos

transversal mente oblongos o elípticos, columna robusta, columna trígona en sección

transversal, estigma bilobado y caudículas elásticas.

Los taxa de Stelis con estigma entero {Apatostelis) constituyen un grupo

parafilético dentro de Stelis en los tres análisis. Sólo en el análisis morfológico estos

taxa forman un grupo monofilético, el cual también incluye a Pleurothallis

rufobrunnea (anteriormente Stelis ruíobrunnea). En el análisis combinado se forma

un grupo monofilético muy bien soportado con Stelis oxypetala, S. rubens y

Pleurothallis rufobrunnea, pero Stelis ciliaris ocupa una posición más alejada a este

grupo.

En los tres análisis Pieurothallis ruíobrunnea aparece dentro del ciado de Stelis.

En el análisis molecular aparece muy relacionado con otros taxa con estigma

bilobado, pero en el análisis morfológico y combinado se encuentra muy relacionado

con taxa de Stelis con estigma entero. Por lo tanto, esta especie debe ser

considerada dentro de Steíis y no en Pieurothallis, como recientemente ha sido

colocada por Luer (1999).

Stelis debe ser considerado como un grupo monofilético bien soportado por los

taxa con estigma bilobado y entero, incluyendo también a Pieurothallis rufobrunnea.

Con respecto a los grupos de Pieurothallis que están más cercanamente

relacionados con Stelis, en el análisis molecular éstos son los taxa de Pleurothallis

subgéneros Acuminatia (pero no todos), Crocodeilanthae, Dracontia, Effusia,

Elongatia, Physothallis y Physosiphon, aunque las relaciones de éstos con el ciado

de Stelis carecen de resolución. El análisis combinado no generó la suficiente

resolución para determinar cual es el o los grupos de Pleurothallis más

cercanamente relacionados con Stelis, sin embargo, ta relación de Pleurothallis s.s.

como su grupo hermano está apoyada por seis sinapomorfías morfológicas: labelo

de textura suculenta, labelo con un glenion, labelo unido a la columna mediante una

uña, róstelo arrecto y apicular, polinios claviformes y viscario presente.

135



UJ

o
O
z
UJ
Q_

M
CÜ

(D
O

c
a>
</>
T3
ni

ai

c
(O

o
c
O)
o-
>1

o
T3

íñ

di
c
o
(/>

T3
ro

o
o

w
ra
•a
ra
0)
c

tí
ID

ID
2
3
•_)

i

EH

H

CE

CJ
(J
U
PÍ
tD

F Í

>
1

• j

£¡
á:
tD

tD
1
j

1CÍ

stD
o3
EH

• J

J

¿

ID

:_j
j - ,
J
J
H

<d
H
3

¡0
U
Q

E-i

1
1
1

tD
CJ
t5
L>
CJ

1
1

tD
tD
CJ
EH
1

1
t

1

O
oEH

CJ
CJ
ts
(5

EH
EH

ts
EH
1
1

£H

tD
EH
1

U
O
EH
p í
O
U
tD

6
tD
E-i
ts
L>
ti)
CJ

FÍ
U
CJ

tí)
Pí

EH

U

CJ
tD

EH

1
1
1

tD
CJ
CD
tí
1
1

X-
EH

aCD
1

E-i

EH

O
y
F Í
tD

g
tD
EH

1
1
1

C5
tS
EH
tD
CJ
ts
tS

EH
F Í
ts
CJ

E-i
1

tD
tD
tD

L>
EH

CJ
[

ts
CJ
O
CJ
ts
F Í
tD
O
tí
y
i

PÍ
ts
i

EH

PC
1
i

F Í
Ü

En

%

tD
tD
tí)

SCJ
CJ

CJ
tD

CJ
F Í
EH
1

CJ
tJ>

CJ
tD
U

tD
tD
Ü

PE
F Í

uEH

CJ

1
1

p í

g
1

EH

1
O
F Í

CJ
ts
ts
tD
tD
1
1
1
1

tí)

EH

ts
CJrt
E-¡

]

tD
CJ
ts
E-t
p£
f¿
PÍ
ts
CJ
es
CJ
tD

CJ
1

tD
Pí
t5

g
tD
E-t
PÍ

ts
CJ
EH

F Í
V
13
CJ
EH

O
EH

CJ
ts
tS
U
E-i
CJ
£H

PÍ

Pí
ts
ts
EHa
L)
ti)

CJ
EH

O
EH

(J
p í
tD
EH

1
PÍ
p?
Pí

F Í

En
F Í

tD
CJ
Pí
U

CJ

uCJ
CD
O
ts
EH

1
1

]
1

EH

sí
£H

U
CD

CD
CD

ID

g
U

CD
o
ts
ts
tD
EH

U
CJ
1

tD
O
CJ
EH
tD

<
O
I

ts
ts
tD

tí
CJ
CJ

tD
tD
O
CJ
q

oL>
tD
tD

PÍ
tD

CJ
utD
CJ
tD

£
tD
tí

tD
t j

atD
EH

E H
EH

es
tD
CJ

F Í

CJ
y
p?
tD
O
ts
CJ
1
1

O
CJ
EH

g
FÍ

ts
E-"
EH

atD
1

O
tD
EH

tD
ts

ts
tD
tS
15
CJ
tD
1
1

EH

CJ
CJ
ts
EH
1

ts
O
E-
tD
CJ

1
E-.
t j
tD
ts
E H

F Í
tD
PÍ

O
tD
EH

ts
EH

F Í
tD
tD
1

O

CJ
ts
1

tD
tD
F Í
I

tD
tD
CJ

ts
EH

F Í

O
tsEH
1
1

15
EH

t 5
15
tS
P?
f£
tS
U

y

CJ
CJ
EH
p í
CJ
CJ
EH

U
tí»

F Í
U
CJ
tD
E-t
tS
U
EH
E-t
CJ

tí)
E-t
£-i
tD
U
CD
EH
EH

ts

L

rf
tí)

CJ
CJ
ts
tS

u
CJ
ts
EH
CD
CJ
E-i
Pí

1
1

1
EH
tD
E-i
FÍ
ts
tD
1

EH

CJ

tD
E-i
ts
EH

EH

p í
FC

Pí
ts
EH
PÍ
CD
tD
EH

i
tD
tD

tí)

g
tS
F Í

tD
F Í
ts
CJ
FÍ
U
(J
tD
tD
EH
EH
tD
CJ

EH

CJ
EH
tD
V
EH

Pí
tD
EH
tS

tD
£H

EH
ts

tD

aEH

1

EH

CJ
tD
tD
ts
CJ
tD
1

ts
U

CJ
CJ
yPÍ

1
ts
(J
CD
EH

g
ID
tD
EH

EH

L )
1

tD
ts
U
tD
tD

Pí
tD
tD
yPÍ
CJ
O

StS
EH

EH

tS
CJ
tD

3U
CJ
CJ
tD

F Í
( J
O
uEH

F Í
tD
EH

tD

ts
O
ts

soo1
1,

Pí
E-t
rf
EH
E-I
tí.
tD
p í
t i
PÍ
1

atD
CJ
CD

ts
CJ
1

1

1
E-t
sí

tí.
E-i
r£
sí
sí
tD
CJ
EH

tí
ts
l

ts
U
EH

tD

E
E
C.

H
H

J

EH
EH

ts

PÍ
1
1
1

PÍ
CD

1
1
1

EH
i

CJ
O
uU
CJ
p f
p?
PC

tD
EH
1

U
Pí
O
tS
uCJ
EH

O

o

n3

<D

s

i -

EH

1
1
1

15
U
ts
CJ
U

tS
CS
CD
15
U
E-*
CD
Í J
tD
EH

PÍ
O
EH
EH
Ü
CJ
O
U
ts
ts
EH
EH

ts
EH
EH

1
FÍ
ts
CD
EH

CJ
O
EH

tD
CJ'
EH

tD
Pí
ÍJ
Pí

<
1

FÍ
CJ
tD
( j
ÍJ
tsCJ
o
ts

1
CJ
y
CJ
CD
ts
u
i
i
¡

ts
tD
CJ
CD
U
1
1

1
ts
E-i

aEH
i

EH

ts
EH

CJ
( j
PÍ
F Í
CD
Pí
ts
ts
t j
EH

1

1
tD
tD
EH
tS
CJ
CD
ti)

EH
t i )
tD
U
EH

1
ti)
tS
ts
tD

PÍ
ts
1

CJ
EH

ü
CJ
tD

PÍ
ts
y
oPÍ
es
En
Sí

tí
ts
1
1

FÍ
CD

¿í

a
CD
tD
ts

a( j

ts
CJ
tD

U

EH
1

Í J

tí
CJ
CD
CJ

CD
tD
U
y

F Í

uEH

o
(¿
p í
F í
1
1

ts
EH

Pí
tí)

ts
ts
ts
tD
1
1
1

F Í
tí)

EH

ts
CJtG,
EH
Pí
1

CD
Í J
ts
EH
pr
pr
pr
CD
Í J
tD
Pí
CJ
CD

CJ
1

ts
pr
pí
p í
PC
ts
E-t
PÍ

CS
O
E-t
F Í
U
tS
CJ
& H

[ J
EH

(_)

CD
t5
U
EH
CJ
& H

Pí

u
13
tS
EH

F5
U
ts
tD
CJ
EH

CJ
EH
Ü
FÍ
ts
O
1

pr
p?
F Í

FÍ
U
EH
Pí
13
ts
CJ
tíÍ J
FÍ

CJ
Í J
En

U
tsÜ
ts
EH

1
1

1
i

EH

EH
O
ts
EH

CD
FÍ

g
EH

CS
otD
tD
15

EH

O
U
1

CS
CJ
CJ
EH
tS
CJ

s]
tS
tD
ts
FÍ
CS
E-*
O

ti)
tS
CJ
Ü
EH
FÍ
CJ
O
15
tD

Pí
CS

ou
uCD
O
15
EH

CD

raíO
CD

O

S
ts
EH

£_,
E-t
sí
tí
ts
tD
O
EH
PÍ

U
CJ

g
CD

tS
U
1
1

O
CJ

a
Í J
tD
EH

EH

ts
1

Í J
ts
EH
tD
15

Ou
ts
ts
CJ
EH

ts
1
1

Í J

U
CJ
CD
í-i
1

ts
t_)
EH

FÍ
CJ

1
£H

CJ
ts
ts
EH

Pí
1

g
Í J
CJ

uts
EH

Pí
tS
tí»
1

CJ

U
EH
1

15
ts
CJ
E-*
CD

s
PÍ

FÍ
CJ
tS
CJ
1
1

ts
EH

ts
ts
CD
EH
FÍ
tS
CJ

£-1
FÍ

(J
CJ
O
EH

Pí
CJ
U
EH

CJ
CJ

Pí
U

CD
E H

ts
CJ
CJ
EH

u
CD
Í J

EH

CJ
CD
EH
EH
tD
CJ

EH

ts
CJ
ts
Pí
ts
u1

EH

PÍ
í-i
tí
p£
F Í
FÍ

tD
_̂)

E-I
Pí
ts
F Í

tS tD
f L)

EH EH

{ J CD

yFÍ

E-i E
EJ E
PÍ P
tí
FÍ

g
EH

PÍ
tS
ts
EH

CD
15
ts
tD
CD

C
A

Á

EHa
PÍ
EH

PÍ
FÍ
CJ
CJ
t i
ts
EH
EH
CD

EH
EH
EH

U
CJ

g
ts
CS
1

es

3
ts
tí:
tí\
CD
1

EH
O
ts
ts
ts
1

ts
Pí

H
H

í

CJ
EH

FÍ
ts
CD

1
1

Pí
tD
ts
U
tD

EH

O
CJ

g
tD

CS
CS

E-i
15
U
CJ
EH

(3

•a
-u
<D
( ^

<H

ü
,

h-

E-"

1
1
1

tS

t5
uCJ

ts
ts
CS
CD
Í J
EH

CS
CJ

u
Pí
CJ
EH

CD
U
Pí
CJ
Í J
CS
ts
EH
EH

ts
EH
EH
1

p í
FÍ
CS
EH

EH

CJ
EH

CD
CJ
EH

ts
PÍ
O
1

tí
PÍ
F Í
CJ

tsCJo
u
oV
Í J
Pí
1

CJ

PÍ
CJ
ts
CD
EH

1
1
1

15
ts
CJ
CD
O
i
1

1
CS
EH

F?
EH
i

E-t
tD
H

CJ
CJ
F Í
pf
ts
Pí
CD
CS
EH
E-t

1
1
1

Ü
ts
EH

ts
CJ
CS
CD
fn
ts
ts
Í J

O
1

CD
tD
U

ts
E-t

1
ts
CJ
EH
U
U
CS

PÍ
tS

y
CJ

U)

EH

Pí

Pí
ts
1
1

FÍ
EH

E-i

g
tD
CD
15

aCJ
ÍJ
ts
CJ
ts
o
FÍ

1
o
tí
CJ
CD
CJ

CD
tD
Í J
^

P?
tí
CJ
EH
Ü

1
p í
p?

ID
1

EH
EH

Pí
tí)

£H

CS
ts
1
1

15
1

F Í
CD

EH

tD

yPÍ
EH

Pí
1

CS
CJ
tD

EH
p í
p í
Pí
tS
CJ
CS
Pí
Í J
ts

CJ
1

tD
FÍ
CS

g
CD

FÍ

CD
CJ
EH
F Í
CJ
CD
Í J
EH
t j
EH

U
tD
CD
Í J
EH
O
E-t
F Í

Pí
tD
CD
El

aCJ
CD
tS
U
EH

Í J
EH

CJ

ts
EH
1

p í
f í
FÍ

<
CJ
FH

Pí
tS
tD
yFÍ
CJ
rf
u
u
EH
ÍJ
CD
U
CD
EH
1
1

1
1

^-t

tí
EH
O
ts
EH
tD
F Í

tD

g
U
E-.
tD
O
tS
ts
CD

E-i
U
O
1

CD
U
O
EH
CD
O
F Í
CJ
1

CS
ts
ts
Pí
CD
EH

U
CD
ts
O
U
EH

uCJ
ts
CD

tí
CS
CJ
Í J
O
ts
uts

CS

tíu
ts
o

ats
EH

EH
EH

FÍ
F Í
CD
FÍ
ts
Ü
EH

Pí

U
O

ats
CD
CJ
1
1

O
oEH

tí)
F Í

CD
EH

EH

t 5
i

CJ
ts
EH
ts
CD

CD
CJ
tsts
EH

ts
i
1

CJ

EH

CJ
tD
EH
t

tí)
CJ

tD
U

1
EH
Í J
ts
ts
EH
CD
PÍ
tí)
FÍ

Í J
ts
U
ts
EH

Pí
13
tí)
1

Í J

U
EH
1

tí)
CD
PÍ
EH

tD

a
CD

FÍ
ts
ts
EH

1
1

ts
EH

tí)
CS

EH

FÍ
ts
O
CJ
En
FÍ

CJ
Í J
O
PÍ
CJ
Í J
EH
O
CJ

Pí
CJ
{__)

CD
EH

ts
t_)
EH
EH

U

CD
Í J
EH

CJ
CD
E-H
EH
tD
CJ

i
<CS
E-t

CJ
CD
CS

tD
EH
tí)
EH

tD
CJ
En
F Í

1

1
EH

tí)
EH
Í J
tí)
EH

tD
1

EH

U
CJ
CD

tS

EH

CD

g
F Í
CS
EH

F Í
CD
CD
EH

ts
ts
CD

CS

gCJ

aCJ
CD

ts
O

g
O
tD
CD
EH
EH

ts
CJ

H
CJ
EH
CD
U
EH

Pí
CD
EH

ts

tD

P?
CS

atD
1

EH
CJ
tD
CD
ts
CJ
CD
1

tí)
O

CJ
oÍ J
FÍ

1
CD
O
ts
EH

g
tí)
ts
EH

EH

CJ
1

CD
CD
y
tD

FÍ

ts
CD
O
ts
L)CJ

sEH

CJ

£_,
CS
EH
CD

F?
O
CJ

CD

Pí

( j
{ j
EH
Pí
CD

PÍ
tS

Pí
ts
ts

g
U
uPí
1

tD
F H

Pí
EH
EH
FÍ
CD

ts
p í
F5

tí
ID

otí»
tD
CJ
j
1

,

EH

tí
EH
tí
tí
P¿
j a

tí»
CJ
E-t
FÍ
ts

tí
tD
o

tD
1
1
j
i

EH

tí
j
1

1
I

1

ij
r_.

PÍ
CD

ti)1
1
I

g
EH

1

1

[ J

KÍ

ts
1CD

CD
í j
( j

(Q

• r )

t^

,

F-i

PÍ

i
i

CD
CJ
tD

O

CS
CD
CD
CS
EH

tD
CJ
EH
CJ

<

EH
EH

CJ
CJ
Í J
Ü
ts
tD

EH
EH
tD
EH
EH

1
FÍ
CD
CD
£H

CJ
CJ
£-1
CS
uEH
CD
F Í

y

PÍ
i

PÍ
CJ
CD
o
y
CJ
CJ

tí)

1
( J

uF Í

ts
CD
U

1
1

CS
CD
CJ
15
tí
1
1

1
ts
EH

g
EH

1
EH
tí)
tr>

CJ
O
pr

tí.
tD
F Í
tí)
tí
t j
EH

1
1
1

tí)
tí»
EH

CD
O
tí»
tD

EH

ts

o£H

Í J
1

tí)
tD
CD

ts
EH

rf
CD
1

U
EH

CJ
Í J
tí)

F Í
CD
Í J
FÍ
CJ
Pí
CD
FÍ

PÍ

FÍ
CS
1
1

tí
tíEH
p í

PÍ
tS
ts
tDa
uÜ
t5
U
ts

CJ
Pí
EH
1

O
tí)
FÍ

ut i )
o
ts
ti)
CJ
O
pr
p?
Í J
EH

U
p£
¿r
Pí
1
1

CD
EH
EH

Pí
CD

U
ts
CD
tD
ts
1
1

Pí
CS

EH
CD
ÍJ
EH

F Í
1

ts
CJ
CD

EH

FE
F Í
CD
L)
tí)
FÍ
CJ
CD

CJ
1

CD
FÍ

F Í
F Í
CD
i-i
tí
tD
CJ
í-i
tí
CJ
CD
Í J
EH

CJ
EH

O
tí)
tD
CJ
EH

U
EH

tí
<

CS
CD
EH

aCJ
tD
CD
L)
EH

O
EH

CJ
Pí
CD
U

pV
p£
PÍ

PÍ
CJ
EH
F Í
ts
EH

O
F Í

uCD

U
U
E-t
O
CD
U
ts
EH
1
1

i
1

EH

Pí
EH

CD
EH

ts
Pí

s
o
EH
tí)

CD
CD
CS

EH

CJ
Í J
1

ts
t j
EH
EH

ts
O

tí
O
i

tD
tD

P?tí»
EH
CJ

CS
ts
CJ
EH
Í-I

tí
CJ
CJ
CS
ts

PÍ
CD
CJ
U
CJ
CD
CJ
ts
EH
EH

C5

gCJ
CD

y

aCD
EH

EH
EH

PÍ
FÍ
CS
PÍ
CD
O
EH

F Í

Í J
CJ

tí
tD
Í J
ts
CJ
1
1

CJ
CJ

atD
Pí
Ü
ts
E-t

E-i

atD
I

O
tD
EH

CD
ts

CJ
CS
ts
ts

*í1
1

D
EH

L>
ts
1

ts
PÍ
EH
PÍ
Í J

1
EH

CD
tí)
EH
FÍ
1

FÍ

CJ
CJ
Í J
tí)
CJ
FÍ
CD
15
1

CJ
^
CJ
1

ts
ts
FÍ
En
tí)
tS

CS
EH

Pí
tí»
CD
CJ
1
1

CD
EH

CD
CS

í-l
1

ts
EH
EH
EH
Pí

U
CJ
uEH

FÍ
u
oE-t
t j
CJ

F Í
CJ
o
CD
E H

tD
t j
{_)
H
CJ

CD
O
EH
Pí
CJ
ts
EH
EH

tD
U

tí)
ts
CJ

ts
p í
Pí
CS
1

EH
EH

CS
ts
tD
O
F Í

tD
1

EHi
( J
tí)
FÍ

i

F Í

F Í
EH

FE
<?
ts
ÍJC H

tí

s í
CD

EH

CD

£.
E
p

H

H

r j
EH

3CD

tí)

1

aID
tí)

ts

EH

u

ts
FHCD
ts
FÍ
EH

ts
f j
EH

«3

P3

a.cy
o

,
i -

EH

Pí

1
[

ts
CJ
tí)
CJ

u
ti)
tD
CS
ts
O
En
CD
ts
U
CJ

Pí
O
O
tD

ÍJ
EH

CJ
tD
CD

EH
EH
ti)
EH
EH
1
tí
3C5
H

O
CJ

ts
U
EH
CD
Sí
U
1

PÍ
típr
CJ
CD
Í J
CJ

ts
CJ

tí)
FÍ
1

uEH

PÍ
Ü
CD
CD
CJ

1
1
i

tí)
tD
CJ
ts
CJ
1
1

1
tD
EH

g
EH
1

EH
tí)
EH

CJ
y
Fí
CD
tí
13
tD
EH
F Í

ts
CD
EH

tD
CS

tí)
CJ
tD
CS

EH

tD
CS
Í J

CJ
1

ts
CS
ts

CD
EH

F Í
1

EH

CJ

U
CJ
CD

PÍ

3CJ
Pí
O
F Í
ts
F Í
EH

Pí

F Í
CD
1
1

PÍ
CD

EH

g
tD
tS
CS

soÍJ
ts
CJ

u
Pí
EH
1

O
tS
F Í
CJ
ts
u
CD
CD
Í J
y
F Í
F Í
L)
EH
CJ

i

PÍ

CS
1

E-t
EH
F Í
ts
CJ
CD
ts
ts
1
1

1
Pí
tí)

EH
tí)

yF Í

PÍ
1

tD
CJ
tS

EH

p?
p f
tí)
O
tD,
Pí
U
tí»

CJ
1

tí)
FÍ
CS

S
3EH
F Í

CD
O
EH
Pí
CJ
ts
uEH

CJ
EH

u
CD
CD
O
EH

EH

E-i

CD
CD

aCJ

O
EH

o
FH

O
PÍ
CD
O
i

J3¡FÍ

Pí
CJ
EH
F Í

3Pí
CJ
F Í
CJ

o
o
EH,03

Í J
tD

1
1

1
1

EH
Pí
EH
CJ
CS

tD
F Í

ts

S
O
En
tS
CJ
C5
EH
CS

EH
Í J

u1
tD
CJ
O
EH
tD
CJ

Pí
U
1

tD
CD
15
Pí
tS
EH

(J

tí»
CD
CJ
Í J
EH
Pí
CJ
Í J
CD
ts

<
CD
CJ
CJ
O
tD
Í J
CS
EH

EH

tí)

F Í
CJ

tsy

CD
EH

EH
EH

tí)
PÍ
tD
O

F Í

Í J
U

g
ts
uts
CJ
1
1

CJ
CJ

aCD
PÍ
L)
tD
EH

& H

CD
1

O
tD
EH
CS
tí)

CD
O
tí»
CD
CJ
EH
tí)
1
1

CJ

EH
CJ
tD
EH
i

ts
CJ
EH
tí)
U

1
EH
Ü
tí»
ts
F Í
cr
FÍ
o
F Í

CJ
ts
oCD
EH

F Í

3ts
1

E-i

O
E-t
1

tí)
tí)
Ft

CD

a
tD
EH
Pt

CJ
1
t

Pí
EH

CS
ts
EH
EH

t í
CJ
CJ
EH

O
CJ
Í J
EH

Pí
0
c
uCJ

sí
uCJ

8
ts
EH
CJ
EH

Í J

CD
CJ

Pí
CJ
CD

EH

tD
CJ



tD
rftD
tí
CJ
oCJ
otD
tD
EH

tD
CJ
tD
O
EH

rf1
1

1
EH

tD
EH

O
tD
EH

tD
1

EH

CJ
O
tD
£H

tD
EH

Tj

c?
rt
tí
tD
EH

tí
CD
tD
EH
tD
tí)
CD

CD

rfrf

G
C.

tí
U
CD
tí
CD

U
CD
rfU
CD
CD
EH

H
CJ

EH
U>
EH
tD
CJ
'~t

tí
CD
'-t

tD

C5

O
C5
tí
•i>

3¡t)

1

EH
CJ
tD
tD
CJ)
CJ
tD
1

tD
CJ

U
O
CJ
tí
1

CD
CJ
tD
EH

F í
CD
CD
EH

EH

CJ
1

rfCD
O
FC
CD
CD
rf
CD
rfCJ
tD
O
CJ
EH

F Í
t5
EH

EH
CD
E-.
C5
rf

rfCJ
CJ
CJ
tD

rf
CJ
O
CJ
EH
PC
ti)

rfEH

tí
CJ
tí)
tí
CJ
CJ

rfEH

tD

£_,
rfEH
EH

rftD
rfCD

FC

E-t

rf3CJ
CD
rf
r j

g
1

- f

P H

rf
EH

rfrf
CD
(_>
EH

rf
CD
1

FC
C5
u
EH

CD

E
E
p

H

EH

F Í
CD

C5

á
CD
tD
[ j

C5

En

ú

a
tí)
EH
tD
tí)
rf

tí)
o
o
EH

¡>
H
>

EH

rf1
1
1

tD
( j
tD
CJ
CJ

tD
tD
tD
tD
(_)
EH

tD
CJ
EH
CJ

tí
CJ
EH
tD
CJ
tí
CJ
CJ
tD
tD

EH
EH

tD
EH
e-i
1

tD
En

CJ
CJ
EH
tD
CJ
EH

tD
rfO
1

rf
rfrf

GC
.

CJ
CJ
tD
Ü
CJ

tD

aCJ
rfCJ
tD
tD
C5
CJ

1
1
1

CD
CD
CJ
C5
O
1
1

1
CD
EH

aEH

1
EH
ti)

CJ
CJ
PC

títD
rf3tD
EH

1
1
1

tí)
EH

tD
t_)
tD
tD

EH
tí)
tD
CJ
EH

CJ
1

C5
CJ)
tD

CJ)
EH

tí
1

tD
CJ
EH
CJ
CJ
CJ)

rf
tD
CJ
rfCJ
tí
tD
rfEH

rf
rf
tD
1
1

tD
rfEH

stD
tD

CJ
CJ
tD
CJ
tD

U
rfEH
1

U
tD
rfU
CD
U

CD
CD
U
U

rfrfrfU
EH

u
1

rfPC
tíCD
1

EH
EH

FC
CD

CJ

C5
CD
1
1

C5
1

rf

ID

ÉH

rf1
tD
O
tD

E H
p í
p r

rftD
O
tD
tí
O
CD

CJ
1

"5
rfCD
FC
PC
CD
EH

rf
CD
CJ
EH

rfCJ
C5
CJ
EH
CJ
EH

JJ
C5
ti)

EH
[_)
EH

FC
EH

FC

tD
t5
EH

CJ
C5
CD
O
EH

O
EH

CJ
rfti)
CJ
1

tírfPC

tí
CJ
EH

rfti)
tD
O
rfCJ
tí
O
O
£-1

CJ
tD
CJ
tD
EH
1
1

1

f-t

tí
CJ
tD

tD
rf

CD
ft
p£3*

oEH
ti)
CJ
ti)
tí)
t¡)
EH

CJ
CJ
1

C5
O
CJ
EH
tD
CJ

tí
CJ
1

tD
tD

rfti)
EH
ü
tí)
tí)
CJ
CJ
EH

rfCJ
CJ
CJ)
CD

rt
CJ)
CJ
CJ
t_)
CJ)
CJ
ti)
EH
EH

tí)

so
tDCJ

3tD
EH

EH
EH

atD
tí
tD

EH

rf
CJ
O
rfrftD
CJ
tD
CJ
1
!

O
CJ
EH

rfrftD

CJ
tD
EH

ir>

aCD
i

CJ
C5
EH

C5
CD

LD
CJ
CD
CD
O
EH

tD
1
1

CJ

EH
CJ
C5
EH
1

CD
CJ

CD
CJ

1
EH

CJ
CD
tD
EH
tD
FC
CD
rf
CJ
tD
CJ
CD
Ej
rfCD
CD
1

O

CJ
EH
1

CD
tD
rfEH

tD
CD
rf
t5
EH

rfCD
tD
EH

1
1

tD
EH

CD
tD
CJ
EH
PC
15
CJ
CJ
EH
Fí

U
CJ
£_)
EH

FC
t_)
CJj
EH

CJ
CJ

rf
CJ
CJ
CD
EH

tí)
CJ
CJ
EH

O

CJ)
CJ
EH

rfCJ
tD
EH
EH

tD
CJ

tD
rfLD
rftD
£H

CJ
CJ
tD
tD

tí)
EH
tD
EH

tD
CJ
F H

rfi
i

r
EH

tD
En
CJ
tD
EH

tD
1

EH

CJ
CJ
tD

tD
EH
£H

<3
í
tí
tD
£H

rf
tD

tD
tD
tD

*3
rfrfCJ
<3
tí
O
tD
rftD

CJ

aCJ
tD
tD
En
£H
tD
U

EH

U
EH
CD
CJ
EH

rftD
EH

tD

CD
tD
rfCD
rftD

gCD
1

EH
U
CD
CD
tD
CJ
CD
1

CD
CJ

CJ
CJ
CJ
rf
1

15
CJ
tD
EH

rf
PC
C5
tD
EH

EH

CJ
1

ti)
tD
CJ
rf15
*3PC

tD
tD
CJ
C5
CJ
CJ
EH
PC
15
CJ

EH

C5
EH

t5
rf
FC
CJ
CJ
CJ
C5

rf
t j
t_)

EH

rfti)
EH

tí
tD

rf
C5
tD
rfCJ
O
O
tí
1

tD

EH

£H
EH

tí
tD

tD

g

EH

tí
31 )

tí
CD
1 )

|
EH

rf
EH

rf&H

tí
PE

tD
(j

EH

rf
tí
tD
u£H

tD

E
p

H
H
Í

o
EH

tí
8
tD
1
1

tD
CD
utD
EH

o
u

a
CD
E H

tí
EH
T h

r j
r_)
c_,

<TJ
-H

¡>
a>
w
&

EH

rf1
1
1

tD
CJ
CD
CJ
CJ

tD
"3
rfCD
EH
EH

CD
EH

EH
CJ
CJ
CD
tD

EH
EH
CD
CJ
EH
1
1

CD
CD
E->

CJ
CJ
E-.
rfCJ
CJ
CD
EH

yrf
tD
EH

CD
CJ
CD
CJ
EH
CD
CJ
CJ

tD
EH

rfEH

rfCJ
tD
tD
CJ

1
1
1

CD
CD
CJ
CD
rf1
1

1

rftD
EH
CJ
FC
C5
CD
EH

CJ
oF Í
PC
EH

rfC5

EH
EH

1
1
1

tD
CD
EH
tD
CJ
CJ)
tD

^
rftD
CJ
EH
EH

1
tí)
CJ)
CJ)

o
EH

rf1
CJ
tí)
CJ
CJ
CJ
tí)

tí
tD
CJ
rfCJ
rftí)
rftí)
EH

rf
1
1
1

tD
CJ
tí
EH

atD
tD
C5

%
CJ
CJ
ti)
CJ
tD

u
rfEH

1
U

rfCJ
CJ)
CJ

tD
ts
O
EH

rf
rfPC
t j
EH
CJ

1
I

rfPC
tD
O
CJ
tD
tD
tD

CJ
tD
tD
tD
1
1

tD
1

tí
tD

E"1
tD
CJ
rfEH

rf1
CD
CJ
CD

EH

rfrf
rfCD
uCD
rfU
CD

U
!

CD
rfCD

aCD

tí
tD
CJ
EH

tí
O
CD
U
En
CJ
EH

CJ
CD
LD
uEH

U
El
tí
El
tí
CD
CD
En

tí
oCD
tD
U
EH

EH

rfCD
EH
I
rfrf
rf
rf
U
EH

tí
CD
CD
ytí
CJ
CD

CJ
En
U
U
CD
U

tí¡
1

1
1

CJ
rf
rfO
tD
EH

CD
CD

tD

aCJ
£H
CD
O
tD
tD
tD

E H
O
CJ
1

tD
CJ
CJ
EH
CJ)
CJ

rf
CJ
1

CJ)
tD
tí)
tí
rfCJ
CJ

tD
tD
CJ
CJ
tD
rfCJ
CJ
tD
CJ)

rf
tD
CJ
CJ
CJ
tD
CJ
tD
EH
EH

<2

aCJ
tD
O

aCJ)
EH

EH
EH

rfPC
tD
rftD
CJ
EH

rf
CJ

y
SCD
(_)
tD
CJ
1
1

CJ
CJ
En
rf
tí
CD
tí
V
tD
EH

£H

gtD
1

U
tD
fn
CD
tD

tD
CJ
CD
tD
C5
CJ
EH
1
1

CJ

CJ
CJ
CD
EH
1

tD
U
EH
tD
CJ

1
EH

U
tD
CD
EH
CD
rf
rf
U
CD
EH
tD
EH

rftD
CD
1

U

EH
CD
1

CD
CD
rfCD
CD
tD
U

CD
EH

rfCJ
CD
EH

¡
1

tD
EH

15
CD
CD
rtrfCD
1

CJ
y
rf
CJ
CJ
uEH

rfCJ
CJ
EH

U
EH

tí
CJ
L)
CD
EH
CD
CJ
CJ
EH
CJ

CD
E**
EH

tD
CJ
CD
EH
EH

tí)
CJ

1
PC
CD
<
CD
rfCJ
CJ
CD
CD

CJ
CD
tD
EH
CJ
CJ
EH

rf
1

1
EH
CD
EH

rftD
EH
CD
1

O
O
CD

CD
EH
EH

rfrfrf
rf
CD
EH

tí
CD
tD

CD
CD
CD

CD

aG
C

tí
U

aCD

y

uCJ
CD
CD
EH
EH

tD
o
EH

CJ
EH
tD
O
EH

rfCD
EH
tD

CD

EH

rftD

rfCJ
1

EH
CJ
CD
CD
CD
O

1
tD
CJ

C
C
)
)

tí
En
rfU
EH

rfCD
tí
CD
rf1

EH

tí

u
rf
cD
u
I

i

g
C H

rf
EH

rftí

tD

rf
• n

1

rf
EH

tD

9

t

H
H
(

D

atD
tD
{_)
tD

1
1
1

ii1
tD
u
rf
tD
EH
tD
tD
rf
£H

tD
£H

o£H

P3

c¡

p

EH

rf1
1
1

CJ
CD
CJ
EH

tD
CD
CD
tD
U
EH

rf3EH
EH

rf
EH

CD
EH
EH

CJ

CD
tD
tD

O
U
CD
U
EH
1

EH
CD
CD
U

U
EH
EH
tD
U
U
CD
rfü
rf
rf
EH
tD
E H

CD
EH
EH

rfu
u
CD
EH
tD
U
U
rfU
tD
CD
EH

1
]
1

CD
CD
CJ
15
rf1
1

1
CD
EH

rfCD
1

EH
tD
CJ

CJ
CJ
p f

FC
tD
rfCD
tD
tD

1
1
1

CD
EH
CD
CJ
tD
CD

EH
CD
CD
U

U
1

CD
tD
CD

EH

c?
I

U
CD
EH

u
utD
rf
CD
U
rfU
rftD
CD
U
tD

rf
1
\
t,

tD
rfEH

g
rf
CD
tD

rf
u
utD
O
CD
t )

rf
¡

U
CD
rfU
15
U

CD
CD
U
y

rfrfO
EH

EH

i ,

rftí
i

CD
tD

CJ
tD
tD
tD
1
1

CD
1

PC
CD

EH

tD
CJ

EH

rf1
CD
U
CD

&

rf
rfCD
CJ
CD
rfU
CD

U
1

CD
tí
CD

i
B"1

tí
tD
U

tí
U
CD
U
EH

U

CJ
tD
LD
CJ

CJ
B-l
tí

utD
CD

CJ
CD
tD
U

U
EH

U
tí
CD
EH
I
tí
rfrf
CD
EH
EH

rfCD
tD
y
U
rf
U
U
rfU
tí
U
tD

1
1

i
1

EH

CD
EH
CJ
tD
EH

tD

ts
pr
CJ
EH
CD
U
CD
tD

EH
CJ
U
1

CD
U
U

tD
U

rf
U
1

tD
CD
CD
tí
U
U

CD

U
U
En
rfU
U
tD
tD

rf
tD
CJ
U
O
tD

CD
EH

EH

tD
rftí

G
C.

CJ

aCD

H
EH

rftíCD
rftD
U
H
rf
CJ
U

aCD
U
tD
U
1
1

U
uEH

rf
CD
tí
O
CD

EH

CD
1

CJ
tD

tD
CD

1

tD
EH
EH
tD
1
1

CJ

CJ
CJ
tD
EH
1

C5
CJ
CJ
C5
CJ

1
EH

CJ
C5
tD
EH

tD
rfCD
<

O
tD
EH

CD
EH

rfCD
tD
CJ
PC

PC
tD
1

EH
EH
CJ
CD
CD
O

tD
tD
rfCJ
tD
EH

1
1

tD
EH

CD
tD
CD

UtDCJ
1

CJ
rf
CJ
CJ
oEH
tD
CJ
CJ
EH

CJ
tD

tí
CJ
O
C5
EH

tD
CJ
O
£H

CJ

tD
CJ
£H

tD
CJ
tD

f H

tD
CJ

E
t
E
C

H

D
- i

1
CJ
t5
EH
tD
EH
EH
CD

rfFC

rf
p f
FC
CD
tD
EH

CD
CD
CD

tD
FÍ.
FC
CJ

PC
CJ
p f
FC
tD

CJ
rfCD
CJ
tD
tD
EH
EH

tD
CJ

EH

CJ
EH
tD
O
EH

tí
EH
tD

C5
tD
O
C5
tí
tD

rt
ti)
1

£_,
EH

CJ)
tD
tD
CJ
tD

tD
CJ

El
rf
CJ
tD
rftD
CJ

EH

rfEH

tí
EH

p?
rf
rf
CJ
EH

FC
tD

tí
tD
CJ
EH

tD

E
E
p

-i
-i

c

CJ
EH

tí
tD

tD

rf
PC
t5

O
CD

EH

CJ
CJ

rf
ti)
EH
ti)
tD
rf
ti)
CJ
CJ
EH

<a-u
t i

"3
»• H
<~i
M
«a
so
uSi

P
ie

EH
EH
1
!
1

CD
EH

rfU
U

tD
CD
tD
tD
1

EH

rt
rf1

1
EH

tí
O
£H

O
O
tD
tD

En

tD

1
1

aCJ
CJ

EH

CJ
FH

tí
CJ
CJ
tD

EH

rf
rf
tí

G
C.

tí)
£H

15
Ü
CJ

O

1

CJ
rfCJ

aCJ

1
1
1

CD
CD
U
tD
rf1
1

t
CD
EH

rftíCD
[

En
tD
EH

U
U

¿1
f ^
CD
CD
EH
EH

1
1

rftD
CD
EH

rfU
tD
CD

EH
CD
tD
U
EH
EH
!

CD
tD
CD

EH
EH

rf1
En
rfU
U
U
tD

rf
CD
U
tD
CJ
rfO
rf
1

g
1
r
rf
rf

i
EH
tD

O
utD
U
tD

U
rfEH
t

U
tD
tí
U
CD
U

CD
CD
U
y
títí
uEH
U

i,

rfrfEH

1
EH

tí
tD
CD

EH
tí
tD
CD
CD
1
1

FC
tD

EH

CD
CJ
rfEH

tí
1

CD
CJ
CD

e?pr

rfCD
!

gCJ
CD

U
!

CD
tí
CD

aCD
EH

rf
CD
CJ

rfU
tD
U

U

CJ
tD
tD
CJ
EH
CJ
EH

rfEH

rf
CD
tD

%
CJ
tD
tD
O
EH

U

CJ
rfCD
EH
1
tírfrf
tí
U
EH

^
tD
O
rfU
rf
U
EH
EH
U
rfU
CD
En
1
1

1
1

EH

CD
EH

U
CD

tD
rf

uEH
CD
U
CD
tD
CD

EH
U
U
I

CD
EH
O
EH

tD
O

rf
O
1

tD
CD
tD
•í
rfCJ
CJ

tD
tD
CJ
CJ
rf1
1

CJ
CJ
tD

rf
tD
CJ
O
CJ
t5
CJ
tD
EH
EH

tD
tí
tí
o
tDCJ
tí
tí
0

EH
EH

títí
tD
rftD
U

rf
CJ
U
rftítD
CJ
tD
CJ
1
1

u
u
EH

rftí
tD
rfU
tD
EH

EH

"S
rfCD
1

CJ
CD

tD
CD

CD
CJ
tD
CD
tD
EH

tD
1
1

CJ

CJ
CJ
tD
EH

1
CD
EH
EH

CD
O

1
EH

CJ
CD
CD
rfCD
rfCD
rf
CD
CD

CD
EH

rfCD
CD
1

EH

EH

tD
1

CD
CD
tí
CD
CD
CD
U

CD
EH
EH
U
CD
EH

1
CD
CD
EH

CD
CD
tí
U
rftD
EH

U
O
rf
EH
EH
EH

EH

rfCJ
uCJ
CJ
tD

rf
CJ
CJ
CD
EH

tD
CJ
CJ
EH

CJ

tD

EH

tD
CJ

EH
EH

C5
CJ

1
tí
ti)
FC
tD
EH
EH

CJ
C5
CD

rf
CJ
FC
CD
CD
CJ
O
CJ
1
1

1
EH

CD
EH
EH

tD
EH

CD
1

CJ
CJ
tD

rf*
rtrfpr

rf
rf
tD
EH

rfCD
tD
CD
CD
CD
rf
rf
rtrf
§3u
rfrfFC

u
rf
uuCD
tD
tD
EH
CD
CJ

EH

L)
E-t

rfCJ
EH

rfCD
EH
tD

CD
CD
CJ
tD
rf1
F£
FC
EH

EH

CJ
C5
CD
CD
CJ
rf1
1

CJ

CJ
CJ
CJ
1

]
CD
CJ
CD

pr

rfCD
tD
EH

EH

U
i
tí
CJ
U
rfCD
CD
tD

CD
tD
EH

6CJ
rt
rfrfFÍ

EH
CD
U
CD

rfF Í
CJ
CJ
EH
CD

tí
CJ
uCJ
EH

tí
CD
E-

rfP2

rf
CJ
rfrfCJ
CJ
CJ
CJ
CJ
rf
EH

1
EH
EH

rftD
CJ
tD
tí
1

H

rttD
CJ
tD
rftD
CJ
EH

rf
F H

rf
rf
FC
EH

pr
PC

tD
CJ
y
rftD

rftD
CJ

tD

E
E
F

H
H

<

CJ
Ej
rftD

tD

g
CD
CD
CJ
tD

EH

CJ
y

rf
CD
EH
CD
tD
Fí
EH

tD
CJ
CJ
EH

VI
• H
(fí
c;
CH

o-u
c;
<«

o]

EH

rfi
!
1

CD
U
rfCJ
O

tD
tD
Ü>

rf
F^
EH
1
1
1

1
CJ
CJ
EH

CJ
CJ
CJ)
tD

CJ
C5
CJ)
CJ
CJ
tD
EH
Ü)
CJ)
O

CJ
CJ
EH

rfCJ
CJ
tD
tí
CJ
PC

rf
EH

CJ)
CJ
tí)
O
EH

tD
CJ
EH

tí)
CJ
1

EH
CJ
tí
CJ
CJ)
tD
EH

1
1
1

tí
tD
CJ
tD
rf1
1

1
tD
rf
rfrfCJ)
1

EH
tD
£H

CJ
y
rfrftD
rftD
CD
U
EH

1
1
1

C5
tD
EH
tD
CJ
C5
tD
gn
tD
C5
CJ
EH
EH
1

tD
C5
CD

F Í
EH

F Í
1

CJ
CD
CJ
CJ
L_>
tD

rf
tD
CJ
rfCJ
F Í
CD

rfEH
i

PC.
FC
1
!
rfrf
rfEH

rfrf
CD
CD
CD

gCJ
CJ
CD
CJ
CD

L>
rfEH
1

CJ
tD
tí
CJ
CD
CJ

CD
CD
CJ
CJ
pC
pf
rf
rfEH

CJ

1

rfpr

rf
rf1
EH

rftD
CD

CJ
C5
C5
CD
1
1

tD
1

tí
tD

EH
CD
CJ
rf
I

CD
U
CD

EH

rfpC

rfCD
CJ
CD
rfCJ
CD

CJ
1

tD
rftD

rftítD
P H

rf
tD
CJ
EH

rfCJ
tD
O
EH

CJ

CJ
CJ)
tD
CJ
^—t

CJ

rfEH

rf
tD
tD

§CJ
CJ)
tD
O
EH

O
£H

CJ
rftD
CJ
1

rfj á

rf
tí
O
E H

tí
tD
O
O
rfCJ
tí
O
O
rfCJ
rfCJ
tD
tD
1
!

1
EH

tD
1

EH

U
CD
EH
tD
rf

tD

CJ
EH

tD
O
tD
CJ)
tD

E H

O
CJ
1

tí)
CJ
CJ
EH
C5
CJ

F Í
CJ
1

CD
CD
ti)
rfPC
CJ
CJ

CD
Cí)
CJ
CJ
Cí)
FÍ
CJ
CJ
C5
CD

FÍ
tD
CJ
CJ
CJ
tD
CJ
CD
EH
EH

CD
tD
rfCJ
tD
CJ
pí
FC
CD
EH

EH
EH

F Í

rfCí)
FÍ
ti)
CJ
EH

rf
CJ
CJ
FÍ
rfCí)
CJ
CD
CJ
1
1

CJ
O
EH

rf
C5
tí
O
C5
EH

EH

%
tD
1

CJ
tD
EH

CJ)
tD

tD

tD
tD
C5
CJ
CD
1
1

CJ

CJ
L>
tD
EH

1
CD
U

tD
O

t
EH

U
tD
CD
EH
EH

tí
tD
tí
EH
CD
EH
CD
EH

tí
CD
CD
t

U

U
tD
1

tD
tD
tí
CD
CD
tD
CJ

CD
En

tí
U
CD
EH
¡
t

CD
EH

CD
tD
tí
u
rftD
EH

CJ
u
rf
U
O
CJ
EH

rf(J
L>
EH

CJ
tD

rf
L>
CJ
tD
EH

tD
CJ
CJ
EH

CD

CD
CJ
EH
CD
CJ
tD
EH
EH

C5
CJ

1
tí
CD
rfC5
EH

rfCJ
C5
CD

EH
O
C5
EH
CD
CJ
EH

F Í
1
1

1
EH

CD
EH
EH

CD
EH

CD
1

EH

L>
CJ
tD
EH
CD
EH
EH

rf
pr
rf
F Í
tD
EH

rfCD
tD
EH

tD
CD
CD

CD
FÍ
rf

V
F Í

rftD

U
FÍ
CJ
oCD
tD
EH
EH
CD
CJ

EH
CJ
E H
CD
CJ
EH

rft¡)
EH
t5

CD
CD
PC
C5
rfC5

sC5
1

EH

CJ
tD
CD
Cí)
CJ
tD
1

tD
CJ

CJ
CJ
CJ
rf
i

CD
CJ
CD
EH
pí
FC
CD
tD
EH

EH

CJ
I

CD
CD
CJ
CD
CD
CJ
rf
CD
tD
CJ

CJ
EH

rfCD
CJ

EH
CD
O
CD
pí
PÍ
CJ
CJ
CJ
CD

FÍ
CJ
CJ
CJ
EH
F Í
CD
EH

PC
t5

CD
O
tD
EH
O
CJ
CJ
1
1

rf
EH

tí
1

EH

rfÜ)

rftD
tí
1

E-t
tí
3u
CD
tí
CD

¡
1

[

¿tí
En
rf
CJ

rf
tD

tD

rf
C1

tí
tD
o
£H

EH

EH
H
I|

En
tí
tD

tD

rf
tD
CJ)
( j
tD

£H

( j
U

3.tí

tD
£HCD
ID
tí
y
tD
u
EH

O
• H
• u

m
uo
o• w
U)

-H
M
fO

C

EH

tí

CD
CJ
FÍ
CJ
O

O
CD
tD
CD
CJ

E^
tíCJ
EH
CJ
CJ
tD
CD

L)
EH

tD
EH
1

EH

CD
EH
CJ

CJ
CJ
H
CD
CJ
CJ
CD
CD
CJ
rf
rf
CJ
CD
U
CD
CJ
EH
CD
CJ
CJ

CJ
CJ

CJ
CJ
C5
CJ
tD
CD
O

rftD
O
tí)
rf

tD
O

5C5

EH
EH
EH

CJ
CJ

stD
rf.títD
CJ
&H

1
1
1

tD
CD
EH

CD
CJ
1

CD

EH
CD
tD
U
EH
EH
1

tD
CD
CD

1
EH

rf1
utD
CD
U
U
CD

tí
CD
1
i

U
tí
CD
rfEH
I

FC
I
i

rfuCD
E-i

rfFÍ

CD
CD
CD

U
CJ
CD
CJ
tD

O
CD
EH
1

EH

tD
FÍ
O
CD
CJ

O
CD
CJ
CJ
pí
tí
PC
CJ
EH

CJ

1
pe
PC
FÍ
tD
1

EH

tí)
O
tD

CJ
C5
ti)
tD
1
1
1
1

tí
CJ

EH
tD
CJ
PC
EH

rfI
tD
CJ
tD

IH

pr
ft
tD
CJ
tD
rfU
tD

O
1

tD
tí
t í
pí
Pí
tD
EH

rf
tD
O
EH

rf
oCD
CJ
EH
CJ
EH

CJ
CD
tD
CJ
EH
O
E-
rfEH

FÍ

tD

EH

gCJ
ti)
t i l
O
EH

CJ
EH
O
rftD
EH

1
f 3

rf
tí
CJ
EH
tí
tD
tD
CJ
tí
CJ
tD

U
O
tí
CJ
rfU
1

CD
1
1

1
1

EH
O
EH

O
CD
EH

tD
rf



EH tD ti) I
I U tí En t5
I U FÍ tD tD

tD FÍ O tD O
15 En EH tD

tD EH FÍ CD EH EH
O ti) I O tD O

U U 15 I O
tD O 15 I FÍ

U tD tD tD U tD

I rt U tí) ti)
O tD O tD

EH U O
1 L) t5

O t5 tD
i

tD I t5
O O tD U
13 O O EH

tD FÍ EH £H
£H LD U tD tD I

U U I

ín FÍ t5 tD U U
O ti) U tD ti) O
ti) y EH u

< FÍ U 15
O U 13 EH
< tD FÍ FÍ EH
tD ü U t5
FÍ E H O ti)

tD I
I EH tD O

EH fl¡ O rf O rt
L) U) O í í Ü3 ti)

ID O Ü) E-i
O U O

U
U tí)
EH L)
rt tí)

E H

LD FÍ LD
LD
LD

CJ F Í
tD FÍ
CJ

tD
CD CD LD
CJ U U
LD En LD

O U U E H E H O
O FÍ H EH tD U
I EH U Pí FÍ U

U U FÍ PC O
LD LD 15 EH tD

FÍ F Í U FÍ LD O
U O I LD U EH
tD I FÍ U U

? EH U LD
FC FÍ U

L5 15
LD U
U L5
FÍ O

O O 1
EH F Í I

U EH
o FÍ
EH tD
U
LD L5

O F Í tD Kí
U U Ü U U

CJ U FÍ LD CD
U U U LD O

O < LD
U FI LD LD
PC F£ EH FÍ O

LD LD LD U
LD FÍ O

EH FÍ tD CJ CJ
LD LD I CD En 15

LD I

L5
O O LD

O U
PC tD EH
PC EH FÍ
LD LD O
FC U
U U
tD
EH O I

t5 tD U
I EH ti)

EH KC O

tD O
CD LD

E H tD E H U
tD tD i LD

tD tD
< L>
UU
ti) EH

U U I
U L D E H F Í U U I Í

L D E í L D L D F Í E H L D U
L D í í t D F Í U i F Í - H F Í t D E H t D t D L D E H
í E

LD
CJ CJ
£H CD
CD CD

tD
FÍ CJ

tD FÍ1 yLD LD FÍ

I Ü Ü O U
H t D t 5 L D t D E H t D F Í
Q) LD I EH EH £H I LD
H U F Í t D t D L D l 5 F Í
Í - I E H L D < L D U U
O
O

LD U

CJ U
CJ LD
CJ LD
tD CJ

LD I U
I EH LD
EH FÍ ^

LD LD CD

FÍVFÍ
CJ L) CJ

EH tD CJ
EH LD FÍ
O EH CJ
EH E-> CJ
CD EH CD
FÍ EH LD
LD EH EH
(J CJ EH
EH CJ LD
FÍ FÍ CJ

LD FÍ

I <-"
U

1 LD
EH LD

I

) E->

k H
LD U

^ SS
E-. CD
CD , .

&

FÍ FÍ I FÍ LD CJ ID
CJ LD I ^ O CJ Fí

Fí LD LD LD LD FÍ Fí
LD LD EH 1 CJ FÍ FÍ
Fí CJ LD L> CD U FÍ
LD. y LD

£ l FÍ FÍ
VI CJ LD
C¡ EH EH
0

LD
LD EH LD FC
CD FÍ LD CJ
LD CJ CJ I



1
1

LD

LD
O
LD
CO

EH
LO
LD
L>
H
E-.
1

LD
15

J

CJ
1

LD
J
CJ
U

tí
LD
U
tí
U
tí
LD
tí
EH

1

3
i
i

tí
LO
tí
EH
3*
tí
LD
ID

3
J
uLO
CJ
LD

CJ
tí
EH
1

CJ
LD
tí
CJ
LD
CJ

LD
LD
CJ
CJ
a*

3H
CJ

1

ir
3
1

EH

tí
3LO
CJ
CD
CD
LD
LD

1
1

tí
CD

EH

LD
CJ
tí
EH

tí
1

LD
CJ
LD

EH

tí
pr
LD
CJ
C5
tí
CJ
LD

CJ
1

LD
tí
LD

3
LD
EH

tí
LD
CJ
EH

tí
CJ
LD
CJ
EH

CJ

U
LD
LD
CJ

CJ
EH

tí
EH

tí
CD
LD
EH

CJ
LD
LD
CJ
EH

CJ
EH

U
tí
LO
CJ
1

típí
tí
tí
U
EH

tí
LD
LD
CJ
tí
ytí
CJ
CJ
tío
tí
CJ
LD
LD
1
1

1

EH
LD
EH
CJ
LD
EH

CO
tí

LD

3
oEH

LD
CJ
CO
LD
LD

EH
O
CJ
1

LD
O
CJ
£H
LD
CJ

tí
CJ
1

LD
LD
LD
rf
tíCJ
CJ

LD
LD
CJ
CJ
LD
tí
O
CJ
1

LD

tí
CO
EJ
U
CJ
LD
CJ
LD
EH
EH

LD

3CJ
CO

otíPÍ
LD
EH

EH
EH

tí
tí
LD
tí
LD
CJ
EH

tí
CJ
CJ

gLD
O
LD
CJ
O
EH

CJ
EH
EH

3LD
tí
O
LD
EH

EH

g
CO
¡

uLD
EH
LD
LD

LD
CJ
LD
LD
LD
CJ
CO
1
1

CJ

O
L>
LD
EH

1
O
CJ
EH
1

CJ

1
EH

O
LD
LD
EH

3CJ
tí
E-I
LD
EH
LD
EH

tí
LD
LD
1

CJ

CJ
f3¡
L

tíLD
tí
LD
LD
LD
CJ

LD
EH

tí
CJ
LO
EH

t
)

LO
EH

LD
LD
CD
£H

tí
LD
EH

O
CJ
tí
O
CJ
CJ
fn
tí
CJ
(J
EH

U
LD

tí
CJ
CJ
LD
EH

LD
CJ
U
EH

U

LD
CJ
EH
LD
O
LD
EH

H
LD
CJ

1
1
1

tí
LD
E-i
CJ
CJ
EH

LD

CJ
CJ
LD
E-i
CJ
U
En
tí
i

1
EH

LD
E-H
E-I
O
EH

LO

EH

O
CJ
(1)

O
En
EH

tí
tí
tí
tí
LD

tí
LO
LD
EH
1

LD

COs
U

pr
CJ
pr
p¿
1

CJ
tí
CJ
CJ
LO
LO
EH
EH

EH
CJ

EH

CJ
H
LD
U
EH

tí
LD
EH

LD

LD
p f
pr

tí15
1

EH
EH

CD
15

U
LD
1

LD
EH

H

tí
CJ
LO
tí
LD

EH

tí

tí
EH
j

pC
P5

LD
LD
£H

tí
LD
t
"5
tíCJ
LD

LD

LD
LD
tí
CJ
EH

tí
15

tí
1
1
1

F3
LD
LD
LD
LD

15
LD
1
1
1
1

CJ
t j

tí
tí
EH

LD
LO
tíE"
LD
CJ
CJ
EH

na
y*

o
•H
•H
• H

u
•a

F<
tí

tí
CJ
LD
CJ
LD

LD
LD
LD
LD
CJ

tí.tí
U
EH

CJ
CJ
LD
LD

( j
EH

LD
EH

1
EH

LD
EH
CJ

CJ
t j
EH

CJ
CJ
CJ
tí
pr
tí
tí
tí
EH

LD

LD
O
EH

CO
CJ
CJ

LD
EH

EH

CJ
tí
CJ
C5
LD
tí
1
1

tí
LD
CJ
tí
tí

LD
CJ

3LD

CD
LD
CJ

CJ
y
tí
LD
tí
LD
LD
CJ
EH

1
1
1

CD
tí
EH
LD
CJ
LD
LD

EH

LO
LD
tí
EH
EH

1
LD
LO
LD

U
p í
tí
FE
1

CJ
CJ
oCJ
o
tí
tí
tí
FC

utí.pr
pe
tí
tí
g
i
L

tí
U
LD

tí.pr

A
LD
LD
LD

tí
CJ
CJ
O
U
LD

tí
EH

rf
pr

tíCJ
LD
LD
LD

LD
LD
CJ
tí.típí
rf^CJ

3
tí
p?
pe

tí
LD
1

LD
13
LO

LO
LO
LO
LD
LD
1
1
1

tí
CJ

LD
CJ
tí
tí
tí
pr
pe
LD
1

LO
CJ
oLD

CJ

LD
rf
tí
pí
tíFC
EH

tí
tí.
tíEH

tí
O
LD
CJ
EH
EH

EH

tí
LD
LO
LD
LD
CJ
EH

tí
EH

tí
CO
LD

S
FE
LD
LD
LD
O

CJ
E-i
(J
rf
rfLO
rf
pr
pí
tí
LD
í-i
EH

LD
LO
LD
CJ
rf
tí
tí
CJ
CJ
tí
tí
LO
tí
EH

f.
EH R
EH L
EH
CJ C.
LD

•3
rfí

!

)

sLO

LD
tí
LD
t i

j
EH

rf
EH

3CJ

tí
tí

LD
CJ
CJ
tí
i

•a*
LD
CJ
EH

LD

E
E
i

H
H

í,

cj
EH

tí

LD
]

g
LD
LD
CJ

EH

cj
CJ

3
LD
£ H

LO
LD
tí
EH
LD

CJ

<y
i-i

u
w

o

y
tí
i
1

LD
CJ
rfCJ
LD

LD
LD
LD
15
CJ
LO
LD
LD
CJ
EH

CJ
O
1

CD
O
EH

CJ
ytíLD
U
EH

LO
CJ
1
1

EH
LD
LD
CJ

U
CJ
EH

LD
U
O
LD
tí
ytí
tí
EH

LO
EH
LD
U
U
LD
CJ
E-.

LD
CJ
1

CJ
ytí
U
LD
LO
CJ
1
1
1

LD
CO
CJ
CD
tí
!
1

1
LD
CJ

3CD
1

EH
LO
U
CJ
CJ
rf
tí
CD
tí
LD
LD
CJ
EH

1
1
1

LD
LO
EH

LD
CJ
LD
LD

EH
LD
LD
U
EH

CJ
1

LO
LD
LD

tí.
rf
tí
CJ
1

LO

u
uCJ
u
LD
tí
LD,
CJ
tí

tí
LD
1

pr

rfl
1

LD
EH

tí
EH

LO
LO
LD

g
U
O
LD
O
O
O
tí
CJ
1

U
LD
tí
CJ
LD
O

C5

o
of3¡
F Í
fX

uEH

<->

1
p í
*3
CO
1

EH

tí
LD
LD

o
LD
LD
CD
LD

g
LO
tí
LD

LD

tí"
EH

tí
1

CD
O
LD

EH

pe
rf
LD
CJ
LD
tí
CJ
LD

1
1

CJ
tí
LO
•3
tí
LO
EH

tí
LD
CJ
EH

tí
CJ
1

(J
EH

(J

U
LD
LD
CJ
EH

CJ
EH

tí
tí
LD
LD
EH

g
O
LD
LD
CJ
EH

CJ
EH

ytíLD

u1
tí
tí
tí
tí
CJ
EH

rf

tíLO
CJ
rf
O
LD

CJ
CJ
tí
CJ
tí
(J
LD
LO
EH
LD

EH
EH

CJ
C5
£H

CJ
LD
EH

LD
rf

y
3
EH
LD
CJ
LD
LD
CD

EH

U
CJ
1,

rfCJ
rfEH

LD
CJ

tí
CJ
1

LD
CO
LD

3
uCJ

LD
LD
O
O
LD
tí
CJ
CJ
LO
LD

g
CJ
CJ
oLD
CJ
CD
EH

LD

3
u
LOCJ

3CD
EH

EH
EH

rf
Kl

rf
rf
LO
O
EH

tí
O
O
rf
rf
LD
oLD
U
1
1

CJ
EH

3LD
rf
Ü
LD
EH

EH

tí
PÍ
LD
1

CJ
LO
EH

LD
LD

tí
CD"

LD
tí
3u1
1

EH

rfÉH
tí
EH

tí
tí

O
CJ
rf

•s*
LD

EH

LD

E
I
H
H

Ó
EH

rf
CD

LD

áCD
CD
O
LD

EH

Ó
CJ
tí
rf

LD
E H

LD
LD

rfÉH
LD

(_j
E H

"3
• U

o
rn

H

1

1
LD
ytíCJ
U

LD
LD
LD
LD
CJ

]
EH

tí
U
EH

U
CJ
LD
LD

U
EH
LD
EH

EH
LD
EH
LD

CJ
CJ
EH

CD
CJ
CJ
LO
LO
CJ
rf
rf
E H
LD
CJ
CO
O
O
LD
U
U

LD
U

EH
Ü

rf
1

CD
LD
U

1
1,

rfLD
O
LD
tí
1
1

LO
CJ

3LD
1

EH
LD
E-.

CJ
U
rftí
CJ
tí
CO
LD
CJ
EH

)

1
1

LO
LD
EH
1

tíLD
CO

EH

LD
LD
U
En
U
1
1

LD
CD

LD
£H

tí
CJ
1

LD
U
CJ
U
LD

rf
LD
1
1

ytí
LD
rf
EH
1

y
tí
i.
rfCJ
CD
EH

tí
tí
LO
LD
LD

g
CJ
CJ
LO
CJ
CD

y
rfEH
1

uLO
rfCJ
LD
CJ

LD
LD
CJ
CJ
rfpí
fi
CJ
EH

CJ

1

tí
tí
LD

uEH
1

LD
LD

CJ
CD
CD
LD
C5
1
i
I

rfCJ

EH
LD

yrf
rf1
LD
CJ
CD

EH

pe
rf
rf^LD
1

u
rf
U
LD

CJ
1

tí
rfLD

g
LD
EH
tí
LO
O
EH

tí
LD
CJ
£H
CJ
EH

U
LD
LO
L>
EH

uEH

íS
tí
CO
LD

g
CJ
LD
LO
U
EH

CJ
£H

O
tí
LD
EH
]

típr
tí
tí
CJ
El
tí
LO
LD

yrf
uLO
CJ
CJ
tí

CJ
LO
EH
)
1

1
1

EH
EH
£H

1
LD
EH

LO
tí

LD

3
EH
LO
CJ
LD
LD
LD

EH
CJ
CJ
1

LD
CJ
CJ
EH

LO
O

rf
CJ
1

CD
LD
CO

3CJ
CJ

LD
LD
U
ytí1
CJ
CJ
LD
CO

rf
LD
U
U
uLO
CJ
LD
EH
EH

CO

tí
CJ
LD
U

3LD
EH

EH
EH

3
CD
tíLD
U
EH

rf
CJ

y
3
CO
CJ
LO
CJ
]
1

CJ
CJ
EH

i
tí
CJ
LO
EH

EH

rf
PC
LD
1

O
LD
E"1
LD
LD

LD
1

LD
LD
CD
O
tí
1
1

U

U
CJ
LD
EH

1
LD
O
EH
LD
CJ

1
EH

U
LO
LD
EH

rf
rfLD
tí
CJ
CO
EH
LD

otí
CO
1
1

CJ

EH

LD
1

LD
CD
tí
LD
LD
CJ
U

LO

tí"
Ü
LD
EH

1
1

LD
LD

LD
LD
LD
ytíLD
CJ
CJ
ytí
t

CJ
O
E->
tí1
CJ
EH

CJ
EH

tí
CJ
CJ
LD

LD
O
CJ
EH

CJ

15
CJ
EH

LO
CJ
LD
EH
EH
LD
CJ

1

a
pr

tíEH

CJ
CJ
LD
LD

U
CJ
LO
E-*
LD
CJ
^-t

tí1
1

i
EH

LO
EH
EH
LD
EH

CD
1

EH

CJ
CJ
1

EH

LD
EH
EH

rf
rf
tí
CD
EH
tí
CO
LD
1

LD
LD
LD

LD

3CJ

tí
y
3
LD

CJ
CJ
CJ
CJ
LD
LD
EH
EH

LD
U

EH
CJ
EH

LO
CJ
EH

tíLD
EH

LD

LO
CJ
rf

[ 3
rf
rfLD
1

EH

uLO
LO EH
LD rf
•3 rf
tí rf
1 tí

LD rf
CJ

EH

tí
L5
CJ
15
tí
CO
u
1
,

t i
tí
ÉH"
tí

•

rf
tí

CJ
C.)

EH
EH

tí
3rf

tí
LD
CO
D
EH
EH

rf
LD

tí
1
1

LD
j

¡

EH
1

O

rf
tí

LO
EH
1

tí
FH
f j

(J
CJ

<y

O
>H
t j i
í>%

•C!
O

EH

rf
1
1
1

LD
CJ
LD
CJ
CJ

CJ
LD
LD
I
1
1

EH

CJ
LD
EH

1
1

E-i

rfCJ
EH
EH

U
U
LD

1
O
LD
CJ
1
L

tí
1
1

EH

CJ

g
LD
CJ
LD
EH
CJ
CD

EH
CJ
LD
U
EH

LO
E-i
LD
EH

CJ

CD
tí
1

U
yrf15
LD
LD
tí
tí
1
1

LD
EH

CJ

u
rf1
1

1

típí

LD
LD
t

EH

CJ
EH

tí
LD
O
CD
tí

tí
CJ
EH

tí

1
1
1

LD
CD
En
EH

CJ
CO
LD

EH
LD
LD
EH
EH

LD
LD
LD
EH
CD

CO
E-i
LD
EH

D
CJ
LD
tí
EH

CJ

tí
CJ
tí
CJ
CJ
E-i

3CJ
rf
LD
E H

LD
1

3CJ
o£H

CJ

rf
CJ
LD¿

0

LD
tí
O
CO
O
CO
CO
L>
CJ
tí
pe
F3
CJ
CO
CJ

tí
LO
LO
CJ
tí
tí
EH

tí
LD
CJD

CJ
CO
EH

3
rfEH
EH

tí
LD

CJ
CD
CD

rfCJ
CJ
LD
LD
tí
LD

EH
LD
CJ
LD
EH

tí
LD
LD
CJ
CD

EH

tíí i
tí
15
O
O
LD
U
LD

CJ
1

LD
tíL5

rf
CO
EH

rf
CD
rfEH

pe
f¿
U3
CJ
EH

O
£H

E-i
CD
CD
CD
EH
U
EH

r=C
EH

tí
CD
CD
EH

g
U
CO
CD
CD
EH

CJ
EH

CJ
tí
CO
CJ
1
t

tí
EH

p f
EH
EH

tí
CD
CD
O
tí
ytí
o
otíCJ

tí
CJ
CD
CJ
1
I

1
1

EH

pe
EH

O
C5
EH

CD

rf

LD

tí
CJ
EH
LD
CJ
CO
CD
CD

EH
U
U
1

LD
LD
CJ
EH
1

CJ

tí
CJ
CO
CD
EH

tírf
CJ
rf

LD
LD

Cj

tí
tíCJ
O
LD
CJ

rf
LO
CJ
CJ
tJ
LD
CJ
í3
EH
EH

o
rf
f

CJ
LD
CJ
tí
rf
LD
EH

EH
EH

•3
rfLD
tí
EH

CJ
EH

tí
tí
CJ

gLD
U
EH

rf
1

CJ

CJ
CJ
EH

3CD
tí
U
LD
EH

EH

g
CO
tí
CJ
LO
EH
LD
LD

CD
CJ
CD
CJ
tí
LD
CJ
CJ
LD

EH
CJ
U
EH

1
LD
CJ
EH
U
LD

LD
EH
1

LD
LD
EH

CJ
1

CD
1

O
CD
EH
LD
EH

rf
CD
LD
1

CJ

EH
CO
1

EH
CD
CD
rf
LD
LD
LD

LD

CO
EH
I
1

LO
U

LD
EH

tí
E-i
LD
CJ
CJ
CJ
tí
O
CJ
LD
EH

tí
CJ
CJ

CJ
LD

EH

tí
ü
LD
E H
LD
CJ
tí
CJ

LD

EH
EH
CJ

CJ

C5
CJ

1•LO

tí
EH
EH

O
O
tí
LO

1
LD
LD
EH

LD

tí*
CJ
CD

EH

tí
CO
1

EH
CD
EH
CJ
CJ
CD

CJ
CD
LD
EH

LD

CO
£H

tí
tí
LD
EH

rf
LD
EH

tí
LD
LD
tí
EH

CO
1

LD
LO
CJ

gLD
CJ

tí
CJ
CJ
O
tí
EH
EH
EH

tí
CJ

EH
LD
LD
CO
EH
EH

tí
LD
EH

LD

LD
LD
CJ

tí
3tí
CO

!

EH

CJ
tí
LD

tí

[_>
LD

LD
EH

rf.tí
3LD
EH

CD
CJ

tí
CJ
LD
EH
EH

rfLD

LD
LD
EH

CJ
CJ

oEH

LO

rfLO

EH

uCJ
LD
1

tí
CJ
EH

tí
O
CJ
CJ
EH

tí
LD
EH

tí
CD

CD
CJ

T
A

A

rf
CJ
I
I

tí
EH

tí
EH
EH

rf
LD
tí
EH

tí
CO

EH

tí
O

tí
CO
o1
1

1
EH

tí
ÉH
rfE-i

tí

LD
{_)
o
tí
LD

tí
LD

LO
1

rf
EH

tí
CO
rf

Jr-

LD
LO

II,
EH
1

1
1
1
1

3
LO
15
1

Ó

EH

i
o[ j
Cj

rf
rf
LD

1
FH

3
O
Cj
CJ
EH

<Ü

c;
• H
n

- H
fX

EH

tí
1
1

LO
CJ
rftí
CJ

CJ
LD
LD
CD
1
1
1
1

EH

tí
rf
rf
EH

LD
tí
CJ
CJ
O
LD

i-i
CJ
CD
EH
EH
1

rf
EH
EH

CJ

oCO
CJ
1

CJ
tí
EH

U
rf
rf
CJ
LD
CJ
LD
CJ
EH

CO
EH
CJ

LD
CJ
1

EH

1
tí
CJ
LD
CO
CJ

1
1
1

LD

rfCJ
LD
tí
1
1

1
CD
EH

LD
1

EH

LD
EH

CJ
CJ

3LO
rfLD
LD
EH

1
1
1

LD
LD

LD
CJ
CO
CO

EH
LD
LD
CJ
EH
EH
1

LD
CO
LD

EH
EH

rf
EH
1

LD
EH

CJ
CJ
LD

tí
CD
CJ
tí
CJ
tí
LD
rf
EH

rf
tí
1
1
1

tí
CJ
tí
1

1
LD
LD

CJ
CJ
CO
O
CD

CJ
tí
1

C j
CO
tí
CJ
CO
CJ

CD
CO
CJ
U
pa*
r3
P¿

oEH

CJ

tí
1

rf
CO
EH

rfCO
LD

CJ
CO
EH

rfrf
i
1
1

tí
LD

EH
LD

utí
tí"
LD
CJ
LD

EH

tí
*3LD
CJ
LD
rf
CJ
LD

(_>
1

LD
tí
3
tí
CO
EH
tí
LD
U
EH

rf
5LD

EH

CJ
EH

CJ
CO
CD
CJ
í-i
U
EH

rf
EH

tí
CD
LD
EH

CJ
CO
LD
U
EH

CJ
EH

CJ
tí
CO
O
1
1

g
rf
rfP?
FE
LD
LD
CJ
tí
CJ
tí
U
U
tí
Cj
tíü
LD
CJ
1
1

1
1

EH

tí
O
LD
EH
CD
tí

LO

CJ
EH

LD
CJ
CO
CO
CD

EH
U
U
1

LD
CJ
CJ
EH
LD
CJ

tí
O
I

CO
CO
CD

rfrfÜ
U

LD
LD

CJ
LD
tí
CJ
O
CO
CD

rf
LO
CJ
U
U
LO
CJ
LD
EH
EH

CD

3
Ü
LO
U
rftí
LD

EH
EH

rftí
LD
tí
LD
U
EH

tí
CJ
CJ

rf
LD
CJ
LD
U
1
1

(_)
EH

CO
rf
CJ
CD
EH

EH

tí
CD
1

CJ
LO
EH
LD
LD

LD
EH
LD
LD
CD
EH

CO
1
1

CJ

CJ
CJ
LD
EH
1

LD
CJ
EH

LD
CJ

1

CJ
LD
LO
EH
LO
tí
LO
rf
CJ
LD
EH
CD
EH

tí
CD
LD
1

O

EH
LD
1
1

LD
LD
tí
CO
CD
CO

CD

LD
EH
1
1

LD

^
LD
LD
U
EH

LD
CJ
CJ
CJ
tí
U
CJ
LD
EH

tí
CJ
O

O
LD

tí
0CJ
CO

LD
CJ
CJ

CJ

LD
CJ
EH
LD
CJ
rf
H

LD
CJ

1•LO

rfEH
EH
LD
O
tí
LD

o
CO
CO
£H
LD
CJ
EH

tí
1
1

1
tí
LD
EH

EH
LD
EH
LD

EH

U
CJ
LD
E-
LD
EH
EH

títí
tí
LD

uLD
LD
EH
LD
LD
CD

CO

3Ej

I 2
CJ

tí"
CD

CJ
tí
CJ
CJ
LD
EH
EH
EH
LD
CJ

£H
O

CD
EH
EH

rfLD
EH

LD

LD
LD
CJ

CD

i
1

EH

CJ
CD
CD
CO
CJ
CD
]

LD
EH

CJ
CJ
CJ
tí
tí
LD
CJ
CO
EH

3LD
LD
EH

EH

CJ
CD
CD

o
CJ
o
rfCD

LD
EH

tí
CJ
CJ

CO
tí
LD

EH

rfCJ
LD
FI
FI
CJ
EH

C£

tí
CJ
CJ
CJ
EH

tí
LD
EH

tí
C5

LD
CJ
CD

6V
CJ
1
1

tí

tí
E-
EH

tí
t i
tí
Ü
tí
LD

O\



rf
a{j
a
rfa¡ -i

j _ ,

rf
rf
EH

rf

• i
ID
1

LD

EH

i
i

- i
H

cj

rf
a
a
ji

3

LD

¡ j

Ep

r j
CJ

LD
• 1

tí

")
[ H

H

• U
01
H
•U)
ta
H

CC

EH

rf
1
1

tí)
CJ
tí)
tí)
CJ

a
a
a
au

CJ
rf
oE-4
U
CJ
aCD

CJ
EH

a
i

EH

a
CJ

CJ
CJ
EH

a
aCJ
EH

rf
u
rf
rf
tí)
CJ
aCJ
EH

rfCJ
CJ

a
CJ

EH

y
CJ
a
aCJ

rf
aCJ
a
rf

tí)
CJa
at

tí)
EH

CJ
O
tí
aarf
3rf
u

i
i
i

a
aEH

au
aLD

aaEH
E-H

H
1

aLD
LD

CJ
EH

CJ
1

rfU
U
CJ
a
rf
ai
i

CJ
rfCD

EH
1

rf
LD
1
1

tí
O
aEH

rf
1

a
LDtí
Fí
oCJ
aCJ
a
CJ
rf
i

CJ
LD
rfCJ
tí)
CJ

a
aCJ
y
rf

O

o
rf
F Í

tí
1

EH

tí
a
a
CJ
atí)
CD
LD
i
i
i

rfCJ

EH

a
CJ
tí
EH

rf1
LD
O
a

rfF Í

Fí
LD
CJ
1

tí
O
a
o
i

g
CD

tí
a
o
rfCJ
aCJ
EH
CJ
EH

U
tí)
aCJ

CJ

rfE-
tí
LD
a
rf
rfCJ
a
ao
CJ
EH
CJ
rf
a& H

I

P2
Fí

tí
CJ
EH
tí
a
aua
CJ
LD

CJ
CJ
tí)o
rf
CJ
aEH
1
1

1
1

EH

EH

CJ
aEH
LD
rf

rf
i5
¿¿
CJ
a
a
oa
a
a
EH

oCJ
i

a
o
oEn
a
o
rf
Ü
1

CD
aa
rf
CJ
CJ

a
a
o
o
tí
Ü
CJ
a
rf
rf
3uu
u
a
a

a

oa
ua
3EH

EH
EH

a
3rf
aCJ
EH

tí
o
CJ

rf
aL>
LD
CJ
1
1

CJ
CJ

i
atí
Utí)
EH

EH

rf
rf
a
CJ
CD
tí>
tí)
tí>

tí)
EH

a
a
aCJ
tí
i
i

CJ

CJ
CJ
aEH
1

CJ
O
EH

aCJ

i

aa
aEH

FÍ
CD
tí
O
1

EH

aEH

rf
atí¡
i

CJ

tí)
tí)
tí)

g
a
aCJ
CJ
a
EH
EH

rf
oa
ai
i

a
a
LD
tí)
oo
rf
aCJ
CJ
CJ
rf
CJ
CJ
CJ
EH

rfCJ
CJ
EH
CJ
rf
tí
CJ
CJ
a
EHaCJ
CJ
EH
CJ

CD
CJ
EH

aCJ
a
EH

aCJ

i

rfrf

rfa
rfCJ
CJ
CD

a
CJ
CJ
EH

a
u
rfi
i

i
EH

a
CJ
a
aai
E-.

CJ

a
a
rfF2
i¿
rf
rf
CD
EH

rftí)
LD
aa
aa
a

CJs
orf
rf
a
CJ
rfCJ
tí)
tí>
LD
EH

E-I

aCJ

EH
CJ

a
oa
a
aa
a
LD
y

tírf
rfa
i

EH

oLD
aLD
oi
i

rfu

CJ
y
rf
PÍ

uCJ
rf
tí
CJ
CJ
uEH

rfrftí)
rfrf
a
aCJ
a
CJCJ

i
i
i

i

rfCJ

rfp?
rf
F?
FE
1

E-i

rf
aua
rfCD
O
1
1

1
CJ
rf
a
EH

rf.f?
tí
LD
CJ
CJ
rf
ai
rf
aCJ
EH

r h
LU
1

O

[=£
E"1
EH

rf
arf

¿tí
aLD
CJ
EH

En
CJ
rf
\
1
1

tí
rf
a
a
oCJ

t
i
i
1

CJ
CJ
CJ
tíFE

CD
¡

a
rfCJ
oCJ
CJ
CJ

xs•H

• H

xs

i
oí

EH

rf1
1
1

CD
tíLD
CJ
t->

tí)
tí)
aCD
CJ

y
rf
oE-<
CJ
CJ
CD
LD

CJ
tí
aCJ
ai

aCD
CJ
( j

( j
E-H

tíO
CJ
aEH

rf
!

rf
EH

tí)

aCJ
EH

aCJ
CJ

a
CJ

CJ
CJ
aCJ
a
au
i
i

tí
CJ
a
rf
i

i
LD
CJ

a
EH

aEH

CJ

y
rf
atí
a
aCJ
EH

1
1
1

tí)
tí)
¡rl
tí)
CJ
a
a
EH

aLD
CJ
EH

CJ
1

a
atí>
<
EH

tí
oi
LD
O
CJ
O
a

a
CJ
tí
CJ

rf
rf
EH

tí
rf
at
i

EH
CJ
tí
Ü

rf
LD
a
aa
oCJ
tí)
V
CD

CJ
rfEH
CJ
a
rfCJ
aCJ
LD

a
CJ
o
rfi 2
¿rF Í
EH

CJ

tí
FE
rf

1
1

F Í
LD
LD

CJ
tí)
tí)
a
ai
i
1

tí
3

EH

tí
CJ
tí
EH

tí
1

aCJ
a
EH

rf
FE
CJ
oCJ
rfCJ
a
u
¡

gEHa
LD
EH

a
CJ
EH

rfCJ
aCJ
EH
CJ
EH

CJ
a
arf£H

o
rf

LD
a
EHrfrfE-H

a
auEH

CJ
EH

CJ
rf
aCJ
1

l2
rf
rf
CJ
EH

rftí)
tí)
y
i 2
rf
CJ
CJ
rf

A
C

.

CJ
a
ai
i

i
i

CJ
aEH
CJ
a
a
rf

a
3rfCJ
EH

aCJ
LD
LD
LD

E-i
CJ
EH

1
a
CJ
rfEH
LD
a
tí
o1

a
aaCJ
rf
uCJ

CD
CD
CJ
CJ
atí
oCJ
a
a
rf
a
uCJ
CJ
LD
CJ
CD
EH
EH

a
g
ua
oF Í

tíCD
tí
EH
EH

rfEH

rfEH
CJ
EH

tí
O
CJ
rf
rfa
uLD
CJ
i
i

CJ
CJ
JH
rf
rf
oLD
E-i

EH

rf
a1

u
a
LD
CD

tí¡
uLD
aEH

aLD
1
1
1

CJ
u
aEH
1
atíEH

aCJ

1
EH

U
a
aEH

tí)
tí
atí
CJ
aEH

ai

rf
a
arf
u
EH
LD
1

LD
arf
rfaEH

CJ

a
EH

a
uEH
CJ
1
1

aEH

a
a
aCJ

g
Ü
CJ
tí
CJ
(J
EH
EH

rfU
tí
CJ
a
rf
u
u
a
aCJ
CJ
EH

CJ

a
CJ
H
a
uaEH
EH

aCJ

tí¡
tí)
CJ
EH

tí
1
1

1

1
t
¡
1

EH

ai
i

i
EH
EH
£H

rfrfF Í

rf
EH

rf
rf
aEH

tí
aCD
tí
a
y
rf
u
gEH

tí
CJ
rf
rf
rf
CJ

rf
CJ
oa
a
rftí)
EH

aEH

EH

rfEH

a
rfEH

rf
CJ
a
a
a
rf

aa
g
CD
1

EH
H
En
a
aCJ
a
i

CJ
CJ

stí)
CJ
a
rf
tí>
[ j
1
i
1

FH

3
rf
EH

I

g
a
CJ
rf
3
tí
rf
CJ
r ,

a
1CJ
rf
EH

3LD
1

tí
rf
aa
EH
EH
CJ
J

1
1
1
1a
1

a
EH

1

¡¡
ó
Ü

rf

a
1
o
rf
CJ

o

íti
<n

u
o
•H
3
U

oí

EH

rf1
1

tí)
EH

rfCJ
U

a
aEH

a

H
EH

rf
uEH

uCJ
tí)
tí)

CJ
EH

aEH

EH

aEH

U

CJ
O
EH
CD
O
EH
£-1

rfCJ

rf
EH

aCJ
LD
CJ
EH

aoCJ

a
CJ

EH
EH

rfCJ
LD
a

rfa
uLD
tí

a
o
g
a
EH
tí)
CJ

rf
CJa
a
rf
atí
oEH

1
1
i
aaEH

tíO
LD
a
EH

aEH
EH
EH
EH

aLD
a
a
CJ
EH

rfEH
1

aCJ
u
ua
tí
LD
O
rfCJ
tí
a
rf
rf
rf
i
i
i

tí

aEH

g
CJa
a
rfrf
uCJ
LD
CJ
a
o
rfEH
1

u
a
rfCJ
aCJ

a
a
uop í
rf
tíCJ
E-t
CJ

tí
rf
(2
i
i

rf
a
a
EH

a
a
a
i

1

aLD

EH

a
rfEH

rf1
aCJ
a
EH

rfF Í

rftí)
CJ
LD
tí
CJ
a
CJ
i
a
rf
aF Í

F¿
aF-t

tí
tí>
CJ
EH

rfCJ
aCJ
EH

uEH

CJ
LD
aoEH

ü
EH

rfEH

rf
a
a
EH
títíCJ
CD
aCJ
EH

u
EH

urf
aEH

1

tírf
rf
rf
uEH

rf
aCD
EH

rfCJ
a
Ü
o
rf

uCJ
CD
EH

1
1

1
1

En
EH
EH

U
LD
EH

arf

a

auír>
tí)
CJ
a
a
a
i

CJ
CJ
i

a
u
oEH

aCJ

rf
CJ
i

a
aa
rfFÍ

uu
a
aCJ
aEH

rfCJ
CJ
a
a
rf
aCJ
CJ
CJ
LD
otí>
EH

rf
a
g
oa
y
SrfCD
EH

EH

EHa
a
rfa
uEH

tí
CJ
ya
au
aCJ
i
i

o
oEH

g
arf
uLD
EH

EH

g
aI
oa
EH
CD
tí)

tí)
EH

aa
aCJ

rfi
i

CJ

CJ
CJ
EH
EH

atí>
tí)
EH

rfCJ

1
EH
CJ
a
a£H

arf
arf
u
aEH

LD
EH

rf
rfai,
rf
u
ai
i ,

rfCJ
tírf
títí>

tí>
EH

rf
U
a
rfi
i

aEH

a
aEH
CJ

rftí»
EH
CJ
CJ
tí
CJ
CJ
CJ
E-i

suEH

CJ
CD

tí
EH

CJ
tí)
(n
LD
CJ
CJ
E i
O

tí)
O
E-H

aotí)
EH
E-I
LD
O

a

EH

aCJ
EH

rf
]

1
1

LD
EH
£H
O

ai

rf
u
rf
aEH

aEH

rfrf
rf
rf
a
EH

rfa
a
rfaLD
tí
tí
rf
y
rf
ua
tí
CJ
tí
aa
a
a
rfEH

arf
EH
CJ
arfEn
rfaa
atí¡
tí>

%
EH

rfrf

rf
ai
EH
CJ

a
rfCJ
rfi
rfu

CJ
a
P2
rfCJ

g
tí
CJ
CJ
CJ

rfaEH

rftí)

a
CJ
tí>

u
i

rf
£_,
rf
aa
aEH

tí
rf

EH

rfaCJ
arf
aCJ

EH
rfEH

rfEH
1

g
LD
CJ
CJ
rf
a
rfa
uEH

tu

E
E

H
H

í

CJ
EH

tí
a
a

g
atí)
CJ
tí)

EH

uCJ
rfFí

tí)
EH

aa
rfEH

a
u
oEH

• u

c¡
• H

p3
W

oí

EH

rf

a
urf
uCJ

tí)
LD
aLD
CJ

i
EH

rfCJ

CJ
CJ
aa
CJ
EH

aEH
1

EH

rfEH

tí
EH

CJ
H
a
CJ
u
arf
rf
rf
EH

a
oa
uEH

auCJ

tí>
EH

EH
CJ
rfÜ
a
aEH

tí
a
ua
rfi

LD
CJa
ai
EH

a
CJ
CJ
o
rf

aaaCJ

i
i
i

a
aEH

aCJ
atí>
EH

atí)
CJ
EH
EH
t
1

aa
CJ
EH

rf
oi
tí>
CJ
CJ
CJ
a
rf
ai
i

otí
atí
EH

1

g
i

rfCJ
aEH
F Í

tí
a
a

i
uCJ
au
a
CJ
rfEH
i

CJ
a
rfu
aCJ

a
aCJ
CJ
rf
rfFÍ.

CJ
EH
CJ

1
rf
t í

rf
1

EH

rf
aLD

EH

tí)
tí)
a
at
i
i
rfCJ

EH

tí)
ytí
tíi
aCJ
a
EH
F Í

rfF Í

aCJ
LD
<
CJ
a
CJ
i
a
rf
a

aaEH
Pí

CD
CJ
£-1

ñ
aCJ
EH

uEH

CJ
CD
LD
CJ
E i
CJ
En
rf
rf
LS
a
EHtí
P?
CJ
CD
CD
O
EH

U

U
rfCD
EH
1

rf
rf
rf
a
EH
EH

rfLD
LD
CJ
rf.
CJ
rf
u
u
rfCJ

oaEH
1
1

1

EH
EH
EH

O
a
a
rf

LD

rf*

CJ
EH

aCJ
a
aa
EH

CJ
oi
CD
CJ
CJ
EH

a
CJ

rf
u
a
aLD
F Í

rf
oCJ

a
a
oCJ
arfCJ
uaa
rf
LD
CJ
CJ
O
a
CJ
aH
EH

tí)

CJ
a
oF Í

rf
aEH

EH
EHa
LD
tí
aCJ

rf
CJ
CJ
rfF Í
LD
CJ
a
oi
i

u
CJ
EH

arf
o
aEH

EHa
ai
CJ
ai-i
ID

a

a
EH

CD
a
tí)
CJ
rfi
i
u
CJ
CJ
LD
EH
1

tí)
CJ
En
a
CJ

1
EH
CJ
a
aEH

atí
atí
CJ
aEn
aE-H

rfa
ai
CJ

EH
tí)
1

a
a
rf
aaa
CJ

LD¿V

CJ
CD
EH

1
1
aEH

a
a
aCJ
tí
tí>
CJ
CJ
CJ
rf
CJ
a
CJ
EH

tí
CJ
CJ
EH

CJ
a
rf
CJ
oLD
EH

ao
oEH

CJ

a
CJ
EH
LD
oaE-i

aCJ

i

rfa
rfaEH

rfO
ai
CJ
o
aEH

a
CJ
EH

rf
i

1
EH

LD
EH
EH

a£-H

a
i

EH

CJ
CJ
a
EH
tí¡
EH
EH

tí
r2
FE

tí
aEH

rf
a
aEH
i
a
a
LD

g
CJ

g
u
rf(2,i

o
tí
EH
EH

a
aEH
EH

au
EH

CJ
EH
CD
CJ
EH

rf
aEH

a
a
a
oa
rf
i

g
ai
EH

CJ
CD
a
aCJ
rfi
ao

CJ
u
urf
i

LD
CJ
aEH

g
a
aEH

EH

u1
a
aCJ
EH
CD
CJ
rf
a
iy
rfCJ
uEH

a
aEH

EH

aCJ
aF Í

Fí
CJ
O
EH
CD

rf
CJ
CJ
U
EH

rfaEH

rfCD

tí)
CJ
aEH

(J
oCJ
i
i.

tí
EH

rfCJ
EH

rfa
rf
a
rfi

EH

rf
3CJ
tí)
títí)
CJ

EH

rf
rfEH

rf
rf

a
CJCJ
rf
tít

rfaCJ
EH

CD

E
E
£

H
H
í,

CJ
EH

rf
a
a
i

i

FÍ
aLD
CJ
a
EH

CJ
CJ

rf"

a
a
rfEH

aCJ
CJ
EH
EH

<tt

M
>N

-£!

O1

QJ
M
O
f l

oí

EH

rf.
1
1

aEH

rf
u
u
tí>
tí>
LD
CD
EH

]
EH
Pí
O
EH

O
CJ
CJ
a
CJ
EH

aEH
1

EH

aEH
CJ

CJ
CJ
EH

a
oCJ
arf
u
rf
rf
EH
LD
CJ
CD
CJ
EH

aCJ
CJ

a
EH
1

EH
CJ

CJ
aaE-.

1
1

rfa
O
a
rf

i

aEH

a

aEH

EH
U

rf
CD
tí
a
rf
o

i
i
i

rf
aEH

au
aa
EH
CD
LD
CJ
EH
EH

1

aa
a
H
EH

rf
u1
LD
CJ
CJ
CJ
a
rf
aCJ
rfCJ
rfa
rfEH
1

tí
1

rfCJ
aEH

•3
rf
CJ
CJ
LD
rf
F2

oCJ
au
a
CJ
rfEH

I
EH
LD
rfCJ
aCJ

a
a
uuCJ
rfrf
oEH
CJ

1

rf
a
i

rf
i 2
a
CJ
a
aLD
i
i
i
i

a
a

EH

a
CJ
rfEn
rfi
a
CJ
tí)

EH

(2
rfa
u
arf
u
a
o
i

tí)
rfLD
rf
rfa
EH

rf
a
uEH

rf
uLD
CJ
EH
CJ
E-H

O
a
aCJ
EH

uEH

rfEH

tí
tí)
a

1
CJ
a
auEH

CJ
EH
CJ
rf
aEH

1
rf
rf
Fí

rf
CJ
EH

tí
a
aCJ
rf
urf
u
CJ
tí
CJ

rfCJ
a
EH
I
i

i
i

EH
EH
£H

CJ
aEH

arf

aa
CJ
EH

a
otí)
tí)
tí>

EH

u
u1
a
CJ
CJ
EH
LD
CJ

tí
CJ
1

a
aaa
CJ
CJ

LD
LD
O
CJ
LD
rfCJ
CJ
a
a
rf
aCJ
CJ
CJ
LD
CJ
LD
EH
EH

a
g
CJ
LD
CJ
F Í
j¿

LD
EH

EH
EH

rf
rf
aFí
aCJ
EH

rf
CJ
CJa
aCJ
LD
CJ
i
i

CJ
CJ
EH

g
atí
CJ
aEH

EHa
ai
CJ
CD
EH

aLD

a
H
a
aa
y
rf
i

CJ

CJ
CJ
aEH
1

aCJ
EH

aCJ

i
EH

CJ
LD
LD
EH
CD
rf
arf
CJ
aEH

aEH

rf
aLD
i

CJ

EH

ai
i

a
y
rfa
a
a
a
EH

rfCJ
aEH

1
1

aEH

a
a
aCJ
rf
aEH
E-H

CJ
rf
u
CJ
CJ
EH

rfO
CJ
EH
CJ
a
tí)
oEH

a
EHaoCJ
£H

CJ

a
uEH
tí)
CJ

EH
EH

aCJ

1

CJ
rf
aEH

tíCJ
a
a
CJ
o
ai-i
tí>
uEH

rfi
i

i
EH

aEH
EH

aE-H

aJ
EH

CJ
CJ
aEH
LD
EH
EH

tírf
rf
rf
aEH

rf
aLD
EH
1

LD
LD

CD

O

g
CJ
tíF Í
CD

CJ
rfCJ
O
a
aEH
EH

aCJ

EH
CJ
E-i

aCJ

rf
aEH

a
tí>
tí>
CJ
9
rftí)
F Í

F Í
LD
1

EH

O
a
a
aCJ
rfi
LD
CJ

o
B
1

a
oa
rf

rfCD
CD

EH
O
1

a
a
u
aa
rf"
LD
tí

tí
Ü
O

1

rfEH

EH

aCJ
tí)a
CJ
CJ
orf
rf
CJ
CJ
CJ
EH

tí
aEH

rfa
tí)
CJ
tí>•LO

CJ
CJ
i
i

rf
EH

tí
CJ
EH

tí
a
rf
a
rfi

EH

3aCJ
a
rf
a

i

l
EH

E-I

rf
N

a
CjCj
tí
a
i

tí
atí
EH

a
i

t ^
c_,

F H

F H

3tí)
1

aa
CJ

EH
CJ
i

i
i
i
i

rf
rf
ai
a
EH
1
1

C j
CJ
CJ
Ü

rfÍ2

i
tí>
tí>
rf
EH
CJ
CJ
CJ

-10
id

- U

CD
X)
• H
-Q

VI
-i-i

+J
(0

tí

LD
EH

tí
CJ
CJ

a
tí¡
EH

a

E-H
EH

rfCJ
EH

aCJ
aLD

CJ
EH
LD
EH

EH

aEH

o
CJ
CJ
EH
LD
oEH
EH

rfCJ
1

rf
EH
LD
CJ
LD
CJ
EH

auO
a
CJ
1

EH

otí
CJ
tí)
tí)

I
1

tí
LD
CJ
tí)
rf

1
aCJ

g
a
EH

aCJ

CJ
CJ

rf
tí)
rf
a
rfCJ
EH

1
1
1

a
aEH

aCJ
tí)
LD

EH
LD
a£-H
EH
E-H
1

a
a
a
o
EH

tí
CJ
i

aCJ
oCJ
a
rf
a
CJ
rfCJ
tí
rfEH

rf
rf
1
1
1

rf(J
aEH

tíF Í

CJ
aa
rf

rf
u
utí)
oCD

CJ
tí
EH
1

CJ
a
rfCJ
aCJ

LD
aCJ
o
rf.
rfrfCJ
EH
CJ

tí
rf
rf

1
1

tí
a
a
CJ
aa
a
a
tí>
EH

rfLD

EH

aCJ
rfEH

rf1
LD
CJ
a
EH

rff í

rf
aCJ
LD
tí
CJ
LD

CJ
1

a
rf
aa
aEH

tí
LD
CJ
EH

rfCJ
aCJ
EH

CJ
EH

CJ
LD
CD
O
EH

CJ
FH

tí
rf
a
LD
EH

títíCJ
a
aoEH

CJ
E-i
CJ
tí
aEH
1

tírf
rf
rf
CJ
EH
tí
aLD
CJ
rfCJ
rf
o
CJ
rf
rf1

oaEH

1
1

1
1

EH

EH
EH
CJ

aEH

a
rf

tí)
F Í

rfCJ
EH
LD
O
tí)
a
a
£H

CJ
CJ
i

a
oCJ
En
CD
CJ

rf
CJ
1

a
atí¡a
CJ
CJ

LD
aCJ
oa
rfCJ
CJ
a
a
rf
a
ooCJ
a
oaEH
EH

a

oaCJ
rf
rf
aEH

EH
EH

tíFE

a
rfaCJ
EH

rf
CJ
CJ
tíFE
aCJ
aCJ

j

i

CJ
CJ
EH

a
arfCJ
a
EH

EH

FE
ai

o
aEH
LD

a

a
EH

aa
aCJ
rf
i
i

CJ
CJ
CJ
EH

aa
rfEH
LD
CJ

1
EH
CJ
tí)
tí.

tí
rftí
rf
CJ
aEH
LD
EH

rfa
ai
o
EH

a
i

aCJ
tí
tí>
rftí>

a
rf
uaEH
i
i

aEH

a
aaCJ
rfLD
CJ
CJ
otí
CJ
CJ
CJ

rf
oCJ
EH
O
a
rf
EH

uLD
EH

LD
CJ
CJ
EH

CJ

a
u
CE
CJ
LD
EH
EH

aCJ



EH
rf

3r i
CB
rf
y
CJ
i
¡
1

EH

rf
EH

|

a
¿
1
j

CD
1

EH

LJ
U ¿,
CD 5
tD g
CD E-3
rt £H

rt
rt
EH [h

rt LD
tB u
CD £
E-t
CD
CD
ti)

LD

LJ

su
FÍ
CB

O
rt
u
uCD
CD
^H

H
tD
rt
E-t

LD
[_)
=H

rf
LD

CB

LJ
LD

LB

3tD
1

EH

O
CD
tD
tD
U
rf1
tD
U

FH
EH

rf
CD
j
i
1

rf
tí
8CD
1
i

1
[

iL>
CJ
O
CJ
{ j

a
CD
1

áL)
EH
PÍ
CJ
CJ
Cj
£H

• H
-H
ül
<D

• ac
a>

EH

F Í

t B
E-t

rfÜ
O

CB
CD
E-i
CD

£H
EH
rfO

O
O
tD
CD

CD
EH
CD
EH

EH
CD
EH

í-l

LJ
LJ
EH
CB
LJ
EH
EH
<
LJ

tí
tB
LJ
CD
LJ
EH

aU
LJ

CD
L)

EH
O
rtLJ
CD
CD
EH

rfCB
O
CD
rf

1
CD
LJ

rf.rf
31
EH
CD
LJ

O
L>

á
srftD
tí
£5EH

1
1
1

CD
CD
EH
CD
O
CB
CD

E H

tD
CD
EH
EH
EH

1
LD
CD
tD

£-1

rf(J
1

CD
O
CJ
O
tD

tí
CD
LJ
rfU
rttB
rfEH

rf
tí
1
1
1

rfLJ
CD
£H

rt
CJ
CD
LD

g
O
LJ
CD
O
CD

LJ
rfEH

1
O
LD
rfL>
CD
LJ

tD
tD
LJ
LJ
f3*

¿J
rfLJ
EH
LJ

rf
Fí
<S
IQJ
1
1

EH

rf3LD

LJ
CD
LD
tB
CD
1
1
1

tD
CD

EH
CD
LJ
tí
£H

tí
i

CD
CJ
CD

iH

F?

rfCD
O

aL)
CD

O
1

CD
rtLD

aCD
EH

rt
CD
LJ
En

LJ
CD
LJ
EH
O
EH

U
CB
CD
CJ
EH
LJ

rt
CD
CD
EH

sL)
CD
tB
L)

LJ
EH

(J
rf
CD
EH

1

rf
F Í

tí
U
E-t

rfCD
LD
O
rt
o
rf
u
LJ
rt
y
oCD
E-i

]

1

1
1

£H
EH
EH

L>
CD
E-t
tD
rt

CD

aLJ
E-t
CD
O
CD
tD
tD

E H

O
O
1

CD
L)
L>
EH
CD
U

tí
LJ
1

CD
CD
LD

g
LJ
LJ

CD

L)
LJ

rfLJ
LJ
tD
tD

rf
CD
LJ
LJ

LD
L)
CD
EH

tD
tíFí
(J
CD
LJ

atD
EH
EH

sCD
rfCD
O

LJ
LJ
rf.
LD
LJ
LD
LJ
1
1

O
L>

rfrf"L)
tí
CD

rf.rfCD

LJ
LD
EH
CD
CD

LD
EH
CD
tD
LD
L>
rf1
1
1

L>
LJ
O
E-H
CD
CB
CJ
rfCD
O

1
£H
L)
tB
CD
EH

CD
tí
tD
tí
LJ

EH
LD

rfCB
CD
1

LJ

EH

1
1

LJ
y
LD
rfCD

CD
EH

L>
CB

1
1

tB

CD
CD
CD
y
LD
E-t
LJ

^

LJ
O
O
EH

rfLJ
LJ
EH
LJ
CB

tí

U

EH
CD
LJ
LJ
EH
O

CD

E-i
tD
LJ
CD
EH
EH

tD
U

tB
1
1

rfCD
EH

tí
LJ
1

rf
O
LD
CD
CD
CD
LJ
EH

tí
1
1

1
EH

CD
EH
EH
CD
EH
CD
1

£H

U
L>

EH

CD
£H
EH

rtf í

rf
rf
EH

CD
CD

CD
atD
CD
rfrfLJ

g
F£
plj
CD

O
tí
U
LJ
CB
CD
EH
EH

CD
tí
EH

LJ
E-i
tD
O
EH

rfCD
EH

tD

CD
CD
LJ
CD

CD
f í
tí31
EH
U
CD
CD
LD
LJ
rti
oLJ

SLJ
1

tí
rf
LJ
LJ
U
EH

tí
CD
EH

tí
LD

CD
LJ
CD

U
L>

1
1

tí
r_,

rf
EH

rttD
rttB
F Í
f=í

EH

tí
tB
CJ
CB
rt"^
tB
[ J
1
1

1
EH

tí
EH

rff H
|

a
CD
LJ
orf
tD
j

i¿;
CD
o
EH

CD
l

EH
EH

5ÉH
EH

rf
tD
tB

á
CD
LD
uf H
fn
1
1

1
1

¡1

rf
LD
tD
EH
(J

EH
1
1
j
ii

tD
1
j

E-i
F Í
£H

oL)
CJ
£ H

W

&

EH

rf

LD
EH

rfLJ
LJ

LD
tD
CD
CB

O
EH

tí
U
EH

O
LJ
CD
tD

U
EH
CD
EH

EH
CD
EH

LJ

LJ
tJ
EH
CD
L>
O
CD
rf
ytí
tí
EH
CB
LJ
CD
LJ
EH
CD
LJ
LJ

CD
LJ

EH

y
rfLJ
CD
CD
E-i

tí
CD
L>
CD
rf

1
CD
E-t

rfrf'tD
1

E-i
CD
E-H

U
LJ

SCD

CD
rf

E

1
1
1

CD
LD
EH
CD
LJ
CD
ID

EH

CD
CD
LJ
EH
EH
1

CD
CD
CD

LJ
EH

tí
01
CD
LJ
LJ
LJ
LD

tí
CB
LJ
rfCJ
tí
CD

i?
F5

tí
1
1
1
tí
LJ
CD
EH

g
L>
CD
CD

rt
U
L)
CD
O
CD
[ j

rfEH

1
LJ
CD
rfLJ
tD
O

CB
CD
LJ
LJ
rf
p£
iqj
LJ
EH
LJ

rf
rt
rf
rf1
t

EH

rfCD
CD

LJ
LD
LD
CD

1
1

CD
CD

EH

CD
CJ
<
EH
tí
1

CD
CJ
CD

(3
rfCD
LJ
CD
tí
L)
CD

U
1

CD
<
CD
rfrfCD
EH

rt
CD
LJ
EH

rfLJ
CD
L)
EH
O
EH

LJ
CD
CD
LJ
EH

LJ
EH

rfEH

rf
CB
CD
EH

rt
U
LD
CD
LJ

CJ

U
rf
CD
EH

1

i2
rt
rf
oE H

tí
LD
CB
L)
rfLJ
tí
U
LJ
rf
rf
U
CD
EH
1
1

1
1

EH
EH
EH

LJ
CD
EH
CD
rt

CB
fX.
rfCJ
£H
tB
LJ
CD
LD
tD

É-t
LJ
LJ
1

tD
LJ
O
EH
CD
O

rf
O
1

CB
CD
3
ñV
O

O
CD
O
O

CJ
o
oLD

rf
IB
O
O
O
ao
aEH
EH

CB

o
a
y•3
HCD
EH

EH
EH
(X

rf
rt
aoEH
rt
o
LJ
f í

aCJ
ts
CJ
i
i

CJ
o
f?
rt
rfLJ
tB
EH

EH
rt
CB
1

U
aEH

aCD

CD
£H

a
auD
1
1

LJ

U
U
aEH
I

a
uEH

aLJ

1
EH

o
a
aEH

a
u
aEH

CD
EH

aai
o
EH

a
i
i
aEH

rfLD
tD
a
a
rfu
a
i
i

aEH

a
aa
y
a
LJ
u
y
<
LJ
O
( j
EH

<
D
O
EH

LJ
a
rt
L>
Ü
aEH

a
o
oEH

LJ

a
uE-4

aLJ
aEH
EH

a

a
i
i

<

aEH

O
L)
aa
o
LJ
aEH

aLJ
EH

i
]

I
£H

aEH

U
aE-t

a
i

i-1

o
uaEH

a
EH
ft
f"5
f í

rf
a
^<<
a
aEH

a
a
a
a
tí
fX,
o

aa
y
rf
u
ua
aEH
EH

a
u
EH

LJ

aLJ
EH
<
aEH

a
a
a
o
a<

a
i

En
uCD
aa
LJ
<
!

a
L>

L)
L>
CJ

<
aL)
a

g
a
aEH

EH

LJ
Ü)

a
u
aaEH

rfLD

a
I
ortLJ
U
EH
EH

rtE-<

EH

aU
aF Í
F Í

oLJ
rt
F3

ooE-i

rt
aE-t
F Í
Ü)

a
LJ
u>EH
LJ
Ü
ui
1

rf
£H

rt
uEH
FÍ
CD
rfa
g

EH

rf
au
auc j
oi
i

l
EH

rfEH

<
1
i

g
CB

a[ j
EH
EH

EH

rf
3CJ
EH

a
1EH

(J
u( j

En

3S1

[C

1
L

í
1

1
1a

u
u
1

l <

a
i

CD
3.
<
EH
CJ
O

fH

t i l
• H

~H
O

EH

rf
1

aEH
Fí
CD
O

a
aEH

CD

EH

EH

<

aEH

LJ
LJ
aa
LJ
EH
CD
EH

EH

aEH
LJ

o
LJ
EH

a
LJ
E-t
EH

<
E-t

aLJ
a
uEH

a
oLJ

a
LJ
i

EH

y
rfLJ
a
aEH

I
<
ao
arf

aLJ
rfFÍ
ai
EH

CD
O

LJ
U
fX,
F Í

a
rf
a
<uEH

1
1
1

a
aEH

aLJ
a
CD

EH

a
aEH
EH
EH
1

aa
a
o
EH

<

u]
<
LJ
LJ
U
a
<
aLJ
rfLJ
rt
a
EH

rt
rf
i
!
1

F Í
CJ
CD
EH

rf
rt
O

aCD

rt
oo
aLJ
CD

o
rtE-i
1

LJ
9
rfLJ
a
o
CD
CD
LJ
LJ
r<r
i c r

LJ
EH

LJ
p í

>5iCD
rt1

]
EH

rtCD
CD

U
LD
CD
CD
1
1
1
1

CD
LD

EH

a
LJ
rfEH

rf1
a
a
EH
f£
r¿
rfCD
u
f í
<
CJ
CD

LJ
1
a
rf
a
rfrfaEH
<

a
o
rf{ j

a
uEH

CJ
EH

<
a
aufS,
O
EH

FÍ
EH

a
aEH

<
U
a
aLJ
EH

u
EH

y
rfCD
EH
1

FÍ
f¿
f£
rf
D
EH
<
aCD
LJ
<
y
<
o
c j
rt
rfL)
aEH

1
1
¡

1
EH
EH
EH

LJ
a
EH

rf

a
f í
p¿
L)
EH

LJ
LJ
a
aa
E-i
LJ
LJ
aaEH

rf
CD
O

<
V
1

aLD
a

aua
a
au
oa
rtLJ
LJ
a
a

a
CJ
LJ
LJ
au
aEH
EH

a

au
a
o
rtf í
a
EH

EH
EH

|

rf
aLJ
EH

rf
u
yi?
rfCD
LJ
aui
L>

LJ
LJ
EH

rf
F Í

y
rfO
aEH

c- ,

6rfai
u
aE"H
O
a

a
EH

a
a
aLJ
rfLJ
EH

u
EH

a
aEH
i

EH

F Í
CD
LJ

]
EH
L>
CD
CD
EH

a
rf
arf
LJ
CD
EH

aEH

rtCB
CÜ
1

LJ

EH

a1
rfO
LJ
FC

aF Í

a
CB
E-i

rtLJ

ai
i

EH

a
EH
FÍ
CB
LJ
O
aEH
L)
EH
<

u
f£
LJ
tD
í-i
U
CD

rt
EH

u
aE-i
CD
O
O

a
CD
o
aLJ
aEH

a
o

i
EH

aEH

rf
arf
ai
i

i
i

aEH

i-
f¿
rfa
<

a
CB
CD
aEH

<
O
y;
¡cr
l í
U
rf
aLJ
rtEH
LJ

FÍ
CB
CD

<
aEH
EH

CD
LJ

a
u
p í
t í
a
"íií
aa
a
LJ

f í
rf

a1
a
LJ
aa
a
y
rf
LJ
U

EH

F Í

a
o
aFE

ac_>i
i

i
i

EH

E-t

rtEH

1

g
a
oo
rt
at
j í
O
o
a
aE-i
E-i
EH
E-I
FÍ
tb
1

f 3 "

*íCD
a
i

i
i

O
O
uE-J

O
LJ

g
a
i

LD

rtrf1
O
LJ
EH

<y

• u

c

s,
-a

H

fí,

aEH

rt
D

a
aEH

a

Er1
EH

rfLJ
EH

oL)
aCD
(J
EH

aEH

EH

rf
LJ

L>
LJ
EH

aLJ
H
EH

L>

<
EH

aU
a
LJ
£H

rf
uu
a
LJ

En
uft,
ua
CD
EH

1
1

rf
aLJ
a
i

a
u
f í
rf
a
EH

a
u
LJ
y

s
<rfuEH

1
1
1

aa
£H

a
a
a
E-.
CD
a
uEH
EH

I

a
a
a
u
EH

rtO
1

a
LJ
L>
a
fK

ay
orf
a<EH

rf
pi;
i
1
1

rfU
aEH

rf
rt
LJ
a
a
g
oLJ
CD
U
a
L>
rtEH
1
ua
<
uCD
u
a
a
uL>
rf
rf
rfuEH
U

rf.
i í
f?
rí1
1

EH
<
aa
L>
CD
£H

ai
1
1
1

tD
a

£H

aCJ
^,

rfi
a
o
a
E-i

rf.f í
rtau
a
L)
o
u
i

a
rfCD
rf
rt
aE-i

rt
cb
LJ
EH
iqf
U
a
uE-t

oEH

LJ
CD
aL)
EH

O
EH

rtEH

rt
CD
CD
EH

aoCD
CD
LJ
EH

u
EH
O
rftD
EH
1

tí
f í

u

a
a
o
o
rt
o
Ü

rf
u<LJ
a
EH

1
1

EH
EH
EH
EH
H
U
aEH

a
rf

a
rf.
rtCJ
EH

a
ua
a
a
E H

LJ
ui
aoLJ

a
u
rf
L>
i

o
aLD
rt
rtLJ
LJ

a
a
u
uPÍ
F2
LJ
U
a
a
<
CD

LJ
L)
aoaEH

E-I

a
F Í

ua
CJ
rfF Í

a
EH
E-t

á
a
rt
aoEH

<

urf
f í
a
u
a
i
i

LJ
LJ
EH

f í
rf
a
<L)
a
EH

EH

3.
rtai
D
aEH

a
a

a
EH

CD
aa
î
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CAPITULO V
LA COLUMNA DE LA SUBTRIBU PLEUROTHALLIDINAE: VARIACIÓN

MORFOLÓGICA, DESARROLLO Y EVOLUCIÓN

RESUMEN: La taxonomía ele Pleurothalliclinae se ha basado sobre todo en rasgos

asociados a la columna y el polinario, pero estas estructuras no han sido estudiadas

adecuadamente y su evolución parece reflejar en gran parte las presiones de selección

impuestas por los síndromes de polinización. Por tanto, es necesario determinar sí la

variación en estos caracteres es útil para identificar los linajes de la subtribu. Este

estudio analizó la variación morfológica en la columna de Pleurothallidinae y determinó

sus tipos básicos: Se evaluó el desarrollo de los tipos de columna y éstos fueron

optimizados sobre la filogenia de la subtribu. Al analizar la variación morfológica de la

columna se determinaron cinco tipos básicos: /) antera dorsal y estigma apical entero,

//) antera dorsal y estigma apical bilobado, ///) antera dorsal y estigma ventral, iv) antera

y estigma apicales y, v) antera y estigma ventrales. En una columna con antera dorsal

y estigma apical, la antera siempre ocupa una posición dorsal durante su desarrollo.

La columna con antera y estigma apicales presenta durante su desarrollo una etapa

que corresponde a la fase madura de una columna con antera dorsal y estigma apical.

La columna con antera y estigma ventrales presenta una etapa que corresponde a la

colunmna madura con antera dorsal y estigma apical y otra a una columna con antera

y estigma apicales. La columna con antera y estigma apicales fue la condición

primitiva en la subtribu, a partir de ésta surgió la columna con antera y estigma

ventrales. De este último tipo de columna han surgido, al menos una vez, todos los

otros tipos de columna dentro de la subtribu. Las columnas con antera dorsal y

estigma apical (entero o bilobado) han evolucionado un mayor núumero de veces en

comparación con los otros tipos de columnas, sobre todo en los grupos más diversos

de la subtribu, como Pleurothafíis s.s. y Stelis. La evolución de los tipos de columna

parece representar eventos de evolución convergente hacia síndromes de polinización

similares en qrupos que filogenéticamente no están muy relacionados.
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INTRODUCCIÓN

La taxonomía de la subtribu Pleurothallidinae, así como las relaciones filogenéticas

entre los grupos de esta subtribu, desde el siglo XIX se han supuesto a priorí con base

en unos cuantos caracteres florales, sobre todo aquellos relacionados a la columna y

el número de polinios (Lindley, 1830, 1858-59; Cogniaux, 1893-1896, 1909-1910;

Schlechter, 1915; Williams, 1946; Ames & Correll, 1952-1953; Schweinfurth, 1958;

Dunsterville & Garay, 1959-1976; Schuites, 1960; Foldats, 1970; Garay, 1974; Pabst &

Dungs, 1975-1977; Misas & Arango, 1974; Hamer, 1974). Sin embargo, la morfología

floral de Pleurothallidinae presenta una variación muy amplia y su evolución no

siempre refleja las relaciones filogenéticas dentro del grupo, sino que puede ser

producto de eventos de convergencia evolutiva. En este sentido, una gran parte de la

variación floral es atribuida a las presiones de selección debido a los síndromes de

polinización por engaño que exhiben las flores de Pleurothallidinae (Pridgeon, Solano

& Chase, 2001). La columna de Pieurothallidinae es una de las estructuras florales

donde más se manifiestan estas presiones de selección, pues parte de su variación

parece estar relacionada con la atracción de polinizadores a las flores (lóbulos

estigmáticos que mimetizan sitios de alimentación, la gota del viscario expuesta en el

ápice de la columna, manchas de colores rojizos sobre la columna, el clinandrio con el

margen eroso, etc). Ante esta situación, no sería extraño que si dos grupos de

Pleurothallidinae tienen una columna morfológicamente similar, no es porque

compartan un ancestro común, sino debido a que han respondido de manera similar a

un mismo síndrome de polinización a lo largo de su historia evolutiva.

La trascendencia que ha tenido la columna en la taxonomía de Pleurothallidinae

queda manifiesta con el ejemplo que a continuación se menciona. Algunos rasgos de

la columna, como la posición de la antera y la forma del estigma, han sido utilizados

para suponer a príori las relaciones filogenéticas dentro de la subtribu. Así se ha

considerado que Lepanthopsis, Platysíeie, Pleurothaliis subgénero Pleurothaflis y

Stelis, que tienen antera dorsal y estigma bilobado, constituyen un grupo monofilético

(Luer, 1986a; Solano, 1993; Salazar & Soto, 1996). Sin embargo, una filogenia reciente

con tres diferentes secuencias del ADN (Pridgeon, Solano & Chase, 2001), revela que
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estos taxa no están relacionados entre sí, por lo que la antera dorsal y el estigma

bilobado debieron aparecer por separado en diferentes linajes de la subtribu. En

cambio, el análisis filogenético empleando datos morfológicos (Capitulo II de esta

tesis), revela que los mismos taxa, excepto Pleurothallis subgénero Pfeuroíhaflis, están

muy estrechamente relacionados y forman un grupo monofilético, por lo que en este

caso la antera dorsal y el estigma bilobado son rasgos que comparten una ancestro

común dentro de este linaje de Pleurothallidinae.

No obstante la importancia que la columna ha tenido en la taxonomía de

Pleurothallidinae, ésta ha sido una estructura poco estudiada. Por lo general sólo se ha

descrito su morfología en los tratamientos de algunos géneros de la subtribu. En la

literatura existen unos cuantos estudios que analizan de manera comparativa la

columna de Pleurothallidinae. Dressler (1979) reconoció tres tipos básicos de columna

en la subtribu, los cuales denominó como: /) tipo Stelis, que tiene antera dorsal y

estigma apical, //) tipo Masdevaltia, que tiene antera y estigma en posición ventral y, /'//)

tipo Salpisteíe, que tiene forma alargada y terete, con antera dorsal y estigma apical.

Sin embargo, este último tipo de columna tiene un estigma que queda expuesto sólo

después de la remoción del polinario (Salazar & Soto, 1996). Por su parte, Luer

(1986a, 1986c) reconoce que la columna de Pleurothallidinae exhibe una gama de

variación morfológica muy amplia y reconoce ocho tipos básicos, definidos por la

posición de la antera, la forma y posición del estigma, la forma del clinandrio y la

presencia de alas: /) tipo A, con antera dorsal y estigma apical; //) tipo B, con antera

apical y estigma apical; ///) tipo C, con antera apical y estigma apical bilobado; iv) tipo

D, con antera apical/ subapical y estigma ventral; v) tipo E, con antera ventral, estigma

ventral y clinandrio sin cubrir a la antera; vi) tipo F, con antera ventral, estigma ventral y

clinandrio entero cubriendo a la antera; vii) tipo G, con antera ventral, estigma ventral y

clinandrio dentado cubriendo a la antera; vüi) tipo H, con antera y estigma ventrales y

alas prominantes.

Por lo que toca al estudio del desarrollo de la columna de Pleurothallidinae, este ha

sido un campo muy poco explorado. Hasta ahora, sólo en un par de investigaciones se

han realizado observaciones sobre la ontogenia de la columna en algunos miembros
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de Pleurothallidinae. En uno de ellos, Garay (1972) encontró que en las primeras

etapas del desarrollo de la columna de Octomeria, Restrepia y Steíis, los cuales

presentan una antera apical, ventral y dorsai en su madurez, respectivamente, se

presenta una antera dorsal y un róstelo erecto. Este autor señala que la posición de la

antera y el róstelo son retenidos en la columna madura de Stelis, pero en Octomeria y

Restrepia estas estructuras cambian su posición cuando la columna alcanza la

madurez. En otro estudio, Kurzweil (1987), analizó la ontogenia de la columna en tres

especies de Pleurothallis, las cuales en la madurez su columna presenta una antera

ventral. Este autor señala que en las etapas tempranas del desarrollo de la columna, ia

antera, que en un inicio es dorsal, sufre una inclinación hacia la superficie ventral, de

modo que al final de su desarrollo termina en una posición ventral.

En este estudio se analizó la morfología, desarrollo y evolución de la columna en

Pleurothallidinae. Mediante este estudio se pudo evaluar de manera comparativa la

variación morfológica de la columna y determinar los caracteres que definen los tipos

básicos de esta estructura. Se hizo también un seguimiento del desarrollo

ontogenético de cada tipo básico de columna. Finalmente, se optimizó la evolución de

los tipos de columna sobre la filogenia de Pleurothallidinae obtenida a partir de

secuencias de la región ITS del ADN ribosomal nuclear. Este estudio es el primero que

analiza de manera comparativa la variación morfológica de la columna de

Pleurothallidinae. Además, es el primer estudio que evalúa la evolución de una

estructura floral, que ha sido muy importante en la taxonomía de la subtribu, en un

contexto filogenético.

METODOLOGÍA

Morfología de la columna. La morfología de la columna fue analizada a partir del

estudio de flores vivas, preservadas en FAA (formol, ácido acético glacial, etanol y

agua, en proporciones 5:5:45:45), de material herborizado (para lo cual las flores

fueron rehidratadas) y de ilustraciones obtenidas de la literatura. El Apéndice 2

presenta una lista de los ejemplares que fueron analizados en este estudio. Las fiores

fueron disectadas para obtener la columna y observarla al microscopio estereoscópico.
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Se prepararon ilustraciones y fotografías para ejemplificar la variación morfológica

presente entre diferentes taxa de la subtribu. Los tipos básicos de columna fueron

determinados a partir de la variación morfológica observada en las columnas maduras

estudiadas. Para establecer estos tipos, se analizó la variación en rasgos como la

posición de la antera (dorsal, apical o ventral), la posición del estigma (apical o

ventral), la forma del estigma (entero o bilobado), la posición del róstelo (arrecio o

porrecto), las alas de la columna (ausentes o presentes) y la proyección del clinandrio

(cubriendo o no a la antera). Se presentan descripciones de cada tipo de columna y

ejemplos de taxa en que se presentan éstos.

Desarrollo ontogenético de la columna. Para estudiar la ontogenia de la columna se

colectaron inflorescencias que presentaran flores maduras y botones en diferentes

estadios de desarrollo. El material fue preservado en FAA o solución Navashin

(solución A [1 g de ácido crómico, 7 mi de ácido acético glacial y 92 mi de agua],

solución B [formol y agua en proporciones 30:70] en proporciones 1:1). La solución

Navashin preserva por un mayor tiempo los tejidos vegetales sin endurecerlos mucho

como ocurre con la solución FAA. Como varios grupos de Pleurothallidinae presentan

una columna morfológicamente similar, varios de ellos pueden clasificarse bajo un

mismo tipo de columna. De esta manera no fue necesario hacer un muestreo

exhaustivo, sólo se eligieron algunas especies que representaran los tipos de

columnas reconocidos en este estudio. Las flores y yemas florales fueron disectadas

para separar la columna de los demás segmentos florales y ser observadas al

microscopio estereoscópico. Se realizaron dibujos esquemáticos y fotografías de las

columnas en varias etapas de su desarrollo ontogenético. Se estudió también la

ontogenia de la columna de Dilomilis montana, el cual es un representante del grupo

externo de la subtribu Pleurothallidinae, para evaluar el tipo de columna del cual

posiblemente derivó la columna de Pleurothallidinae. Se realizó una descripción del

desarrollo ontogenético para cada tipo de columna, las cuales fueron comparadas y

complementadas con descripciones obtenidas de !a literatura.

Optimización de los tipos de columna. Una vez que fueron establecidos los tipos

básicos de columna en Pleurothalüdinae, se realizó la optimización de la evolución de

éstos sobre la filogenia de la subtribu. Para ello se empleó uno de los árboles mínimos
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de la filogenia de Pleurothallidinae obtenida con datos de secuencias de la región ITS

del ADN ribosomal (Pridgeon, Solano & Chase, 2001), por ser éste un análisis

filogenético que incluye un muestreo exhaustivo de todos los grupos de

Pleurothallidinae. La optimización se realizó usando el programa MacCIade (Maddison

& Maddison, 1991). Los cambios evolutivos entre tipos de columna y la reconstrucción

de estados de carácter ancestrales se llevaron a cabo con base a criterios de

parsimonia (Maddison et ai, 1984). La asignación de los taxa terminales a un tipo

particular de columna se realizó mediante la consulta de ilustraciones para los taxa en

cuestión o bien, a través de la observación de material floral vivo, preservado en FAA o

herborizado. La información sobre este material se presenta en el Apéndice 2.

La terminología usada para las estructuras de la columna sigue a Dressier (1981,

1993) y Luer (1986a). Aunque el término de ginostemio también se aplica a la

estructura de la columna, este es un nombre generalmente empleado por

orquideólogos europeos (Rasmussen, 1982; Rasmussen, 1985; Kurzweil, 1987), pero

no es ampliamente aceptado, por lo que aquí se prefirió el nombre de columna. El

nombre de viscario (o viscidio) se refiere a la sustancia en forma de una diminuta gota

pegajosa, viscosa y transparente que se forma a partir del róstelo, la cual une el

polinario con el cuerpo del polinizador. Luer (1986a, 1986c) se refiere con el nombre de

viscidio a las caudículas del polinario, pero éstas son estructuras que unen los polinios

con el viscario, presentándose una por cada polinio, mientras que viscario hay uno solo

por polinario. En algunos grupos las caudículas no están presentes y el viscario parece

unirse directamente a los polinios, mientras que en otros grupos los polinios tienen

caudículas pero carecen de un viscario.

TABLA 5.1. Resumen de los tipos básicos de columna en estado maduro de Pleurothallidinae.
Tipo de

columna
Tipol
Tipo II
Tipo III
Tipo IV

TipoV

antera

dorsal
dorsal
dorsal
apical

ventral

estigma

apical
apical
ventral
Apical,
subapical
ventral

Forma
estigma

entero
bilobado
entero
entero

entero

Posición róstelo

apical
apical
Apical, subapical
apical

ventral

Forma róstelo

Apicular y erecto
Apicular y erecto
Laminar y erecto
Laminar y
transversal
Laminar y
transversal
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RESULTADOS

Morfología y tipos de columnas.

Del análisis de la variación morfológica de la columna, se encontró que la posición

de la antera, la posición del estigma, la forma del estigma, la posición del róstelo y la

forma del róstelo, son los caracteres que definen los tipos básicos de columna en

Pleurothallídinae (ver Tabla 5.1). La posición de la antera sobre la columna tiene que

ver con la variación en otros rasgos de la columna. De esta manera, cuando la antera

es dorsal el róstelo arrecto (erecto), mientras que cuando la antera es ventral, el róstelo

es porrecto (perpendicular a la columna). Por otro lado, cuando la antera es dorsal, el

estigma es apical, mientras que si la antera es ventral, el estigma también es ventral.

Por otra parte, las alas y un clinandrio que cubre por completo a la antera son rasgos

que por lo general sólo se presentan en una columna que tiene una antera ventral, en

grupos como Dryadella, Masdevallia, Myoxanthus, Scaphosepalum y Tríchosalpinx.

Sin embargo, en Lepanthes que tiene antera dorsal, en algunas especies la columna

llega a tener alas (como L guatemalensis), pero éstas son extendidas hacia los lados

de la columna, no hacia el frente como normalmente ocurre en otras especies de

Pleurothallidinae. Un pie de columna bien desarrollado se presenta en todos los

grupos que tienen una antera ventral, pero también en Porroglossum, que tiene antera

dorsal y en Frondaria, que tiene antera apical. Entre los grupos con antera dorsal,

varias especies de Platystele, Stefis y Pleurothallis subgénero PleurothafJis presentan

un pie obsoleto, a manera de una corta extensión engrosada en la base de la columna.

Tipo I. Columna con antera dorsal y estigma apical entero. Este tipo de columna

por lo general es corta y robusta, pero en ocasiones es alargada y delgada (como en

Salpt'stefe), cilindrica en sección transversal. La parte apical se encuentra ligeramente

ensanchada a nivel del estigma (Fig. 5.1). Generalmente carece de un pie, pero

Porroglossum presenta un pie prominente. En sección transversal la columna es terete

o subterete. La antera es dorsal, casi paralela al eje de la columna, con el ápice

dirigido hacia arriba y su base hacia la parte basal de la columna. El estigma está

formado por una ranura ligeramente excavada debajo de la lámina del róstelo, la cual

puede tener una forma circular o transversalmente elíptica. El róstelo es apical y erecto
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(róstelo arrecio), laminar, triangular. Sin embargo, en Andinia y Salpistefe el róstelo es

ligulado y está plegado por la antera sobre la parte terminal de la columna, por lo que

sólo es visible después de la remoción de la antera. Es posible que las especies de

estos dos grupos tengan flores protándricas (Salazar y Soto, 1996). El clinandrio solo

cubre la base de la antera y su margen puede ser entero o lobulado. En algunos casos

la proyección del clinandrio es mayor, lo cual provoca que la antera tienda a inclinarse

hacia la parte ventral de la columna, por lo que adquiere una posición casi apical. Las

alas no se desarrollan en este tipo de columna. El polinario consiste de dos polinios,

excepto Barbrodría que tiene cuatro. Los polinios son claviformes, atenuados y unidos

a un diminuto viscario, no se presentan caudículas en este tipo de columna.

Este tipo de columna se presenta en Andinia, Barbrodria, Porroglossum,

Lepanthopsis subgénero Microlepanthes, Saípisteíe, Stefis (especies con estigma

entero), Trichosafpinx subgéneros Pseudoiepanthes y Xenia, Pleurothaflis subgéneros

Aenigma, Ancipitia, Mirandia, Mystax, Pieurothaíüs, Pseudosteíis, Rhyncopera,

Rubeííia y Scopuia.

Tipo II. Columna con antera dorsal y estigma apical bilobado. Las columnas de

este tipo son cortas y robustas, casi tan largas como anchas, ampliamente

ensanchadas hacia la parte apical a nivel del estigma. En sección transversal llega a

ser trígona como en Platystele y Stefis, pero en Pleurothallis antonensis, P.

cardiothallis y P. matudiana, la columna es casi elíptica. Por lo general no presenta un

pie, pero en algunas especies de Platystele y de Steíis se presenta un pie obsoleto. La

antera es dorsal y casi paralela al eje de la columna, sin embargo, en algunos casos

presenta una mayor inclinación hacia la parte ventral de la misma. El estigma está

formado por un par de lóbulos, uno a cada lado del róstelo, más o menos divergentes y

separados por un seno (Fig. 5.2). En Pleurothaiíis cardiothaflis y especies

relacionadas, el seno que separa los lóbulos no son tan aparente, de modo que

parecen ser continuos y formar un estigma transversalmente elíptico más que

bilobado. La parte superior de los lóbulos está cubierta por una sustancia viscosa,

transparente y pegajosa. El róstelo es apical y erecto (róstelo arrecio), laminar,

triangular u oblongo-triangular. Las alas tampoco se desarrollan en este tipo de
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columnas. El clinandrio solo cubre la base ele la antera y por lo general su margen es

lobulado. El polinario esta formado por dos polinios, excepto Brachionidium que

presenta seis u ocho polinios. Los polinios son claviformes, con una caudícula elástica

(excepto en Brachionidium y Pleurothallis sección Macrophyliae-Fascicullatae) y un

diminuto viscario.

Este tipo de columna se presenta en Brachionidium, Lepanthopsis subgénero

Lepanthopsis, Píatysteíe, Stelis (taxa con estigma bilobado), Teagueia y Píeurothallis

subgénero Pleurothallis secciones Acroniae y Macrophyllae-Fasciculiatae.

Tipo III. Columna con antera dorsal y estigma entero ventral. Este tipo de

columna por lo general es alargado, atenuada hacia su base, ensanchada lateralmente

a nivel del estigma, cilindrica en sección transversal. La columna puede ser erecta o

ligeramente arqueada arriba de la mitad, como ocurre en algunas especies de

Lepanthes, pero no se presenta un pie. La antera es dorsal, casi páratela al eje de la

columna, pero a veces un fuerte arqueamiento de la columna hace que ésta se incline

hacia la superficie ventral y adquiera una posición casi apical. El estigma es ventral,

aunque en algunos casos llega a ser casi apical o subapical, formado por una ranura

transversalmente elíptica y ligeramente excavada. El róstelo es apical y está formado

por lámina erecta, amplia, con el ápice emarginado por la presencia de un pequeño

seno, en medio del cual se presenta una proyección en forma de apículo que es

aparente después de la remoción de los polinios (Fig. 5.3). A veces se presenta un par

de alas en la parte terminal de la columna, las cuales se extienden hacia los lados de

ésta, no hacia el frente como normalmente ocurre en otros grupos, esto hace que la

parte superior de la columna se vea muy ensanchada. El clinandrio sólo cubre la base

de la antera, su margen puede ser entero o ligeramente dentado. El polinario consiste

de dos polinios claviformes, muy atenuados hacia su base y unidos a un diminuto

viscario y sin caudículas.

Este tipo de columna sólo se presenta en Draconanthes y Lepanthes.

Tipo IV. Columna con antera apical y estigma entero apical. Las columnas de

este tipo son por lo general delgadas y alargadas, aunque en algunas especies de

Octomeria llega a ser cortas y robusta, en sección transversal es terete y, a diferencia
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de otros tipos anteriores, sólo presenta un ligero ensanchamiento hacia su parte

apical. Se puede presentar un pie bien desarrollado, un pie obsoleto o bien, carecer de

éste. El cuerpo de la columna puede ser erecto o arqueado arriba de la mitad. La

antera es apical y su eje basal-apical está dispuesto en un plano perpendicular al eje

de la columna (antera incumbente sensu Dressler, 1981). El estigma es apical o

subapical en algunas ocasiones, está formado por una cavidad que puede estar

profunda o ligeramente excavada, de forma general cuadrada o circular, cubierta en la

parte basal por una sustancia pegajosa y transparente (Fig. 5.4). E! róstelo es apical,

formado por una lámina amplia, más o menos oblonga y en una posición perpendicular

al eje de la columna (róstelo prorrecto), aunque en algunas especies de Octomeria

puede ser ligeramente erecto, por lo que la antera se encuentra algo levantada. El

clinandrio cubre solo la base de la antera, con el margen entero o ligeramente

lobulado. No se presentan alas, aunque en Dilomiüs, el grupo hermano de

Pleurothallidinae, si hay alas conspicuas. El polinario consiste de ocho polinios en

Octomeria, cuatro en Restrepiopsis y dos en Pleurothallis subgénero Crocodeilanthe.

Los polinios son ovoides, lateralmente comprimidos y provistos de caudículas

granulares muy cortas. No hay un viscario asociado al polinario.

Este tipo de columna se presenta en Octomeria, Frondaria, Restrepiopsis y

Pleurothallis subgéneros Crocodeilanthe y Masdevalliantha.

Tipo V. Columna con antera ventral y estigma entero ventral. Las columnas de

este tipo son por lo general alargadas y delgadas, pero a veces son cortas y robustas,

en sección transversal son semiteretes. La columna puede ser más o menos erecta

(como en Masdevallia y Trisetella), arqueada desde cerca de la base (como en

Dresslerella, Ophidion y Restrepia) o bien, arqueada arriba de la mitad (como en

Acostaea, Barbosella, Trichosalpinx y Pleurothallis subgéneros Acianthera,

Acuminaíia, Effusia y Specklinia). Esta columna siempre presenta un pie está bien

desarrollado, el cual a veces llega a ser de igual o mayor longitud que el mismo cuerpo

de la columna. La antera es ventral y paralela al eje de la columna, sólo que en este

caso su base está dirigida hacia arriba y el ápice hacia la base de la columna. El

estigma es ventral, formado por una cavidad más o menos cuadrada, profundamente
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excavada, cubierta en su parte inferior por sustancia viscosa, transparente y pegajosa.

El róstelo también tiene una posición ventral, está formado por una lámina

membranosa, oblonga, perpendicular al eje de la columna (prorrecta), con los

márgenes laterales doblados hacia abajo, casi del mismo tamaño que la cavidad

estigmática (Fig. 5.5.). En Myoxanthus y Restrepielfa la lámina del róstelo es algo

carnosa y sus márgenes laterales no se doblan hacia abajo. El clinandrio presenta una

mayor proyección que en algún otro tipo de columna, cubriendo la mayor parte o por

completo a la antera, con su margen entero, aserrado, eroso, dentado o lobulado. Las

alas por lo general están presentes, éstas se pueden limitar sólo a la parte superior,

extenderse hasta casi la mitad o bien, por toda la longitud de la columna (como en

Acostaea). El margen de las alas puede ser entero, dentado o aserrado. En algunos

casos las alas presentan en su ápice un par de procesos en forma de dientes

triangulares (como en Dresslerella, Pleurothallis aurículata y P. cornicufata). El

polinario está formado por seis polinios en Chamelophyton, cuatro en Barboseíla,

Dresslerella, Restrepia y Restrepiella y dos en el resto de taxa con este tipo de

columna. Los polinios son ovoides, lateralmente comprimidos, provistos caudículas

granulosas, pero no presentan un viscidio.

Este tipo de columna se presenta en Acostaea, Barboseíla, Chamelophyton,

Dracula, Dresslerella, Dryadella, Jostia, Masdevallia, Myoxanthus, Ophldlon,

Restrepia, Restrepiella, Scaphosepalum, Tríchosalpinx subgéneros Tríchosalpinx y

Tubella, Trisetella, Zootrophion, PleurothaHis subgéneros Aclanthera, Acumlnatia,

Andreettaea, Apoda-Prorepentla, Artrosia, Dracontia, Dresslera, Effusia, Elongatla,

Empusefla, Kraenzllnella, Mirabilia, Physosiphon, Physothallis, Pleurobotryum,

Pseudoctomeria, Restrepioidla, Sarracenella, Specklinia, Taipinaria y Xenion.

Ontogenia de la columna

Ontogenia de la columna con antera dorsal y estigma apical entero (Tipo I).

Pleurothallis nelsonii fue usado para estudiar el desarrollo de la columna con antera

dorsal y estigma apical entero (Fig. 5.1). En el estadio más temprano en la ontogenia

la antera es paralela al eje de la columna y se localiza en la parte dorsal de ésta, con

la base firmemente fusionada al clinandrio. Al mismo tiempo el róstelo y el estigma
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son estructuras muy poco desarrolladas o todavía no distinguibles, mientras que los

polinios aún no están individualizados y forman una masa compacta. En las etapas

intermedias de la ontogenia comienzan a desarrollarse el estigma y el róstelo, los

cuales se encuentran en una posición apical y antes de que abran las flores, queden

completamente formados. Por su parte, la antera sigue manteniendo una posición

dorsal hasta el momento en que las flores abren. Hacia las etapas tardías de la

ontogenia la base de la columna desarrolla una extensión que constituirá un pie

obsoleto. La columna madura presenta un arqueamiento de su parte superior, el cual

ocurre en las etapas tardías de la ontogenia. La sustancia pegajosa que cubre la

superficie del estigma, así como la individualización de los polinios y la formación del

visearlo, ocurren hacia el final de la ontogenia. Al final de su desarrollo, el

arqueamiento de la parte superior de la columna hace que la antera sufra una ligera

inclinación hacia la superficie ventral de ésta.

Ontogenia de la columna con antera dorsal y estigma apical bilobado (Tipo II).

Pfeuroíhaiiis cardiothaffis y Stelis purpurascens se usaron para estudiar el desarrollo

de la columna con antera dorsal y estigma apical bilobado (Fig. 5.2). En las primeras

etapas de la ontogenia la antera ya presenta una posición dorsal, siendo paralela al eje

de la columna y con su base firmemente fusionada al clinandrio. En estas etapas de la

ontogenia, el róstelo y el estigma no pueden reconocerse claramente, mientras que los

polinios constituyen una masa compacta en donde éstos no están individualizados. En

las etapas intermedias de la ontogenia aparece un róstelo laminar, erecto y más o

menos oblongo; al mismo tiempo, el estigma se presenta en la forma de un par de

diminutos lóbulos laterales, casi continuos, pues no hay un seno que los separe. La

aparición de estos lóbulos crea un ligero ensanchamiento de la parte apical de la

columna. Durante las etapas intermedias las caudículas y el viscario no son

distinguibles, mientras que el clinandrio comienza a crecer proyectándose hacia arriba.

En las etapas tardías de la ontogenia los lóbulos del estigma se desarrollan y

empiezan a elevarse, formándose entre ellos un profundo seno en medio del cual

queda el róstelo, como ocurre en Steíis purpurascens. En Pfeurothailis cardiothaffis en

cambio, los lóbulos del estigma no llegan a separarse por un seno, por lo que éstos

son más o menos continuos entre sí, aunque sí ocurre un ensanchamiento lateral de ia
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columna en su parte apical. También en etapas tardías el clinandrio se proyecta aún

más para cubrir la base de la antera. Poco antes de que las flores abran los lóbulos del

estigma y el clinandrio están completamente desarrollados, mientras que los polinios

ya están individualizados y presentan caudículas y/o viscario. A veces el clinandrio se

proyecta de una manera más aparente, de modo que al final de la ontogenia la antera

puede presentar una mayor inclinación hacia la parte ventral de la columna, por lo que

en algunos casos la antera parece tener una posición apical. La extensión de la base

de la columna que forma un pie obsoleto en Pleurothallis cardiothaíiis empieza a

desarrollarse desde las etapas intermedias de la ontogenia y culmina antes de que las

flores abran.

Ontogenia de la columna con antera dorsal y estigma ventral (Tipo III).

Lepanthes sp. fue la especie usada para estudiar el desarrollo de la columna con

antera dorsal y estigma ventral (Fig. 5.3). En la primer etapa observada de la ontogenia

de esta columna, la antera tiene una posición dorsal, mientras que el estigma y el

róstelo son apicales. En esta etapa el róstelo es una estructura laminar, triangular y

erecta, localizada en medio de un seno formado por un par de proyecciones laterales

de la parte apical de la columna en forma de alas. Hacia las etapas tardías de la

ontogenia la parte superior de la columna comienza a sufrir un arqueamiento y un

ensanchamiento lateral, pero la antera mantiene su posición dorsal. Al mismo tiempo,

la lámina del róstelo comienza a ampliarse y a desarrollarse un seno en su ápice, así

como el apículo que se localiza en medio de éste. Con el ensanchamiento de la parte

superior de la columna, la superficie que forma el estigma incrementa su área. El

clinandrio se proyecta de una manera poco aparente hacia las etapas las tardías de la

ontogenia, de modo que al final solo queda cubriendo la base de la antera. El róstelo

mantiene su posición apical y erecta durante toda la ontogenia de la columna. Debido

al arqueamiento que sufre la parte superior de la columna y al crecimiento del

clinandrio, el estigma es empujado hacia ia superficie ventral de la columna, por lo que

al final de la ontogenia adquiere una posición más bien ventral. Cuando la columna

presenta alas (como en Lepanthes guatemafensis), éstas comienzan a desarrollarse

en las etapas intermedias de la ontogenia.
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columna en su parte apical. También en etapas tardías el clinandrio se proyecta aún

más para cubrir la base de la antera. Poco antes de que las flores abran los lóbulos del

estigma y el clinandrio están completamente desarrollados, mientras que los polinios

ya están individualizados y presentan caudículas y/o viscario. A veces el clinandrio se

proyecta de una manera más aparente, de modo que al final de la ontogenia la antera

puede presentar una mayor inclinación hacia la parte ventral de la columna, por !o que

en algunos casos la antera parece tener una posición apical. La extensión de la base

de la columna que forma un pie obsoleto en Pleurothailis cardiothaüis empieza a

desarrollarse desde las etapas intermedias de la ontogenia y culmina antes de que las

flores abran.

Ontogenia de la columna con antera dorsal y estigma ventral (Tipo III).

Lepanthes sp. fue la especie usada para estudiar el desarrollo de la columna con

antera dorsal y estigma ventral (Fig. 5.3). En la primer etapa observada de la ontogenia

de esta columna, la antera tiene una posición dorsal, mientras que el estigma y el

róstelo son apicales. En esta etapa el róstelo es una estructura laminar, triangular y

erecta, localizada en medio de un seno formado por un par de proyecciones laterales

de la parte apical de la columna en forma de alas. Hacia las etapas tardías de la

ontogenia ia parte superior de la columna comienza a sufrir un arqueamiento y un

ensanchamiento lateral, pero la antera mantiene su posición dorsal. Al mismo tiempo,

la lámina del róstelo comienza a ampliarse y a desarrollarse un seno en su ápice, así

como el apículo que se localiza en medio de éste. Con el ensanchamiento de la parte

superior de la columna, la superficie que forma el estigma incrementa su área. El

clinandrio se proyecta de una manera poco aparente hacia las etapas las tardías de la

ontogenia, de modo que al final solo queda cubriendo la base de la antera. El róstelo

mantiene su posición apical y erecta durante toda la ontogenia de la columna. Debido

al arqueamiento que sufre la parte superior de la columna y al crecimiento del

clinandrio, el estigma es empujado hacia la superficie ventral de la columna, por lo que

al final de la ontogenia adquiere una posición más bien ventral. Cuando la columna

presenta alas (como en Lepanthes guatemalensis), éstas comienzan a desarrollarse

en las etapas intermedias de la ontogenia.
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FIGURA 5.1. Columna de tipo I, con antera dorsal y estigma apical entero, de Pleurothallis
bnelsonii, mostrando tres estadios de su desarrollo. Arriba aparecen las columnas en vista
ventral y abajo en vista lateral para las mismas estadios de desarrollo. La flecha indica la
dirección del desarrollo de la columna.
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Fig. 5.2. Columna de tipo II, con antera dorsal y estigma apical trilobado. I) tres etapas de
desarrollo de la columna de Pleurothallis cardiothallis, II) tres etapas de desarrollo de la
columna de Stelis purpurascens, las flechas indican la dirección del desarrollo. III) columna
madura de Pleurothallis cardiothallis, A= antera, C= clinandrio, E= estigma.
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FIGURA 5.3. Secuencia de tres etapas de! desarrollo ontogenético de la columna (en vistas
ventral y lateral) de Lepanthes sp. con antera dorsal y estigma ventral. La flecha indica la
dirección del desarrollo.
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itapa A

Etapa B

I

II

FIGURA 5.4. Columnas de tipo IV, con antera y estigma apical. I) cuatro etapas del desarrollo de la
columna de Dilomilis montana, las columnas de la izquierda corresponden a la etapa A de su
desarrollo, cuando la antera es dorsal y el estigma es apical; las columnas del centro y de la
derecha corresponden a la etapa 8 de su desarrollo, cuando la antera y el estigma ya son apicales.
II) columna madura de Octomeria graminifolia, A= antera, E= estigma y R= róstelo.



III

IV

FfGURA 5.5. Columnas de tipo V, con antera y estigma ventrales. I) etapas del desarrollo de la
columna de Tríchosalpinx ciliarís, la columna de la izquierda corresponde a la etapa A, cuando
la antera es dorsal y el estigma apical; la columna del centro a la etapa 6, con antera y estigma
apical; la columna de la derecha a la etapa C, con antera y estigma ventrales. II) columna de
Pleurothallis inmersa, en la etapa B de su desarrollo. III) columna de Masdevatlía floribunda,
también en la etapa B. IV) columna madura de Pleurothailis johnsonü, V) columna madura de
Restrepia trichoglossa, A== antera, C= clinandrio, E= estigma, P= pie, R= róstelo, W= alas.



Ontogenia de la columna con antera y estigma apicales (Tipo IV). Octomeria

graminifolia fue la especie que usada para estudiar el desarrollo de la columna con

antera y estigma apicales (Fig. 5.4). En las primeras etapas de su ontogenia la antera

es erecta y dorsal, con el ápice dirigido hacia arriba y la base fusionada al cünandrio.

Muy temprano en la ontogenia, la antera empieza a sufrir una inclinación hacia la

superficie ventral, debido al crecimiento de la parte apical y dorsal de la columna, al

igual que un crecimiento del clinandrio hacia arriba. Esta inclinación hace que la

antera, hacia las etapas tardías de su ontogenia, adquiera una posición apical, en

donde su eje basal-apical queda en una posición perpendicular con al eje de la

columna, llegando a ser una antera incumbente de acuerdo a Dressler (1981, 1993). El

arqueamiento de la columna empieza desde las etapas intermedias de la ontogenia y

culmina antes de que las flores abran. En el caso de Dilomilis, las alas empiezan a

aparecer como un par de pequeñas proyecciones laterales de la columna en etapas

intermedias de la ontogenia. El róstelo es apical, laminar, oblongo y erecto en las

etapas tempranas e intermedias, pero hacia las etapas tardías se inclina hacia la parte

ventral de la columna para quedar en una posición transversal a ésta (róstelo porrecto).

Algunas especies de Octomeria presentan un róstelo erecto en la columna madura. El

estigma también es apical durante toda la ontogenia, pero al inicio tiene la forma de

una ranura apenas distinguible debajo de la lámina del róstelo. Al avanzar su

desarrollo, la ranura del estigma se hace más grande y al final de la ontogenia consiste

en una cavidad profundamente excavada. El estigma puede llegar a tener una posición

subapical debido a la proyección del clinandrio y a una inclinación de la antera hacia la

superficie ventral de la columna. Los polinios pueden estar individualizados en las

etapas intermedias de la ontogenia, pero las caudículas se forman hacia el final de la

misma.

Ontogenia de la columna con antera ventral y estigma ventral (Tipo V). El

desarrollo de este tipo de columna fue estudiado en Masdevalfia floribunda,

Pfeurothailis circumplexa, P. cobanensis, P. inmersa, P. jalapensis, Restrepiella

ophiocephala y Trichosaípinx ciliaris (Fig. 5.5). En las primeras etapas de la ontogenia

la antera es erecta y dorsal, con el ápice dirigido hacia arriba y la base fusionada al
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clinandrio (Fig. 5.5). Las alas aparecen desde etapas tempranas, como pequeñas

proyecciones laterales de la parte apical de la columna y extendidas hacia el frente

(Fig. 5.5). En las etapas tardías de la ontogenia las alas ya están completamente

desarrolladas, pero los procesos apicales de su ápice se originan en etapas

intermedias de la ontogenia. El pie de columna comienza a desarrollarse en etapas

avanzadas de la ontogenia y culmina su desarrollo al final de ésta. El arqueamiento de

la columna ocurre en etapas intermedias y concluye antes de que las flores abran (Fig.

5.5). El clinandrio comienza a crecer hacia arriba también en etapas intermedias de la

ontogenia y hasta antes de que las flores abran, éste llega a cubrir por completo a la

antera, como ocurre en Masdevaília floribunda, Píeurothaííis inmersa y Trichosalpinx

ciliarís (Fig. 5.5). En otros casos la antera sólo queda parcialmente cubierta por el

ciinandrio en la columna madura. El crecimiento del clinandrio va acompañado de una

inclinación de la antera hacia la superficie ventral de la columna. En las etapas

intermedias de la ontogenia, la antera adquiere una posición apical y perpendicular al

eje de la columna (etapa de antera incumbente). Es hasta las etapas tardías que la

antera adquiere su posición ventral final. Como resultado de estos cambios, el ápice

de la antera queda dirigido hacia la base de la columna, mientras que su base queda

dirigida hacia arriba. En las primeras etapas de la ontogenia el róstelo está poco

definido, pero en algunos casos aparece como un diminuto lóbulo apical, erecto, de

forma triangular a oblongo (Fig. 5.5). En la etapa en que la antera llega a ser

incumbente, el róstelo empieza a sufrir una inclinación hacia la superficie ventral de la

columna, llegando a ser subapical y porrecto (Fig. 5.5). Hacia las etapas finales de la

ontogenia, cuando la antera complementa su inclinación, el róstelo también adquiere

una posición ventral sobre la columna. El estigma es apical y en forma de una ranura

en la etapa en que la antera es dorsal. Para cuando la antera es apical, el estigma está

formado por una cavidad en la parte apical o subapical de la columna. Finalmente,

para cuando la antera es ventral, la cavidad del estigma es más profunda y adquiere

una posición ventral (Fig. 5.5). La sustancia pegajosa que cubre el estigma aparece en

las etapas finales de la ontogenia. La individualización de los polinios y la formación de

las caudículas ocurre en los estadios finales de! desarrollo ontogenético.
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Evolución de la columna

En la Fig. 5.6 se presenta la optimización de los cinco tipos de columna en estado

maduro sobre un árbol de la filogenia de Pleurothallidinae con secuencias de la región

ITS del ADNrn. La optimización de estos tipos de columna presentó 18 cambios

evolutivos. La columna con antera dorsal y estigma apical entero (tipo I) surgió en siete

ocasiones independientemente: en Barbrodria, Pleurothaiíis s.s. Pleurothalfis mystax,

P. truncata, Porroglossum, Salpistele y Stefis cifiarís. Este tipo de columna surge a

partir de una columna con antera y estigma ventrales, excepto en Pieurothailis truncata

y Stefis ciliaris, donde surge a partir de una columna con antera dorsal y estigma apical

bilobado. La columna con antera dorsal y estigma apical bilobado (tipo II) apareció

independientemente en cinco diferentes linajes de Pleurothallidinae: en Brachionidium,

Lepanthopsis, Pfatysteie, Steíis y en el ciado que incluye a Pfeurothaüis cardiantha y P.

cardioíhallis. Este tipo de columna surgió a partir de una columna con antera y estigma

ventrales. La columna con antera dorsal y estigma ventral (tipo III) aparece en un solo

linaje de la filogenia, en el ciado de Lepanthes, en donde surge a partir de la condición

ancestral de una columna con antera y estigma ventrales. La columna con antera y

estigma apicales (tipo IV) se presenta en los grupos externos (Arpophyllum y DilomUis)

y en el ciado de Octomería, que constituye el linaje más basal de Pleurothallidinae, por

lo que es la condición basal para la subtribu. Ocurren tres reversiones a este tipo de

columna a partir de una columna con antera y estigma ventrales, en Restrepiospis

striata, Pleurothaflis vefaticaulis y Frondaria caulescens. Finalmente, !a columna con

antera y estigma ventrales (tipo V) es la condición más común en la filogenia y surgió

muy cerca de la base de ésta, a partir de una columna con antera y estigma apicales.

Esta columna presentó una reversión en Pfeurothallis hemirhoda y P, foranthophylla,

en donde surgió de una columna con antera dorsal y estigma apical.

FIGURA 5.6. Página siguiente, optimización de tipo ACCTRAN de los tipos de columna sobre uno de
los árboles mínimos de la filogenia con secuencias de la región ITS para Pleurothallidinae (Pridgeon,
Solano & Chase, 2001).
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DISCUSIÓN

Variación morfológica de la columna de Pleurothallidinae

Aun cuando !a columna de la subtribu Pleurothallidinae es una estructura que

presenta una amplia gama de variación morfológica, ésta se puede clasificar en cinco

tipos básicos. Caracteres como la posición de la antera, la posición del róstelo, la

forma del róstelo, la forma del estigma y el tipo de estigma fueron los rasgos que por

ser constantes dentro y entre grupos genéricos y subgenéricos de Pleurothallidinae, se

consideraron para definir los tipos básicos de columna. Otros caracteres asociados a

la columna, como la forma de la columna (robusta o delgada), la posición de la

columna (erecta o arqueada), el pie (ausente o presente), las alas (ausentes o

presentes) o el clinandrio (cubriendo parcial o completamente a la antera), fueron

rasgos que llegan a presentar variación interespecífica dentro de algunos taxa

genéricos y subgenéricos de la subtribu, por lo que éstos no fueron considerados para

definir los tipos de columna.

Dressler (1979) había reconocido las columnas de Masdevailia, Salpisteie y Stelis

como tres tipos de columnas diferentes en Pleurothallidinae. Estos tipos corresponden

a los tipos V (con antera y estigma ventrales), I (con antera dorsal y estigma apical

entero) y II (con antera dorsal y estigma apical entero), respectivamente, que fueron

caracterizados en este trabajo. Sin embargo, en grupos como Octomería (con antera y

estigma apicales) y Lepanthes (con antera dorsal y estigma ventral), la estructura de la

columna es diferente de la que se presenta en Masdevallia, Salpisíefe y Lepanthes,

por lo que se deben considerar como otros tipos de columna diferentes.

Aparentemente la columna de Saípistele es muy diferente al resto de Pleurothaliidinae,

por ser una estructura delgada, alargada, con el ápice truncado y ensanchado, con

róstelo ligulado, alas en forma de una extensión circular en el margen apical y

perpendicular al eje de la columna. No obstante, la columna de Salpistele tiene una

antera dorsal, con el róstelo y estigma en posición apical, por lo que en su estructura

general corresponde a una columna de tipo I.

Por otro lado, los ocho tipos de columna reconocidos por Luer (1986a, 1986c) se

pueden resumir a los cinco tipos básicos que aquí fueron caracterizados. Las
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columnas de tipo A y B que Luer (1986a) definió con antera apical/dorsal y estigma

apical, corresponden a lo que aquí se describió como la columna de tipo I. Por su

parte, la columna de tipo C que Luer caracterizó con antera apical y estigma apical

bilobado, corresponde exactamente aquí con la columna de tipo II. La columna de tipo

D de Luer, con antera apical/subapical, estigma ventral y róstelo apical porrecto,

corresponde aquí con la columna de tipo IV. En tanto, las columnas de tipo E-H de

Luer, todas ellas con antera y estigma ventrales, corresponden aquí con la columna de

tipo V. Los cuatro tipos de columna que Luer (1986a, 1986c) caracterizó con antera y

estigma ventrales (tipos E-H), fueron separadas por este autor por rasgos como la

proyección del clinandrio sobre la antera (cubriendo parcial o completamente a la

antera), la forma del margen del clinandrio (entero o dentado) y las alas (presentes o

ausentes). Sin embargo, estos rasgos llegan a presentar variación interespecífica en

algunos grupos genéricos y subgenéricos de la subtribu, por lo que aquí no se

consideraron para reconocer los tipos de columna. La columna de Lepanthes con

antera dorsal y estigma ventral, tampoco fue considerada como un tipo de columna

diferente por Luer (1986a, 1986c).

Ontogenia de la columna en Pleurothallidinae

Durante el desarrollo temprano de la columna de tipo I (Pleurothalfis neísonii) y II

(Stefis purpurascens y Pleuroihallis cardiothallis) la antera presenta una posición

dorsal, el estigma es apical y el róstelo es arrecio. En las etapas intermedias y tardías

de la ontogenia de estas columnas la antera, el estigma y el róstelo mantienen la

misma posición, aunque a veces puede ocurrir una ligera inclinación de la antera hacia

la superficie ventral debido al crecimiento del clinandrio, como en Stelis purpurascens.

Por lo tanto, las columnas maduras de tipo I y II presentan cambios ligeros durante su

desarrollo ontogenético. Por otra parte, los lóbulos del estigma de las columnas de

Pleurothafüs cardiothalüs y Stelis purpurascens, empiezan a formarse durante las

etapas intermedias de su desarrollo, después de que en su ontegenia temprana pasan

por una etapa que corresponde a la columna madura de tipo I (etapa A).
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La columna de tipo Mi (Lepanthes sp.) durante las primeras etapas de su desarrollo

tiene antera dorsal, estigma apical y róstelo arrecto. Al final del desarrollo de este tipo

de columna, la antera y el róstelo mantiene su misma posición, pero el róstelo pasa de

ser una lámina apicular a ser una lámina muy amplia, con el ápice emarginado y

mucronado, mientras que debido a la inclinación de la parte superior de la columna, el

estigma termina en una posición ventral. Por to tanto, en la ontogenia temprana de la

columna de tipo III se presenta también una etapa que corresponde a una columna

madura de tipo I (etapa A).

Tipo I

Deleción
etapas B y C

Deleción etapa C

Adición etapa C

Tipo IV

Adición
estigma bi! abado

Deleción
Estigma bilobado

Deleción etapas B y C

TipoV

Deleción etapas B y C

Tipo II

Tipo ni

FIGURA 5.7. Esquema que señala ta polarización entre los diferentes tipos de columnas de
Pleurothallidinae, de acuerdo a su optimización en el árbol de la Figura %.9. Se gráfica solo las
etapas maduras de cada tipo de columna, indicando las adiciones o delecciones terminales que
ocurren entre ellas al final de su desarrollo.
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La columna de tipo IV (Dilomiiis montana y Octomería graminifolia) al inicio de su

ontogenia tiene una antera dorsal y róstelo arrecio, siendo ésta una etapa de desarrollo

que corresponde a la estructura de una columna madura de tipo I. En las etapas

intermedias del desarrollo de la columna de tipo IV, la antera sufre una inclinación

hacia la superficie ventral y termina como una antera incumbente, mientras que el

róstelo, de ser arrecio pasa a ser porrecto, condiciones que son mantenidas hasta la

madurez de este tipo de columna. La estructura de esta columna en la madurez es la

que también se presenta en la mayoría de orquídeas de la subfamilia Epidendroideae.

La columna de tipo V (Masdevallia floribunda, Pleurothallis circumplexa, P.

cobanensis, P. inmersa, P. jalapensis, Restrepiella ophiocephala y Trichosalpinx

ciliarís), en etapas tempranas de su desarrollo presenta antera dorsal y róstelo arrecto,

etapa que corresponde a la estructura de una columna madura de tipo I (etapa A).

Durante las etapas intermedias del desarrollo de la columna de tipo V la antera se

vuelve incumbente (apical) y el róstelo porrecto, por lo que este tipo de columna pasa

por una segunda fase de desarrollo, la cual corresponde con la estructura de una

columna madura de tipo IV (etapa B). Finalmente en la columna de tipo V pasa por una

tercer de desarrollo, cuando un mayor crecimiento del clinandrio empuja la antera

hacia la superficie ventral, la cavidad del estigma se vuelve muy profunda y el róstelo

adquiere una posición ventral (etapa C). Por lo tanto, durante el desarrollo ontogenético

de una columna de tipo V, ésta pasa sucesivamente por las etapas que corresponde a

la estructura madura de las columnas maduras de tipo I (etapa A) y IV (etapa B).

En resumen, durante el desarrollo ontogenético de la columna se pueden presentar

tres etapas (A, B y C) de desarrollo. En la etapa A la columna presenta antera dorsal,

estigma apical y róstelo arrecto. La columna en etapa B se caracteriza por tener antera

incumbente, estigma apical y róstelo porrecto. La columna de la etapa C presenta una

antera y estigma ventrales y un róstelo porrecto. La columna de tipo I, II y III solamente

presentan la etapa A de desarrollo, la columna de tipo IV presenta las etapas A y B de

desarrollo, mientras que la columna de tipo V presenta las tres etapas de desarrollo.
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Evolución de la columna en Pleurothallidinae

La optimización de los tipos de columna sobre la filogenia de Pleurothallidinae (Fig.

5.6) muestra que la columna de tipo IV representa la condición primitiva, la cual está

presente en los grupos externos (Arpophylium y Dilomilis) y en el linaje más basai de

Pleurothallidinae, el ciado de Octomeria. La columna de tipo V es derivada dentro de

Pleurothallidinae, presentándose tanto en linajes básales como en derivados de la

filogenia. Este tipo de columna evolucionó a partir de la condición ancestral de una

columna de tipo V por la deleción de la etapa C en su desarrollo ontogenético (Fig. 5.6

y 5.7). Todos los otros tipos de columna han surgido a partir de la condición ancestral

de una columna de tipo V, incluyendo reversiones a una columna de tipo IV. Dentro de

Pleurothallidinae, las columnas de tipo I, II y III son más derivadas con respecto a las

columnas de tipo IV y V (ver Fig. 5.6).

La columna de tipo I surgió independientemente siete veces, en cinco de ellas a

partir de la condición ancestral de una columna de tipo V, en Barbrodha, Salpistele,

Pfeurothallis s.s., Pleurothallis mystax y Porroglossum (Fig. 5.6). En estos grupos la

evolución de la columna tuvo lugar por la deleción de las etapas B y C en su desarrollo

ontogenético (Fig. 5.10). En otras dos ocasiones, en Pleurothalüs íruncata y Stelis

cifiaris, la columna de tipo I surgió a partir de la condición ancestral de una columna de

tipo II (Fig. 5.6). En estos taxa la evolución de la columna fue a través de la deleción

del estigma bilobado en su desarrollo ontogenético (Fig. 5.10). La columna de tipo II

surgió en cinco linajes de Pleurothallidinae, en Brachinidium, Platysteíe, Pleurothalfis

s.s., Stelis y Lepanthopsis, a partir de la condición ancestral de una columna de tipo V

(Fig. 5.6). En estos grupos la evolución de una columna de tipo II ocurrió por la

deleción de las etapas B y C en su desarrollo ontogenético (Fig. 5.7). La columna de

tipo III surgió en una sola ocasión dentro de Pleurothallidinae, en el ciado de

Lepanthes, a partir de la condición ancestral de una columna de tipo V (Fig. 5.6). En

los taxa de Lepanthes la evolución de la columna se dio también mediante la deleción

de las etapas B y C en su desarrollo ontogenético (Fig. 5.10). La columna de tipo IV

presentó reversiones en Restrepiopsis, Frondaría y Pleurothallis vefaticauiis. En estos

tres taxa la columna surgió a partir de la condición ancestral de una columna de tipo V
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(Fig. 5.6). En este caso la evolución de la columna ocurrió por la deleción ele la etapa C

en su desarrollo ontogenético (Fig. 5.10). Finalmente, la columna de tipo V presentó

una reversión en Pleurothaliis hemirhoda y P. loranthophylia a partir de la condición

ancestral de una columna de tipo I (Fig. 5.6). La evolución de la columna en estos taxa

tuvo lugar por la adición de las etapas B y C en su desarrollo ontogenético (Fig. 5.7).

En su estructura general la columna de tipo IV corresponde a la columna que está

presente en la mayoría de grupos de la tribu Epidendreae, incluyendo a Laeliinae s.s,

(que incluye a Arpophylíum), Poneriinae y el ciado de Diiomilis y Neocogniauxia, que

son los grupos más estrechamente relacionados a Pleurothallidinae (Cameron etal.,

1999; van der Berg et ai, 2000). La columna de tipo I, por otro lado, es similar en su

estructura general a la columna que presenta la tribu Cranichideae (en particular

Spiranthes y géneros relacionados), así como algunos grupos de la tribu Epidendreae,

como las subtribus Meiracyllinae, Podochilinae y Thelasiinae (sensu Dressler, 1993).

Filogenéticamente dentro de Epidendreae, Podochilinae y Thelasiinae ocupan una

posición más o menos cercana a Pleurothallidinae, mientras que Meiracyllinae ocupa

una posición más alejada de éste, pero Cranichideae es un linaje que resulta ser muy

basal dentro de Orchidaceae (Cameron ef a/., 1999; van der Berg et al., 2000). Por lo

tanto, la columna de tipo I aunque constituye una condición derivado dentro de la

subtribu Pleurothallidinae, pero dentro de la tribu Epidendreae representa la reversión a

una condición primitiva. En algunas especies de Vanilfa, un grupo que presenta una

posición filogenética basal dentro de Orchidaceae (Cameron et a/., 1999), presentan

una columna con antera y estigma ventrales, de modo que ésta puede interpretarse

como similar a la columna de tipo V de Pleurothallidinae. Sin embargo, en Vanilla la

antera adquiere una posición ventral debido a que al final del desarrollo de su columna,

la parte superior de ésta se arquea casi en ángulo recto hacia la superficie ventral, de

modo que la antera y el estigma terminan en una posición ventral (Rasmussen, 1982).

En cambio, en la columna de tipo V de Pleurothallidinae la posición ventral de la antera

se debe a un giro de 180° de su eje basal-apical, lo que provoca que la antera termine

con su base dirigida hacia arriba. De esta manera, la posición ventral de la antera de

Vaniffa tiene un origen ontogenético diferente a la antera ventral de Pleurothaliidinae.
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La columna de tipo I es la que ha surgido un mayor número de veces dentro de

Pleurothallidinae, al menos en siete ocasiones independientemente, aunque los

grupos en que se presentan no alcanzan la diversidad de aquellos en que se presenta

una columna de tipo II o III. Estos dos último tipos de columnas son estructuras sólo

conocidas en Pleurothallidinae, constituyendo apomorfías dentro de los grupos en que

se presentan. De estas columnas, la de tipo II surgió en cinco diferentes grupos de la

subtribu y es característica para dos de sus tres grupos más diversos, Pfeurothaflis

s.s. y Síelis (que abarcan casi de la mitad de sus especies). La columna de tipo III, en

cambio, surgió en un solo grupo de la subtribu, en Lepanthes, pero éste es el segundo

género más numeroso de la misma. Las columnas de tipo IV y V presentan muy pocos

cambios evolutivos dentro de Pleurothallidinae, siendo éstos reversiones a una

condición ancestral. El número de especies en que estos dos tipos de columna se

presenta es menor al de aquellas que presentan una columna de tipo II y III. Por lo

tanto, la evolución en la estructura de la columna dentro de Pleurothallidinae se ha

concentrado sobre todo en las columnas de tipo I y II, que son condiciones derivadas

dentro de la subtribu, mientras que en las columnas de tipo IV y V, que son primitivas

con respecto a las anteriores, los cambios evolutivos han sido menores.

Como se ha visto en este estudio, la evolución de algunos rasgos florales en la

subtribu Pleurothallidinae (en la cual se ha basado tradicionalmente su taxonomía) es

el reflejo una evolución convergente entre grupos filogen ética mente no muy

relacionados, pero que comparten una morfología floral similar. De esta manera, una

columna de tipo II en Pfatysíele y Stelis no indica que éstos están filogenéticamente

relacionados, sino posiblemente a que ellos han respondido de manera similar en los

síndromes de polinización que exhiben sus flores para atraer polinizadores por engaño.

No obstante, la columna ha sido una estructura que ha sido importante en la

diversificación y radiación adaptativa en ciertos linajes de Pleurothallidinae,

particularmente en aquellos grupos que presentan columnas derivadas, como los tipos

I y II, ios cuales han surgido varias veces independientemente en la subtribu,

incluyendo sus grupos más numerosos Pleurothalfis s.s. y Stelis. Estos tipos de

columna, siendo rasgos homoplásicos, resultan ser apomórficos para los linajes en

que han surgido.
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CONCLUSIONES

La variación morfológica de la columna ele Pleurothallidinae se resume en los tipos I

(con antera dorsal y estigma apical entero), II (con antera dorsal y estigma apical

bilobado), III (con antera dorsal y estigma ventral entero), IV (con antera apical, estigma

apical y róstelo porrecto) y V (con antera, estigma y róstelo ventrales).

La optimización de los tipos de columna en la filogenia de la subtribu indica que la

columna de tipo IV es la condición primitiva. A partir de ella surgió la columna de tipo V

y, a partir de ésta última, los otros tipos de columna, incluyendo también reversiones a

una columna de tipo IV. Las columnas más derivadas son los tipos I, II y III. La columna

de tipo V se presenta en linajes básales y derivados de la subtribu. Las columnas de

tipo I y II abarcan la mayor parte de cambios en la evolución de la columna y, junto con

la columna de tipo III, se presentan en la mayoría de especies de la subtribu. Las

columnas de tipo IV y V presentan muy pocos cambios evolutivos.

La columna de Pleurothallidinae presenta tres etapas de desarrollo: etapa A con

antera dorsal, estigma apical y róstelo arrecio; etapa B con antera y estigma apicales y

róstelo porrecto y, etapa C con antera y estigma ventrales y róstelo porrecto. Las

columnas tipo I, II y III sólo presentan la etapa A en su desarrollo. La columna tipo IV

presenta las etapas A y B en su desarrollo. La columna de tipo V es ia única que

presenta las tres etapas de desarrollo. De esta manera, la etapa A corresponde a la

estructura madura de la columna de tipo I y II, mientras que la etapa B representa la

estructura madura de una columna de tipo IV.

La evolución de la columna de tipo V a partir de una de tipo IV implica la adición de

la etapa C al final de su ontogenia. La evolución de las columnas de tipo I, II, III a partir

de una columna de tipo IV implica la deleción de las etapas B y C en su ontogenia. La

evolución de la columna de tipo IV a partir una columna de tipo V implica la deleción

de la etapa C en su ontogenia. En tanto, la situación inversa entre estas dos columnas,

implica la deleción de la etapa C en la ontogenia de la columna de tipo V. Finalmente,

la evolución entre las columnas de tipo I y II implica la adición o deleción del estigma

bilobado al final de la ontogenia. La evolución de la columna en Pleurothallidinae

refleja procesos de evolución convergente, posiblemente debido a que las flores de

algunos grupos exhiben síndromes de polinización similares.
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APÉNDICE 5

Lista de las especies examinadas para este estudio, en casa caso se señala ei ejemplar de
respaldo o la referencia de donde se obtuvo la información para el estudio de la columna.

Aipophylfum giganteum Hartw. ex. LindL, Ibarra 2356, AMO
Diiomilis montana (Sw.) Summerhayes, Solano 931, AMO
Acostaea costaricensis Schltr., Luer (1987)
Barbosella cucuüata Schltr., Luer (2000b)
Barbosella handroi Hoéhne, Luer (2000b)
Barboselía orbicularis Luer, Luer (2000b)
Barboselfa prorepens Schltr., Salazar 4305, AMO
Barbrodría miersii (Lindl.) Luer, Luer (2000b)
Brachionidium vaíerioi Ames & Schweinf., Luer (1995)
Condyiago radrigoi Luer, Luer (1987)
Cryptophoranthus atropurpúreas Rolfe,
Dracuíla andreetteae (Luer) Luer, Luer (1993)
Dracula astuta (Rchb. f.) Luer, Luer (1993)
Dracufa bella (Rchb. f.) Luer, Luer (1993)
Dracula chesterstonii (Rchb. f.) Luer, Luer (1993)
Dracula chimaera (Rolfe) Luer, Luer (1993)
Dracula cochiiops Luer & Escobar, Luer (1993)
Dracula dodsonii (Luer) Luer, Luer (1993)
Dracula erythrochaetae (Rchb. f.) Luer, Hágsater s.n., AMO
Dracula pusilia Luer, Soto 4805, AMO
Dracufa sodiroi (Schltr.) Luer, Hágsater 10755, AMO
Dracula vampira (Luer) Luer, Luer (1993)
Dracula xenos Luer et Escobar, Luer (1993)
Dressferella eivallensis Luer, Luer (1988)
Dresslerella hirsutissima (C. Schweinf.) Luer, Luer (1988)
Dresslerefia pertusa (Dressler) Luer, Luer (1988)
Dryadefla guatemalensis (Schltr.) Luer, Hágsater 3548, AMO
Dryadella iinearifolia (Ames) Luer, Martínez 15898, AMO
Dryadella simula (Rchb. f.) Luer, Hamer (1984)
Dryadella sp. Ined. Soto 9436, AMO
Frondaria caulescens Luer, Luer (1986a)
Lepanthes felis Luer et Escobar, Luer (1996b)
Lepanthes nautilus Luer y Escobar, Luer (1996b)
Lepanthes steyermarkii Foldats, Dunsterville & Garay (1976)
Lepanthopsis astrophora (Rchb. f. ex Kraenzl.) Garay, Dunsterville & Garay (1965)
Lepanthopsis floripecten (Rchb. f.) Ames, Soto s.n., AMO
Masdevallia ampuflacea Luer y Andreetta
Masdevallia aphanes Kdniger, Luer (1986b)
Masdevallia caloptera Rchb. f., Luer (1986b)
Masdevallia caesia Roezl., Luer (2000c)
Masdevallia coccínea Linden ex Lindl., Luer (1986b)
Masdevallia colima L.O. Williams, Luer (2000c)
Masdevaflia coriácea Lindl., Luer (2000c)
Masdevallia erinacea Rchb. f., Luer (2000c)
Masdevallia floribunda Lindl., Solano 910, AMO
Masdevallia mentosa Luer, Luer (2000c)
Masdevallia nidifica Rchb. f., Atwood 89-293, AMO
Masdevallia ophiogiossa Rchb. f., Luer (1986b)
Masdevalfia oreas Luer y Vázquez, Vázquez & Ibisch (2000)
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Masdevaliia pelecaniceps Luer, Luer (1986b)
Masdevaítia picturata Rchb. f., Luer (1986b)
Masdevaliia pinocchio Luer & Andreetta, Luer (2000a)
Masdevaliia reichenbachiana Endres, Luer (2000c)
Masdevaliia rubéola Luer & Vázquez, Vázquez & Ibisch (2000)
Masdevaliia teaguei Luer, Luer (2000b)
Masdevaliia titán Luer, Luer (2000c)
Masdevaliia tuerckheimii Ames, Equihua s.n., AMO
Masdevaliia uniflora Ruiz & Pavón, Luer (1986b)
Myoxanthus aspasicensis (Rchb. f.) Luer, Luer (1992)
Myoxanthus exasperatus (Lindl.) Luer, Luer (1992)
Myoxanthus lonchophytlus (Barb. Rodr.) Luer, Luer (1992)
Myoxanthus octomeríoides (Lindl.) Luer, Soto 4254, AMO
Myoxanthus punctatus (Barb. Rodr.) Luer, Luer (1992)
Myoxanthus serripetalus (Kraenzl.) Luer, Francke s.n., AMO
Myoxanthus uncinatus (Fawc.) Luer, Luer (1992)
Octomeria gracilis Barb. Rodr., Hamer, 1983
Octomeria sp., sin datos, MEXU
Ophidion pleurothallopsis (Kraenzl.) Luer, Luer (1982)
Pfatystele compacta Ames, Martínez s.n., AMO
Pfatystefe misera (Lindl.) Garay, Luer (1990)
Platystele stenostachya (Rchb. f.) Garay, Agulrre 1149, AMO
Platystefe stonyx Luer, Hágsater 10812, AMO
Pleurothallis amparoana Schltr., Mora de Retana & Atwood (1992)
Pleurothallis angustilabia Schltr., Luer (1999)
Pleurothallis brighamii S. Watson, Solano 761, AMO
Pleurothallis cardiantha Rchb. f., Dunsterville & Garay (1976)
Pleurothallis cardiothallis Rchb. f , Soto 5232, AMO
Pleurothallis circumplexa Lindl., Soto 6335, AMO
Pleurothallis cobanensis Schltr., Soto 3665, AMO
Pleurothaliis cogniauxiana Schltr., E. Hágsater 6702
Pleurothallis condylata Luer, Luer (1976)
Pleurothallis costancensis Schltr., Mora de Retana & Atwood (1989)
Pleurothaliis endotrachys Rchb. f., Salazar 4550, AMO
Pleurothallis erinacea Rchb. f., Francke s.n., AMO
Pleurothallis grobyi Lindl., Grisebach 22, K
Pleurothallis guttata Luer, Luer (1994)
Pleurothallis hemirhoda Lindl., Luer (2000b)
Pleurothailis hippocrepica Luer et Escobar, Solano 932, AMO
Pleurothallis inmersa Linden et Rchb. f., Soto 4937, AMO
Pleurothallis jalapensis (Kraenzl.) Luer, Soto 8135, AMO
Pieurothallis janetiae Luer, Ospina 1371, AMO
Pieurothallis johnsonii Ames, Soto 3638, AMO
Pleurothallis lentiginosa Lehm. & Kraenzl., Lehmann 1750, K
Pleurothallis finearifoiia Cogn., Luer (1999)
Pleurothallis ioranthophylla Rchb. f., Luer (1998)
Pleurothallis marginata Lindl., Hágsater 4875, AMO
Pleurothailis minutalis Lindl., Jiménez 1044, AMO
Pleurothallis miranda Luer, Luer (1986c)
Pleurothaliis nelsonii Ames, Hágsater 4746, AMO
Pleurothallis neoharlingü Luer, Solano 933, AMO
Pleurothallis penicilata Luer, Luer (1989)
Pleurothallis resupinata Ames, Hágsater 2867, AMO
Pleurothallis ruscifolia (Jacq.) R. Br., Luer (1986c)
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Pleurothallis sarracenia Luer, Luer (1986c)
Pleurothaííis segoviensis Rchb. f., Soto 4984, AMO
Pleurothallis sertularioides (Sw.) Spreng., Jiménez 1129, AMO
Pleurtohallis setosa C. Schweinf., Soto s.n., AMO
Pleurothaliis sica ría Lindl., Dunstervüle & Garay (1959)
Pfeurothallis tacanensis Soto-Arenas & Solano, ined., Soto 2939, AMO
Pleurothallis tríbuloides (Sw.) Lindl., Salazar 5206, AMO
Pleurothallis truncata Lindl., Luer (1986c)
Pleurothallis tubata Lodd. ex Steud., Aguirre 1216, AMO
Pleurothallis tuerckheimii Schltr, Salazar 4287, AMO
Pleurothallis velaticaulis Rchb. f., Luer (1998)
Pleurothallis viduata Luer, Luer (1989)
Porroglossum amethystinum (Rchb. f.) Garay, Luer (1987)
Porroglossum rodrigoi H.R. Sweet, Luer (1987)
Porroglossum uxorium Luer, Luer (1987)
Restrepia antennifera HBK, Luer (1996)
Restrepia aristulifera Garay & Dunsterv., Luer (1996)
Restrepia muscifera (Lindl.) Rchb. f. ex Lindl., Salazar 3024, AMO
Restrepia tríchoglossa F. Lehm. ex Sander, Hágsater 4233, AMO
Restrepieiía ophiocephala (Lindl.) Garay & Dunsterv., Salazar 2579, AMO
Restrepiopsis stríata Lueret Escobar, Luer (1991)
Restrepiopsis ujarensis Soto 5390, AMO
Safpistele pensilis (Schltr.) Luer, Luer (1991)
Scaphosepalum gibberosum (Rchb. f.) Luer, Luer (1988)
Scaphosepalum microdactylum Rolfe, Hágsater 4569, AMO
Scaphosepalum swertifolium (Rchb. f.) Rolfe, Luer (1988)
Scaphosepalum verrucosum (Rchb. f.) Pfitz., Luer (1988)
Stelis argéntala Lindl., Hostman 1322, W
Stelis atroviolacea Rchb. f., Garay (1979).
Stelis ciliaris Lindl., Solano 610, AMO
Stelis gemma Garay, Garay (1979)
Stelis guatemalensís Schltr., Soto 5758, AMO
Stelis purpurascens A. Rich. & Galeotti, Solano 605, AMO
Trichosalpinx arbuscuia (Lindl.) Luer, Luer (1997)
Tríchosalpinx berlineri (Luer) Luer, Luer (1997)
Trichosalpinx ciliaris (Lindl.) Luer, Soto s.n., AMO
Trichosafpinx orbicularis (Lindl.) Luer, Luer (1997)
Trichosalpinx ciliaris (Schltr.) Luer, Soto s.n., AMO
Trisetella scobina Luer, Luer (1989)
Trisetella iriglochin (Rchb. f.) Luer, Luer (1989)
Zootrophion atropurpureum (Lindl.) Luer, Hágsater s.n. AMO
Zootrophion dayanum (Rchb. f.) Luer, Luer (1982)
Zootrophion hlrtzii Luer, Luer (1984)
Zootrophion serpentinum Luer, Luer (1984)
Zootrophion vulturiceps (Luer) Luer, Luer (1982)
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CAPITULO VI
CONCLUSIONES GENERALES

Mediante el análisis de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae fue posible

seleccionar caracteres vegetativos que permitieron reconocer los diferentes hábitos

de crecimiento del grupo. Por otro lado la variación de estos caracteres se pudo

codificar en estados de carácter y así constituir una fuente de información para

realizar la filogenia de Pleurothallidinae con caracteres morfológicos. Es posible que

varios caracteres vegetativos estén relacionados con estrategias que permiten a las

plantas sobrevivir como epífitas en los bosques del Neotrópico, en donde establecen

una fuerte competencia con musgos y heléchos. Las vainas lepanthiformes protegen

las plantas al evitar el ataque de herbívoros, la producción de módulos adventicios es

un medio para asegurar la propagación de las plantas y los tallos que producen

inflorescencias cada estación de crecimiento aumenta las probabilidades de un

mayor éxito reproductivo.

De los siete hábitos de crecimiento reconocidos en Pleurothallidinae, los más

abundantes son el que está formado por simpodios isomodulares, rizomatosos y

ortotrópicos, así como el que consiste de simpodios isomodulares, cespitosos y

ortotrópicos. Estos dos hábitos son característicos dentro de varios géneros de la

subtribu. Los hábitos formados por simpodios cespitosos que producen módulos

adventicios y el de simpodios isomodulares, cespitosos y plagiotrópicos, aunque se

presentan en varios géneros, en ninguno de ellos lo hacen de manera característica.

Los otros hábitos de crecimiento, el formado por simpodios heteromodulares, el que

tiene la región pre-yema de renuevo alargada y plagiotrópica y el que tiene la región

pre-yema de renuevo alargada y ortotrópica, aunque no son comunes, son

característicos para los grupos en que se presentan.

La filogenia de Pleurothallidinae con datos morfológicos resultó ser muy

congruente con el actual sistema de clasificación de la subtribu {sensu Luer, 1986a,

1986c). La subtribu se dividió en cuatro principales linajes que corresponden a

Octomería (el más basal) y los de Pleurothallis, Acianthera y Specklinia. Sin

embargo, excepto por el linaje de Pleurothailis, los demás presentaron valores de

soporte muy bajos. En cuanto a las relaciones genéricas obtenidas en este estudio,
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Pleurothalfis resultó ser un género polifilético, pero puede quedar delimitado con

base a los subgéneros Ancipitia, Pieurothallis y Scopuia, los cuales constituyen un

grupo monofilético. Géneros como Dracuía, Lepanihes y Myoxanthus resultaron ser

monofiléticos, pero no Lepanthopsis, Masdevaffia y Trichosalpinx, por lo que es

necesario reevaluar la delimitación taxonómica de estos géneros. Los resultados del

análisis confirman que Masdevaüia peíecaniceps debe ser separada de este género,

mientras que de Lepanthopsis se deben separar las especies de estigma entero, al

igual que debe de hacerse con las especies de Trichosalpinx de antera apical. Se

encontró también que varios grupos que presentan vainas lepanthiformes están muy

relacionados, formando un grupo monofilético, del cual quedan fuera algunos taxa de

Lepanthopsis y Trichosalpinx. Por otro lado, los taxa con estigma bilobado y dos

polinios, Lepanthopsis, Piatystele, Stelis y Teagueia, formaron también un ciado. Los

resultados de este análisis necesitan ser evaluados con aquellos obtenidos en la

filogenia con secuencias del ADN para Pleurothallidinae.

En el análisis filogenético de Stelis sensu lato se encontró que los taxa de Stelis

quedan incluidos en un grupo monofilético (Stelis s.s.), excepto por S. fragans en el

análisis combinado. Este ciado está bien soportado en los análisis molecular y

combinado, pero no en el análisis morfológico. Las apomorfías para el ciado de Stelis

son flores con perianto extendido y simetría actinomorfa, sépalos laterales libres,

sépalo dorsal perpendicular al eje de la columna, pétalos transversalmente oblongos

o elípticos, columna robusta, columna trígona en sección transversal, estigma

bilobado y caudículas elásticas. Los taxa de Stelis con estigma entero, así como

Pleuroíhallis rufobrunnea quedaron incluidos dentro de Stelis s.s. en los tres análisis

filogenéticos. Sólo en el análisis morfológico estos taxa aparecen formando un grupo

monofilético. Estos resultados indican que Stelis es un grupo monofilético bien

soportado, formado por los taxa con estigma bilobado y entero, incluyendo también a

Pieurothallis rufobrunnea.

En el análisis molecular Pieurothallis subgéneros Acuminatia (en parte),

Crocodeilanthe, Dracontia, Effusia, Physosiphon y Physothallis son los grupos más

relacionados a Stelis, constituyendo estos el ciado de Stelis sensu lato. En el análisis

morfológico Pieurothallis s.s. aparece como el grupo hermano de Stelis, mientras que
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los otros grupos de Pfeurothailis forman parte de otro ciado. Las relaciones obtenidas

en el análisis combinado fueron similares a las del análisis molecular, excepto que

Speckfinia y Pfeurothailis s.s. aparecen también dentro del ciado que contiene a los

taxa de Stefis sensu lato.

En cuanto al estudio de la columna de Pleurothallidinae, se encontró que toda La

variación morfológica que presenta esta estructura puede resumirse en cinco tipos

básicos: columna con antera dorsal y estigma apical entero, columna con antera

dorsal y estigma apical bilobado, columna con antera dorsal y estigma ventral entero,

columna con antera apical, estigma apical y róstelo porrecto y columna con antera,

estigma y róstelo ventrales.

Las columnas con antera y estigma apical, así como la que tiene antera dorsal y

estigma ventral, presentan una etapa de desarrollo que corresponde a la estructura

madura de la columna con antera dorsal y estigma apical. Por su parte, la columna

con antera y estigma ventrales antes de su madurez presenta una etapa de

desarrollo que corresponde a la columna madura con antera dorsal y estigma apical

y otra posterior, que corresponde a la columna madura con antera y estigma

apicales.

La optimización de los tipos de columna sobre la filogenia de Pleurothallidinae

indica que la columna con antera y estigma apicales es la condición plesiomórfica. A

partir de éste tipo surgió la columna con antera y estigma ventrales. Por su parte, de

éste último tipo surgió todos los demás tipos de columna, al menos una vez dentro

de la subtribu. Las columnas más derivadas son aquellas que presentan antera

dorsal, las cuales evolucionaron un mayor número de veces dentro de la subtribu con

respecto a los otros tipos de columna, presentándose en los linajes más diversos de

la misma (Lepanthes, Pleuroíhalfis s.s. y Stelis) Por lo tanto, la evolución de la

columna parece indicar que síndromes de polinización simifares se han adquirido por

grupos de Pleurothallidiane que no están cercanamente relacionados entre sí.
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