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RESUMEN GENERAL

La taxonomia de Pleurothalidinae se ha basado en rasgos florales, pero una
filogenia molecular reciente revela que éstos no reflejan sus relaciones filogenéticas,
sino una evolucién convergente hacia sindromes de polinizacién similares. Esto ha
sugerido la idea de modificar la clasificacion del grupo, pero las nuevas delimitaciones
genéricas no estarian apoyadas por sinapomorfias morfoldgicas conocidas, las cuales
permitan el reconocimiento de los grupos por los botanicos. Para generar informacién
que sea Otil a la taxonomia y evolucién de Pleurothaliidinae, en esta tesis se analizé su
morfologia vegetativa, se reconstruyé su filogenia morfolégica, asi como la de Stelis
sensy lato con datos moleculares y morfologicos y finalmente, se analizd la variacién,
desarrollo y evolucién de la columna en la subtribu. Las plantas de Pleurothallidinae
presentan un crecimiento simpodial, reconociéndose siete diferentes habitos: plantas
heteromodulares, plantas con la regiéon preyema de renuevo alargada y plagiotrépica,
plantas con la region preyema de renuevo alargada y oriotrépica, plantas Cesp]tosas Vi
plagiotrépicas, plantas cespifosas y ortotrépicas, plantas rizomatosas y orfotropicas v,
plantas que producen moédulos adventicios. Se selecciond y codificé un conjunto de

caracteres para la filogenia de Pleurothalidinae, la cual fue congruente con el actual
sistema de clasificacién del grupo, dividiendo a la subfribu en los linajes Ocfometia,

Pleurothallis, Acianthera ¥ Specklinia. Pleurothallis fue polifilético, pudiendo delimitarse
por los subgéneros Ancipitia, Pleurothallis y Scoputa. Dracula, Lepanthes y
Myoxanthus fueron monofiléticos, pero no fepanthopsis, Masdevallia Y Trichosalpinx.
En la filogenia de Stefis sensu fato Stefis es monofilético si incluye a las especies con
estigma entero y Pleurothallis rufobrunnea. Fleurothallis subgéneros Acuminatia,
Crocodeilanthe, Dracontia, Effusia, Elongatia, Physothallis ¥ Physosiphon constituyen
junto con Stelis el clado de Stelis s La variacién de la columna se resume a cinco
tipos basicos (antera dorsalestigma apical, antera dorsalestigma apical bilobado,
antera dorsal-estigma ventral, antera y estigma apicales, antera-estigma ventrales). L.a
columna con antera-estigma apicales en su desarrollo pasa por la etapa madura de
columna con antera dorsalestigma apical. La columna con antera-estigma venfrales
en su desarrollo pasa por las etapas maduras de columnas con antera dorsal-estigma
apical y con antera-estigma apicales. La columna con antera-estigna apicales es
primitiva, de ella surgid la columna con antera-estigma ventrales, de esta ultima
derivan los ofros tipos.



CAPITULO |
GENERALIDADES DE LA SUBTRIBU PLEUROTHALLIDINAE

De acuerdo al sistema de clasificacion 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, 1986¢, ver Tabla 1.1) es la subtribu mas
numerosa de Orchidaceae. La subtribu presenta una variacion morfolégica amplia, sobre
todo en rasgos florales. Como consecuencia de ello, la taxonomia del grupo es un tema
confuso y durante mucho tiempe ha permanecido sin ser estudiada. A esto hay que
agregar el hecho de que sus rasgos florales son diminutos o microscépicos, lo cual hace
dificil la determinacién de los taxa, ya sea a partir de ejemplares vives o de herbario. Sin
embargo, en las ultimas dos décadas se han logrado importantes avances en la
taxonomia del grupo, aunque otras areas de estudio, como desarrollo, dinamica vy
genética de poblaciones han sido poco explorados. Este capitulo es una introduccién
general que describen los aspectos mas relevantes de la subtribu en su morfologia,
distribucion, biologia y taxonomia. También se presenta los objetivos generales del
estudio y una breve descripcién de las partes en que éste fue dividido.

Morfologia. Las plantas presentan un crecimiento modular y simpodial. Cada mddulo
se divide en tres regiones: pre-yema de renuevo, post-yema de renuevo e inflorescencias
(Fig. 1.1). La regidn pre-yema de renuevo comprende el segmento entre dos tallos
adyacentes hasta la yema de renuevo, incluyendo raices y escamas. En la mayoria de los
casos esta region crece postrada al sustrato y forma un rizoma abreviado o alargado, pero
en otros casos puede ser erecta o colgante. Las raices son delgadas, flexibles, sencillas o
a veces ramificadas cerca del apice. La regidn post-yema de renuevo incluye el tallo, hoja
y vainas caulinares. Los tallos no forman pseudobulbos como en otras orquideas, estan
formados desde uno hasta doce entrenudos, cada uno cubierto por una vaina. En muchos
grupos hay un engrosamiento anular en el entrenudo superior del tailo, debajo de su
apice, 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 articulacion entre el



apice del tallo y la base de la hoja, conocida como zona de abscision, de la cual la Ultima
se desprende cuando muere. Las inflorescencias por lo general surgen de la parte
superior del tallo, en la zona de abscisién 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 unica. El ovario presenta una articulacion con el
pedicelo, por lo que el primero es deciduo si no ocurre la polinizacion. Las flores por lo
general son diminutas ¢ pequefias, siendo los sépalos el segmento del perianto mas
conspicuo, mientras que los petalos por lo general son de menor tamafo (Fig. 1.2). El
labelo y la columna también son muy reducidos en relacién a los sépalos. De los
caracteres morfolégicos de la subtribu, solo la articulacion entre el ovario y el pedicelo
parece constituir la Unica sinapomorfia 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 combinacion de éstos tres rasgos lo que hace diferente a un miembro de
Pleurothallidinae de otros grupos de orquideas.

Hoja
Bractea Inflorescencia

espatdcea

A | Iona de
nnulus abscisién
Tallo— Vaina
caulinar
Rizoma Yema de
renuevo

Raiz

FIGURA 1.1. Dibujo simplificado de una planta de Pleurothallidinae.



Distribucion. Las Pleurothallidinae habitan en los bosques de América tropical, desde
México y Florida, hasta el norte de Argentina, el sur de Brasil, Paraguay v 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 montafias de los Andes. Debido a que los
bosques nublados de los Andes de Venezuela, Colombia, Ecuador y Perd son los que
albergan el mayor numero 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 vy hacia el sur
del Ecuador la diversidad de la subtribu dismihuye marcadamente (ver Tabla 1.1). Los
géneros mas diversos como Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevallia, Myoxanthus,
Octomeria, Platystele, Pleurcthallis, Stelis y Trichosalpinx, presentan especies en casi
toda la zona del Neotropico. En muchos casos las especies de estos grupos presentan
una distribucién geografica restringida y una alta especificidad por cierto tipo de habitat.
Algunas especies llegan a tener una distribucién continua desde Mesoamérica hasta el
norte o incluso el sur de Sudameérica, como ocurre en Barbosella prorepens, Lepanthopsis
floripecten, Plalystele stenostachya, Fleurothaliis erinacea, Fleurothallis ruscifolia,
Restrepiella ophiocephala y Trichosalpinx ciliaris. Algunos géneros muy pequeinos o
monotipicos presentan una distribucién muy restringida, como Andinia (2 especies) que
sblo se localiza en Ecuador, Barbrodria (1 especie) sélo habita en Colombia, mientras que
Chamelophyton (1 especie) sélo se conoce de Venezuela y la Guyana, mientras que
Salpistele (4 especies) sélo se presenta en Costa Rica—

Habitat. La gran mayoria de especies de Pleurothallidinae son hierbas que crecen
como epifitas en los bosques tropicales humedos, pero algunas especies crecen en
ambientes secos, como Pleurothaliis xerophila que crece en bosgues semiaridos del
horoeste de México. Otras especies tienen la capacidad de crecer como litéfitas o
terrestres en zonas donde la humedad ambiental es muy elevada. Las especies que
habitan en los bosques humedos 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 estan protegidas de la radiacién solar intensa. En
las regiones andinas donde la vegetacion arbdrea ya no se presenta y es sustituida por
paramos de alta montaha, con neblinas frecuentes, las plantas crecen sobre rocas o

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



sabe que las Pleurothallidinae jueguen un papei clave en el funcionamiento de su habitat,
pero si se sabe que la subtribu es uno de los principales componentes de la vegetacion
epifitica en los bosques humedos de montafia, en donde pueden llegar a presentar una
fuerte competencia con otros grupos de epifitas, como musgos, helechos y araceas, 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
conh vegetacion secundaria o en donde la vegetacion original estda muy perturbada, como
en el caso de muchas especies de Dracula, Lepanthes, Masdevallia, Platystele y Stelis.
Por tanto, las especies de estos grupos pueden ser buenas indicadoras de la calidad del
ambiente que habitan. .

Polinizacién. Si bien algunas especies de Masdevaliia de flores tubulares y colores
anaranjados © rojizos son polinizadas por colibries, |a subtribu en su mayoria es uno de
los principales grupos de orquideas polinizados por dipteros pequefios, en especial de las
familias Culicidae, Drosophilidae y Sciaridae (Dodson, 1962; van der Pijl y Dodson, 1969,
Duqgue, 1993; Christensen, 1994). Como las Pleurcthallidinae alcanzan su mayor
diversidad en los bosques nublados de montana, donde por el clima mas templado la
presencia de abejas llega a ser escasa, algunos autores suponen [as especies tomaron
ventaja de la mayor disponibilidad de dipteros en estos ambientes para adaptarse a una
polinizacion por este tipo de insectos {(Dodscn, 1962; Christensen, 1994). Los dipteros,
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 asi su diferenciacion 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 carncso, como Stelis (van der Pijl
y Dodson, 1969). Sin embargo, en la mayoria de las veces los insectos son atraidos por
engafio. En este sentido, la morfologia floral de Pleurothallidinae presenta muchos rasgos
relacionados con sindromes de polinizacion por pequeftos dipteros. Asi, la atraccion de
los insectos es debido a la produccién de olores desagradables o de fragancias en
osmoforos o regiones que actian como tales sobre sépalos y pétalos {como en
Barbosefla, Dresslereila, Myoxanthus y Restrepia). La coloracion de las fiores, con tonos o

manchas de rojo, anaranjado o castafio, constituyen otro atrayente para las mosquitas.



Otros sefiuelos para los polinizadores son la pubescencia sobre los sépalos de un color
contrastante a la de éstos, apéndices sumamente vibratiles en los sépalos (como los de
Pleurothallis ornata), estructuras que mimetizan sitios de crianza y/o alimentacion para
insectos (como los labelos de Dracula) y la presencia de labelos vibratiles a la mas ligera
corriente de aire. La morfologia floral altamente especializada de algunas especies de
Lepanthes parece sugerir que la polinizacidoh de éstas ocurre por un proceso de
pseudocopulacién. Chase & Peacor (1987) sugieren que la presencia de rafidios de
oxalato de calcio en el apice de pétalos y labelo de algunas especies de Stelis constituye
un tipo de pseudonéctar que atrae a los polinizadores. Sin embargo, estos rafidios actuan
mas bien como un mecanismo para proteger las flores (cuyos segmentos por lo general
SON carnosos o sucuientos) en contra de insectos herbivoros como los afidos. En algunas
especies de Stelis las fiores permanecen cerradas durante el dia 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 polinizadores debe estar
regulada por las condiciones de humedad ambiental (Christensen, 1992) o presentarse
durante Ia hoche.

Ecologia poblacional los estudios poblacionales con especies de Pleurothallidinae
han sido escasos hasta ahora y mucho de io que se sabe proviene de cbservaciones
hechas directamente en campo. Las poblaciones de algunas especies llegan a ser
relativamente abundantes y éstas pueden tener una distribucién geografica extensa. No
obstante, en muchos casos las especies tienen poblaciones geograficamente restringidas
y solo conocidas en unas cuantas localidades. Hasta el momento el unico estudio de
dinamica de poblaciones en el grupo se ha realizado con Lepanthes caritensis, una
especie endémica de Puerto Rico (Tremblay, 1897). En este estudio se encontrd 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 los 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 estocasticos que provocan fluctuaciones
en el tamafio de sus poblaciones, por lo que es posible que los procesos de extinciones y

recolonizaciones sean comunes a hivel local (Salazar & Soto, 1996). Los efectos de la



destruccién del habitat sobre el vigor de las plantas y el crecimiento de las poblaciones
fueron estudiados en Lepanthes woodburyana de Puerto Rico (Tremblay, 2001). Este
estudio demostrdé que inmediatamente después de un disturbio las plantas de un sitio
alterado tienen un menor crecimiento vegetativo y una menor produccion de flores y
frutos, en comparacion 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 produccidn de frutos disminuyd. De acuerdo a Trembiay (2001), el claro formado
en un bosque recien alterado crea condiciones de iluminacién 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 sdlo se han
hecho para las poblaciones de unas cuantas especies de Lepanthes de Puerto Rico
(Trembay, 1996) y Pleurothallis de Brasil (Borba et al/, 2000, 2001). En términos
generales, los valores de la heterocigosis esperada para estas especies estan entre los
mas altos registrados para orquideas (H,= 0.25-0.43). Por su parte, los valores de
diferenciacion genética entre poblaciones {f) fueron de 0.046 a 0.31 y, en varios casos,
estan también entre los mas altos para orquideas (Ackerman, 1998; Borba ef a/., 2000,
2001). Estos resultados indican que las poblaciones estan genéticamente bien
estructuradas y que el flujo genético entre ellas es bajo (Ackerman, 1998; Borba ef 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 Pleurothallis, las poblaciones de varias especies mostraron niveles de
variacién genética altos. Por otra parte, estas especies de Pleurcthallis de Brasil tienen
valores de flujo genético altos, lo cual previene la diferenciacién genética de sus

poblacicnes {Borba ef af., 2001).



FIGURA 1.2. Morfologia floral de Pleurothalidinae. a) flor de Dryadelfa guatemalensis, b) flor de Masdevallia
floribunda, c) flor de Stelis martinezii, d) inflorescencia de Trichosalpinx blaisdeifii. A= antera, C=columna, L=
labelo, O= Qvario, P= pétalo, SD= sépalo dorsal, S1.= sépalo lateral y E= estigma.



Taxonomia. El estudio taxondmico de Pleurothallidinae se inicié 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 afios del siglo XX por Coghniaux
(1902-1910), Schlechter (1915) y Kraenzlin {(1925}. Sin émbargo, el mayor avance en la
taxonomia 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 19862,
1986b, 1986¢, 1987, 1988, 1989, 1990, 1091, 1992, 1993, 1994, 1995, 1996a, 1996b,
1997, 1998, 1999, 2000a, 2000b). Este trabajo hasta el momento constituye la principal
referencia para la taxonomia de Pleurcthallidinae. El campo de la anatomia comparativa ha
sido bien trabajado en este grupo y ha proporcionado informacion adicional para la
taxonomia de la subtribu, con la cual se ha podido seleccionar caracteres adicionales para
establecer la delimitaciéon en algunos géneros y para inferir sus relaciones filogenéticas
(Pridgeon, 1981b, 1982a, 1982b, 1982¢, 1983, 1984, 1986, 1987; Pridgeon & Stern, 1982,
1983; Pridgeon & Williams, 1979; Stern ef a/., 1985; Neyland y Urbatsch, 1993, Neyland et
al. 1995). Aungue se han hecho intentos para suponer a priori las relaciones filogenéticas
dentro de Pleurothallidinae con base en la morfologia floral (Garay, 1974a; Brieger ef a/.,
1975-1976; Luer, 1986¢, Szlachetko, 1995) o mediante analisis fenéticos (Pridgeon,
1982b), hasta apenas recientemente las metodologias cladisticas han empezado a
utilizarse en la subtribu. El primer trabajo de este tipo fue publicado por Neyland et al.
(1995) quienes emplearon los caracteres anatémicos 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 afios la subtribu Pleurothallidinae ha pasado de ser un grupo poco
conocido, a ser un grupo bien estudiado dentro de las orquideas. Sin embargo, no se ha
realizadc hasta ahora un analisis explicito y comparativo de la variacion vegetativa y floral
presente en la subtribu. Un estudio de este tipo resulta necesario en |la actualidad, en vista
de los cambios que debera sufrir la clasificacién de la subtribu, apoyados por los

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



ver capitulo lll). Bajo este panorama, la delimitacién de los géneros y subgéneros dentro
de la subtribu, como grupos monofiléticos, debera estar apoyada por un conjunto de
sinapomorfias morfolégicas que permitan su reconocimiento. Es por ello que es
importante contar con un analisis que permita la seleccion y codificacién de un conjunto
de caracteres morfologicos que puedan ser integrados en los estudios taxonémicos vy
evolutivos de Pleurothallidinae. En esta tesis la subtribu Pleurothallidinae fue estudiada a
diferentes niveles, primero realizando un analisis de su variacion morfologica, lo cual
permitic seleccionar y codificar un conjunto de caracteres morfolégicos. En segundo lugar,
reconstruyendo las relaciones filogenéticas de la subtribu a partir de esta informacién
morfolégica, asi como de Stelis sensu lato (entendiendo que actualmente éste resulta ser
el género mas numeroso y heterogéneo de la subtribu) a partir de datos de secuencias del
ADN y morfolégicos. Finalmente, un estudio sobre la variacion, desarrollo y evolucién de
la columna, una estructura floral que ha tenido gran importancia en la taxonomia del

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

a) Hacer un analisis de la arquitectura vegetativa de Pleurcothallidinae y determinar
cuales son los principales habitos de crecimiento en este grupo.

b) Llevar a cabo un analisis de caracteres para la seleccidn y codificacion de
caracteres vegetativos y florales para la subtribu Pleurothallidinae.

c) Reconstruir las relaciones filogenéticas dentro de Pleurothallidinae a partir de un
conjunto de datos morfolégicos.

d) Recontruir las relaciones filogenéticas de Stefis sensu lato a partir de datos de
secuencias de la region ITS del ADNr y de caracteres morfolégicos.

e) Analizar la variacidn morfolégica de la columna de Pleurothallidinae,
estableciendo los tipos basicos de esta estructura, evaluando su desarrollo y

evolucion dentro de la subtribu.

Estructura de la tesis
La tesis esta dividida en seis capitulos, siendo el primero una introduccién general. El
capitulo V| presenta las conclusiones generales. Los capitulos Il a V corresponden a los

cuatro estudios que se realizaron para esta tesis, los cuales a continuacion se describen.
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El capitulo Il presenta un estudio de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae. Por
mucho tiempo la morfologia floral de este grupo ha recibido mas atencion y ha llegado a
ser mejor conocida que la morfologia vegetativa. Sin embargo, era necesario un estudio
en donde la morfologia vegetativa fuera analizada de manera comparativa dentro de la
subtribu para ser integrada en su taxonomia. Un analisis 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 permitié hacer la
seleccion y codificacion de un conjunto de caracteres vegetativos, que junto con los
florales se pueden incorporar en una matriz de datos morfoldgicos para la filogenia de la
subtribu. En segundo lugar, el estudio constituye una fuente de informacion morfolégica
para futuros estudios en la taxonomia de la subtribu. En tercer lugar, el conjunto de
caracteres vegetativos puede proporciohar apomoifias para los diferentes grupos de
Pleurothallidinae en un contexto filogenético, en vista de que la morfologia floral de la
subtribu no refleja con fidelidad sus relaciones filogenéticas (Pridgeon, Solano & Chase,
2001). Finaln‘iente, el estudio constituye una fuente de informacion para evaluar el valor
adaptativo de varios rasgos vegetativos asociados con el establecimiento de las plantas
en los doseles, su expansién, su proteccion de contra de herbivoros, asi como los
mecanismos para la absorcion y almacenamiento de agua en un medio en donde ésta
constituye un recurso limitado.

En el Capitulo lll se realizé un analisis filogenetico de Pleurothallidinae a partir de
datos morfologicos. Un estudio de este tipo no se habia realizado debido a las dificultades
para la seleccion y codificacion de un numero suficiente de caracteres para un grupo tan
diverso. Ademas, se ha supuesto que como muchos caracteres morfolégicos son producto
de evolucion convergente, su variacion se presenta sobre todo dentro de las categorias
taxonomicas que entre ellas. Sin embargo, un analisis de caracteres permitié codificar un
nimero de caracteres vegetativos y florales suficientes para realizar la filogenia de la
subtribu, el cual es hasta ahora el Unico estudic cladistico basado en informacién
morfolégico. Este estudio constituye una herramienta Gtil para evaluar el sistema de
clasificacion de Luer (1986a-c), el cual esta basado principalmente en criterios intuitivos y
no cladisticos. Por otro lado, el estudio proporciona un conjunto de caracteres vegetativos

y florales Utiles para futuros trabajos en la taxonomia del grupo. Finalmente, esta
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informacién morfologica puede ser comparada o combinada con otro tipo de informacidn
{secuencias del ADN), esperando con ello generar un patrén mas informativo sobre la
filogenia de Pleurothallidinae.

En el capitulo IV se presenta la reconstruccion filogenética de Sfeffs sensu lato. La
reciente filogenia molecular para Pleurcthallidinae (Pridgeon, Solano & Chase, 2001)
revela que varios grupos de Pleurothallis estdn muy estrechament relacionado con Stefis
de un mismo clado. Stefis comparte con estos grupos de Pleurothallis una morfologia
vegetativa muy similar, pero la morfologia floral es sumamente diferente entre ellos. Esta
relacion ha provocado que la delimitacion de Stelis tenga que ampliarse para incluir a
estos grupos de Pleurothallis (Pridgeon & Chase, en prensa). Sin embargo, en el analisis
de Pridgeon, Solano & Chase (2001) no fueron evaluadas las relaciones dentro de Stelis
s.f. Este estudio es necesario, en vista de que Stelis pasaria a ser el género mas diverso y
heterogéneo de la subtribu Pleurcthallidinae. Por tanto, en este estudio se reconstruyen
las relaciones filogenéticas dentro de Stelis s./., usando para ello datos de secuencias de
la region ITS del ADN ribosomal y morfologicos. Este analisis, por un lado, permite
obtener evidencias para una clasificacion infragenérica de Stelis s./. basada en criterios
cladisticos. Por otro lado, al usar caracteres morfolégicos, en este estudio se podra
encontrar las apomorfias que definan los diferentes grupos infragenéricos de Stefis s./.

En el Capitulo V se presenta un estudic sobre la variacidon morfolégica, el desarrollo y
la evolucién de la columna de Pleurcthallidinae. En la taxonomia de Pleurothallidinae la
columna ha sido una estructura que tradicionalmente ha tenido gran importancia y con
base a ésta se ha supuesto a priori las relaciones filogenéticas dentro del grupo. Sin
embargo, la columna es una estructura que ha sido poco estudiada y no existen analisis
detallados sobre su variacién morfolégica y evolucion. Ademas, como ofros rasgos
florales, la columna parece reflejar mas las relaciones de los taxa con sus polinizadores
que las relaciones filogenéticas dentro de Pleurothallidinae, por io que suponer a prioti
éstas puede conducir a interpretaciones erréneas de su filogenia. En este estudio se
realizd un analisis de la variacion morfolégica de la columna de Pleurothallidinae, donde
se determinan los tipos basicos de esta estructura en su fase madura. Se estudid también
el desarrollo de un representante de cada tipo de columna y finalmente, se optimizé la

evolucion de estos tipos sobre una filogenia molecular de la subtribu. Este estudio
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presenta el primer analisis comparativo de la variacion morfologica de la columna en
Pleurothallidinae. Por otro lado, es el primer estudio que evalla la evolucion de una
estructura floral en un contexto filogenético incluyendo casi todos los grupos genéricos y
subgenéricos de la subtribu. Por dltimo, al optimizar los tipos de columna sobre la filogenia
de la subtribu es posible determinar en que linajes su evolucion ha sido mas intensa v si

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

TABLA1.1. Géneros reconocidos en Pleurothallidinae (de acuerdo a Luer, 1986a-c) con el nimero
de especies estimado y su distribucién conhocida. América tropical= €l grupo se distribuye sblo en
el continente (desde México hasta Bolivia y Brasil). América tropical= el grupo se distribuye en el
continente y las Antillas.

Género Subgénero Especies Distribucion
Acostaea Schitr, 4 Centroamérica, noroeste de
Sudameérica
Andinia Luer 2 Ecuador
Barbosella Schilty, 18 América tropical 1
Barbrodria Luer 1 Brasil
Brachionidium Lindl. 63 América tropical 2
Chamelophyton Garay 1 Norte de Sudamérica
Condyiago Luer 2 Colombia
Draconanthes Luer 2 Andes de Sudamérica
Dracula Luer 108 Ameérica tropical 1
Dresslereffa Luer 9 Centroamérica, noroeste de
Sudamérica
Dryadeila Luer ca. 40 | América trapical 1
Frondaria Luer 1 Andes de Sudamérica
Jostia Luer . 1 Ecuadar
Lepanthes Sw. ¢a. 700 | América tropical 2
Lepanthopsis {Cogn.) Ames , 37 América tropical 2
Masdevallia Ruiz & Pavoén ca. 400 | América tropical 1
Myoxanthis Poepp. & Endl. 44 Ameérica fropical 1
Octomeria R. Br. ca. 150 | Centroamérica, Sudamérica, Antillas
QOphidion Luer 4 Centroamérica, Sudamérica
Piatystele Schitr, 82 Ameérica tropical 2
Pleurothallis R. Br. Acianthera ca. 120 | América tropocal 2
Acuminatia 50 América tropical 2
Aenigma 7 Andes de Sudamérica
Ancipitia 20 Mesoamérica, Andes de Sudamérica
Andreeftaea 1 Ecuador
Antilia 9 Las Antillas
Apoda- 5 Andes de Sudamérica
Prorepentia
Arthrosia 9 Brasil, Bolivia {1 sp. en las Antillas)
Crocodeilanthae 64 América tropical 1
Dracontia 1 Mesoamérica, las Antillas




Género Subgénero Especies | Distribucion
Pieurothallis R. Br. Drésslera 1 Costa Rica
Effusia 40 América tropical 1
Elongatia 9 Mesoameérica, Anes de Sudamérica
Empuselia 1 Mesoamérica, norte de Sudamérica
Kraenzlinella 10 Mesoamérica, Andes de Sudamérica
Masdevalliantha 2 Ecuador, Peru
Mirabilia 1 Brasil
Mirandia 1 Ecuador
Mystax 1 Panama
Physosiphon 5 Mesoamérica, Brasil
Physotallis 2 Ecuador
Pleurobotryum 7 Brasil
Pleurothalfis ca. 1500 | América tropical 2
Pseudoctomeria 1 Costa Rica
Pseudostelis 6 Ameérica tropical 1
Restrepioidia 7 Andes de Sudamérica
Rhyncopera 8 Andes de Sudameérica
Rubellia 1 Colombia
Sarracenella 2 Brasil
Scopula 8 Moroeste de Sudamérica
Specklinia ca. 100 | América tropical 2
Talpinaria 4 Andes de Sudamérica
Xenion 2 Colombia
Porrogilossim Schitr. 23 Andes de Sudamérica
Restrepia H.B.K. (49) 49 América tropical 1
Restrepiefla Garay & 1 América tropical 1
Dunsterv.
Restrepiopsis Luer 15 América tropical 1
Salpistele Dressler 4 Centroamérica
Scaphosepalum Piitz. 35 América tropical 1
Stelis Sw. ca. 600 | Ameérica tropical 2
Teagueia Luer 6 Centroamérica, noroeste Sudameérica
Trichosalpinx Luer 108 América tropical 2
Trisetella Luer 21 Centroamérica, Sudamérica
Zootrophion Luer 15 Centroamérica, Sudamérica
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CAPITULO I
ARQUITECTURA VEGETATIVA DE LA SUBTRIBU PLEUROTHALLIDINAE

RESUMEN

Pleurothallidinae presenta una variacidon morfolégica amplia, tanto vegetativa como
fioral. Sin embargo, son los caracteres florales, sobre todo los relacionados al polinario y la
columna, los que han tenido mayor importancia en la taxonomia del grupo. La variacién
vegetativa, aunque no comparable con la floral, llega a ser también considerable, pero no
ha sido analizada de manera explicita y comparativa para ser integrada en |a taxonomia de
Pleurcthallidinae. Una herramienta que permite realizar este tipo de estudio es el andlisis
de la arquitectura vegetativa, con la cual sera posible encontrar patrones en la morfologia
vegetativa de un grupo gque como Pleurothallidinae, es sumamente diverso. Este andlisis
por otra parte, constituye una fuente importante para seleccionar y codificar caracteres
vegetativos que puedan ser utilizados en la filogenia del grupo. En este capitulo se realizé
un analisis de la arquitectura vegetativa de Pleurcthallidinae, analizando la variacion de las
estructuras que constituyen un médulo o unidad de crecimiente de las plantas, para luego
determinar los principales habitos de crecimiento. Las plantas de Pleurothallidinae son
simpodiales y modulares, cada modulo se divide en las regiones pre-yema de renuevo, pos-
yema de renuevo e inflorescencias. Se reconocieron siete habitos de crecimienio: 1)
simpodios isomodulares, cespitosos y ortotrdpicos; /) simpodios isomodulares,
rizomatosos y ortotrépicos; i) simpodios isomodulares, rizomatosos y plagiotrépicos; iv)
simpodios heteromodulares; v) simpodios que producen mddulos adventicios; vi) simpodios
con la regién pre-yema de renuevo ortotrépica y, vif) simpodios con la regidon pre-yema de
renuevo plagiotropica. l.os caracteres que permiten reconocer estos habitos de crecimiento
son el tamafo de la region pre-yema de renuevo, el tipo de crecimiento de esta region, el
lugar de origen de la inflorescencia, el tipo de crecimiento de la region post-yema de
renuevo y la presencia de modulos adventicios. Varios rasgos vegetativos de la subtribu
estan asociados con funciones que tienen que ver con el establecimiento, expansion,
crecimiento, proteccion y soporte de las plantas, lo cual ha garantizado su éxito para vivir

como epifitas en los bosques del Neotrdpico.
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INTRODUCCION

Aungue no comparable con la variacion en la morfologia floral, la variacion en la
morfologia vegetativa de Pleurothallidinae es también considerable. No obstante, como
tradicionalmente |la taxonomia de este numeroso grupo de orquideas se ha basado sobre
todo en rasgos florales, la morfologia vegetativa ha estado descuidada por mucho tiempo y
hasta ahora su variacion es poco conocida. Esta situacion se ve reflejada en la mayoria de
los sistemas de clasificacién de la subtribu, los cuales estan basados principalmente en
unos cuantos caracteres florales relacionados con la columna y el polinaric (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 morfologia floral refleja las
relaciones filogenéticas dentro de la subtribu, sin tomar en cuenta criterios cladisticos,
puede llevar a relaciones etréneas, como recientemente se ha demostrado en el analisis
filogenético de Pridgeon, Solano & Chase (2001). En este caso, los caracteres florales
reflejan eventos de evolucién convergente hacia sindromes de polinizacion similares en
diferentes grupos de la subtribu y no las relaciones filogenéticas entre ellos. Situaciones
parecidas se han encontrado en otros grupos de orquideas, como Laeliinae {van der Berg et
al., 2000), Oncidiinae (Chase & Palmer, 1997, Williams et a/., 1999; Williams et af., 2001) y
Platanthera (Hapeman & Inoue, 1997). En los casos de Laeliinae y Oncidiinae su
clasificacion ha sido modificada tomando en cuenta los resultados de las filogenias
recientes (van der Berg, 2000, 2001; Dlastrom, 2001; Williams et a/., 2001).

La variacion en la morfolégica vegetativa de Pleurothallidinae parece ser producto en
gran mediada de los efectos de una seleccion impuesta por factores ambientales, en
especial por la notable adaptacion de la mayoria de especies a vivir como epifitas en los
bosques del Neotrépico, como han supuesto Benzing (1987, 1990), Benzing & Atwood
(1984) y Pridgeon (1982a). En un ambiente epifitico el espacio en el dosel y Ia
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, helechos,
araceas, bromelias y orquideas, grupos importantes de plantas epifitas. Es por ello que la
morfologia vegetative de Pleurothallidinae debe de reflejar adaptaciones que les permita a

sus plantas vivir exitosamente como epifitas. Este tipo de adaptaciones tiene que ver con
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procesos que favorecen la expansion, desplazamiento, establecimiento y proteccién de las
plantas. Pero también la morfologia vegetativa de la subtribu debe presentar adaptaciones
que favorezcan la adquisicidon y economia de agua en un medio xerdfilo como el epifitico.

No obstante que la morfologia vegetativa de Pleurothallidinae ha contribuido de manera
importante en el éxito del grupo como uno de los elementos mas conspicuos en los doseles
de los bosques neotropicales, basicamente su estudio sélo ha sido abordado en las
descripciones generalizadas para los tratamientos taxonémicos de la subtribu (Cogniaux,
1909-1910; Schlechter, 1915; Ames & Correll, 1952-1933; Garay, 1974; Brieger, et af..;
1975; Dressler, 1981, 1993, Rasmussen, 1985; Luer, 1986a; Szlachetko, 1995). Otros
trabajos como lo de Luer {Luer, 1986a, 1986¢), presentan una descripcién detallada de los
rasgos vegetativos para la subtribu y Pleurothaliis. Sin embargo, hasta el momento no se ha
elaborado un estudio que analice la morfologia vegetativa del grupo de manera detallada y
comparativa entre sus integrantes. Por otra parte, un estudio de este tipo sera importante
debido a los eminentes cambios que sufrira la clasificacion de Pleurothallidinae, basados
en criterios cladisticos (Pridgeon & Chase, en prensa) y la poca utilidad que tendra la
mayoria de caracteres florales como apomorfias para reconocer los grupos monofiléticos
dentro de la subtribu. Debido a esto, sera necesario contar con un conjunto de caracteres
vegetativos, que una vez seleccionados y codificados, en un contexto filogenético tengan
potencial como las apomorfias que definan los grupos dentro de Pleurothallidinae.

Un estudio que analice de manera comparativa la variacion en la morfologia vegetativa
de Pleurothallidinae se puede realizar a través de su arquitectura vegetativa. Aunque
generalmente estos estudios se limitan a describir los habitos de crecimiento de un grupo
de plantas, tienen el potencial para generar mas informacion. Mediante estos estudios
también es posible analizar la variacién 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 analisis 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 mas comun en Pleurothallidinae. Este
consiste en un crecimiento simpodial, con una sucesion ritmica y continua de médulos
equivalentes, el cual produce un modulo en cada estacion de crecimiento, que por lo

general se da con una periodicidad anual. Luer (1986a) por su parte reconoce tres habitos
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de crecimiento en la subtribu, uno formado por simpodios rizomatosos, otro formado por
simpodios cespitosos y uno mas para aquel en donde las plantas producen médulos
adventicios en el apice de los tallos. Existen alun otros modelos de crecimiento dentro de la
subtribu, pero éstos no han sido aun analizados ni caracterizados. El objetivo del presente
estudio fue analizar la variacion en la morfologia vegetativa de la subtribu Pleurcthallidinae
mediante su arquitectura vegetativa, seleccionando y codificando un conjunto de caracteres
vegetativos y determinando sus diferentes habitos de crecimiento. Mediante este estudio se
podra contar con un conjunto de caracteres vegetativos que se pueda incluir en el analisis

flogenético de la subtribu.

METODOLOGIA

Se estudio material vegetal vivo, herborizado y preservado en FAA (Formaldehido:
etanocl:acido acético glacial), asi como ilustraciones botanicas e informacidn bibliografica
para los diferentes taxa genéricos y subgenéricos reconocidos en Pleurothallidinae (de
acuerdo a Luer, 1986a-c). Para los géneros mas diversos y que presentan mayor variacion
morfolégoca, como Dracula, Lepanthes, Masdevalflia, Myoxanthus, QOctomerfa, Platystele,
Pleurothallis, Stelis y Trichosalpinx, se incluyé varias especies ¢que representaran a todos o
la mayoria de sus taxa subgénericos. Se elaboraron especimenes de respaldo, ya sea
herborizados o preservados en FAA para los ejemplares vivos que fueron estudiados. El
Apéndice 1 presenta la informacion de los ejemplares examinados en este estudio.

En Pleurcthallidinae las plantas estan formadas por moédulos, cada mdédulo se divide
en tres regiones que se reconocen por su posicich y el tipo de yema de la cual se originan
(Hallé et al.,, 1978, Rasmussen, 1986; Andersen et al,, 1988; Perez-Garcia, 1993). Estas
regiones son las siguientes:

1. ‘Regfén pre-yema de renuevo, comprende desde la articulacidn entre dos
modulos adyacentes hasta la yema de renuevo. Esta region esta formada por
los entrenudos que separan dos tallos adyacentes (segmento que cuando
crece postrado al sustrato se denomina rizoma), las raices, las escamas y las
yemas de renuevo y de reserva. Algunos autores denominan a esta regién
como la parte basal o subterranea (Rasmussen, 1986), pero puede crecer

también de manera erecta (oriotropica) o colgante (plagiotrépica). Para evitar
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confusiones debido a que en las orquideas epifitas todas las partes de la
planta son aéreas, se decidid denominar a esta regién como pre-yema de
renuevo.

2. Region post-yema de renuevo, comprende la regidon entre la yema de renuevo y
la yema de la inflorescencia. Esta formada por el tallo, la hoja y las vainas
caulinares. Rasmussen (1986) denomina a esta regién como |a parte erecta o
aérea del modulo, pero si bien en |la mayoria de los casos tiene un crecimiento
ortotropico, en otros llega a ser plagiotrépico, por lo que se optd por designarla
con el nombre de region post-yema de renuevo. El tallo esta formado por uno a
varios entrenudos y su crecimiento esta determinado por la produccion de una
yema de la inflorescencia.

3. Inflorescencias, esta comprende la regién reproductiva de cada médulo, ta cual
se origina a partir de la yema apical o de la inflorescencia y esta formada por el
pedlnculo, los pedicelos, las bracteas vy las flores.

En cada regién modular fue analizada la variacion presente en cada una de las
‘estructuras vegetativas en todos los ejemplares examinados. Para el reconocimiento de los
habitos de crecimiento se considero la variacion en el tamafio y la forma de crecimiento de
la region pre-yema de renuevo, la forma de crecimiento de la region 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 médulos adventicios. Se elaboraron fotografias e ilustraciones de
algunas plantas para ejemplificar cada uno de los diferentes habitos de crecimiento y la
variacion en las estructuras vegetativas. La terminologia empleada para la morfologia sigue
a Dressler (1981, 1993) y Luer (1986a, 1986c). Sin embargo, aqui se prefirid designar
simplemente con el hombre 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 Pleurcthallidinae, ya que este término designa sin ninguna
confusion al eje caulinar portador de hojas e inflorescencias, como ocurre con otros grupos

de orquideas.
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RESULTADOS
Morfologia vegetativa de Pleurothallidinae
Regidn pre-yema de renuevo

Entrenudos. Los entrenudos que constituyen esta regién por lo general crecen
postrados al sustrato y constituyen el rizoma de las plantas simpodiales. A veces los
entrenudos de esta regidén son erectos u ortotrépicos (como en Andinia y Brachionidium)
y en otros casos son colgantes o plagiotrépicos (como en Lepanthes piloselfa, L.
stafagtites y Pleurothallis testifolia). Cuando los entrenudos crecen postrados al sustrato,
éstos pueden ser alargados y las plantas estan formadas por simpodios rizomatosos, con
los médulos adyacentes separados entre si, como en Chamelophyton, Platystele repens,
Pleurcthallis minutalis, P. sertularioides y Salpistele. En cambio, en la mayor parte de las
especies de Dracula, Dryadella, Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevallia, Ophidion,
Porroglossum, Restrepia, Scaphosepalum, Stelis, Trisetella y Zootrophion, los entrenudos
son abreviados y las plantas estan constituidas por simpodios cespitosos, con los
modulos adyacentes apretados entre si.

Escamas. Cada entrenudo de la regién pre-yema de renuevo esta cubierto
totalmente por una escama de forma tubular, la cual varia de tamano dependiendo de la
longitud del mismo. El conjunto de escamas presenta un arreglo distico a lo largo de ésta
region modular. Cuando los entrenudos de la regioh 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 mas del tallo.

Raices. Las raices solo se localizan en la region pre-yema de renuevo, por lo general
en la zona adyacente a cada nudo. Sin embargo, a veces las raices pueden extenderse a
lo largo del entrenudo cuando estos son alargados, presentando una disposicion distica
sobre éste. En muchos casos se presenta una raiz por entrenudo cuando éstos son
cortos, pero pueden ser dos o tres cuando son alargados. Cuando la region pre-yema de
renuevo es ortotrépica o plagiotrépica, las raices por lo general se limitan y son
abundantes en el médulo que esta en contacto con el sustrato, mientras que en los

demas modulos son escasas o carecen de ellas. Las raices en |la gran mayoria de los
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casos son sencillas, pero en algunas especies de Myoxanthus y en Fleurothallis
Jjohnsonii, éstas se ramifican cerca del apice en crecimiento.

Las raices estan cubiertas por una capa de tejido no vivo y de consistencia
esponjosa, llamado velamen, el cual constituye el principal érgano para la absorcién 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
dafios mecanicos a los tejidos internos de la raiz, asi como previniendo la deshidratacion
de éstos (Sinclair, 1990). El velamen consiste de una sdla capa de células en Dryadelia,
Platystefe, Trisetella, Pleurothallis fenestrata y P. tubata; de dos capas en Dresslerella,
Ocfomeria y Stelis o bien, de tres a cinco capas en Barboseffa, Myoxanthus, Pleurothallis
subgénero Pleurothallis y Resirepieifa. En el cortex de la raiz se presentan dos capas
unicelulares, una externa ilamada exodermis y otra interna llamada endodermis. Las
células de ambas capas presentan paredes con engrosamientos secundarios debido a la
acumulacién 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 células presentan
engrosamientos en sus paredes, constituyen un tejido de soporte para las raices. Una
médula de parenquima se presenta en las raices de algunas especies de Myoxanthus,
Qctomeria y Pleurothallis subgénero Acianthera. En el resto de taxa examinados hasta
ahora, el parénguima medular esta ausente.

Yemas. En el entrenudo distal de cada regicn 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 moédulo en cada estacion de crecimiento, que por lo general ocurren en periodos
anuales, llevando a cabo la expansion de las plantas. En la mayoria 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 dafios fisicos ¢ cuando se presentan condiciones de
crecimiento favorables, esta yema se activa y origina un nuevo médulo, provocando la

ramificacion de las plantas y con ello, un crecimiento mas masivo.
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Regién post-yema de renuevo

Por lo general esta regidn presenta un crecimiento orotropico. Sin embargo, en
Lepanthes pilosella, L. stalagtites, Pleurothallis calypso y P. testifolia, su crecimiento es
plagiotropico. Por lo general esta regidon es erecta con relacidn al sustrato, pero llega a
estar postrada al sustrato en Chameiophyton, Dresslerelfa, Pleurathallis determannii, .
dressleri y P. peperomioides. El tallo y la hoja se unen mediante una articulacion,
denominada como la zona de abscision, la cual constituye el apice del tallo. Cuando una
hoja muere y se seca, se desprende a partir de esta zona.

Talios. Los tallos estan formados por un entrenudo en Lepanthes pilosella y L.
stalagtites. 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 estan formados por solo dos
entrenudos. Por lo general todos los entrenudos del tallo son de una longitud
refativamente similar, pero en Dracula, Masdevallia, Porroglossum, Sacaphosepalum y
Teagueia el entrenudo basal llega a ser mucho mas pequefio que el entrenudc 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 abscision, denominada como anillo (Luer, 1886a).
Cuando esta estructura se presenta es el lugar de donde se origina la inflorescencia. El
anillo se localiza muy cerca del apice del entrenudo superior del tallo en grupos como
Lepanthes, Lepanthopsis, Flatystele, Stelis y Trichosalpinx. En cambio, en otros grupos
el anillo se localiza cerca de la base del entrenudo superior del tallo, como en Dracuia,
Masdevallia, Forroglossum y Scaphosepalum. Esta estructura no presenta grandes
diferencias con respecto a los tejidos adyacentes del tallo (Stern et a/., 1985), por lo que
el engrosamiento parece deberse solo a un ensanchamiento de los haces vasculares a
este nivel. Salazar & Soto {(1996) consideran que la regidn localizada entre la zona de
abscisiéh y el anillo podria tratarse del remanente de una vaina foliar, la cual carece de
articulacidon con el apice del tallo. Si este fuera el caso, la yema de ia inflorescencia se

origina entonces del apice del tallo.
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En seccion transversal los tallos son cilindricos en la mayoria de la subtribu. En
Pleurcthallis subgénero Ancipitia los tallos estan lateralmente comprimidos y se les
designa como ancipitosos (con doble filo en las supetficies adaxial y abaxial). En cambio,
en muchas especies de Pleurcthallis subgénero Acianthera los tallos son triangulares en
seccion transversal, a veces con los margenes de la superficie adaxial proyectados a
manera de alas en la parte terminal del tallo. Pleurothallis tetragona es la Unica especie
de la subtribu en donde los tallos son cuadrangulares en seccién transversal.

El tallo esta cubierto por una cuticula que puede medir de 5 a 15 pm de espesor en
Octomeria, Pleurothallis neoharlingii, P. uncinatus y Restrepiella. En la mayoria de los
taxa de la subtribu la cuticula mide menos de 5 pm de espesor (Pridgeon, 1982a). Debajo
de la cuticula se encuentra una epidermis que consiste de una capa de células. Las
células de la epidermis pueden tener la pared lignificada en Octomeria, Myoxanthus,
Pleurothallis subgénero Pleurothallis y Restrepia, pero en en la mayoria 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 fotosintética adicional a la que realizan las hojas.

Vainas caulinares. Cada entrenudo esta envuelto por una vaina y el conjunto de ellas
se dispone de manera distica a lo largo del tallo. Estas estructuras son verdosas cuando
el tallo esta 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 mas comin en la subtribu, se presentan en Dracula, Dryadeila,
Masdevallia, Myoxanthus, Octomeria, Plalystele, Porrogiossum, Scaphosepalum vy
Stelis, entre otros grupos. i) Vainas lepanthiformes, que son estrechas al entrenudo que
cubren, pero con el apice ensanchado en forma de embudo, traslapadas entre si,

carinadas a lo largo de todas sus nervaduras y por lo general cubiertas de cilios en el
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margen y las nervaduras. Este tipo de vainas se presentan en Draconanthes, Lepanthes,
Lepanthopsis y Trichosalpinx. iif) Vainas infladas y traslapadas, las cuales estan
lateralmente comprimidas, muy traslapadas entre si, infladas hacia la mitad apical y por
lo general cubiertas de manchas rojizas. Este {ipo de vainas se presentan en Ophidion,
Restrepia, Restrepiosis, Zootrophion, Pleurcthallis herrerae y . johnsonii. iv) Vainas
foliosas, son tubulares y estrechas al entrenudo que cubren, perc su apice se prolonga en
una estructura foliar, de modo gue da la impresién de que los talios son portadores de
mas de una hoja, al igual que lbs otros tipos de vainas, pero son estructuras no vivas en
los tallos maduros, por lo que no realizan funciones fotosintéticas. Este tipo de vaina sélo
se presenta en Frondaria. Debido a la consistencia rigida de las vainas, sobre todo las
lepanthiformes, es posible que estas estructuras proporcionen algun tipo de soporte a los
tallos y proteccidn contra la herbivoria.

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 funcion de captacién de energia de la planta. Su textura por lo general es
carnosa, auhque a veces lega a ser coriacea. En general las hojas son planas o
ligeramente acanaladas, de forma eliptica, lanceclada u ovada, mucho mas largas que
anchas. En Pleurothallis subgéneros Ancipitia y Pleurothalfis las hojas tienen la base muy
amplia, biauriculada, con un seno en medio del cual se articula el apice del tallo y de
forma general cordada. Por su parte, en Pleurothallis determannii, P. dressleri, P.
invioluta, P. minutalis y P. peperomioides las hojas son de forma casi circular. En
algunas especies de Dryadella, Octomeria, Stelis y Pleurothaliis, la lamina foliar ésta muy
comprimida lateralmente y plegada a lo largo de su vena media, de modo que adquiere
una forma cilindrica o subcilindrica en seccién transversal. La superfice de la hojas es
glabra en la mayoria de las Pleurcthaliidinae, pero en varias especies de Lepanthes
subgénero Brachicladium éstas son ciliadas a lo largo de su margen, mientras que en
Dressierefla son densamente pubescentes en ambas superficies.

La base de la hoja puede presentar un peciolo bien formado y distinguible de la
lamina como en Dracula, Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevallia, Ophidion, Restrepia,

Salpistele, Scaphosepalum, Stelis y Trichosalpinx. En cambio, una hoja sésil se presenta
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en Barbosella, Brachionidium, Chamelophyton, Dresslerella, Myoxanthus, Octomertia y
varios subgéneros de Pleurcthallis (Acianthera, Ancipitia, Pleurothalfis y Scopuia). Una
hoja con la base atenuada y ligeramente canaliculada, pero sin formar un peciolo bien
definido (hojas subsésiles) se presenta en Restrepiella y en varias especies de
Myoxanthus. En Pleurothallis circumplexa |la hoja sésil tiene los margenes decurrentes
sobre una buena parte del tallo, de modo que la zona de abscisién y el origen de la
inflorescencia parecen localizarse a la mitad de la hoja. En la gran mayoria de
Pleurothallidinae las hojas son erectas o ligeramente arqueadas, pero en grupos como
Pleurothallis subgéneros ancipitia y Pleurothalfis |a hoja es deflexa.

El patréon de venacion foliar esta representado por una vena media y dos marginales,
todas prominentes y extendidas desde la base hasta el apice de la 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 tas marginales, para después anastomosarse
entre si antes del apice foliar. L.a vena media, las marginales y las intermedias estan
conectadas entre si mediante comisuras transversales. La venacion se encuentra mas
cercana a la superficie abaxial de la hoja y da |a impresion de ser mas abundante aqui
que en ia superficie adaxial. El apice de la hoja esta ligeramente emarginado y eh medio
del seno se localiza un mucron diminuto, el cual representa la extension terminal de la
veha media. Sin embargo, en Dresslerelfa el apice de la hoja es entero.

Las hojas presentan una cubierta de tricomas glandulares en ambas superficies, sin
un orden espacial 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 acumulacion de cutina, excepto las paredes transversales gque son
delgadas (Pridgeon, 1981a). Benzing & Pridgeon (1983) sefalan que este engrosamiento
diferencial de 1a pared celular confiere a los tricomas funciones en la absorcién de agua y
hutrientes en disolucién, aunque esta capacidad absorbente es minima comparada con
la de las raices. 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 funcidén de los tricomas sea |la secrecion de gotas de
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mucilago que forman una capa que cubre la superficie foliar, ayudando asi a reducir la
transpiracion y evitando la deshidratacion de la hoja (Pridgeon, 1981a; Benzing y
Pridgeon, 1983).

El aparato estomatico esta restringido en el envéz de la hoja. Este es ciclocitico y en
la mayoria de especies los estomas se localizan hundidos en la epidermis foliar, con las
dos células guarda rodeados por 2-7 células subsidiarias (Pridgeon, 1982b, 1982¢). Sin
embargo, en Dresslerella y las secciones Satyria y Silenia de Pleurothallis subgénero
Acianthera, los estomas se localizan encima del nivel de la epidermis, con las células
guarda redeadas por 4-8 células subsidiarias (Pridgeon, 1981b, 1982a).

La hoja esta protegida por una cuticula, la cual puede medir menos de 3 um de
espesor en Brachionidium, Dresslerelfa y 1a mayoria de géneros con dos polinios. En
Pleurcthallis tubata y Restrepia el grosor de la cuticula es de 6 a 14 pym. En cambio, en
Barbosella, Qctomeria, Pleurothallis uncinatus y Restrepiella la cuticula mide de 15 a
22.5 pym de grosor. En el interior de la hoja se encuentra una hipodermis, tanto adaxial
como abaxial, la cual constituye un érganc muy importante para el almacenamiento de
agua (Pridgeon, 1982b). La mayoria de Pleurothallidinae tienen una hipodermis adaxial,
excepto Brachionidium, Dracufa y Pleurothallis fenesirata. Brachionidium y Dracula
carecen ademas de una hipodermis abaxial, por 1o que en ambos grupos las hojas son
estructuras muy delicadas. En la mayoria de Pleurothallidinae la pared de las células
hipodérmicas tiene engrosamientos anulares o helicoidales, pero estan ausentes en
grupos como Barboselfa, Brachionidium, Dresslerella, Masdevallia, Myoxanthus,
Qctomeria y Restrepiefla. Otro tipo de células cuyas paredes presentan engrosamientos
en espiral, principaimente de celulosa, son los idioblastos, los cuales carecen de
citoplasma en su madurez y se localizan en la hipodermis o en el mesdfilo de grupos
como Dracula, Octomeria, Pleurothallis subgénero Pleurcthallis, Restrepia, Restrepiella,
Resirepiopsis y Stelis (Pridgeon, 1982a). Sinclair {1990) sefiala que los idioblastos
almacenan agua en su interior, pues carecen de citoplasma en las hojas maduras.
Ademas, 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

pertiodos de sequia (Sinclair, 1990). El clorénquima foliar puede estar diferenciado en un
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parénquima en empalizada en muchos géneros de Pleurothallidinae, pero en Barbosella,
Dresslerella, Plalystele, Pleurcthallis fenestrata, P. neoharlingii y Salpistele el

clorénguima es homogéneo o no esta bien diferenciado.

Inflorescencias

Las inflorescencias se desarmrollan no sélo a partir del modulo formado
recientemente, sino también de los mddulos producidos en afios anteriores, a diferencia
de otros grupos de orquideas en los que un maédulo sdlo produce una inflorescencia en la
estacion en que éste se desarrolla. La inflorescencia por lo general se localiza sobre la
superficie adaxial de la hoja, pero en Lepanthes, Restrepfa, Pleurothallis mirandia y
Trichosalpinx subgénero Trichosalpinx, la inflorescencia se localiza sobre la supeificie
abaxial debido a un enrollamiento de |la base del peciolo.

Origen de fa inflorescencfa. La yema de la inflorescencia puede surgir en el ultimo
entrenudo del tallo, ya sea en el apice del tallo, por lo que entonces se trata de una
inflorescencia terminal, como en Barbosella, Brachionidium, Dresslerelfa, Octomeria,
Myoxanthus y Restrepia. En otras ocasiones la inflorescencia surge en el anillo, por lo
gue entonces la inflorescencia es lateral o subterminal, como en Dracula, Lepanthes,
Lepanthopsis, Masdevallia, Platystele, Porroglossum, Salpistele, Scaphosepalfum, 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. johnsonfi.

Tipos de inflorescencia. Las inflorescencias pueden ser racimos cuyas flores abren
de manera simultanea, como en Lepanthopsis, Stelis, Trichosalpinx, Pleurothalfis
subgéneros Acuminatia, Dracontia, Physosiphon, Pseudostelis y Rhyncopera. En otros
grupos los racimos abren sus flores sucesivamente de la base al apice, como en
Acostaea, Dracula, Lepanthes, Ophidion, Porroglossum, Salpistele, Scaphosepalum,
Pleurcthaliis subgéneros Effusia, Empuseffa y Elongatia. En estos Ultimos grupos el
pericdo de floracion de las plantas se puede prolongar por varias semanas e incluso
algunos meses, a diferencias de los racimos de flores simultdneas, cuyo periodo de
floracién por lo general dura unas cuantas semanas. Las inflorescencias también pueden

consistir de un fasciculo de flores solitarias por cada médulo que abren simultaneamente,
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como en Myaxanthus y Octomeria. En otros ¢casos cada fasciculo de flores solitarias abre
sucesivamente, como en Dresslerella, Restrepia, Restrepiella, Resirepiopsis vy
Pleurothalflis subgénero Ancipitia. En ofros grupos la inflorescencia consiste de una sola
flor por tallo y época de crecimiento, como en Barboselfa, Barbrodia, Brachionidium y
varias especies de Masdevallia. En las inflorescencias racemosas, , el raquis (la parte
portadora de las flores) puede ser laxo o0 congesto dependiendo de la cercania entre las
flores. En el Ultimo caso las bracteas florales pueden imbricarse entre si, como en
muchas especies de Dracula, Lepanthes, Porroglossum y Pleurothallis. En otros casos el
raquis se localiza en el extremo mas apical de la inflorescencia y consiste de unas
cuantos flores que abren en sucesidn, con |la bractea floral mas basal cubriendo a todas
las demas, por lo que la inflorescencia parece ser subcapitada. Este tipo de racimo se
presenta en Pleurothallis abjecta, P. alata y P. brighamii. Por lo normal cada tallo produce
un racimo por época de crecimiento, pero varias especies de Stelfs, Trichosalpinx y
Pleurothallis subgéneros Crocodeifanthas, Pleurothallis y Pseudostelis producen de
manera normal dos 0 mas racimos por tallo y época de crecimiento.

Ovario. Esta estructura esta claramente separada del pedicelo, con el que se une
mediante una articulacion. De esta manera, las flores que no son polinizadas caen junto
con el ovario, pero &l pedicelo persiste sobre la inflorescencia. El ovario puede tener la
superficie glabra o estar cubierta por algun tipo de ornamento, como cilios (en
Dresslerella y Pleurcothallis subgénero Acianthera), papilas espinosas (en Pleurothallis
subgénero Kraenzlinella), verrugas (en Porroglossum) o crestas (en Dracula y Trisetella).

Flores. Por lo general el tamafio de las flores es relativamente pequeio entre las
orquideas, pero pueden llegar a ser grandes en relacién con el tamaho de las plantas,
como en Pleurcthallis dressleri y P. masdevallfiopsis, que tienen flores mas grandes que
el resto de la planta. La variacién en el tamafoc de las flores es muy variable, desde
apenas unos cuantos mm de diametro en muchas especies de Lepanthes, Flatystele y
Stelis (en el extremo esta Lepanthes parvula cuya flor mide casi 1 mm de diametro),
hasta algunos centimetros en varias especies de Brachionidium, Dracula, Masdevalfia,
Octomeria y Trisetella (un caso extremo se encuentra en Dracula chimaera, cuyas flores

medin hasta 25 cm de diametro}. No obstante, dentro de un mismo genero se encuentran
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flores desde muy diminutas hasta relativamente grandes. La coloracion es quizas el
rasgo mas variable que exhiben las flores, en ellas se encuentran todos los colores
presentes en las orquideas: verde y amarillo en todas sus tonalidades, blanco, rosa,
anaranjado, rojo, ¢ incluso café ¥ purpura, este ultimo a veces tan 0scuro que las flores
parecen ser negras. Todos o la mayoria de estos colores pueden encontrarse dentro de
un mismo género. La mayoria de colores de las flores se ajustan a sindromes de

polinizacion por pequefos insectos dipteros (Christensen, 1994).

Habitos de crecimiento en Pleurothallidinae

El analisis de la arquitectura vegetativa de Pleurathallidinae permitié reconocer siete
habitos de crecimiento. Abajo se presenta una clave sindptica y la descripcién de los

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

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

............................................................................................................................ habito a
1b. Plantas con la inflorescencia producida en la region post-yema de renuevo ........ 2
2a. Plantas con la regién pre-yema de renuevo plagiotrépica y alargada......... habito b

2b. Plantas con la region pre-yema de renuevo de crecimiento postrado u ortotrépica.

..................................................................................................................................... 3
3a. Plantas con la regién pre-yema de renuevo alargada y ortotrépica............. habito ¢
3b. Plantas con la region pre-yema de renuevo postrada al sustrato.............c............. 4
4a. Plantas simpodiales con la regidn post-yema de renuevo plagiotropica...... habito
d

4b. Plantas simpodiales con la regién post-yema de renuevo ortotrépica.................... 5
Sa. Plantas con la regién post-yema de renuevo alargada (simpodios rizomatosos).

............................................................................................................................ habito e
Sb. Plantas con la regién post-yema de renuevo abreviada (simpodios cespitosos)... 6
Ba. Plantas que no producen médulos adventicios en el apice del tallo............ habito f
6b. Piantas que producen médulos adventicios en el apice del tallo................ habito g
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Fig. 2.1. Tipos de crecimiento en Pleurothallidinae. Plantas con simpodios heteromodulares y
ortotrépicas (habito a), a) Pleurothallis aspasicensis, b) P. johnsonii. Plantas simpodiales con la
regién preyema de renuevo alargada y plagiotrépica (habito b), ¢) P. testifolia y d) Lepanthes

pilosella.
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Fig. 2.2. Tipos de crecimiento en Pleurothallidinae. Plantas simpodiales con la region preyema de
renuevo alargada y ortotrépica (habito ¢), a) Pleurothallis morenci y b) Brachionidium tuberculatum.
Plantas simpodiales con la regién preyema de renuevo abreviada y la region posyema de renuevo
plagiotrépica (habito d), ¢) Pleurothallis tikalensis y d) P. pubescens.
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Fig. 2.3. Tipos de crecimiento en Pleurothallidinae. Plantas simpodiales, con la regidn preyema de
renuevo alargada, postrada al sustrato y la regién posyema de renuevo ortotrépica (habito e), (a)
Pleurcthallis minutalis, (b) Pleurothallis obscura, (¢) Barbosella prorepens y (d) Pleurothallis

angustifolia.
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Fig. 2.4. Habitos de crecimiento en Pleurothallidinae. Plantas simpodiales, con la regién preyema
de renuevo abreviada, postrada al sustrato y la region posyema de renuevo ortotropica (habito f),
(a) Stelis guatemalensis, (b} Trichosalpinx menor, (c) Pleurothallis homalantha y (d) Dracula pusiffa.

33



Fig. 2.5. Habitos de crecimiento en Pleurothallidinae. Plantas simpodiales, con ia regién preyema
de renuevo abreviada y la region posyema de renuevo ortotrépica (habito f), (a) Masdevallia
floribunda, (b) Lepanthes maxima. Plantas que producen médulos adventicios en el apice del tallo
(habito g), (c) Myoxanthus frutex, (d) Trichosalsalpinx acremona.
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Habito a: Plantas simpodiales y heteromodulares. Las plantas que presentan este
habito tiene la region pre-yema de renuevo alargada y postrada al sustrato, por lo que
éste actlia como un rizoma. Las raices pueden ser sencillas o ramificarse cerca de su
apice (Fig. 2.1a-b). Estas plantas presentan una sucesién ritmica y continua de modulos
ortotropicos, pero la continuidad entre la regidn pre-yema de renuevo y la post-yema de
renuevo se ve alterada por la formacion de una region reproductiva (inflorescencia) en la
base del tallo (Fig. 2.1b), no en la parte terminal de éste como normalmente seria el
caso. Este tipo de crecimiento con médulos no equivalentes se le denomina como
heteromodular (Hallé et a/., 1978, Andersen et al.,, 1988) y parece deberse a que una
yema de renuevo se diferencia para producir una inflorescencia y no un nuevo madulo.
Este habito de crecimiento es el menos frecuente en Pleurcthallidinae, sélo se presenta
en unas cuantas especies, como Pleurothallis aspasicensis, P. johnsonii, P. herrerae y
P. pan. En el caso de Pleurothallis johnsonii, ademas de que la inflorescencia se
desarrolla en ia regién pre-yema de renuevo, se puede llegar a formar otra inflorescencia
en el apice del tallo del mismo maédulo, por lo que esta especie forma inflorescencias en
dos regiones modulares de una misma planta. No obstante, es posible que este
fendmeno tenga que ver con plantas en condiciones de crecimiento muy favorables.

Héabito b: Plantas simpodiales, isomodulares, con la regidn pre-yema de renuevo
alargada y de crecimiento plagiotrdpico. Este habito presenta una sustitucion continua de
maodulos equivalentes, con los entrenudos de la regién pre-yema de renuevo alargados,
plagiotropicos y los médulos adyacentes bien separados entre si. La regién post-yema de
renuevo también es plagiotrépica y se va sucediendo de manera alterna sobre la
sucesion de los madulos de una planta (Fig. 2.1¢-d). La yema de la inflorescencia se
origina ya sea en el dpice del tallo o del anillo del mismo. Las raices por su parte, suelen
ser abundantes en el médulo que esta en contacto con el sustrato, mientras que en el
resto de los mddulos éstas son escasas o estdn ausentes. Este habito de crecimiento
tampoco es frecuente en la subtribu Pleurothallidinae, pero es caracteristico de especies
como Barbrodria miersii, Lepanthes pilosella, L. stalaglites y Pleurcthallis testaefolia. La
sucesion de mdédulos en plantas con este habito de crecimiento puede ramificarse por la

activacion de una o varias yemas de reserva,
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Habito ¢:. Plantas simpodiales, isomodulares, con la region pre-yema de renuevo
alargada y de crecimiento ortotrépico. Este habito ocurre mediante la sustitucion continua
de maddulos ortotropicos y equivalentes, con los entrenudos de la regién pre-yema de
renuevo alargados, ortotropicos y los modulos adyacentes bien separados entre si. La
regidn post-yema de renuevo también es ortotropica, presentando una disposicion alterna
a lo largo de la sucesion de modules en la planta (Fig. 2.2a-b}). La yema de la
inflorescencia se origina en el apice del tallo ¢ en en el anillo. Las raices por lo general se
presentan en la region pre-yema de renuevo del modulo que esta en contacto con el
sustrato (Fig. 2.2b), pero a veces pueden presentarse en todos los moédulos de la planta
(Fig. 2.2a). En ocasiones la yema de reserva de las plantas que presentan este habito
pueden activarse y producir médulos, por lo que entonces las plantas presentan
ramificacion. Este habito de crecimiento, que no es tan frecuente, se encuentra en
Andinia, Brachionidium, Pleurothallis subgénero Aenigma y Pleurothallis xenion.

Habito d. Plantas simpodiales, isomodulares, cespitosas, con la region post-yema de
renuevo plagiotropica. Este habito consisten en una sucesién continua de modulos
simpodiales y equivalentes, con los entrenudos de la regién pre-yema de renuevo
abreviados y postrados al sustrato. La region post-yema de renuevo crece de forma
plagiotropica, por lo que las plantas son colgantes (Fig. 2.2c-d). La yema de la
inflorescencia surge del anillo o del apice del tallo. Este habito de crecimiento es muy
parecido al habito f, sélo que en éste la regidn post-yema de renuevo es ortotrépica, por
lo que lo mas adecuado es clasificarlos como habitos diferentes, siguiendo el criterio de
Pérez-Garcia (1993). Este habito de crecimiento, poco comuUn en la subtribu, se presenta
en especies como Lepanthes orchestris, Pleurcthallis vazquezii, Trichosalpinx betlineri, T.
dependens y T. patula, entre otras.

Habito e: Plantas simpodiales, isomcdulares, rizomatosas, con la region post-yema
de renuevo orfofrdpica. Las plantas con este habito presentan una sucesidn ritmica y
continua de modulos equivalentes, con la region pre-yema de renuevo creciendo postrada
al sustrato, por lo que se trata de un verdadero rizoma. En este habito los entrenudos de
la regidn 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 modulos adyacentes de una
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planta se encuentran claramente separados entre si por un segmento de rizoma (Fig.
2.3a-d). La regidn pre-yema de renuevo crece de manera ortotropica, casi en un gje
perpendicular a la direccion de crecimiento del rizoma. L.as raices son sencillas, excepto
en algunas especies de Myoxanthus y Octomeria en donde se ramifican cerca del apice.
Las escamas que cubren los entrenudos del rizoma son de forma similar a las vainas que
cubren al tallo. Las raices se distribuyen de manera uniforme a lo largo de los entrenudos
del rizoma. La yema de la inflorescencia surge del anillo o del apice del tallo. Este habito
de crecimiento se presenta en Barbosefla, Chamelophyton, Myoxanthus, Octomeria,
Platystele, Pleurothalfis subgéneros Acianthera, Dresslera, Kraenziinella, Physothallis,
Pleurobotryum, Sarracena y Speckiinia.

Habito f: Planias simpodiales, isomodulares, cespitosas, con la region posi-yema de
renuevo orfolrdpica. Este habito también presenta una sucesidn ritmica y continua de
modulos equivalentes, con la region pre-yema de renuevo postrada al sustrato y la region
post-yema de renuevo ortotrépica. A diferencia del anterior, en este habito los entrenudos
del rizoma son abreviados, por 10 que éste es inconspicuo y los médulos de una planta
estan apretados entre si, 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
mas distal se prolonga en |la base del primer entrenudo del tallo y lo cubre parciaimente.
La yema de la inflorescencia se origina ya sea del anillo o del apice del tallo. Este habitc
es de los mas comunes en la subtribu y se presenta en la mayoria de las especies de
Dracula, Dresslerella, Dryadella, Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevallia, Myoxanthus,
Ophidion, Platystele, Porroglossum, Restrepia, Scaphosepalum, Stelis, Trichosalpinx,
Trisetella y Zootrophion, asi como en la mayoria de las especies de Pleurothallis
subgéneros Acianthera, Acuminatia, Ancipitia, Dracontia, Effusia y Pleurcothallis,

Habito g. Plantas simpodiales, cespitosas, con produccion de médulos adventicios.
En este habito las plantas de manera normal constituirian simpodios isomodulares,
cespitosos y ortotrépicos, sin embargo, es diferente de los otros habitos que presentan
estas caracteristicas porque produce moddulos adventicios en la regidn 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 moédulo en o cerca
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del apice del tallo (Fig. 2.5¢-d). El médulo adventicio presenta todos los oérganos
-vegetativos de un mddulo producido normalmente, sélo que por lo general es menos
vigoroso y la yema de la inflorescencia puede producir a su vez una inflorescencia u otro
modulo adventicio. Este habito de crecimiento es caracteristico de algunos grupos como
Myoxanthus seccién Scadentia, Pleurothallis subgénero Crocodeifanthe y Trichosalpinx
subgénero Tubelfa, pero también llega a presentarse en especies de varios géneros,
como en Lepanthes prolifera y L. vivipara. Algunas plantas de Pleurothallis nelsonii y
Stelis ovatilabifa que por lo normal no desarrollan modulos adventicios, cuando son

cultivadas en invernadero pueden llegar a producirlos.

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

Habito Caracteristicas Taxa representativos

Habito a Plantas con simpodios heteromodulares, la regién Pleurothallis subgénero Acianthera seccién
pre-yema de renuevo alargada, region post-yema Satyria, P. herrerae, P. johnsonii.
de renuevo ottotrépica.

Habito b Plantas con simpodios isomodulares, la region pre- | Lepanthes subgénero Brachycladium,
yema de renuevo alargada, de crecimiento Pleurothallis subgenero Apoda-Prorepentia.
plagiotrépico. ,

Habito ¢ Plantas con simpodios isomodulares, la region pre- | Andinia, Brachionidium; Pleurothallis
yerna de renuevo alargada, de crecimiento subgéneros Aerigma y Xenion.
ortotrgpico.

Habita d Plantas con simpodios isomodutares, la region pre- | Lepanthes orchestris, Pleurothallis eximia, P.
yema de renuevo abreviada, la regién post-yema de | pubescens, P. vazquezii, Trichosalpinx
renuevo plagiotrépica. beriineri, T. dependens y T. patula.

Hébito e Plantas con simpodios, isomodulares, la region pre- | Barbosella, Barbrodtia, Chamelophyton,
yema de renuevo alargada, la region post-yema de | Myoxanthus, Ocforneria, Platystele;
renuevo ortotropica. Pleurothaliis subgéneros Acinathera,

Dresslera, Kraenzlinelfa, Physothallis,
Pieurobotryum, Sarracena y Specklinia.

Habito f Plantas con simpodios isomodulares, la regién pre- | Acosfaea, Condylago, Dracula, Dresslereffa,
‘ yema de renuevo abreviada, la region post-yema de | Dryadella, Lepanthes, Lepanthopsis,
renuevo ortotrépica. Masdevaliia, Myoxanthus, octorneria,

Ophidion, Pratystele, Porroglossum, Restrepia,
Restrepiefia, Restrepiopsis, Salpistele,
Scaphosepalum, Sfelis, Teagusia,
Trichosalpinx, Trisetella, Zootrophion;
Pleurothallis subgéneros Acianthera,
Acuminatia, Ancipitia, Andrectfaea, Anfifla,
Arthrosia, Dracontia, Effusia, Efongatia,
Masdevalliopsis, Mirabilia, Mirandia, Mystax,
Physosiphon, Pleurothallis, Pseudoctomeria,
Pseudostelis, Restrepioidea, Rhyncopera,
Rubellia, Specklinia, Talpinaria, Unciferia.

Habito g Plantas con simpodios isomodulares, ia region pre- | Myoxanthus seccion Scadentia, Pleurothallis
yema de renuevo abreviada, la region post-yema de | subgénero Crocodeilanthae, Trichosalpinx
renuevo ortotrépica y produciendo médulos subgénero Tubella, Lepanthes proliferay L.
adventicios. vivipara.
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DISCUSION

El estudio de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae permitio analizar la
variaciéon morfolégica en raices, tallos, vainas, hojas e inflorescencias. Esto a su vez,
permitid identificar y seleccionar un conjunto de caracteres vegetativos cuya variacion
entre taxa genéricos y subgenéricos puede ser codificada en estados de caracter. Estos
caracteres se presentan en el analisis de caracteres del capitulo Ill, caracteres 1-44, los
cuales fueron integrados en una matriz de datos morfolégicos para la reconstruccion
- filogenética de Pleurothallidinae. Este estudio es hovedoso para este grupo orquideas, en
vista de que hasta el momento no se contaba con una fuente de informacion para
seleccionar y codificar de un nimero semejante de caracteres vegetativos. Luer (1986a)
considerd 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 morfologia vegetativa en la taxonomia del grupo, al elaborar las claves
genéricas y subgenéricas para la subtribu y Pleurothallis, respectivamente (Luer, 1986a,
1986¢). Sin embargo, Luer solamente analizd la variacion en unos cuantos rasgos
vegetativos, en especial la longitud relativa de la regién pre-yema de renuevo, la
capacidad de las plantas para producir médulos adventicios, la forma de las vainas
caulinares y el tipo de inflorescencia. Otros rasgos vegetativos, como la presencia dei
anillo del tallo, el nimero de entrenudos del tallo, la forma de crecimiento de las regiones
pre-yema e 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, 1986¢c). E!l presente estudio demuestra que la variacién en muchos
‘rasgos vegetativos de la subtribu pueden ser utiles en su taxonomia. Estudios previos
donde se analizaron algunos caracteres morfoldgicos de la subtribu incluyen la filogenia
de Neyland et a/. (1995), donde fueron codificados 10 caracteres morfoloégicos, pero todos
ellos fueron florales. Otro de estos estudios se encuentra en la filogenia de Pridgeon,
Solano & Chase (2001), quienes presentan la optimizacion de 4 caracteres morfolégicos,
pero solo uno de ellos, la presencia o ausencia del anillo, fue un caracter vegetativo.

Algunos de los caracteres analizados aqui fueron utiles para determinar los habitos
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 regidn pre-
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yema de renuevo, el tamano relativo de los entrenudos de la regién pre-yema de renuevo,
la forma de crecimiento de la region post-yema de renuevo y la capacidad de las plantas
para producir modulos adventicios (ver Tabla 2.1). La forma de crecimiento de la gran
mayoria de Pleurothallidinae consiste en un crecimiento simpodial debido a la sucesion
ritmica y continua de moédulos equivalentes. En modelo de crecimiento la region pre-
yema de renuevo se encuentra postrada al sustrato y sus entrenudos pueden ser
abreviados o cortos, mientras que la regién post-yema de renuevo tiene un crecimiento
ortotropico. Este tipo de crecimiento se ajusta al modelo arquitectdnico de Tomlinson
para plantas con transicion a hierbas (Hallé ef al, 1978) y ya ha sido descrito en
Pleurothallidinae para Trichosalpinx (Soto, 1987) y Lepanthes (Salazar & Soto, 1996). En
este modelo las plantas son ortotropicas, pero debido a la longitud relativa de los
entrenudos de la regién pre-yema de renuevo y al aspecto que adquieren las plantas por
ello (rizomatosas o cespitosas), se prefirié dividir este tipo de crecimiento en dos habitos
diferentes, uno para aquellas plantas con simpodios rizomatosos (habito €) y otro para
aqguellas con simpodios cespitosos (habito f). Luer ya habia reconocido estos dos habitos
de crecimiento en la subtribu, designandolos como habitos rastrero y cespitoso (Luer,
1986a).

El habito de crecimiento que consiste en la sucesion de simpodios heteromodulares
(habito a) es el mas escaso en Pleurcthallidinae, hasta ahora sélo conocido para seis
especies de Pleurothalfis 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 ef al., 1988) y
Laeliinae (Pérez-Garcia, 1993), por lo que su ocurrencia no parece ser rara dentro de las
orquideas. De acuerdo a Andersen ef al. (1988) este habito de crecimiento representa un
paso en unha transicidn evolutiva hacia los simpodios que estan formados por una
alternancia de modulos vegetativos y reproductivos, como ocurre en Eria.

El habito de crecimiento con simpodios isomodulares, regién post-yema de renuevo
abreviada y plagiotrépica (habito d), morfologicamente es similar al habito f, que tiene ia
regidén post-yema de renuevo ortotrépica. Sin embargo, el segundo habito se ajusta al
modelo arquitecténico de Tomlison (Hallé ef al., 1978), el cual no comtempla aquellas

plantas que presentan un crecimiento plagiotrépico. Debido a esto, se optd por clasificar
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al habito d como una forma de crecimiento diferente, como ya antes lo habia considerado
Pérez-Garcia (1993) para Epidendrum. Una situacion parecida se presenta también en
las plantas que presentan habitos de crecimiento b y ¢. En ambos cosos las plantas
producen simpodios isomodulares, con la regién pre-yema de renuevo alargada, pero en
el habito b |a regidn post-yema de renuevo es plagiotropica, mientras que en el habito ¢ la
region post-yema de renuevo es orotropica. Los dos habitos de crecimiento son
caracteristicos para ciertos grupos de Pleurothallidinae, el habito b para Lepanthes
subgénero Blachycladium y Pleurothalfis subgénero Apoda-Frorepentia, mientras que el
habito ¢ para Andinia, Brachionidium y Pleurothallis subgénero Aenigma.

Las plantas que presentan un habito de crecimiento cuyos simpodios tienen la
capacidad de producir modulos adventicios (habito g), son caracteristicas para ciertas
especies de Pleurothalldiinae (Tabla 2.1), pero también llega a presentarse en otras
cuyas plantas de manera normal desarrollan el habito f. Alguhas plantas de Pleurothallis
y Stelis que producen este ultimo habito de crecimiento, cuando son mantenidos en
cultivo llegan a producir médulos 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 moédulo. Las
plantas que producen médulos adventicios son comunes en muchos grupos de orquideas
y han sido denominados también con el nombre de ‘keikis’ (que quiere decir bebe en la
lengua de los nativos de Hawai). Estos médulos adventicios o 'keikis’ tienen un gran
potencial como un medio para la expansion clonal de las plantas, por lo que son una
fuente importante como material de propagacion en el cultivo de orquideas. Las plantas
que producen modulos adventicios fue considerado por Luer como un habito de
crecimiento importante en la taxonomia de la subtribu, denominando a las plantas que lo
presentan como plantas con tallos prolificos (Luer, 1986a).

Varios caracteres vegetativos de Pleurothallidinae estan relacionados con el éxito de
las plantas para llegar a ser uno de los elementos mas importantes de la vegetacion
epifitica en los bosques del Neotropico, en donde se presenta una fuerte competencia
con ofros grupos de epifitas, principalmente musgos y helechos. Es posibe que varios de

estos rasgos vegetativos representen adaptaciones que permiten el establecimiento y
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expansion de las plantas en los doseles, proteger y proporcionar soporte mecanico a las
plantas, asi como obtener y almacenar agua en un microhabitat donde la disponibilidad
de este elemento es limitante. Algunos de estos rasgos se mencionan a continuacion.

i) Establecimiento y expansion en el dosel. Como cada planta consiste de varias
series de moddulos y cada una de ellas produce un moédulo por estacidon de crecimiento,
en poco tiempo las plantas llegan a presentar un notable incremento en su biomasa. L.as
plantas que producen moédulos adventicios (habito g), tienen la capacidad de invertir mas
recursos en la produccion de biomasa que en funciones reproductivas. Estos modulos
adventicios tienen el potencial para que en poco tiempo se separen de la planta madre y
se establezcan como plantas independientes, con lo cual levan a cabo un mecanismo de
expansion clonal de la poblacion. Las plantas que forman simpodios rizomatosos (habitos
b, ¢ y e) pueden extenderse y cubrir una buena porcién de! sustrato sobre el que crecen, a
manera de alfombras. En ocasiones algun dafio mecanico puede provocar que la planta
se fragmente y las porciones resultantes actlien como plantas independientes, ayudando
asi también a una expansidn clonal de las mismas. Las plantas que crecen de manera
plagiotrépica (Habitos b y d) por lo general se establecen en la parte inferior de las ramas
de los arboles, creciendo hacia el suelo, con lo cual evitan la competencia por la
disponibilidad de [uz con las epifitas que crecen en direccién contraria.

i) Proteccion y soporte de las plantas. Otros rasgos de las plantas estan
relacionados con la proteccidon de las plantas contra dafios fisicos o provocados por
herbivoros, asi como para dar soporte a los tallos y hojas. El velamen de la raiz puede ser
un mecanismo de proteccion, no obstante que su principal funcién es la absorcion y
almacenamiento de agua. Cuando ocurre algun tipo de dafio superficial scbre las raices,
el velamen, por estar formado de células muertas, puede constituir una barrera que
minimiza los efectos de estos dafos en los tejidos internos de la raiz. Ademas 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 proporciohan un tipo de soporte para los tejidos foliares
en periodos de sequia. Otro mecanismo de soporte los constituyen las vainas caulinares

de Lepanthes, Lepanthopsis, Restrepia, Trichosalpinx y Zootrophion. Estas vainas tienen
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las nervaduras engrosadas y son de aspecto rigido, por lo que parecen ser estructuras
que proporcionan soporte al tallo durante su desarrollo. Este tipo de vainas por otro lado,
parecen dar proteccion a las plantas en contra de los herbivoros una vez que los tallos
han madurado.

ifiy Mecanismos para la absorcion y almacenamijento de agua. El velamen es el
principal érgano para la absorcion de agua. Cuando las raices se mojan, el velamen
absorbe rapidamente agua y nutrientes en disolucion. 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. Ademas, el tejido muerto y esponjoso
del velamen forma una capa que previene |la deshidratacién de las raices en periodos de
sequia. Las células de la exodermis radicular cuyas paredes presentan engrosamientos
de lighina, también constituyen una barrera para proteger la raiz de la deshidratacion.
Benzing & Pridgeon (1983) reportan que las hojas tienen cierta capacidad para absorber
de la humedad atmosférica agua y nutrientes en disolucion a través de los tricomas. No
obstante, la principal funcion de los tricomas foliares parece ser la secrecion de gotas de
mucilago que forman una capa que cubre las hojas, reduciendo asi la transpiracion y
evitando la deshidratacidn de la hoja (Pridgeon, 1981a; Benzing & Pridgeon, 1983). Como
las plantas de la subtribu carecen de tallos engrosados, el principal organo para el
almacenamiento de agua es la hoja. Esta funcién Ja 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 analizd la variacion vegetativa de la subtribu Pleurothallidinae y fue
posible seleccionar un conjunto de caracteres cuya variacion se pudo codificar en
estados de caracter y utilizarse en una filogenia con datos morfolégicos para el grupo.
Por otro lado, este estudio representa una fuente de informacion de caracteres
vegetativos para futuros estudios taxondmicos y evolutivos en la subtribu. El analisis de [a
arquitectura vegetativa también permitié reconocer aquellos caracteres vegetativos cuya
variacion determina los diferentes habitos de crecimiento dentro de la subtribu.

El habito de crecimiento mas comin en la subtribu es el que consiste de simpodios
isomodulares, cespitosos y ortotropicos (habito f). Le sigue en abundancia el que
consiste de simpodios isomodulares, rizomatosos y ortotropicos (habito €). El habito de
crecimiento con simpodios cuya regidén pre-yema de renuevo es alargada y plagiotrépica
(habito b), asi como el de simpodios con la regién pre-yema de renuevo alargada vy
ortotrépica (habito ¢), son menos comunes, pero caracteristicos en ciertos grupos de la
subtribu. Otros habitos aln menos comunes y presentes sélo en algunas especies de
ciertos géneros, sonh el de simpodios cespitosos que producen médulos adventicios
(habito g) v el de simpodios isomodulares, cespitosos y plagiotropicos (Habito d). El mas
raro de los habitos de crecimiento es el que consiste de simpodios heteromodulares
(habito a), que sblo 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 epifitas en los doseles
de los bosques del neotrépico, en donde establecen una fuerte competencia con otros
grupos importantes de plantas epifitas, como musgos y helechos. Estos caracteres
pueden ser adaptaciones que favorecen el establecimiento y expansion de las plantas en
el dosel, proporcionan proteccidon y soporte mecanico a las plantas, asi como para
obtener y almacenar agua en un microambiente donde la disponibilidad de ésta es

limitante.
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Lista del material vegetal analizado en el estudio de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae.

Género Subgénero Especies Voucher o referencia
Acostaea A. costaricensis Schifr. Solano 875, Hort.
Andinia A. pensilis (Schitr.) Luet Luer, 2000b
Barbosellg B. cucullata (Lindl) Schitr, Vizquez & Thisch, 2000

B. prorepens (Rehb. £.) Schitr, Salazar 4305, AMO
B. vazquezii Luer Vizquez & Ibisch, 2000
Barbrodria B. miersit (Lindl.y Luer Solano 871, Hort,
Brachionidium B.diaphanum Luer & Vézquez Vazquez & Ibisch, 2000
B. muscosum Luer & Vizquez Vazquez & Ibisch, 2000
B, oxiurum Luer y Vizquez Vazquez & Ibisch, 2000
B. valerici Ames et C. Schweinf. Solano 874, AMO
Chamelophyton C. xegelii (Rchb.f) Garay Luer, 1986a
Condylago C. rodrigei Luer Luer, 1987
Draconanthes D. aberrans (Schitr.) Luer Luer, 1996b
Draciiia Pracula D. chimera (Rolfe) Luer Luer, 1993
D. erytrochaetae (Rehb. £) Luer Atwood 89-243a , AMO
D. pusiila Luer Soto 4805, AMC
D. sodiroi (schite.) Luer Hagsater 10755, AMO
D, vampira (Luer) Luer Luer, 1993
Dressierelia D. hirsutissima (C. Schweinf.) Luer Luer, 1988
D, pilosissima (Schifr.) Luer Luer, 1988
Dryadelta D. guatemalensis (Schitr.) Luer Soto 9059, AMO
B. lineariftlia (Rchb. £) Luer Martinez 15898, AMO
D. chinantlensis Soto, Salazar & Solano ined. Soto 9439, AMO
Frondaria F. caulescens (Lindl.) Luer Luer, 1986a
Jostia J. teaguei (Luer} Luet Luer, 2000b
Lepanthes Lepanthes L. ancylopetala Dressler Soto 5403, AMO
L. aprica Catling & V.R. Catling Jiménez 1391, AMO
L. arachnion Luer & Dregsler Solano 843, AMO
L. avis Rchb.f. Pérez 356, AMO
L. calopetain Salazar & Soto Arenas Salazar 4729, AMO
L. digtica (A. Rich, & QGaleott) Garay & R.E. ! Salazar 3274, AMO
Schultes Soto 7319, AMO
L. maxima Salazar 8 Soto Arenas Sota, 7319, AMO
L. motozintlensis Salazar & Soto Arenas Soto 5948, AMO
E. nagelii Salazar & Soto Arenas Salazar 5154, AMO
L. numnmularia Rehb. £ Jameson s.n. , K
L. pilosella Rehb.f. Solano 929, AMO
L. schiedei Rchb. f. Salazar 5149, AMO
L. scopuia Schitr. Pérez 647, AMO
L. stalagtites Luer Solano 930, AMO
L. vivipara Salazar & Soto Arenas E. Pérez 647, AMO
L. withamsi Salazar & Soto Arenas Salazar 4705, AMO
Lepanthopsis L. acetabulur Luer Vézquez & Ibisch, 2000
L. astropkora (Rehb. £, ex Kraenzl.) Garay Luer, 1991
L. floripecten (Rchb.f) Ames Soto s.n., AMO
Masdevailia M. adamsii Luer Soto 5289, AMO
M. floribunda Lindley R, Solano 910, AMO
M. nidifica Rehb. £ Atwood 89-293, AMO
M. rolfearna Kraenzl, Atwood 89-119, AMO
M. tuerckheimii Ames Equihua s.n., AMO
M. urosalpinx Luer Carnevali 3365, AMO
M. veitchiana Rchb. £, Hagsater 3258, AMO
Myoxanthus M. affinis (Lindl) Luer Vézquez & Ibisch, 2000

M. chilce Luer & Vizquez
M. frutex (Schiir.) Luer
M. gyas (Luer & Vizquez) Luer

Vézquez & Ibisch, 2000
Vizquez & Ibisch, 2000
Viézquez & Ibigch, 2000
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Myoxanthus M. octomeriae (Schlir.) Luer Salazar 3027, AMO
M. actomericides (Lindl.) Luer Soto 4254, AMO
M, serripetalis (Kraenzl.) Luer Francke s.n., AMO
Cefomeria Q. brevifolia Cong. Véazquez & Ibisch, 2000
. graminifolia R, Br. Solano 876, Hort.
Ophidion O, pleurcthallopsis (Krzl) Luer Viazquez & Ibisch, 2000
Platystele P, compacta (Ames) Ames Martinez s.n., AMO
P. Jungermannioides (Schitr.) Garay Espejo 1988, AMO
P, minimiflora (Schitr.) Garay Jiménez 1328, AMO
P. ovatilabia (Ames y C. Schweinf) Garay Soto 6869, AMO
P. oxyglossa (Schitr.) Garay Soto 7304, AMO
P. pedicellaris (Schitr.) Garay Soto 7304, AMO
P, repens (Schlir.) Garay Salazar 5083, AMO
P, stenostachya (Rchb.f) Garay Aguitre 1149, AMO
P. stonyx Luer et Hirlz Haggater 10812, AMO
Plewrothatiis Acianthera P, aspasicensis (Luer) Luer Luer, 1992
F. angustifolia Lindl. Jiménez 1132, AMO
P. circumplexa Lindl Soto 6335, AMO
P. chrysantha Lindl, Solo 2382, AMO
P. cogniawxiana hartw. ex Lindl. Hagsater 6702, AMO
P. johnsonit Ames Soto 7984a, AMO
P, obscura A. Rich. & Galeothi Solano 920, AMO
P, pubescens Lindl Soto 5735, AMO
P. tikalensis Correll & C. Schweinf, Martinez 25552, AMO
Acuminatia P. acuminatia Lindl. Hort (K 115-1999), K
P. angustisepala Ames & Correll Luer, 1999
P. dolichopus Schitr. Soto 3605, AMO
P, scariosa (Lex.) Lindl, Luer, 1999
P. sclerophyla Lindl. Soto 5§24, AMO
Aenigma P. ibex Luer Luer, 1994
L. schizopogon Luer Luer, 1994
Ancipitia P. anceps Luer Luer, 1989
P. pelsonii Ames Hagsater 4746, AMO
P. vorator Luer & Vizquez Vazquez 8: Ibisch, 2000
Andreetfaea P. aeellis (Luer) Luer Luer, 1986¢
Antilia P. parvuia Lindl, Luer, 2000b
Apoda-Prorepentia | P. calypso Luer Luer, 1986¢
P, testiflia (Sw.) Lindl. Wright s.n., K
Arthrosia P, auricuiata Lindl, Luer, 1986¢
Crocodeilanthae P. divaricans Schiir. Vizguez & Ibisch, 2000
P. expansa Lindl, Luer, 1998
P, velaticaulis Rchb.f, Luer, 1998
Dracontia P, cobanensis Schitr. Soto 3665, AMO
P. pachyglossa Lindl. Hagsater 9300, AMO
P, tuerckheimii Schitr. Salazar 4287, AMO
Dresslera F. dressieri Tuer Luer, 1986¢
Efjusia P, gristocratica L.O. Williams Higsater 4829, AMO
P. jalapensis (Kraenzl,) Luer Soto 8135, AMO
P. oaxacana ined. Soto 6545, AMO
P, grnata Withm. Soto 4947, AMO
P. nigrifiora 1.0, Williams Héagsater 7814, AMO
P. platystylis Schlir, Salazar 4752, AMO
P. racemiflora Lindl, ex Lodd. Soto 4149, AMO
P. resupinata Ames Higsater 2867, AMOQ
P. retusa (Lex.) Lindk Jiménez 1029, AMO
Elongatia P. guttata Luer Luer, 1998
P. janetiae Luer Ospina 1371, AMC
Empuselia P. endotrachys Rchb.f. Salazar 4550, AMO
Kraenzlinella P. erinacea Rechb.f. Soto g.n., AMO
P kintonii L.O. Williams Soto s.n , AMO
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FPleurothallis Kraenziinella P. aff. olopetaia Francke s.n., AMO
Masdevalliantha P. masdevalliopsis Luer Luer, 1986¢
Mirabilia P. mirabilis Schitr. Luer, 1986¢
Mirandia P. miranda Luer Luer, 1986¢
Mystax £. mystax Luer Luer, 1986¢
FPhysosiphon P. tacanensis Soto & Solano inedid. Soto 2939, AMO
P. tubata (Lodd.) Steud. Aguirre 1216, AMO
Physothaliis P. necharlingii Luer Hort., KEW
Plewrobotryum P.sp. Solano 950, AMO
Pleurcthallis P, antonensis L.O. Wiltiams Soto 420, AMO
P. cardiothallis Rchbh.f Soto 5232, AMO
P, correllii Luer Soto 4529, AMO
P, hippocrepica Luet Hott.,, K
F. homalantha Schitr. Soto 5073, AMO
P. pansamalae Schitr. Soto 4643, AMO
P. saccatilabia C. Schweinf, Hagsater 11750, AMOQ
P. sanchoi Ames Salazar 4545, AMO
Pseudoctomeria P. lentiginosa Lehm. & Kraenzl. Lehmann 1750, K
Pseudostelis P. rufpbrunnea Lindl Haggater 3921, AMO
Restrepioidia P. hemirroda Lindl. Vazquez & Ibisch, 2000
Rhyncopera P, fastidiosa Luer Luer, 1998
P. loranthophyila Rehb £, Luer, 1998
Rubellia P, rubeila Tuer Luer, 1986¢
Sarracenella P. sarracenia Luer Luer, 1986¢
Scopulia P. peniciliata Luer Luer, 1989
P. scoparim Rchb.f. Luer, 1982
Speckiinia P, gbjecta Ames Soto 4601, AMO
P. abbreviata Soto s.1., AMO
P, glata A. Rich. & Galeotti Soto 3624, AMO
P. brighamii S. Wats. Solano 761, AMO
P. corniculata L.O. Williams Martinez 25035, AMO
P. digitale Luer Aguitre 1263, AMO
P. fiegi Rehb.f. Soto s.n., AMO
P. grobyi Bataeman ex Lindl, Grisebach 22, K
P. involuta 1,0, Williams Solano 951, AMO
P, lewisae Ames Soto 4227, AMC
P. marginata Lindl. Haggsater 4875, AMO
P. minutalis Lindl, Jiménez 1044, AMO
P. pisinna Luer Soto 5657, AMO
P. sertularicides (Sw.) Spreng. Jiménez 1129, AMO
P. sefosa C. Schweinf. Martinez 25239, AMOC
P. tribuloides (Sw.) Lindl. Salazar 5206, AMO
P. yucatanensis Ames & C. Schweinf, Martinez 25048, AMO
Talpinaria F. talpinaria (Karst.) Rchb.f. Luet, 1986¢
Xenion P, xenon Luer et Escobar Luer, 1986¢
Porroglossum Porroglosstim P, meridionale P, Ortiz Solano 8§72, Hott.
P. muscossum (Rchb. £) Schitr, Luer, 1987
P, procut Luer & Vazquez Vazquez & Ibisch, 2000
Restrepia R. antennifera HBK Luer, 1996a
R. brachypus Rchb.f. Luer, 1996a
R. muscifera (LindL) Rehb.f. Salazar 3024, AMO
R. tricoglosse F. Lehm. ex Sander Héagsater 4233, AMO
Restrepiella R. ophiocephala (Lindl) Garay & Dunsterv. Salazar 2579, AMO
Restrepiopsis R. carnosa Luer & Vazquez Vazdquez & Ibisch, 2000
R. striata Luer & Escobar Luer, 1991
R, warrensis (Rehb.f) Luer Luer, 1991
Salpistele 8. brunnea Dressler Luer, 1991
Salpistele 5. dielssi (Mansf) Luer Luer, 1991
Scaphosepaiurm 5. antenniferum Rolfe Véazquez & Ibisch, 2000
S. breve (Rchb.f) Rolfe Viazquez & Ibigch, 2000
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Scaphosepalum S. microdactyium Rolfe Luer, 1988

5. swertifolium (Rehb. £) Rolfe Solano 869, Hort.
Steiis S. aemuia Schitr. Endres s.n.,, W

S. aprica Lindl. Pannage] 111, AMO

S. argentfata Lindl Hostman 1322, W

S. bidentata Schitr, Soto 5500, AMO

5. brueckmuellerii Hook Waellin s.n., W

5. chiapensis Solano Soto 5475, AMO

8. ciliaris Lindl, Solano 610, AMO

8. crassifolia Lindl. Lindley 81, K

S, endresii Rchb.f, Soto 4210, AMO

S. gracilis Ames Apguirre 1169, AMO

5. guatemaliensis Schifr., Soto 5758, AMO

5. hymenantha Schitr. Soto 5269, AMO

5. fimenezii Schitr. Endres s.n., W

S, johnsonii Ames Solano 749, AMO

5. leucopogon Rehb £, Soto 4907, AMOQ

8. martinezii Solano Soto 6911, AMO

S, microchila Schitr. Soto 7222, AMO

5. nagelii Solano Solano 617, AMO

5. oaxacana Solano Salazar 4232, AMO

S. oxypetala Schitr. Solano 89, AMO

S. ovatilabia Schitr, Soto 5886, AMO

5. pardipes Schitr. Wendland 895, W

5. pulchella Schitr. Lindley 107, K

S. purpurascens A. Rich, & Galeotti Solano 605, AMO

5. rubens Schifr. Soto 4270, AMO

S, salazarii Solano Salazar 7599, AMO

5. sotoana Solano Solano 544, AMO

S. thecoglossa Rehb. £ Wendland 1259, W

S. tenuissima Schity. Hagsater 11722, AMO

S. veracrucensis Solano Solano 618, AMO

S. vespertinae Solano & Soto Arenas Soto 3401, AMO

5. wendti Solano Wendt 4968, AMO
Tagueia T. rex (Luer & Escobar) Luer Luer, 1950
Trichosalpinx Pseudolepanthes T. pseudolepanthes Luer & Escobar Luer, 1997

Trichosalpinx T. arbusciia (Lindl.) Luer Luer, 1997

T. berlinerit (Luer) Luer Luer, 1997

T. blaisdellii (S. Wats.) Luer Pérez 162, AMO

T. cedradensts (Ames) Luer Luer, 1997

T. ciliaris {Lindl.) Luer Soto s.n., AMO

T. dependens (Luer) Luer Vézquez & Ibisch, 2000

T. foliata (Griseb.) Luer Soto s.n., AMC

T. menor (Rehb.f) Luer Soto 2763, AMO

T. nageliana Soto Arenas Salazar 2166, AMO

T. patula Luer Luer, 1997

T. pringlei (Schitr.) Luer Soto s.n., AMO

T. sp. Hort., KEW

7. tamaycana Soto Arenag Soto 2125, AMO
Trisetella T. cordeliae Solano 870, Hort.

T. triaristelia (Rchb.f) Luer Luer, 1989

7. triglochin (Rchb.f) Luer Luer, 1989
Zootrophion Z. atropurpureum (Lindl.) Luer Hagsater s.n., AMO

Z. dayanum (Rchb.f) Luer

Vazquez & Ibisch, 2000
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CAPITULO Il
FILOGENIA DE LA SUBTRIBU PLEUROTHALLIDINAE A PARTIR DE DATOS
MORFOLOGICOS

RESUMEN: Tradicionalmente las relaciones filogenéticas de Pleurothallidinae se han
supuesto intuitivamente a partir de su morfologia floral, haciendo a un lado la
informacién que pueda proporcionar la morfologia vegetativa, la cual hasta ahora no
ha sido incorporada adecuadamente en la filogenia del grupo. Esto se debe a que la
subtribu exhibe una variacion morfolégica muy amplia, la cual no ha sido analizada
para seleccionar y codificar un ndmero suficiente de caracteres que permitan inferir
sus relaciones filogenéticas. En este estudio se realizd un analisis de caracteres
morfologicos para Pleurothallidinae, el cual permitié 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
Pleurcthallidinae, mas Arpophyltum, Dilomilis y FPonera como grupos externcs. Las
relaciones filogenéticas de este analisis fueron bastante congruentes con la
clasificacion de Luer (1986a, 1986c). Octomeria y Resirepiopsis constituyen el clado
mas mas basal de la subtribu. Los taxa con antera dorsal y apical constituyen un clado
que corresponde al linaje de Pleurothallis. Los taxa con antera ventral forman dos
clados, uno que corresponde al linaje de Acianthera y el otro al linaje de Speckiinia.
Pleurcthallis sensu Luer {1986¢) es uh grupo polifilético y puede delimitarse como
grupo monofilético incluyendo a los subgéneros Ancipitia, Pleurothallis y Scopula.
Dracula y Lepanthes aparecen como grupos monofiléticos, mientras que
Lepanthopsis, Masdevallia, Trichosalpinx y Pleurothallis subgéneros Acianthera y
Specklinia aparecen como grupos no monofiléticos. Dentro del linaje Pleurothallis los
taxa con estigma bilobado aparecen como un grupo monofilético, al igual que los taxa
que presentan vainas lepanthiformes y antera dorsal/apical. La topologia del arbol de
consenso estricto en general esta bien resuelta, pero los valores de soporte para la
mayoria de los clados fue de baja a moderada. Por otra parte, hubo pocas ramas de

longitud cero y apoyadas por un numero muy bhajo de apomorfias.
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INTRODUCCION
El estudio taxondmico de Pleurothallidinae fue iniciado por Lindiey (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 orquideas del Neotropico (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 permanecid por mucho tiempo como un
grupo olvidado y poco interesante. Fue hasta finales del s. XX que se dié un renovado
interés en el estudio taxonémico 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 contribucion a la taxonomia de
la subtribu la esta realizando el Dr. Luer, quien ha estado elaborado una revisién del
grupo, incluyendo tratamientos genéricos y subgenéricos, basada en criterios intuitivos
acerca de las relaciones entre los taxa a partir de su morfologia {Luer, 1986a, 1986b,
1986¢, 1987, 1988b, 1989, 1990, 19991, 1992, 1993, 1994, 1994, 1995, 1996, 1997,
1998, 1999, 2000a, 2000b, 2000¢). Esta revision ha sido ampliamente aceptada y por
ahora es considerada como la principal referencia para la subtribu. La Tabla 3.1
presenta un resumen histérico de las principales clasificaciones para
Pleurothallidinae, la mayoria de ellas basadas fundamentalmente en caracteres de la
morfologia floral para delimitar los géneros y supoher sus relaciones filogenéticas. Por
su parte, la morfologia vegetativa tradicionalmente ha estado olvidada y sblo
recientemente ha empezado a ser tomada en cuenta {Luer, 1986a, 1986¢).

Dentro de Pleurothallidinae la taxonomia de grupos como Masdevallia,
Pleurothallis y Restrepia ha llegado a ser confusa y s6lo en los ultimos afios ha
llegado a ser bien estudiada. Anteriormente estos géneros eran considerados con una
delimitacion muy amplia y resultaban ser grupos heterogéneos. Con el tiempo de
Masdevalfia se segregd a Dracula, Dryadelfa, Jostia, Porroglossum, Scaphosepalum y
Trisetella. De Pleurothalflis fueron segregados Dresslerella, Frondaria, Ophidion,
Salpistele, Trichosalpinx y Zootrophion. En tanto que de Restrepfa fueron separados

Chamelophyton y Restrepiopsis. Otros géneros como Acostaea, Lepanthopsis,
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Myoxanthus y Platystele, no obstante que ya habian sido publicados, por mucho
tiempo fueron mantenidos en la sinonimia de Pleurothallis y apenas hace
relativamente poco tiempo se les considerd como géneros validos. En estas
desiciones taxondmicas han sido importantes los estudios de anatomia comparada,
pues han proporcionado informacién para apoyar la separacion de Restrepiopsis a
partir de Restrepia y la de Dresslerelfa y Myoxanthus a partir de Pleurothallis
{Pridgeon, 1981b, 1982b, 1984, Pridgeon & Williams, 1979). No obstante, la
taxonomia de Pleurothallidinae se ha enfocado sobre todo en describir especies y
establecer la delimitacidn entre los géneros. Aln persisten dudas en cuanto a la
adecuada delimitacion de géneros como Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevaliia,
Pleurothallis, Stelis y Trichosalpinx, asi como en establecer las relaciones
filogenéticas dentto de la subtribu. Un problema taxondmico particularmente
complicado es el que representa la delimitacidéh del género mas numeroso de la
subtribu, Pleurothallis (sensu Luer, 1986c), el cual exhibe una variacidn morfologica
comparable a la que se presenta en el resto de la subtribu, por lo que resulta ser un
ensamblaje de taxa con una morfologia muy heterogénea. La naturaleza polifilética de
Pileurothallis ya habia sido sugerida incluso por Lindley (1858-1859), quien hizo notar
la conveniencia de dividirlo.

Con respecto al estudio de las relaciones filogenéticas dentro de Pleurcthallidinae,
apenas recientemente éstas han empezado a ser estudiadas. El primer intento fue
abordado por Luer (1986¢), quien mediante criterios intuitivos sefald la subtribu se
divide en tres linajes (designados por el autor como ‘afinidades’). El primer linaje fue
nombrado como Acianthera, que esta integrado por aqueilos 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 analisis 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 anadmicos, que incluyé también 10 caracteres florales, que previamente
habian sido seleccionados y codificados por Pridgeon (1982b). Aunque este estudio
demostré que Pleurothallis es polifilético, sus resultados no fueron incorporados en la
taxonomia de la subtribu. Finalmente, Pridgeon, Solano & Chase (2001) realizarcn el
analisis fillogenético que incluyd representantes de casi todos los grupos genéricos y
subgenéricos de la subtribu, utilizando tres diferentes secuencias del ADN (ITS del
ADNm, el gen del cloroplasto matK y el intrén-espaciador intergénico #nlL-F). Los
arboles obtenidos separadamente para cada secuencia de ADN y combinando las tres
fueron altamente congruentes, por lo la taxonomia de Pleurothallidihae sufrira en breve
cambios que reflejen estas relaciones filogenéticas. Sin embargo, fuera del analisis de
Neyland et al. (1995) que incluyé 10 caracteres florales, hasta ahora no se ha
realizado un estudio en donde la informacién morfoldgica constituya la principal fuente
para reconstruir las relaciones filogenéticas de Pleurothallidinae.

La situacién anterior se debe sobre todo a las dificultades para seleccionar y
codificar un numero suficiente de caracteres morfolégicos para un grupo sumamente
diverso, no solo en el nimero de especies, sino también en el de categorias genéricas
e infragenéricas. En este estudio se llevo a cabo un analisis de caracteres que incluyo
rasgos vegetativos y florales de la subtribu, los cuales fueron codificados para la
mayoria de taxa genéricos y subgenéricos de Pleurcthallidinae. Con este conjunto de
caracteres se realizdé una filogenia del grupo cuya principal fuente de informacion
fueron los datos morfolégicos, tratando de conocer las relaciones filogenéticas entre
los diferentes géneros de Pleurothallidinae, en particular entre los taxa de Pleurothalfis
sensy lato. Por otra parte, este estudio es una herramienta util para evaluar el sistema
de clasificacion de Luer (1986a, 1986c¢), el cual se basa fundamentalmente en criterios
intuitivos ¥ no en cladisticos. Adicionalmente, el estudio proporciona un conjunto de
caracteres que constituyen una fuente de informacidon para futuros trabajos en la

taxonomia de la subtribu.
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TABLA 3.2. Material vegetal estudiado en este andlisis. Entre paréntesis el numero de especies
conocidas o estimadas en cada grupo.

Género Subgénero Seccion Especie Referencia
Acostaga Schltr. (4) A. costaricensis Schitr, Luer, 1987
Andinia Luer (2) A. pensilis (Schlir) Luer  Luer, 2000b
- Barbosetia Schitr. (18) B. prorepens (Rchb. f) Salazar 4305
Schitr.
Barbrodria Luer (1) B. miersii (Lindl.) Luer Luer, 2000h
Brachionidium Lindi. (63) B. valerioi Ames & Luer, 1995
Schweinf.
Chamelophyton Garay (1) C. kegelii (Rchb. f.) Garay Dunstenville y
Garay, 1959
Condyfago Luer (1) C. rodrigoi Luer Luer, 1887
Draconanthes Luer (2) D. aberrans Luer Luer, 1996b
Dracufa Luer Dracula (105) D. exytrochaefae (Rchb.  Atwood 89-243a
f) Luer
Sodiroa (2) D. sodiroi (Schltr.) Luer Hagsater 10755
Xenosia (1) D. xenos Luer & Escobar Luer, 1993
Dresslerella Luer (9) D. hirsutissima (C. Luer, 1988
Schweinf.} Luer
Dryadelia Luer (ca. 40) D. linearifolia (Rchb.f) Martinez 15898
Luer
Frondaria Luer (1) F. caulescens Luer Luer, 1986a
Jostia Luer (1) J. teaguei (Luer) Luer Luer, 2000b
Lepanthes Sw. Brachycladium (25) L. piloselfa Rchb. f Solano s.n.
Lepanthes (ca. 700) L. maxima Salazar & Soto 7319
Soto Arenas
Marsipanthes (7) L. felis Luer & Escobar Luer, 1996b
Lepanthopsis (Cogn.) Ames | Lepanthopsis (30) L. Aloripecten (Rchh. f) Soto 7924
Ames
Microlepanthes (7) L. apoda (Garay y Luer, 1991
Dunsterv.) Luer
Masdevalfia Ruiz et Pavén Amandae M. caloptera Rehb f, Luer, 1986b
Masdevallia M. floribunda Ruiz & Solano 910
(ca. 350) Pavén
Meleagris (2) M. ximenae Luery Hirtz  Luer, 1986b
Polyantha (88) M. pinocchio L.uer Luer, 2000a
Pelecaniceps (1) M. pelecaniceps Luer Luer, 1986b
Myoxanthus Poepp. &t Endl. M. serripetalus (Kraenzl) Francke s.n.
(37) Luer
Octomeria R. Br. Octomeria (ca. 150) O. graminifolia R, Br. Atwood, 1889
Pleurothatlopsis (1) 0. nemorosa (Barb. Luer, 1991
Rodr.) Luer
Ophidion Luer (4) O. pleurothallopsis Luer, 1982
(Kraenzl.} Luer
Platystele Schitr. (82) P. stenostachya (Rchb.  Aguirre 1149
f) Garay
Pleurothallis R. Br. Acianthera Brachystachyae P. pubescens Lindi. Soto 5735
{ca. 70) P. johnscnii Ames Sotp 3638
Cryptophorantha P. fenestrata Barb. Rodr.  Luer, 1988¢
e
Phlceophilae (5) P. peperomioides Ames Luer, 1986¢
Satyria (4) M. aspasicensis Rchb. Luer, 1892
Fleurcthallis Acianthera Sicariae (30) P. circumplexa Lindl. Soto 6335
Silenia {3) M. uncinatus Fawe. Luer, 1992
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Género Subgénero Seccién Especie Referencia
Pleurcthallis Acuminatia (50) P. sclerophyfa Lindl, Soto 4358
Aenigma (5) F. pentamyptera Luer Luer, 1994
Ancipitia (20} P. nelsonii Ames Solano 901
Andreeftaea (1) P. ocelfus (Luer) Luer Luer, 1986¢
Antilla (9) F. parvuia Lindl. Luer, 2000b
Apoda-Prorepentia (5) F. calypso Luer Luer, 1986¢c
Arthrosia (9) P. auriculata Lindl. Luer, 1986¢
Crocodeilanthe(64) P. velaticaulis Rchb.f. Luer, 1988
Dracontia (11) P. tuerckhieimii Schitr, Hagsater 7804
Dressiera (1) P. dressleri Luer Luer, 1986¢
ERusia (40) P. resupinata Ames Hagsater 2867
Elongatia (9) P. janetiae Luer Ospina 1371
Empusella (1) P. endotrachys Rchb f. Salazar 4350
Kraenzlinelia (10) P. erinacea Rehb. f. Francke s.n.
Masdevalliantha (2) P. masdevalliopsis Luer Luer, 1986¢
Mirabilia (1) P. mirabilis Schitr. Luer, 1986¢
Mirandia (1) P. miranda Luer Luer, 1986¢
Mystax (1) P. mystax Luer Luer, 1886¢
Physosiphon (5) P. tubafa (Lodd.) Steud.  Aguirre 1216
Physoftallis (2) F. necharlingii Luer Solano s.n.
Pleurobotryum {7) P. crepiniana Cogn.
FPleurothallis Abortivae F. excavata Schitr.
Fleurothallis P. cardiothallis Rchb f. Soto 5232
P. hippocrepica Luer y Luer, 1999
Escobar
P. lindenii Lindl. Luer, 1989
F. questionis Luer & Luer, 1999
Escobar
P. ruscifolia (Jacq.) R. Br. Luer, 1889
P. xanthochiora Rchbf.  Luer, 1998
Pseudoctometia (1) P. lentiginosa Lehm. & Lehmann 1750, K
Kraenzl.
Pseudostelis (B) F. rufobrunnea Lindl. Jiménez 1116
Restrepioidia (7) P. hemirhoda Lindl. Luer, 2000b
Rhyncopera (8) F. loranthophylla Rchb. f. Luer, 1998
Rubeliia (1) F. tubelfa Luet Luer, 1986¢c
Sarracenelia (1) F. samacenia Luer Luer, 1986¢
Scopula (6) P. penicilfata Luer Luer, 1989
Specklinia Hymenodanthae FP. marginata Lindl. Hagsater 4875
(39) : ‘
Mentosae (3) P. defermannii Luer Vazguez e lbisch,
2000
Muscariae (32)  P. alata C. Schweinf. Soto 5624
Muscosae (34) P minutafis Lindl. Jiménez 1044
Tribuloides (2)  P. tribuloides (Sw.) Lindl. Salazar 5021
Talpinaria (4) P. talpinaria (Karst.} Luer, 1998
Rchb. f.
Xenion (2) P. xenion Luer & Escobar Luer, 1986¢
Porroglossum Schitr, (23) P. uxorium Luer Luer, 1987
Resfrepia HB.K. (49) R. muscifera (Lindl) Salazar 3024
Rchb. f.
Restrepiella Garay & R. ophiocephala (Lindl)  Salazar 2579
Dunsterv. (1) Garay
Restrepiopsis Luer (15) R. striafa Luer & Escobar Luer, 1891
Salpistele Dressler {4) S. brunnea Dressler Luer, 1991
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Género Subgénero Seccidn Especie Referencia
Scaphosepalum Pfitz. (35) 8. swertifolium (Rehb. f)  Luer, 1988
Rolfe
Stelis Sw. (ca. 600) S. purpurascens A. Rich.  Aguirre 1255
& Galeotti
S. cifiaris Lindl. Hagsater 2319
Teagueia Luer (6) T. rex (Luer & Escobar) Luer, 1990, 1991
Luer
Trichosalpinx Luer Pseudolepanthes {10) T. pseudolepanthes Luer Luer, 1997
y Escobar
Trichosalpinx (24) T. cifiaris (LindL) Luer Soto.s.n,
Tubella (68) T. foliata (Griseb) Luer Soto s.n.
Xenia {5) T. xenon Luer Luer, 1997
Trisetella Luer (21) T. triglochin (Rehb. f) Luer, 1989
Luer
Zootrophion Luer (11) Z. hypodiscus (Rehb.f)  Hagsater
Luer
Armpophyllum Lex. A. giganteum Hartw. ex Ibarra 2356
Lindl,
Difomilis Raf. D. montana (Sw) Solano 931
Summerhayes
Ponera Lindl. P. peilita Rchb. f. Soto 9098

MATERIALES Y METODOS

Seleccién del grupo externo. Hay varias hipotesis sobre el posible grupo hermano
de Pleurothallidinae. Dressler (1961) y Garay (1974b) sugieren que Arpophyifum y
Meiracyllium representar los sobrevivientes actuales del linaje que dio origen a
Pleurcthallidinae. 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} sefiala que Difomilis 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, Arpophyllum aparece como grupo hermano de Pleurothallidinae,
mientras que Meiracyllium queda fuera del clado de Laeliinae, pero este estudio no
incluyé a Dilomilis. En la filogenia de Cameron ef al (1999) para la familia
Orchidaceae, Dilomilis si aparece como grupo hermano de Pleurothallidinae, mientras
que Arpophyllum y Meiracyllium son parte del clado de Laeliinae. Finalmente, en la

filogenia de van der Berg ef al. (2000) para Laeliinae, Djlomilis y Neocogniauxia
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forman un clado que es el grupo hermano de Pleurothallidinae, mientras que el clado
de Laeliinae s.s. {que incluye a Arpophyllum y Meiracyllium) es el grupo hermano de
Pleurcthallidinae, Difomilis y Neocogniauxia. En este mismo analisis Ponera y géneros
relacionados (Helleriella e Isochifus) forman un clado que corresponde a la subtribu
Poneriinae y que aparece como &l grupo hermano de Pleurothallidinae y Laeliinae s.s.
Con base en las filogenias moleculares mas recientes, en este estudio se utilizé 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), Draconanthes {Luer, 1996), Jostia (Luer, 2000) y Teagueifa (Luer,
1991). En este andlisis los taxa terminales fueron representados por especies
ejemplares en cada categoria genérica e infragenérica. Con este enfoque se evita
codificar grupos taxondmicas que presentan variacion interespecifica y sus posibles
efectos sobre la reconstruccién de los arboles (Evans et af. 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 analisis puedan ser comparables. Varios géneros de la subtribu son monotipicos
y ho hay problema para representarlos con una especie, pero Dracula, Lepanthes,
Lepanthopsis, Masdevaliia, Octomeria, Pleurcthallis, Stelis y Trichosalpinx son
géneros muy diversos y se dividen en varias categorias subgenéricas. Para estos
grupos se incluyd en el muestreo a todos o la mayoria de sus grupos infragenéricos.
Todos los subgéneros de Pleurothalfis fueron representados, incluyendo aquellos
recientemente establecidos: Acuminatia {Luer, 1999), Anfiffa (Luer, 2000), Effusia
(Luer, 2000) y Pseudostelis (Luer, 1999). La informacion para las especies ejemplares
usadas en el analisis se presenta en la Tabla 3.1, con el nimero de especies
conocidas o estimadas en cada categoria genérica e infragenérica, asi como la fuente
de informacién o voucher de donde se obtuvo la informacion.

Seleccion de caracteres. Como fuente de informacién para la seleccion y
codificacion de los caracteres se recurrié al estudio de material vivo, herborizado y

preservado en FAA. Para cada especie estudiada a pariir de material vivo se preparo
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un ejemplar de respaldo que fue depositado en el Herbario AMO. EI material
herborizado y preservado en FAA estudiado se obtuvo de la coleccidon del mismo
herbario. Sin embargo, la principal fuente de informacidn consistié en la revision de los
tratamientos taxondmicos y de ilustraciones publicadas para los diferentes grupos de
Pleurothallidinae (Garay, 1974a, 1979; Dunsterville & Géray, 1959-1976; Luer, 1986a,
1986b, 1986¢, 1989, 1900, 1991, 1992, 19893, 1994, 1995, 1996a, 1996¢, 1997, 1998,
1999, 2000a, 2000b, 2000¢; Salazar y Soto, 1996; Solano, 1993, 1999; Soto, 1987,
Vasquez & lbisch, 2000). Los tres grupos externos fueron estudiados a partir de
material vivo o preservado en FAA, pero adicionalmente se obtuvo informacién de los
tratamientos de Garay (1974b) y Whitner (1998) para Arpophyiium, Nir (1998) para
Dilomilis y Soto (1993) y Whitnher (1998) para Ponera. También se incluyeron algunos
caracteres anatdmicos, Cuya seleccién y codificacion se obtuvo de los trabajos de
Pridgeon (1982a, 1982b, 19887). Para los grupos externos la informacién anatomica
solo estuvo disponible para Arpophyffum, la cual se obtuvo de Neyland ef al. (1995).
En la seleccién de caracteres se tomaron en cuenta dos criterios: a) suponer que cada
caracter representa una hipétesis de homologia taxica y b) considerar caracteres cuya
variacidon se presenta principalmente entre los taxa terminales mas que dentro de
ellos.

Analisis cladistico. 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 opcion ACCTRAN para optimizar su evolucién sobre los
arboles. Debido al tamafio de la matriz, una busqueda heuristica no garantiza
encontrar todos los arboles 6ptimos. Para superar este inconveniente se empled una
estrategia de blsqueda que permitiera explorar mas de una isla y aumentar las
posibilidades de encontrar el arbol optimo (Olmstead et af., 1893; Olmstead & Palmer,
1994). Esta estrategia consistid en una blsqueda inicial de 1000 replicas, con la
opcion SPR como algoritmo para intercambiar las ramas del arbol, pero salvando sélo

10 arboles en cada réplica y sin limite en el nUmero de arboles minimos retenidos.
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Los arboles resultantes fueron posteriormente utilizados como arboles de inicio en una
busqueda heuristica completa, pero esta vez con TBR como el aigoritmo para el
intercambio de ramas del arbol. Posteriormente se aplicé una estrategia de
ponderacién sucesiva (Farris, 1969), la cual consisti6 en aplicar nuevos pesos
basados en el valor del indice de consistencia reescalada (CR) y un peso base de
1000. Se realizaron busquedas sucesivas con esta estrategia hasta obtener dos
blsquedas sucesivas en donde la longitud de los arboles no cambié. Mediante esta
estrategia se da mayor peso a los caracteres que presentan bajos niveles de
homoplasia o que carecen de ella y asi, cada caracter es ponderado individualmente y
no en conjunto, favoreciendo los caracteres que son consistentes con la topologia dei
arbol, independientemente de su naturaleza (Farris, 1969; Chase & Palmer, 1997). Se
calcularon los indices que muestran el ajuste entre el conjunto de datos empleados vy
la topologia de los arboles resultantes: indice de consistencia (IC), indice de retencién
(IR) e indice de consistencia re-escalada (CR). El soporte de los clados fue evaluado
mediante analisis de jackknife (Farris ef a/.,, 1996), usando para ello la matriz con los
caracteres ponderados. Para ello se realizaron 500 réplicas de adicién simple de los
taxa, usando TBR como algoritmo para el intercambio de ramas del arbol y salvando
sblo 100 arboles por réplica. Si bien el andlisis de bootstrap es mas comdn para
evaluar el soporte de las ramas de un arbol, 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 arbol, reemplazar los caracteres para crear una
nueva matriz y ademas, requiere de mucho tiempo para el analisis (Farris et a/., 1996).
El analisis de jackknife supera estos inconvenientes y por ello fue elegido para evaluar

el soporte de los clados en este anélisis.

RESULTADOS

Analisis de caracteres

1. Forma de crecimiento de la region pre-yema de renuevo. Los enfrenudos de esta
region 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
regién pre-yema de renuevo tiene un crecimiento eecto u ortotrépico, como en Andinia,
Brachionidium y Pleutothallis subgeénero Aenigma. En otros casos la regidén pre-yema
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de renuevo presenta un crecimiento colgante o plagiotropico, como en Barbrodria,
Lepanthes subgénero Brachycladium y Pleurothallis subgénero Apoda-Prorepentia.
Codificacién: crecimiento postrado (0), crecimiento ortotrépico (1), crecimiento
plagiotrépico (2).

Tamafio de la regién pre-yema de renuevo. Los entrenudos de la region pre-yema de
renuevo pueden ser alargados y los médulos adyacentes estar separados entre si,
como en Andinia, Barbosella, Barbrodria, Brachionidium, Chamelophyton, Salpistele,
Lepanthes subgénero Brachycladium, Pleurothallis subgéneros Apoda-Prorepentia y
Kraenzlinelfa. En otros casos los entrenudos de la regién pre-yema de renuevo son
abreviados y los médulos adyacentes estan muy apretados entre si, como en la
mayoria de especies de Dracula, Dresslerella, Dryadeifa, L.epanthes, Lepanthopsis,
Masdevaliia, Ophidion, Porroglossuim, Restrepia, Restrepiopsis, Scaphosepaium,
Stelis, Trisetella y Zootrophion. Codificacién: regién pre-yema de renuevo alargada (0),
regién pre-yema de renuevo abreviada (1).

Escamas. Cada entrenudo de la regién pre-yema de renuevo estd cubierto por una
escama de forma tubular, que por lo general son glabras, pero llegan a ser pubescentes
en Brachionidium, Dresslerella, Lepanthes subgénero Brachycladium y en algunas
especies de Myoxanthus. Codificacidn: escamas glabras (0), escamas pubescentes
(1)-

Ralces. En la gran mayoria de Pleurcthalidinae las raices son sencillas, pero en
Dresslerelia, Pleurothallis fappiformis ¥ P. johnsonii legan a ramificarse cerca de su
apice. Codificacién: raices no ramificadas (0), raices ramificadas (1).

Tipo de velamen. La codificacién de este caracter fue de acuerdo a la informacién que
aparecen en Dressler (1993). Este autor sefiala que la subtriby Pleurothallidinae
presenta un velamen de tipo Pleurothallis, mientras que Arpophylium (Arpophylinae),
Dilomilis y Ponera (Laelinae) tienen velamen de tipo Epidendrum. Codificacion: tipo
Epidendrum (0), tipo Pleurothalfis (1).

Nimero de capas del velamen. El velamen es el tejido no vivo que cubre las raices y
consiste de una capa de células en Dryadella, Platystele, Trisetella, Pleurothallis
fenestrata y P. tubata. En Dressierefla, Octomeria y Stelis esta formado por 2 capas
de células. En cambio, en Barboselfa, Myoxanthus, Pleurothallis subgénero
Pleurothallis y Restrepielfa el velamen consiste de 3-5 capas de células Codificacion:
velamen de 1 capa (0), velamen de 2 capas (1), velamen de 3-5 capas (2).

Célutas de la exodermis radicufar. La exodermis s la capa unicelular més externa del
cortex radicular. las células de esta capa fienen paredes celulares con
engrosamientos secundarios por fa acumulacién de lignina. Estos engrosamientos son
de dos tipos, uno coh engrosamientos en las paredes tangencial y radial de las céiulas
(en Barbosella, Dracula, Masdevallia, Myoxanthus, Octomeria, Platystele, Trisetella,
Pleurothallis fenestrata y P. subgénero Pleurothailis). En el otro ftipo los
engrosamientos estan uniformemente distribuidos en la pared celular (en Dryadelia,
Myoxanthys subgénero Silenia, Restrepiella y Stelis). Codificacion: engrosamientos en
la pared tangencial y radial (0), engrosamiento uniforme de la pared (1).

Células de la endodermis radicufar. La endodermis es la capa unicelular mas interna
del cortex de la raiz y sus células tienen la pared lignificada con mismos dos patrones
de engrosamiento que las células de la exodermis. Engrosamientos limitados a la pared
tangencial y radial de la endodermis se presentan en Dresslerelfa, Pleurothaliis
subgénero Pleurothallis, Restrepia y Scaphosepalum. Engrosamientos uniformemente
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11.

12.

13.

14.

15.

16.

distribuidos en la pared de las células endodérmicas se presentan en Barbosella,
Dracula, Dryadella, Masdevalfia, Octomeria, Platyslele, Myoxanthus, Pleurothallis
febestrata, P. tubata, Porroglossum, Restrepieifa, Stelis y Trisetella. Codificacion:
engrosamientos limitados a la pared celular tangencial y radiat (0), engrosamientos
uniformes en la pared celular (1).

Parénquima medular de la ralz. Una médula de parénquima esta presente en las
raices de algunas especies de Myoxanthus, Octomeria y Pleurothalfis subgénero
Acianthera. En el resto de géneros y especies examinados hasta ahora el parenquima
medular esta ausente. Codificacion; ausente (0), presente (1).

Yemas. En el entrenudo distal de la regién pre-yema de renuevo se presentan dos tipos
de yemas, una de renuevo y uno o dos de reserva. En la mayoria de los casos hay una
sola yema de renuevo, pero pueden ser dos en Myoxanthus y Octometia. Codificacion:
médulos con unha yema de renuevo (0), médulos con dos yemas de renuevo (1).

Forma de crecimiento de la regién post-yema de renuevo. En la mayoria de los casos
esta regién tiene un crecimiento erecto u ortofrépico. Sin embargo, en Barbrodtia,
Lepanthes subgénero Brachycladium y Pleurothallis calypso, el crecimiento de esta
region es colgante o plagiotrépico. Codificacién: crecimiento ortotrépico (0),
crecimiento plagiotrépico (1).

Plantas que producen médulos 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 médulo advencitio en el apice del tallo. Plantas con esta
capacidad son caracteristicas en grupos como Plewrothallis  subgénero
Crocodeilanthe, Trichosalpinx subgénero Tubella, Myoxanthus seccién Scadentia y en
algunas especies de Lepanthes, Pleurothallis y Slefis. Codificacion: ausentes (0),
presentes (1).

Ramificacién de la region post-yema de renuevo. En las plantas de Dilomilis y Ponera,
la regién post-yema de renuevo presenta yemas axilares que fienen la capacidad para
ramificar esta parte del médulo, las cuales no se presentan en Pleurothallidinae.
Codificacién: ramificacion ausente (0), ramificacion presente (0).

Plantas reptantes. En la mayoria de los casos las plantas cuya regién post-yema de
renuevo tiene un crecimiento ortoprépico, las hojas y los tallos son erectos con relacién
al sustrato. Pero en Chamefophylon, Dresslerella, Pleurathallis determanii, P.
dressleti y P. peperomioides, los tallos y las hojas, al igual que el rizoma, crecen
postrados o de manera reptante sobre el sustrato. Codificacion: ausentes (0), plantas
reptantes presentes (1).

Numerc de entrenudos del tallo. Los tallos de Lepanthes subgénero Brachycladium
estan formados por un sélo entrenudo. En Frondaria, Myoxanthus, Octomeria,
Ophidion, Pleurothallis miranda, Restrepia, Restrepiopsis y Zootrophion los tallos
consisten de tres hasta doce entrenudos. En &l resto de Pleurothallidinae los tallos
estdn formados por s6lo dos entrenudos. Codificacién: un entrenudo (0), dos
entrenudos (1), mas de tres entrenudos (2).

Tamafio 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 méas pequefio que el entrenudo superior, de manera que el primero llega a ser
inconspicuo. Codificacion: entrenudos de longitud similar (0), entrenudo basal mucho
mas pequefio que el superior (1).
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Tallos en seccion transversal. En la mayoria de los casos los tallos son cilindricos en
seccion transversal. En Pleurothallis subgénero Ancipitia jos tailos estan lateraimente
comprimidos. En cambio en Pleurothallis subgénero Acianthera llegan a ser
friangulares en seccién transversal. Codificacién: cilindricos (0), lateralmente
comprimidos (1), triangutares (2).

Anillo del taflo. En las plantas que tiene hojas pecioladas el entrenudo superior del tallo
tiene un anillo engrosado, que puede localizarse préximo al apice del entrenudo
superior del tallo, como en Lepanthes, Lepanthopsis, Ophidion, Salpistele, Stelis,
Teagueia, Trichosalpinx, Zootrophion y varios subgéneros de Pleurothallis. En ofros
casos el anillo se localiza cerca de la base del entrenudo superior del tallo, como en
Dracula, Masdevallia, Porrogiossum, Scaphosepalum, Trisetella y Pleurcthallis
endotrachys. Codificacién: anillo ausente (0), anillo cerca del apice del entrenudo
superior del tallo (1), anillo cerca de la base del entrenudo superior del tallo (2).

Cuticula def tallo. La cuticula del tallo puede medir 5-15 um de espesor en Octomeria,
Pleurothallis neoharlingii, P. uncinatus y Restrepiella. En el resto de taxa la cuticula
mide menos de 5 ym de espesor. Codificacién: espesor de la cuticula menor a 5 pm
(0), espesor de la cuticula de 5 a 15 pm (1).

Células epidérmicas del tallo. Hasta donde se sabe, la epidermis consiste de una capa
de células gue pueden tener la pared celular lighificada, como en Octometia,
Myoxanthus, Pleurothallis subgénero Pleurothallis y Restrepia. En la mayoria de
Pleurothallidinae las céiulas epidérmicas tienen paredes no lignificadas. Codificacién:
células con la pared no lignificada (0), células con la pared lignificada (1).

Subepidermis del faflo. Debajo de la epidermis del fallo puede o ho estar presente una
capa de células con la pared celuiar lignificada y que forman una subepidermis de hasta
tres capas, como en Condylago, Dresslerella, Myoxanthus, Octomeria, Trichosaipinx,
Pleurothallis fenestrata y Pleurothallis subgéneros Dracontia, Physosiphon,
Pleurothallis y Rhynchopera. Codificacion: ausente (0), presente (1).

Ntmero de hojas por tallo. En todos los miembros de Pleurothalidinae y en
Armpophyllum sélo se presenta una hoja por tallo. En cambio, Dilomilis y Ponera
presentan una hoja por cada nudo del tallo, aunque en los nudos basales éstas caen
durante el desatrrollo de la planta. Codificacion: mas de dos 0), una sola (1).

Forma de la hoja. L.a forma general de la hoja en la mayoria de Pleurothaliidinae es
eliptica, lanceolada u ovada, mucho mas larga que ancha. En Pleurothallis subgéneros
Ancipitia y Pleurothallis las hojas fienen el &pice acuminado, mientras que la base esta
muy ensanchada y bilobada, lo cual les confiere una forma cordada. En tanto, en
Pleurothallis determannii, P. dressleri, P. minutalis y P. peperomioides, la hoja tiene
una forma circular. Codificacién: hojas elipticas, lanceoladas u ovadas (0), hojas
cordadas (1), hojas circulares (2).

Lamina foliar. La lamina de la hoja generalmente es extendida, plana o ligeramente
acanalada. Sin embargo, en algunas especies de Dryadella, Octomeria, Stelis y
Pleurothallis subgénero Pleurobofryum la lamina lateralmente es reducida y se pliega
a lo largo de su vena media, de modo que las hojas pueden llegar a ser cilindricas o
subcilindricas en seccidén fransversal. Codificacién: lamina extendida (Q0), lamina
lateralmente comprimida (1).

Base de la hoja. Una hoja sésil se presenta en Barbosella, Brachionidium,
Chamelophyton, Dresslerella, Octometia y varios subgéneros de Pleurothaliis
(Acianthera, Ancipitia, Pleurothallis y Scopula). Una hoja con un peciolo bien definido
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se presenta en Acostaea, Dracula, Lepanthes, Lepanthopsis, Masdevallia, Ophidion,
Restrepia, Salpistele, Scaphosepalum, Stelis y Trichosalpinx. 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 Pleurothallis. Por su
parte, una hoja con los margenes decurrentes sobre la parte superior del épice del tallo
se presenta en Pleurothallis circumplexa y algunas especies de Pleurothallis
subgénero Ancipitia. Codificacion: base envainante {(0), base sésil (1), base peciolada
(2), base subsésil (3) base decurrente sobre el tallo (4).

Peciolo de la hoja. En Lepanthes, Restrepia, Trichosalpinx y Pleurothallis miranda, la
base del peciolo se encuentra torcida sobre su eje, de modo que la infiorescencia
queda recargada sobre el envéz de la hoja, a diferencia de resto de las
Pleurothallidinae, en donde el peciolo no esta torcido y la inflorescencia esta recargada
sobre el haz de la hoja. Codificacién: no torcido en su base (0), torcido en su base (1).
Posicion de la hoja con respecto al tallo. En la gran mayoria de Pleurothallidinae las
hojas son erectas con respecto al eje del tallo, pero en Pleurothallis subgéneros
Ancipitia, Pleurothallis y Scopula las hojas son fuertemente deflexas con respecto al
gje del tallo, por lo que entre ambas estructuras se forma un angulo recto o agudo.
Codificacién: hojas erectas (0), hojas deflexas (1).

Tricomas foliares. Las hojas de grupos como Brachionidium, Myoxanthus, Octomeria,
Restrepiella y Restrepiopsis tienen hojas cuya superficie carece de tricomas. Por su
parte, Dresslerella 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 mayoria de Pleurothallidinae los
tricomas son microscépicos, glandulares, formados por 2-3 células. Codificacién:
fricomas ausentes (0), fricomas microscépicos (1), tricomas ciliados (2), fricomas
Verrucosos (2).

Nivel del aparato estomatico. Dresslerella y Pleurothallis uncinatus tienen un aparato
estomatico localizado por encima del nivel de la epidermis foliar, en cambio, en el resto
de Pleurothallidinae hasta ahora investigados el aparato estomatico se encuentra
hundido en la epidermis foliar. Codificacion: estomas sobre la epidermis foliar (0),
estomas hundidos en la epidermis foliar (1).

Grosor de la cuticula foliar. Una cuticula menor de 3 |um de espesor se presenta en
Brachionidium, Dresslereila y la mayoria de génheros con dos polinios. En cambio, una
cuticula que mide 6-14 um se encuentre en Pleurothallis tubata y Restrepia. Por su
parte Barbosella, Octomeria, Pleurothallis tincinatus y Restrepiella tienen una cuticula
que mide 15-22.5 pm de grosor. Codificacién: grosor de la cuticula < 3 pm (0), grosor
de la cuticula 5-14 pm (1), grosor de la cuticula 5-15 pm (2).

Hipodermis adaxial. Una hipodermis adaxial se presenta en la mayoria de los grupos
de Pleurothallidinae, excepto Brachionidium, Dracula y Pleurothallis fenestrata.
Codificacién: ausente (0}, presente (1).

Hipodermis abaxial. Brachionidium y Dracula carecen de una hipodermis abaxial.
Estos grupos, que ademas carecen de una hipodermis adaxial, tienen hojas de texiura
delicada, mientras que en los grupso que presentan ambas capas de hipodermis las
hojas son de texiura carnosa. Codificacion: ausente (Q), presente (1).

Engrosamientos de las células hipodérmicas. En muchos géneros la pared de las
células hipodérmicas presenta engrosamientos de forma anular o helicoidal, pero estos
estan ausentes en Barbosella, Brachionidium, Dresslerella, Masdevallia, Myoxanthus,
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Octomeria, Pleurothaliis fenestrata y Restrepiella. Codificacion: sin engrosamientos en
su pared (0), con engrosamientos en su pared (1).

Idioblastos. Otro tipo de células con la pared celular engrosada soh 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 estan presentes en
Dracula, Octomeria, Pleurothallis subgénero Fleurothallis, Restrepia, Restrepielia,
Restrepiopsis y Stelis. Codificacion: idioblastos ausentes (0), idioblastos presentes (1).
Clorénguima. El clorénquima esta diferenciado en un parénguima en empalizada en
muchos géneros de Pleurothalidinae. En Barbosella, Dresslerella, Platystele,
Pleurothallis fenestrata, P. neoharlingii y Salpistele el cloréngquima es homogéneo o ho
estd diferenciado. Codificacion. clorénguima bien diferenciado (0), clerénguima no
diferenciado (1).

Forma de la vaina caulinar. Por su forma las vainas son tubulares, lepanthiformes,
lateraimente comprimidas y foliosas. Las vainas tubulares son estructuras cilindricas
que cubren parcial o totalmente a los entrenudos y por o general son esfrechas a éstos
en toda su longitud. Este tipo de vainas es €l més comln en Pleurcthalidinae. Las
vainas Lepanthiformes cubren totaimente 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, fodas las venas son prominentes y provistas de cilios
mas o0 menos conspicuos. Las venas lepanthiformes se presentan en Lepanthes,
Lepanthopsis y Trichosalpinx. Las vainas lateralmente comprimidas presentan una
compresion en toda su longitud, son mas o menos estrechas eh su parte basal y muy
infladas hacia su éapice, se traslapan entre sl y cubren por completo a los entrenudos.
Este tipo de vainas se presentan en Restrepia, Restrepioipsis, |as secciones Satyria y
Sifenia de Pleurothallis subgénero Acianthera, Zootrophion y Pleurothallis hetrerae y
P. johnsonii. Por Ultimo, las vainas foliosas son tubulares y aprefadas al entrenudo que
cubren por completo, pero su apice se prolonga en una esfructura foliosa, dando la
apariencia de ser una hoja envainante, pero ésta no realiza funciones fotosintéticas.
Este tipo de vaina sélo se presenta en el género monotipico Frondaria. Codificacion:
vainas tubulares (0), vainas lepanthiformes (1), vainas lateraimente comprimidas (2},
vainas foliosas (3).

Ornamentacion de las vainas caulinares. Las vainas pueden ser glabras o bien, estar
cubiertas por algtn tipo de ornamentacion, que pueden ser manchas rojizas (en
Ophidion, Restrepia, Zootrophion y algunos grupos de Fleurothallis), escamas {(en
Brachionidium y Myoxanthus) o cilios (en Dresslerella, Lepanthes, Lepanthopsis,
Trichosalpinx y Myoxanthus). Codificacion. ornamentacion ausente (0), manchas
rojizas (1), escamas (2), cilios (3).

Origen de la inflorescencia. En la mayoria de los casos la inflorescencia se origina en
la region post-yema de renuevo, siendo terminal si surge directamente del apice del
tallo, como en Barbosella, Brachionidium, Dresslerella, Myoxanthus, Octomeria,
Restrepla, Restrepiella, Restrepiopsis y Pleurothallis subgéneros Acianthera,
Ancipitia, Antilla, Kraenzlinella, Pleurothalfis (parte) y Scopula. Eh otras casos la
inflorescencia surge a cierta distancia debajo del apice del tallo, en €l anillo, por lo que
entonces 1a inflorescencia es lateral 0 subterminal, como en Dracula, Lepanthes,
Masdevallia, Platystele, PForrcglossum, Salpistele, Scaphosepalum, Stelis vy
Trichosalpinx. En unos cuantos casos la yema de la inflorescencia se origina en la
base del tallo, por lo que entonces las inflorescencias son basales, como en

64



39.

40.

41.

42,

43.

44,

45.

Pleurothallis aspasicensis, F. hetrerae y P. johnsonii. Codificacion: inflorescencia
terminal (0), inflorescencia lateral (1), inflorescencia basal (2).

Posicion 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, Pleurothallis mirandia y Trichosalpinx la inflorescencia se encuentra
recargada en la superficie abaxial. Codificacién: inflorescencia recargada en la
superficie adaxial (0), inflorescencia recargada en la superficie abaxial {1).
Inflorescencias racemosas. Cuando la inflorescencia esta formado por un racimo, éste
tener flores que abren todas o casi todas (excepto las méas apicales), al mismo tiempo,
como en Pleurothallis subgéneros Acianthera, Acuminatia, Antilla, Crocodeilanthe,
Kraenzlinella, Physosiphon, Pleurobottyum y Pseudoslelis, asi como Frondaria,
Lepanthopsis, Stelis y Trichosalpinx. Ofras veces el racimo abre las flores en
sucesion, generalmente una a la vez, desde la base hacia el apice, como en Acostaea,
Dracula, algunas especies de Masdevallia, Ophidion, Porroglossum, Salpistele,
Scaphosepalum y Pleurothallis subgéneros Aenigma Yy Effusia. Codificacion: con
flores simultaneas (0), con flores sucesivas (1), ausentes (2).

inflorescencias solitatias. Las inflorescencias solitarias pueden presentar una sola flor
por tallo y época de crecimiento, como Barbosefla, Barbrodia, Brachionidium y varias
especies de Masdevalfia. En ofros casos cada tallo produce un conjunto o fasciculo de
flores solitarias. En este caso las flores pueden abrir simuitaneamente, como en
Myaxanthus y Oclomeria, o sucesivamente, como en Dresslerella, Restrepia,
Restrepiella, Restrepiopsis y en Pleurothallis subgéneros Ancipitia y Scopula.
Codificacion: ausentes (0), flor solitaria Gnica (1), conjunto de flores solitarias
sucesivas (2), conjunto de flores solitarias simultaneas (3).

Disposicion de las flores en el racimo. En Armpophyliun las flores tienen una disposicién
en espiral sobre el raquis. Dilomilis, Ponera y varios grupos de Pleurothallidinae con
racimos sucesivos tienen flores dispuestas en dos hileras disticas. En otros grupos de
Pleurothalidinae con racimos simultaneos, las flores forman dos hileras pero
orientadas hacia el mismo lado del raquis (flores secundas). Codificacion: en espiral
(0), disticas (1), secundas (2).

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 esta condensado en la parte apical de la inflorescencia, con las bracteas
florales fraslapadas entre si, por 10 que entonces se frata de un racimo subcapitado.
Este fipo de racimo se presenta en algunas especies de Dracula, Lepanthes,
Porrogiossum y Pleurothallis, como P. alata y P. brighamii. Codificacion: ausente (0),
presente (1).

Numero de racimos por tallo. Normalmente un tallo produce un racimo por época de
crecimiento, pero Pleurothallis subgéneros Crocodeilanthe y Pleurothallis producen de
manera normal mas de un racimo por tallo y época de crecimiento. Los tallos de
algunas especies de Stefis y Trichosalpinx también llegan a producir mas de un racimo
por tallo. Codificacién;un racimo por tallo (0), méas de un racimo por fallo (1).

Tamafio del pedinculo. El pedinculo es mucho mas corto que la longitud de la hoja en
Dryadella, Lepanthes, Lepanthopsis, Myoxanthus, Octomeria, Platysiele,
Restrepiopsis, Stelis, Trichosalpinx y en Pleurothallis subgéneros Acianthera,
Ancipitia, Pleurobotryum y Scopuia. En cambio, el pedinculo es casi tan largo o més
largo que la hoja en Barbosella, Barbrodria, Brachionidium, Condylago, Masdevallia,
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Porrogiossum, Restrepia, Scaphosepalum y algunas especies de Pleurothallis, como
P. masdevalliantha, P. mirandia y P. mystax. Codificaciéon. pedunculc mucho mas
corto que la hoja (0), pedunculo igual o mas largo que la hoja (1).

Pedinculo. Esta estructura generalmente es cilindrica en seccién transversal, pero
lega a ser ancipitosa en Pleurothallis endotrachys, mientras que en Masdevallia
subgénero Polyantha el pedinculo es trigono. Codificacion: pedunculo terete (0),
pedunculo ancipitoso (1), pedunculo frigono (2).

Superficie del pedinculo. Dressierella tiene un pedinculo cuya superficie es ciliada,
mientras que Porroglossum y Trisetella tienen un pedunculo con la superficie
verrucosa. En la mayoria de Pleurothaliidinae la superficie del pedinculo es glabra.
Codificacion; glabra {0), ciliada (1), verrucosa (2).

Bréctea espatécea. Esta bractea se localiza en la base del pedinculo, en donde cubre
y protede a la yema de la inflorescencia durante su desarrollo, tiene forma triangular y
como la hoja, presenta un desarrollo conduplicado y una venacién paralela. La principal
variacién que se presenta en esta estructura es en cuanto a su tamafio con respecto al
tamafio de la hoja. Por lo general, esta bractea es apenas 1/10 o menos el tamafio de
la hoja. En cambio en Pleurothallis subgéneros Crocodeilantae, Dracontia, Mirandia y
Rhyncopeta, Pleurcthallis calypso y P. talpinaria, la bractea espatacea es de aspecto
folioso y puede ser de 1/5 a 1/2 del tamafio de la hoja. Codificacion: bractea 1/10 o
menhos el tamafio de la hoja (0), bractea 1/5 a 1/2 el tamafio de la hoja (1).

Bracteas florales. Estas bracteas se origina del nudo que produce la yema floral,
protegiendo a ésta durante su desarrcllo. En ja mayoria de los casos son esfructuras
tubulares, ensanchadas hacia la parte apical, de textura membranacea. En Pleurothallis
subgénero Kraenziinella y Scaphosepalum las bracteas son estructuras
infundibuliformes, muy infladas en la parte apical, de texiura caridcea. Por su parte, en
Arpophyllum las bracteas florales no envuelven al raguis, sino sélo parte del pedicelo
de la flor, dando la apariencia de ser diminutas escamas. Codificacién: tubulares (0),
infundibuliformes (1), sin envolver al raquis (2).

Ornamentacion de la bracteas floral. Estas bracteas son glabras en la mayoria de los
grupos, pero en algunos casos pueden estar ormamentadas con cilios, como en
Dressierella, Lepanthes y Myoxanthus. Codificacion: glabras (0), ciliadas (1).

Ovario. En todas las Pleurothallidinae el ovario esta unido al pedicelo mediante una
articulacion, de modo gue 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 estan fusionados y no es posible distinguir una separacién entre ellos.
Codificacion: fusionado al pedicelo (0), articutado al pedicelo (1).

Ornamentacion del ovario. La superficie del ovario puede ser glabra o presentar algin
tipo de ornamentacién. Un ovario ciliado es comun en Dreslerelfa, Myaxanthus,
Restrepiella, varias especies de Lepanthes, Trichosalpinx y Pleurothallis subgénero
Acianthera. En Andinia, Salpistele, Pleurothallis subgénero Aenigma y Fleurothaliis
tribuloides la superficie del ovario esta cubierta por papilas glandulares. En varias
especies de Porroglossum la superficie del ovario es verrucosa. Codificacién: glabro
(0), ciliado (1), glandular-papiloso (2), verrucoso (3).

Ovarios con crestas longitudinales. Por lo general las costilas del ovario son lisas,
pero a veces se desarrollan en forma de carinas o lamelas, con el margen formando
crestas onduladas, como en Draconanthes, Dracuia, Lepanthes subgénero
Marsipanthes, Masdevallia subgeneros Amanda, Cucullatia, Fissia, Nidifica y
Pigmaeia, asi como en Zootrophion. Codificacion: ausentes (0), presentes (1).
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Pedicelo con un filamento. En Barbosella, Barbrodria, Brachionidium,
Chameiophyton, Octomeria, Restrepia, Restrepiella y Restrepiopsis, la parte apical
del pedicelo produce un apéndice filamentoso de longitud variable. Puede ser mucho
mas pequefio que la bractea floral, como en Dresslerelfa y Restrepia o bien, mas largo
como el ovario y el pedicelo juntos en Barbosefla, Brachionidium y Resfrepiopsis. Luer
(1986a) sefala que en todas las inflorescencias de Pleurcthallidinag, tanto solitarias
como racemosas, €l pedicelo tiene un apéndice que corresponde a la Ultima yema
floral, la cual persiste como una estructura residual. Si el apéndice fuera en realidad el
residup de una yema florai abortiva, entonces las inflorescencias serian ho
determinadas. Sin embargo, el Gltimo botdn floral de un racimo surge del raquis de la
inflorescencia y esta rodeado por una bractea floral, mientras que el apéndice surge
directamente del pedicelo y carece de una bractea floral. Codificacién: ausente (0),
presente (1).

Flores con periantos plancs. En Plalystele, Salpistele, Stelis y Teagueia los fres
sépalos son libres, extendidos y forman un perianto plano que tiene una simetria
actinomérfica. En Lepanthes y Lepanthopsis los sépalos también son libres y forman
un perianto plano, perc con simetria zigomérfica, debido a que los sépalos laterales son
paralelos entre si y se unen en cierto grado. Codificacién; perianto plano ausente (0),
perianto piano y actinomérfico (1), petianto plano y zigomérfico (2).

Flores con petiantos bilablados. En estas flores el sepalo dorsal forma un angulo
agudo o recto con los sépalos laterales. En Acostaea, Barbosella, Dresslerella,
Dryadeifa, Dracula, Myoxanthus, Octomeria, Restrepia, Restrepiopsis y varios
subgéneros de Fleurothallis los sépalos laterales estan fusionados en un sinsépalo
mas o menos concavo. En Myoxanthus, Octomeria y Pleurothallis subgéneros
Acuminatia, Crocodeilanthe y Kraenzlinella los tres sépalos son libres. Codificacion:
perianto bilabiado ausente (0), perianto bilabiado con los sépalos laterales fusionados
(1), perianto bilabiado con los tres sépalos libres (2).

Flores con periantos que envuelven al resto de los segmentos florales. En varios
grupos los tres sépalos se encuentran unidos entre si en la mayor parte de su longitud,
formando asi un perianto tubular que encierra en su interior al resto de los segmentos
florales. Las flores de Pleurothallis sarracenia, P. tubata y varias especies de Dracula
y Masdevallia tienen los sépalos fusionados hasta cerca de su apice, formando un
perianto tubular, cilindrico en seccion transversal, trilobado en el épice, con una
abertura apical. Las flores de la mayoria de especies de Masdevaliia, Porroglossum,
Scaphosepalum y Trisetelfa tienen los sépalos unidos entre si un poco mas alia de su
base y constituyen un perianto en forma de copa. Por suparte, en Ophidion,
Zootrophion, Pleurothallis 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 apice, dejando un par de ventanas laterales
como Unicas aberturas al interior de la flor. Codificacién: flores sin perianto tubular (0),
flores con perianto fubular (1), flores con perianto cupuliforme (2), flores con los
sépalos unidos en el apice y con aberturas laterales (3).

Segmentos del petianto. Por lo general los sépalos son de forma diferente y de mayor
tamario que los pétalos, pero en Brachionidium y Octomeria los sépalos llegan a ser
semejantes en forma y tamano a los pétalos. Codificacion: sépalos semejantes a los
pétalos (D), sépalos diferentes en forma y tamario a los pétalos (1).

Textura de los sépalos. La textura de los sépalos puede ser carnosa, como en

Myoxanthus, Pleurothallis subgéneros Acianthera, Kraenzlinella y Pleurobotryum,
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Stelis y Zooftrophion. En cambio en Brachionidium, Lepanthes, Lepanthopsis,
Platystele, Salpistele y Pleurothallis subgéneros Ancipitia, Aenigima y Pleurothalfis, los
sépalos tienen una textura membranosa. Codificacién: textura carnosa (0), textura
membranacea (1).

Unidn de los sépalos. Los sépalos pueden estar completamente libres entre si o unidos
muy cerca de subase en la mayoria de Pleurcthallidinae, pero en algunos casos se
encuentran unidos mas allé de ta mitad de su longitud o hasta su apice, en Pleurothallis
subgéneros Physosiphon, Physothallis, Sarracenia y algunas especies de L.epanthes,
Masdevallia y Stelis. Codificacion: sépalos libres o unidos entre si en menos de 1/3 de
su longitud (0), sépalos unidos mas alld de 1/2 de su longitud (1).

Unién de los sépalos laterales. En muchos grupos los sépalos laterales son libres
entre si o estan unidos muy cerca de su base. Sin embargo, los sépalos laterales a
veces se unen completamente formando un sinsépalo en Acosfaea, Barbosella,
Brachionidium, Chamelophyton, Dresslerella, Ophidion, Restrepia, Restrepiella,
Restrepiopsis, Trichosalpinx, Zootrophion y varios grupos de Pleurothallis. En otros
casos, los sépalos laterales que forman un sinsépalo no se unen hasta su épice, por lo
que el sinsépalo es bilobado, como en Dracula, Masdevallia, Porroglossum,
Scaphosepalum, Triselella, Pleurothallis dressleri, P. mystax y P. tubata. Codificacion:
sépalos laterales libres (0), sépalos laterales formando un sinsépalo completamente
unido (1), sépalos laterales formando un sinsépalo bilobado (2).

Sinsépalo. Cuando se presenta un sinsépalo, este puede ser de forma y tamafio similar
al sépalo dorsal, como ocurre en Salpistele y Pleurothallis subgéneros Pleurcthallis y
Rhyncopera. Codificacion: similar al sépalo dorsal (0), diferente del sépalo dorsal (1).
Supetficie 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 caracter que presenta variacidn interespecifica, aunque constante en el nivel
especifico. Por su parte, la superficie externa de los sépalos puede ser también glabra,
pero en Dresslerefla, Myoxanthus, Restrepieila y Pleurothallis subgéneros Acianthera
y Apoda-Prorepentia ésta superficie es ciliada. Mentras tanto, en Zoofrophion,
Pleurothallis subgéneros Ancipitia ¥ Pseudoctomeria, Pleurcthallis cucumeris y P.
{ribufoides, la superficie externa de los sépalos es verrucosa. Algunas especies de
Dracula y Myoxanthus tienen la superficie externa de los sépalos glandular-papilosa.
Codificacién: glabros (0), sépalos ciliados (1), sépalos verrucosos (2), sépalos
glandular-papilosos (3).

Sépalo dorsal catidado. En algunos grupos el dpice del sépalo dorsal se atenda para
formar una cauda cilindrica y alargada, como en Andinia, Barbosella, Dracula,
Dresslerella, Masdevallia, Porrogiossum, Restrepia, Scaphosepalum, Trisetella y
Pleurothallis alata, P. dressleri, P. masdevalliopsis, P. mystax, P. setosa y P. xenion.
Codificacion: sépalo dorsal sin cauda (0), sépalo dorsal con cauda (1).

Sépalos con osmoforos specializados. Por lo general el exiremo apical de la cauda de
los sépalos actia como un osméfore. Por su localizacion se considera a estos
osmoforos como especializados, a diferencia de los osmoéforos generalizados
presentes en la superficie interna de los sépalos, como en Restrepiella ophiocephala
(Pridgeon, 1986). En Barbosella, Dresslerella y Restrepia el apice engrosado de la
cauda del sépalo dorsal tienen una superficie cubierta de células papilosas con
actividad glandular, las cuales secretan una fragancia osmofilica yfo lipidica (Rridgeon,
1983; Pridgeon y Stern, 1983). Las caudas de los sépalos de Dracula, Dryadella,
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- cauda cilindrica, que puede ser corta o alargada, como en Andinia, Dracula,
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Porroglossum, Scaphosepalum y Trisetelfa funcionan también como osméforos
especializados, pero estas caudas no estan engrosadas en su apice. Codificacion:
sépalos sin osméforos especializados (0), sépalos con osmdéforos especializados (1).

Sépalos laterales con caudas. Los sépalos laterales también pueden presentar una

Masdevalfia, Porroglossum, Scaphosepalum, Trisetella, Pleurothallis alata, F.
dressleri, P. masdevalliopsis, P. mystax y P. xenion. Codificacion: sépalos laterales
sin caudas (0), sépalos laterales con caudas (1).

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 apice en
Scaphosepalum (los cuales tienen forma de cojin). En €l resto de Pleurothallidinae los
sépalos no presentan callos. Codificacién. callos ausentes (0), callos en la base de los
sépalos (1), callos en el dpice de los sépalos (2).

Posicidn del sépalo dorsal con respecto a fa columna. El sépalo dorsal puede guardar
una posicion paralela con respecto al gje de la columna en Acostaea, Barbosella,
Dracula, Dryadella, Masdevallia, Myoxanthus, Octomeria, Ophidion, Restrepiopsis,
Trichosalpinx y Zootrophion. En tanto, en Lepanthes, Lepanthopsis, Platystele, Stelis y
Teagueia el sépalo dorsal tiene una posicién casi perpendicular con respecto al eje de
la columna. Codificacion: sépalo dorsal perpendicular a la columna (0), sépalo dorsal
paralelo a la columna (1).

Posicion de los sépalos laterales con respecto a fa columna. Los sépalos laterales ¢
el sinsépalo, tienen una posicidn perpendicular al eje de la columna en Acostaea,
Dresslerella, Dryadefla, - Lepanthes, Lepanthopsis, Myoxanthus, Octomeria,
Platystele, Stelis, Trichosaipinx y Teagueia, asi como en la mayoria de grupos de
Pleurothallis. En cambio, la posicidn de los sépalos laterales es paralela al eje de la
columha en Masdevallia, Ophidion, Zootrophion y en Pleurothallis subgéneros
Physosiphon y Physothallis. Codificacion: sépalos laterales perpendiculares a la
columna (0), sépalos laterales paralelos a la columna (1).

Pétalos lineares. Pétalos mucho més largos que anchos y que tienen una forma linaer o
ligulada son caracteristicos en algunos grupos como Draconanthes, Salpistele y
Pleurothallis subgéneros Aenigma, Ancipitia, Pleurothallis, Rhyncopera y Talpinaria.
Codificacién: pétalos lineares ausentes (0), pétalos lineares presentes (1).

Textura de los pétafos. Los pétalos tienen una textura membranosa en grupos como
Brachionidium, Platystefe y Teagueia. En cambio, en la mayoria de la subtribu la
textura de los pétalos es carnosa. Sin embargo, en Sielis los pétalos son estructuras
muy engrosadas y de textura suculenta. Codificacién: pétalos membranosos (0),
pétalos carnosos (1), pétalos suculentos (2).

Pélalos vestigiales. Andinia, Pleurothaliis pentamyplera, P. vestigipetala y algunas
especies de Lepanthes tienen pétalos muy reducidos en tamaifio, por lo gue éstos
parecen ser estructuras vestigiales. Codificacion: pétalos vestigiales ausentes (0),
pétalos vestigiales presentes (1).

Pétalos transversalmente biiobados. A diferencia del resto de Pleurothallidinae, los
pétalos de la mayoria de especies de Lepanthes tienen pétalos mucho méas anchos que
largos, frecuentemente con una pequefia constriccién en la parte media. Estos pétalos
consisten de un lébulo superior dirigido hacia el sépalo dorsal y un Idbulo inferior dirigido
hacia los sépalos [aterales, por lo cual se les conoce como transversalmente bilobados.
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Codificacién: pétalos no transversalmente bilobados (0), pétalos {ransversalmente
bilobados (1).

Pétalos bivalvados. Todos los taxa subgenéricos de Dracula tienen un tipo especial de
pétalos que ho se presenta en otros grupos. En este género la mitad superior de los
pétalos adquiere la forma de dos especies de valvas fusichadas que se encuentran
abiertas en un angulo mas o menos agudo. A este tipo de pétalos Luer (1993) lo
denomina con el nombre de bivalvados. Codificacion: pétalos bivalvados ausentes (0),
pétalos bivalvados presentes (1).

Pétalos con un callo marginal. Un rasgo distintivo de los pétalos de Masdevaliia es que
éstos presentan un engrosamiento en el margen que esta en contacto con el labelo. El
engrosamiento 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. Codificacion: pétalos sin un callo marginal (0), pétalos con un calio marginal (1).
Posicion de los pétalos con respecto a fa columna. Los pétalos son paralelos con
respecto a la columna en Acosfaea, Barbosella, Dryadella, Dracula, Dresslerella,
Masdevallia, Ophidion, Porroglossim, Scaphosepalum, Stelis, Trichosalpinx,
Zootrophion y varios grupos de Pleurothallis. En cambio, en Andinia, Lepanthes,
Lepanthopsis, Flalystele, Salpistele, Teagueia y Pleurothallis subgéneros Aenigma y
Pleurothallis los pétalos soh perpendiculares con respecto a la columna. Codificacion:
pétalos perpendiculares a la columna (0), petalos paralelos al eje de la columna (1).
Pétalos caudados. En Dresslerella, algunas especies de Myoxanthus, Restrepia,
Pleurothallis hemirhoda y P. rubellia, el dpice de los pétalos se prolonga en una cauda
similar a la cauda de 10s sepalos. La cauda de los pétalos por lo general es cilindrica y
a veces esta engrosada en su apice. Codificacion: ausentes (0), presentes (1).

Pétaios con un muctén apical. Un corto proceso en la parte media del dpice de los
pétalos, en forma de mucrén, es un rasgo que con frecuencia esta presente en grupos
como Masdevallia, Trichosalpinx, Trisetella, Zoofrophion y Pleurothallis subgéneros
Crocodeifanthe y Effusia. Codificacion: pétalos sin un mucrén apical (0), pétalos con un
mucrén apical (1).

Pétalos teretes en seccion fransversal. En varios grupos de Pleurothallis los pétalos
que son fineares 6o mucho més largos que anchos, en seccidn transversal llegan a ser
cilindricos o teretes. Codificacién: ausentes (0), presentes (1).

Pétalos con osmdforos especializados. Este tipo de osméforos tiene una forma y
funcién parecida a la de los osméforos especializados de los sépalos. Se presentan en
Dresslerelfa, 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 osmdforo consiste en un engrosamiento en la parte apical de los
pétalos, sin que se forme una cauda. Codificacion: pétalos sin osméforos
especializados (0), pétalos con osméforos especializados (1).

Labelo. Ei labelo puede ser entero cuando éste no presenta iébulos laterales, pero en
muchos casos se presentan l6bulos laterales de forma variable, por lo que entonces el
labelo es frilobado. Los I6bulos laterales pueden tener la forma de filamentos delgados
e incurvados, a manera de cirros, cerca de la base del fabelo, como en Dresslerella y
Restrepia. En Chamelophyton, Frondaria, Octomeria, Restrepiopsis y algunas
especies de Pleurothalfis los I6bulos laterales son apéndices laminares ¢ incurvados,
de forma falcada, en la parte media del labelo. Los I6bulos laterales también pueden ser
estructuras laminares, erectas, conspicuas, de forma ablonga, friangular o redondeada,
en la parte media del labelo, como en Pleurothallis subgéneros Dracontia,
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Kraenziinella, Physosiphon y Physothallis. En Ophidion los 16bulos laterales soh un par
de callos engrosados, redondeados cerca de la base del labelo. En todos estos casos
los I6bulos laterales son pequeios con relacién al tamaro del labelo, pero en Andinia,
Draconanthes, Salpistele, Pleurothallis subgénero Aenigma Yy la mayoria de especies
de Lepanthes, los 6bulos laterales son la parte més conspicua del labelo y tienen forma
de laminas que abrazan a la columna. Codificacién: l6bulos laterales ausentes {0),
I6bulos laterales en forma de cirros (1), I6bulos laterales en forma falcada (2), 16bulos
laterales en forma de callos (3), l6bulos laterales laminares y erectos (3), I6bulos
laterales laminares abarcando la mayor parte dei labelo (4).

Labelo con un conectivo. En Andinia, Lepanthes y Salpistele, los I0bulos laterales del
labelo gue estan bien desarrollado se unen enfre si 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 estda poco desarrollada. Codificacion:
conhectivo ausente (0), conectivo presente (1).

Lobulo medio del labelo en forma de apéndice. En grupos con un labelo trilobado, el
I6bulo medio por lo general es la parte mas conspicua del labelo. Sin embargo, en
Andinia, Lepanthes y Salpsitele, el I6bulo medio llega a ser una estructura muy
reducida o casi vestigial, por o general en forma de apéndice provisto de cilios (Salazar
y Soto, 1896; Luer, 1998). Es posible que el apendice sea una estructura que resuite
atractiva para afraer insectos que puedan actuar como polinizadores de las flores.
Codificacion: apéndice ausente (0), apéndice presente (1).

Textura del labeio. El labelo por lo general es de textura carnosa, pero en
Brachionidium, Lepanthopsis, Platystele, Stelis y algunas especies de Pleurothallis
subgénero Pleurothallis, presenta una textura mas bien suculenta. Codificacion: labelo
carnoso (0), labelo suculento (1).

Labelo con un epiguilo. En algunos grupos el labelo se divide en dos regiones bien
definidas, un hipoquilo inferior y un epiquilo superior. En Dracula, Dresslerelfa,
Dryadeila, Pleurothallis crepiniana y P. mystax el epiquilo representa la mayor parte del
labelo, mientras que el hipoquilo es mucho méas corto y angosto. En cambio, en
Scaphosepalum, Pleurothallis subgéneros Physosiphon y Physothallis, asi como
Masdevallia subgéneros Amandae, Cucullatia, Fissia y Polyantha, el epiquilo es
mucho més pequefio y angosto que el hipoquilo y por lo general tiene la forma de un
I6bulo apical. Por otro lado, en Dresslerella, Ophidion y Restrepia el epiquilo es de un
tamafo comparable y casi tan ahcho como el hipoquilo, separandose ambas regiones
por una constriccién cerca de la mitad del labelo. Codificacion: epiquilo ausente (0),
epiquilo mucho méas grande que el hipoquilo (1), epiquilc mucho mas pequefic que el
hipoquilo (2), epiquilo casi tan grande como el hipoquilo (3).

Tipo de ornamento def tabelo. En la mayoria de las veces fa superficie del labelo a
simple vista parece glabra, pero en realidad esta cubierta densamente por papilas
glandulares microscépicas. En ocasiones estas papilas se desarrollan y forman
tricomas glandulares en forma de cilios, como en Andinia, Dressierella, Porroglossum,
Salpistele, Trichosalpinx y varias especies de Pleurothallis. Parece ser que estas
células papilosas y los tricomas glandulares presentan una actividad secretora, por lo
que pueden actuar como osméforos y atraer a los polinizadores, como sucede en
Dryadella y Masdevallia (Pridgeon, 1986). Codificacion: labelo cubierto de papilas
glandulares {0), iabelo cubierto de cilios glandulares (1).
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Labelo con nervaduras carinadas y radiales. El labelo de Dracula resulta bastante
especial, pues en éste la superficie interna del epiquilo, que es coéncava, presenta
lamelas 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 fructifero de un hongo y en ocasiones presenta un olor flngico. Es
probable que esta forma de labelo sea una estructura que imita sitios de crianza y
alimentacion para pequefios dipteros que son atraidos por las flores para polinizarlas
(Christensen, 1994). Codificacién: labelo sin nervaduras carinadas (0), fabelo con
nervaduras carinadas (1).

Labelo con un glenion. En Brachionidium, Lepanthopsis, Platystele, Stelis, Teagueia y
en Pleurothallis subgéneros Ancipitia, Mystax, Pleurothallis y Rubellia, la parte
superior del labelo presenta una pequefia excavacion, circular o alargada, que fue
denominada como glenion por Luer (1986a). El glenion se localiza enfrente del rosteio v
del estigma, por lo que es posible que actué como otro mecanismo en la atraccién de
los polinizadores (Luer, 1986a). Codificacion: glenion ausente ((), glenion presente (1).
Movilidad del labelo. Acostaea, Condylago, Jostia y Porroglossum presentan un
labelo sensible a estimulos de contacto mediante un mecanismo activo. Este labelo
responde al contacto de un polinizador o un estimuio similar, activandose por un cambio
de presion osmética en sus tejidos al recibir dicho estimulo y ser inmediatamente
disparado contra la parte ventral de la columna. Como resuitado de este mecanismo, €l
polinizador gqueda atrapado momentaneamente y solo puede salir removiendo la antera
y llevandose los polinios (Oliver, 1888, Luer, 1987). En otros grupos el labelo es movil
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 Dryadella, Chamelophyfon,
Masdevaliia, Restrepiella, Scaphosepalum, Trichosalpinx, Trisetella y Pleurothallis
subgéneros Acuminatia, Effusia y Specklinia. Este tipo de movimientos pasivos son
otro sefiuelo para la atraccion de insectos a las flores. Eh el restos de grupos el labelo
no presenta un mecanismo de movilidad. Codificacién: labelo sin movimiento (0) labelo
con un mecanismo de movimiento activo (1), labelo con un mecanismo de movimiento
pasivo (2).

Callos fongitudinales del labelo. En muchos grupos el labelo presenta un par de calles
longitudinales, marginales, engrosados y elevados sobre la superficie adaxial, por lo
general dejan un sulco entre ellos. Estos callos se presentan en Chamelophyton,
Dresslerefla, Dryadella, Masdevallia, Myoxanthus, Octomeria, Restrepia,
Restrepiella, Restrepiopsis, Scaphosepalum, Trisetella, Zootrophion, Pleurothallis
subgéneros Acianthera, Dracontia, Kraenziinella, Physosiphon y Physothallis.
Codificacién: labelo sin callos longitudinales {0), labelo con callos longitudinales (1).
Callo basal del labelo. El labelo de Acostaea, Brachionidium, Condyiage,
Porroglossun y Trichosalpinx presenta en su base un callo engrosado, elevado y
prominente sobre la superficie basal del labelo. Codificacion: labelo sin un calio en ia
base (0}, labelo con un callo enia base (1).

Aurfculas en la base del labelo. En algunos casos los margenes laterales del labelo se
prolongan a cada lado de su base en forma de I6bulos diminutos y membranaceos,
conocidos como auriculas. Estas auriculas basales se presentan en el labelo de
Dresslerella, Dryadella, Masdevallia, Restrepiopsis, Scaphosepalum, Trichosalpinx y
muchos grupos de Pleurothallis. En Condylago, estas extensiones marginales se
prolongan a manera de laminas, prominentes y oblongas, las cuales parecen formar
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una especie de condilos con el apice bulboso del pie de columna. Codificacién: labelo
sin auriculas basales (0), labelo con auriculas basales (1).

Labeio abrazado a fa columna. En los grupos gue tienen un pie de columna el labelo
sélo esta 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
margenes o sus I6hulos para abrazar parcial o completamente a la columna, como en
Andinia, Draconanthes, Lepanthes, Lepanthopsis, Salpistele y Pleurothallis subgénero
Aenigma Yy Pleurothalfis. Codificacion: labelo sin abrazar a la columna (0), labelo
abrazando a la columna (1).

Posicion del labelo con respecto a la columna. En grupos como Barbrodtia,
Brachionidium, Lepanthopsis, Stelis, asi como Pleurothallis subgéneros Ancipitia y
Pleurothallis, el labelo liega a ser perpendicular ¢on respecto al eje de fa columna. Enla
mayoria de grupos de la subtribu el labelo es paralelo al eje de la columna. Codificacién:
perpendicular (0) paralelo {1).

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, Platystele,
Pleurothallis 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 mas veces su ancho, como enh Barbosella, Dresslerella, Lepanthes,
Masdevallia, Octomeria, Porroglossum, Salpistele, Scaphosepalum, Trisetella vy
Trichosalpinx. Codificacion: columna robusta (0), columna delgada (1).

Posicion de la columna. Por su posicién la columna puede ser erecta en toda su
longitud, como en Andinia, Brachionidium, Draconanthes, Lepanthes, Platystele,
Porroglossum, Salpistele, Stelis, Teagueia y Zootrophion. En ofros casos la columna
estd arqueada sdlo hacia su apice, como en Barbosefla, Dracufa, Dryadella,
Masdevallia, Myoxanthus, Octomeria, Restrepiopsis, Trichosalpinx y Trisetella.
Mientras tanto, en Acostaea, Dresslerella, Ophidion, Restrepia y Scaphosepalum, la
columna esté arqueada desde muy cerca de su base. Codificacién: columna erecta (0),
columna arqueada hacia su apice (1), columna arqueado antes de la mitad (2).
Columna en seccion transversal. En grupos como Lepanthopsis, Platystete, Stelis,
Teagueia y algunas especies de Pletrothallis subgénero Pleurothallis la columna es
triangular en secciodn transversal. En cambio, en Andinia, Barbrodria, Draconanthes,
Lepanthes y Pleurothallis subgéneros Aenigma, Ancipitia, Crocodeifanthe,
Rhyncopera y Scopula la columna es cilindrica en seccidn transversal. Finalmente, en
el resto de grupos la superficie ventral de la columna es aplanada ¢ ligeramente
cébncava, por 1o que en seccidn transversal es semiterete. Codificaciéon: columna
trigona (0), columna cilindrica (1), columna semiterete (2).

Base de la columna. La base de la columna puede o no prolongarse en una extension
perpendicular y engrosada conocida como pie. El pie puede ser una extension plana,
maciza y en forma de pedestal como en Dressierella, Ophidion, Pieurothallis
subgénero Rhyncopera y Resfrepia. En ofros grupos el pie es una estructura muy
prominente y canaliculada, a veces tan larga como la porcién erecta de ésta, como en
Acostaea, Barboselfa, Dracufa, Dryadella, Masdevallia, Myoxanthus, Restrepiopsis,
Trichosalpinx, Zootrophion y muchos grupos de Pieurothaliis. El pie también puede ser
una esfructura rudimentaria U obsoleta, como en Brachionidium, Platysiele
Pleurothallis subgéneros Ancipitia y Pleurothallis. Codificacion: 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 margenes 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 solo se presentan en la parte apical de la
columna, como en Dresslerella, Ophidion, Porroglossum, Restrepia y Pleurothallis
subgénero Acianthera, Apoda-Prorepentia y Physosiphon. En ofros casos, las alas
son mas prominentes y se extienden hasta la mitad o cerca de la base de la columna,
como en Acostaea, Barbosella, Condylago, Dryadella, Myoxanthus, Restrepiella,
Scaphosepalum, Trichosalpinx, Zoofrophion y varios grupos de Pleurothallis.
Codificacion: alas ausentes (0), alas s6lo en el apice de la columna (1), alas extendidas
hasta la mitad o la base de la coiumna (2).

100. Margen def clinandrio. El margen del clinandrio es entero en Barbosella, Barbrodtia,
Condylago, Frondaria, Lepanthes, Octomeria y Restrepiopsis. Llega ser dentado en
Dracula, Dryadella, Restrepiella, Scaphosepalum y Trichosalpinx. Mientras tanto, en
Brachionidium, Ophidion, Platystele, Pleurothallis subgénero Pleurothallis y Stelis el
margen del clinandrio es lobulado. Codificacion: 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 esta bien desarrollado y se prolonga apicalmente mas alla de la
antera. Un clinadrio que sélo cubre la parte basal de la antera se presenta en
Barbrodria, Brachionidium, Lepanthes, Lepanthopsis, Platystele, Stelis, Teagueia y
Pleurothallis subgéneros Aenigma, Ancipitia, Crocodifanthae y Pleurothallis. Por su
parte, un clinandrio que cubre completamente la antera se presenta en Acostaea,
Dracula, Dresslerelfa, Dryadefla, Masdevallia, Myoxanthus, Ophidion, Restrepia,
Restrepiella, Scaphosepallum, Trichosalpinx, Pleurothallis subgéneros Acianthera,
Acuminatia, Effusia, Kraenziinefla y Physosiphon. Finalmente, un clinandrio que no se
proyecta apicalmente se presenta en Andinia y Salpistele. Codificacion: clinandrio
cubriendo s6lo la base de la antera (0), clinandrio cubriendo por completo a la antera
(1), clinandrio no proyectado (2).

102. Unidn entre la columna y el labelo. La columna se une al labelo de tres formas, por
medio de una fusién firme entre ambos, como en Lepanthes, Ophidion, Restrepia,
Salpistele y Pleurothailis subgéneros Aenigma y Rhyncopera. Un segundo tipo de
unién es mediante una membrana a manera de una bisagra entre la base del labelo y el
apice del pie de columna, como sucede en Acostaea, Condylago, Dracula, Dryadella,
Jostia, Masdevallia, Myoxanthus, Octometia, Porroglossum, Trichosalpinx, Ttisetella,
Zootrophion y varios grupos de Pleurothallis. Un tercer tipo de unién es por medio de
una articulacién entre una cavidad localizada en la base del labelo y un épice bulboso
del pie de columna, como ocurre en Barbosella y Pleurothallis subgéneros
Crocodeilanthe y Masdevalfiantha. Por uitimo, en Brachionidium, Platystele, Stelis,
Teagueia y Pleurothallis subgenero Pleurothallis 1a base del labelo forma una corta uria
(extension membranosa) que se une a la base de una columna que carece de pie,
Codificacion: unién fija {0), mediante una membrana a manera de bisagra (1), mediante
una articulacion (2), mediante una ufia (3).

103. Posicion de fa antera. La posicién de la antera sobre la columna es dorsal y antrorsa
cuando ésta se localiza en la parte terminal de la columna, con el su apice dirigido hacia
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arriba, como en Andinia, Barbrodria, Brachionidium, Lepanthes, Lepanthopsis,
Porroglossum, Salpistele, Stelis, Teagueia y Fleurothallis subgéneros Ancipitia,
Mirandia, Mystax, Pleurothallis, Rhyncopera y Scopula. 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 Pleurothallis subgénero
Crocodeilanthe. Finalmente, en el resto grupos de la subtribu, la antera es venfral y
retrorsa, cuando su base se dirige hacia arriba y su apice hacia la parte basal de la
columna. Codificacién: antera ventral (0), antera apical (1), antera dorsai (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, Dracula,
Dresslerella, Dryadella, Masdevallia, Octometia, Restrepiopsis y Trichosalpinx. En
grupos como Andinia, Lepanthes, Porroglossum, Saipistele y Pleurothallis subgéneros
Aenigma, Ancipitia, Rhyncopera y Scopula €l estigma esta formado por una ranura
ligeramente excavada en la parte apical o subapical de la columna. En Brachionidium,
Lepanthopsis, Platystele, Stelis, Teagueia y Pleurothallis subgénero Pleurothallis el
esfigma estd formado por dos I6bulos apicales, uno a cada lado del rostelo. La
superficie del estigma, sea entera o bilobado, estd cubierta por un material de
cohsistencia pegajosa Y fransparente. Codificacion: estigma formado por una cavidad
profundamente excavada (0), estigna formado por una ranura ligeramente excavada
(1), estigma formado por dos I6bulos (2).

105. Posicion del estigma. El estigma puede localizarse en la superficie ventral de la
columna, como en Lepanthes y los grupos gue 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 Oclomeria y
Restrepiopsis. En cambio, en Frondatia y Pleurothallis subgéneros Aenigma,
Crocodeilanthe y Pseudostelis el estigma tiene una posicion subapical a la columna.
Codificacion: estigma ventral (0), estigma apical (1), estigma subapical (2).

106. Tipo de rostelo. Esta estructura es una modificacion del estigma medio. En los grupos
que tienen un estigma profundamente excavado el rostelo es porrecto, formado por una
membrana transversal, concava, con los margenes laterales recurvados hacia abajo y
de area similar a la del estigma. En los grupos que tienen un estigma bilobado o que
esta formado por una ranura apical, el rostelo es arrecto, formado por un apiculo
erecto, laminar y triangular, aungue en Salpistele éste adquiere la forma de un filamento
que s6lo se extiende una vez que la antera se ha liberado. En Octomeria y
Restrepiopsis el rostelo tiene la forma de una lamina mas o menos carnosa vy
perpendicular al eje de la columna, pero en este caso sus margenes laterales no estan
recurvados hacia abajo. Finalmente, en Lepanthes el rostelo consiste en una lamina
erecta, amplia y muchas veces emarginada, con un corto apiculo en el seno.
Codificacién: rostelo porrecto y membranoso (0), rostelo porrecto y carnoso (1),
rostelo arrecto y apicular (2), rostelo arrecto y ampliamente laminar (3).

107. Posicién del rostelo. Un rostelo apical se presenta cuando existe una antera dorsal.
Por su parte, un rostelo subapical se presenta cuando la antera es apical. En cambio,
un rostelo ventral sélo se presenta cuando antera es ventral sobre la columna.
Codificacion: rostelo apical (0), rostelo ventral (1), rostelo subapical (2).

108. Numero de polinios. Los granos de polen se unen de manera compacta para constituir
los polinios, los cuales son estructuras duras y de tamario microascépico (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 Brachionidium y
Chamelophyton. En Barboselia, Barbrodria, Dresslerella, Restrepia, Restrepiella y
Restrepiopsis el nlimero de polinios es de cuatro. En el resto de grupos se presentan
sélo dos polinios. Codificacion: 2 poiinios (0), 4 polinios (1), 6 polinios (2), 8 polinios (3).

109. Forma de los polinios. L.a forma de los polinios puede ser ovoide y lateraimente
comprimidos o claviformes y teretes en seccién transversal. Codificacion: polinios
claviformes (0), polinios lateralmente comprimidos {(1).

110. Polinios vestigiales. Chamelophyton (con 4 polinios) y Dresslereila (con 6 polinios)
presentan un par de polinios de menor tamafio que los otros, por lo que parecen ser
polinios rudimentarios u vestigiales. En el resto de Pleurothallidinae todos los polinios
son de igual tamafio. Codificacidén: polinios rudimentarios ausentes (0), polihios
rudimentarios presentes (1).

111. Caudfculas. Las caudiculas son estructuras formadas en el interior de la antera, al
igual que los polinios, pero de un material mucho mas suave. En los grupos con polinios
lateralmente comprimidos las caudiculas 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 caudiculas. Por su parte, los
grupos con polinios clavados tienen caudiculas hialinas y pegajosas, pero de
consistencia elastica. No obstante, en algunos grupos coh polinios clavados las
caudiculas estan ausentes 0 no son visibles. Codificacién: caudiculas ausentes (0),
caudiculas granulosas (1), caudiculas elasticas (2).

112. Viscario. El viscario es una estructura cuyo material se forma a partir del rostelo,
ho de la antera. El viscario consiste en una gota microscopica transparente y pegajosa.
El viscario esta presente sélo en los grupos gue tienen polinios clavados, pero no
siempre esta unido a las cuadiculas, pues como ya se senald, éstas no siempre estéan
presentes en este tipo de polinios. Codificacion: viscario ausente (0), viscario presente
(1).

113. Seimiflas. Dressler {1993) sefiala que la subtribu presenta una semilia de tipo
Pleurothallis. Estas semilla son de forma ahusada, miden 150 a 300 pm de un extremo
al otro, de color amarillo o café, las células de la testa son del mismo tamafio, la pared
anticlinal de las células presentan engrosamientos prominentes y cubiertas de verrugas
0 escamas gque son solubles en agua. Este tipo de semilla también se presenta en
Dilomilis. Por ofra parte, Dressler (1993) sefiala que Arpophiviium y Ponera presentan
una semilla de tipo Effeanthus. Estas semillas tienen forma granular, miden casi 200 pm
de largo, las células basales y apicales de la testa son alargadas y enrolladas,
excavadas en seccidn fransversal, con bordes celulares bien definidos, ia pared
periclinal de las células presenta engrosamientos longitudinalmente reficulados.
Codificacién: tipo Elleanthus (0), tipo Pleurothallis (1).
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FIGURA 3.1. Uno de los 81 arboles minimos generados en €| analisis con los caracteres sucesivamente
ponderados (91291 pasos, 1C= 0.388, IR= 0.822, CR = 0.320), La longitud de las ramas es proporcional al nimero
de cambios ocurridos sobre ellas. Todos los taxa con el nombre genérico abreviado con una P pertenecen a

Pleurothaliis.
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Andlisis filogenético.

La basqueda con los caracteres recibiendo el mismo peso generd 17652 arboles
minimos, cada uno con una longitud de 809 pasos, IC = 0.211 (0.209 excluyendo
caracteres no informativos), IR = 0.630 e CR = 0.133 (arboles no mostrados). La
busqueda con los caracteres sucesivamente ponderados generd 81 arboles minimos,
cada uho 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
arboles minimos se presenta en la Fig. 3.1, mientras que un arbol simplificado del
consenso estricto que resume estos arboles, mostrando los principales clados, se
presenta en la Fig. 3.2. Aunque la topologia del arbol de consenso estricto esta
bastante resuelta, los valores de soporte de jackknife para la mayoria de los clados
fueron menores al 50 %. Sélo en unos cuantos tivieron valores de jackknife del 75% o
mayores.

Pleurothallidinae formé un grupo monofilético bien soportado (jackknife = 82%),
cuyas apomorfias son el velamen de tipo Pleurothallis y 1a articulacidn ovario-pedicelo.
La subtribu quedd dividida en cuatro linajes principales, los cuales estan simplificados
en los arboles de las Figuras 3.2 a 3.6. El linaje mas basal esta formado por los taxa
gue tienen antera apical e inflorescencias solitarias, denominado aqui como el clado
de Octomeria (Figuras 3.2 y 3.3), que es el grupo hermano del resto de
Pleurothallidinae. El segundoc linaje corresponde a clado integrado por los taxa que
tienen una antera dorsal o apical, polinios claviformes y viscario, el cual fue nombrado
como el clado de Pleurothallis (Fig. 3.2 y 3.4). El tercer linaje lo constituye un clado
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 clado formado por los taxa que tienen
antera ventral, hojas pecicladas y un anillo en el tallo, el cual fue hombrado como el
linaje de Speckiinia (Fig. 3.2 y 3.6). Estas relaciones Pleurothallidinae son bhastante
congruentes con la clasificacién de Luer (1986a, 1986¢), pudiendo reconocerse las

tres afinidades que este autor habia sefalado dentro de la subtribu (Acianthera,
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Pleurothallis y Specklinia) de manera muy similar, excepto por los taxa del clado de

Octomeria que Luer habia colocado dentro de la afinidad Acianthera (Luer, 1986c).
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FIGURA 3.3. Arbol simplificado que muestra las relaciones filogenéticas entre los principales linajes de la subtribu
Pleurothallidinae. Sobre las ramas se muestran las apomorfias homoplasicas y no homopiésicas para cada linaje.
En las Figuras 3.4 a 3.6 se muestran las relaciones dentro de los linajes Pleurothallis, Acianthera y Speckiinia.

Dentro del linaje de Pleurothallis se reconocen a su vez varios clados, los cuales
fueron designados con los nombres de Porroglossum, Salpistele, Stelis, Lepanthes,
Brachionidium y Pleurothallis s.s. (ver Fig 3.2). En el arbol de la Figura 3.4 se muestran
las relaciones entre estos clados y dentro de ellos, asi como las apomorfias que

soportan a cada uno de ellos. El linaje de Acianthera se divide a su vez en los clados
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3.5 se muestran las relaciones entre y dentro de estos clados, asi como las
apomorfias que apoyan a cada uno de ellos. Por su parte, el linaje de Speckliinia
quedo integrado por los clados de Acostaea, Scaphosepalitim, Dracufa y Masdevalifa
(Fig. 3.2). Las relaciones entre los taxa de estos clados y las apomorfias que soportan
a cada uno de ellos se presentan en el arbol de la Figura 3.6. Los clados que integran
al linaje de Pleurcothallis, en términos generales, aparecen apoyados por un mayor
himero de apomorfias en comparacidn con las apomorfias que soportan los clados de
los linajes Acfanthera y Specklinia. Los valores de soporte de jackknife también
resultaron ser mas altos para los clados del linaje Pleurothallis que dentro de los otros
tres linajes. Pleurothallis resulté ser un grupo polifilético, pero dentro del linaje de
Pleurothallis aparece un clado formado solo por taxa de este género, el cual fue
designado con el clado de Pleurothallis s.s. (Figuras 3.2 y 3.4). Como la especie tipo
del género, P. ruscifolia, esta incluida aqui, éste clado seria el grupo con el cual podria

delimitarse a Pleurcthallis como un grupo monofilético.

DISCUSION
El linaje basal de Pleurothallidinae.

Octomeria graminifolia, O. nemerosa y Reslrepiopsis striata constituye el clado
mas basal de Pleurothallidinae, pero su soporte de jackknife fue menor al 50% (Fig.
3.3). Las apomorfias de este clado son células hipodérmicas con engrosamientos en
su pared, presencia de idioblastos, inflorescencias solitarias, pedicelo con un
filamento, labelo con callos longitudinales y columna arqueada hacia el apice. El clado
comparte con los grupos externos el tener tallos formados por mas de tres entrenudos,
inflorescencias terminéls y antera y estigma apicales.

Dentro de este clado Ocfomeria nemerosa, especie con la cual se habia
establecido el género monotipico Pleurothallopsis, es el taxén hermano de Octomeria
graminifolia, mientras que Restrepiopsis siriata es el taxdn hermano de estos dos. Los
resultados de este analisis apoyan entonces la transferencia de Pleurothallopsis a
Octomerfa (Luer, 1991}, de modo que éste queda como un grupe moncfilético. Sin

embargo, estudios palinoldgicos revelan que algunas especies de Octomeria y
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Myoxanthus tienen la superficie de los polinios lisa y con perforaciones que varian en
cantidad, mientras que en Pleurothallopsis nemerosa la superficie de los polinios es
rugosa-estriada y carece de perforaciones (Deanna Bouna, 1998). Esta evidencia
sugiere que Ocfomeria estd mas relacionado con Myoxanthus que con
Pleurcthaflopsis. Por otra parte, Luer (1986a) establece que de no ser porque
Octomeria tiene ocho polinios y Restrepiopsis cuatro, los dos grupos podrian constituir
un solo género, idea que es apoyada por esta filogenia.

Otros estudios filogeneticos para Pleurothallidinae revelan relaciones diferentes a
las encontradas aqui. En el analisis de Neyland et al. (1995) Ocfomeria y
Restrepiopsis no presentan una relacién cercana, aunque Ocfomeria ocupa la rama
mas basal de la subtribu y estda estrechamente relacionada con el grupo de
Pleurothallis peduncufaris (Myoxanthus). En la filogenia de Pridgeon, Solano & Chase
(2001) Octomeria también ocupa la posicion mas basal de Pleurothallidinae, pero
Restrepiopsis y Pleurothallopsis quedan como taxa hermanos enh una posicidn mas
interna, dentro de un clado que incluye a taxa con 4 polinios (Barboselfa, Dresslerlla,

Restrepia y Restrepiella).

El linaje de Pleurothallis.

Este linaje numeroso constituye un clado bien soportado (valor de jackknife=
82%). Las apomorfias del clado son labelo sin movimiento (excepto en Porroglossum),
estigma apical, rostelo apicular-erecto y caudiculas ausentes, aunque en Stefis y taxa
relacionados se presentan caudiculas elasticas (Fig. 3.4). Este clado esta formado por
los taxa que Luer consideré como miembros de la afinidad Pleurothallis (Luer, 1986c¢).
Pleurothallis velaticaulis (subgénero Crocodeilanthe) y Frondaria catilescens aparecen
en las ramas mas basales 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 clados que
en el arbol de la Fig. 3.4 reciben los nombres de Porroglossum, Salpistele, Stelis,
Lepanthes, Brachionidium y Pleurothallis sensu stricto.

Clado de Porroglossum. Este clado esta formado por Porreglossum uxorium y

Pleurothallis masdevalliopsis (subgénero Masdevalliantha), el cual presenta un valor
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de jackknife menor al 50%. Dentro del linaje Pleurothallis, de entre los taxa que
presentan un anillo en el taillo, éstos dos lo tienen cerca de la base del entrenudo
superior del tallo. Ademas, ambos taxa tienen sépalos provistos de caudas y pie de
columna prominente, siendo estos rasgos las apomorfias para el clado (Fig. 3.4). En
las filogenias de Neyland et al. (1995) y de Pridgeon, Solano & Chase (2001),
Porroglossum aparece como el taxén hermano de Masdevallia. En el segundb analisis
Frondaria aparece muy relacionado a Lepanthes. Pleurothallis masdevalliopsis no fue
incluido en ninguno de estos dos analisis.

Clado de Salpistele. Este clado esta formado por Andinia pensilis, Salpistele
brunnea y Pleurothallis pentamyptera (subgénero Aenigma), pero su valor de jackknife
fue menor al 50%. Las apomorfias para el clado son region pre-yema de renuevo
alargada y ortotrépica (aunque en Salpistele 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 pensiifs y
Salpistele brunnea aparecen como taxa hermanos ente si, por lo qgue 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
taxén hermano de Andinia y Salpistele. Debido a la morfologia floral muy similar entre
Andinia, Pleurcthallis subgénero Aenigma, Salpistele y Lepanthes, algunos autores
han supuesto una estrecha relacion entre ellos (Luer, 1991, 1994; Salazar y Soto,
1996), al grado que de no ser por las vainas tubulares en los tres primeros vy
lepanthiformes en Lepanthes, podrian formar un solo género (Luer, 1994). Sin
embargo, los resultados de este analisis no apoyan una relacién estrecha entre
Lepanthes y los otros tres grupos, pero si revelan que Andinia, Pleurothalflis subgénero
Aenigma y Salpistele forman un grupo monofilético. En el andlisis de Neyland ef al.
(1995) Salpistele quedd como grupo hermano de Acostaea, en un clado que incluye
también a Brachionidium, Condylago y Dracula. Por su parte, en el analisis de
Pridgeon, Solano & Chase (2001) Salpistefe aparece muy relacionado con Steffs,

mientras que Andinia ocupa en una posicién mas alejada, en un clado junto con
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Plalystele, Scaphosepalum y Pleurothalfis subgénero Specklinia. Pleurothallis
subgénero Aenigma no fue inciuido en este ultimo analisis.

Clado de Stelis. Lepanthopsis floripecten (subgénero Lepanthopsis), Platystele
stenostachya, Pleurothallis mystax (subgénero Mystax), P. rubella (subgénero
Rubelfia), P. rufobrunnea (subgénero Pseudostelis), Stelis purpurascens, S. ciliaris y
Teagueia rex son los taxa que integran este clado, el cual tiene un valor de jackknife
menor al 50%. Las apomorfias del clado son células de la exodermis radicular con
engrosamientos uniformes en su pared, pétalos tan anchos como largos, labelo con
un glenion, caudiculas elasticas y presencia de viscario (Fig. 3.4). Dentro de este
clado Teagueia rex y Lepanthopsis floripecten aparecen como taxa hermanos entre si.
Las apomorfias entre estos dos taxa son racimos de flores disticas, flores
transversales con respecto al raquis, pétalos dos veces mas largos que anchos y
labelo abrazando a la columna. Posteriormente aparece Platystele stenostachya como
el taxén hermano de Lepanthopsis y Teagueia. Las apomorfias que definen la relacion
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. Slelfis
purpurascens es a su vez €l taxén hermano de Lepanthopsis, Teagueia y Platystele.
Las apomorfias para esta relacidn son columna trigona, antera dorsal y estigma
bilobado. Stelis ciffaris (que tiene un estigma entero) aparece como el taxén hermano
de los taxa con estigma bilobado, por lo que en este anélisis Stefis no es monofilético.
Pleurothallis rufobrunnea, P. mystax.y F. rubella (que también tieen un estigma
entero) aparecen como los taxa mas basales del clado.

Luer (1986a), Solano (1993) y Salazar & Soto (1996) habian sugerido una estrecha
relacion entre Lepanthopsis, Platystele, Pleurothallis subgénero Pleurothallis, Stelis y
Teagueia, los cuales podrian formar un grupo monofilético, Los resultados de este
analisis apoyan la relacion entre estos grupos, sin incluir a Pleurothallis subgénero
Pleurothallis ni a las especies de Lepanthopsis y Stelis que tienen estigma entero,
Brachionidium valerfoi y Pleurothallis cardiantha, también tienen un estigma bilobado,

pero sus hojas son sésiles y sus inflorescencias solitarias, mientras que en los taxa
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del clado de Stelis las hojas son pecioladas y las inflorescencias racemosas.
Pleurothallis rufobrunnea es el representante del subgénero Pseudostelis,
recientemente creado para acomodar a Stefis rufobrunnea y varias especies de
Pleurothallis subgénero Crocodeflanthe que tienen estigma entero y una morfologia
floral similar. Los resultados de este analisis indican que Pleurothallis rufobrunnea
estd mas relacionado cdn los taxa de estigma bilobado que con otros grupos de
Pleurothaﬂis,' por lo que no apoyan su transferencia a un nuevo subgénero de
Pleurothallis (Luer, 1999).

En comparacién con otros analisis, FPlatystele aparece como parte de un clado que
incluye a Dryadella, Masdevallia, Porroglossum y Trisetella en la filogenia de Neyland
et al. (1995), mientras que Stelis y Lepanthopsis forman un clado que también incluye
a Lepanthes, Restrepia y Pleurothallis ruscifolia (subgénero Pleurothallis). Por otro
lado, los resultados de la filogenia de Pridgeon, Solanc & Chase (2001) indican que
Stelis es monofilético y que varios grupos de Pleurothalis forman un clado junto a éste,
incluido P. mystax. Stelis comparte con estos Pleurothallis una morfologia vegetativa
muy similar, aunque la morfologia floral es muy diferente entre ellos. En este ultimo
estudio Lepanthopsis aparece como el grupo hermano de Lepanthes, mientras que
Piatystele aparece mas alejado, quedando como grupo hermano de Scaphosepalum.
Teagueia y Pleurothallis subgéneros Pseudostelis y Rubellia no fueron incluidos en
ninguno de estos dos analisis filogenéticos.

Clado de Lepanthes. Los taxa de este clado son Draconanthes aberrans,
Lepanthes felis (subgénero Marsipanthes), L. maxima (subgénero Lepanthes), L.
piloselfa  (subgénero  Brachycladium),  Lepanthopsis  apoda  (subgénero
Microlepanthes), Pleurothallis miranda (subgénero Mirandia), Trichosalpinx
pseudolepanthes (subgénero Pseudolepanthes) y T. xenjon (subgénero Xenfa). E!
clado tiene un valor de jackknife menor al 50% y sus apomorfias son tallos con mas
de tres entrenudos, vainas caulinares lepanthiformes y provistas de cilios (Fig. 3.4). En
este clado Lepanthopsis apoda aparece como el taxdon mas basal, seguido por los dos
taxa de Trichosalpinx y Pleurothallis 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.
maxima aparecen como taxa hermanos. Por lo tanto, este analisis confirma la
moncfilia de Lepanthes tal como fue delimitado por Luer (1996b). Las apomorfias de
Lepanthes son pétalos perpendiculares a la columna, |6bulos laterales del labhelo
prominentes y unidos por un conectivo, I6bulo medio del labelo en forma de apéndice
y estigma ventral (Fig. 3.4). Draconanthes queda como grupo hermano de Lepanthes y
las apomorfias para esta relacion son flores extendidas con sépalos laterales
paralelos entre si y rostelo laminar y erecto. La posicion de Draconathes como grupo
hermano de Lepanthes hace que puede ser igualmente valido considerarlo como un
género separado de Lepanthes {Luer, 1989b) o bien, incluirlo dentro de éste.
Draconanthes, Lepanthes, Lepanthopsis y Trichosalpinx son los Pleurcthallidinae
que tienen en comun vainas lepanthiformes, aunque la morfologia floral es muy
diferente entre ellos. Esto ha llevado a sugerir que este tipo de vainas se origind
independientemente en estos grupos (Luer, 1991, 1996b; Salazar & Soto, 1996). Sin
embargo, los resultados de esta filogenia apoyan una relacién estrecha entre los taxa
de vainas lepanthiformes, excepto aquellos que son parte de Trichosalpinx
subgéneros Trichosalpinx y Tubella, que aparecen en el clado de los taxa con antera
ventral (Fig. 3.6). En este andlisis Lepanthopsis no es monofilético, pues mientras L.
floripecten, que tiene estigma bilobado, esta incluido en el clado de Stefis,
Lepanthopsis apoda, que tiene estigma entero, es parte del clado de Lepanthes. Las
relaciones de Lepanthopsis subgénero Microlepanthes y Trichosaipinx subgéneros
Pseudolepanthes 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 Trichosalpinx en diferentes tiempos (Luer, 1986a, 1991, 1997).
Lepanthes es el unico taxa de este clado que fue incluido en las filogenias de
Neyland et al. (1995) y Pridgeon, Solano & Chase (2001). En el primer caso formd un
clado junto con Stelis y Pleurothallis subgénero Speckiinfa. lLa segunda filogenia
incluyd representantes de los subgéneros Lepanthes y Marsipanthes, los cuales
constituyen un grupo monofilético en un clado que incluyd ademéas a Lepanthopsis,

Frondaria, Trichosalpinx y Zootrophion.
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FIGURA 3.4. Relaciones entre los taxa del linaje Pleurothalis, mostrando sobre las ramas las apomorfias
homoplasicas y no homoplésicas que soportan los diferentes clados de la misma, excepto en las ramas de los taxa
terminales. Las refaciones son iguales a las sefialadas en la Figura 3.1.
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Clado de Brachionidium. Este pequefio clado esta formado soélo por Barbrodria
miersii y Brachionidium valerioi, su valor de jackknife fue de 51%. Las apomorfias del
clado son region pre-yema de renuevo alargada, inflorescencia uniflora, pedunculo
floral mas largo que la hoja y pedicelo con un filamento (Fig. 3.4). Este clado es el
grupo hermanc del clado de Pleurothallis s.s. La relacion entre estos dos clados esta
apoyada por un valor de jackknife de 52% y como apomorfias 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 al. (1995) Barbrodria no fue incluido como taxa terminal, pero si
Brachionidium, el cual aparece como el’grupo hermano de Dracufa. En tanto, en la
filogenia de Pridgeon, Solanc & Chase (2001) Barbredria aparece muy estrechamente
relacionado con Restrepia, Restrepiella, Restrepiopsis y Pleurothallopsis.
Brachionidium por su parte, queda como grupo hermano de Octomeria, en el linaje
mas basal éste ultimo analisis.

Clado de Pleurothallis s.s. Este clado esta formado por Pleurothallis neifsonii
(subgeénero Ancipitia), P. cardiantha, P. excavata, P. hippocrepica, P. lindenii, P.
questionis, P. ruscifolfa, P. xanthochlora (subgénero Pleurothallis) y P. penicillata
(subgénero Scopula). Las apomorfias para el clado son tallo con una subepidermis,
presencia de idioblastos, flores bilabiadas, sépalos laterales formando un sinsépalo y
pétalos membranosos (Fig. 3.4). Sin embargo, el clado presentd un valor de jackknife
menor al 50%. Pleurothallis xanthochlora (subsect. Longiracemosae) aparece como el
taxdn mas basal del clado, los demas taxa se dividen en dos subclados. Uno formado
por P. cardiothallis, P. nelsonii, P. penicillata y P. questionis. Este subclado presenta
como apomorfias hojas cordiformes, inflorescencias solitarias y hojas deflexas con
relacion al tallo. El otro subclado esta formado por P. excavata, P. hippocrepica, P.
lindenii y P. ruscifolia. Solo hay una apomorfia para este subclado, inflorescencia
racemosa. De acuerdo a los resultados de este analisis, los subgéneros Ancipitia y
Scopula estan incluidos en el subgénero Pleurothallis, por lo que lo mas adecuado es
- considerarlos a todos ellos como un sélo grupo. La especie tipo de Pleurothallis, P.

ruscifolia (subgénero Pleurothallis seccién Pleurothallis subseccidn Pleurothallis), esta
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incluida en este clado, por lo que con éste se podria delimitar al género como un
grupo monofilético, Pleurothallis sensu stricto.

Luer {(1986¢) habia sugerido una relacioh cercana de Pleurothallis subgénero
Pleurothallis con Pleurothallis subgénero Crocodeilanthe. Sin embargo, en este
analisis no hay una relacion cercana entre elios. Por otra parte, el mismo autor supuso
que Pleurothalifs subgénero Pleurcthallis secciones Abortivae y Macrophyllae-
Racemosae (representada por P. cardiantha) estan mas relacionadas con
Pleurothallis subgéneros Ancipitia y Scopula que con otros taxa de Pleurothallis
subgénero Pleurothallis, relacion que es confirmada en este analisis. La filogenia de
Neyland et al. (1995) sdlo incluyé dos taxa de este clado, los complejos de
Pleurothallis scoparium (subgénero Scopula) y P. ruscifolia (subgénero Pleurothallis),
pero no aparecen relacionados entre si. El primero quedd como taxén hermano de un
clado que incluyé a Masdevallia, Porroglossum, Physosiphon y Trisetella, mientras
que el segundo quedd mas alejado, mas relacionado con Lepanthopsis y Restrepia.
En la filogenia molecular de Pridgeon, Solano & Chase (2001) los taxa de este clado
aparecen incluidos dentro de un cladc que corresponde a tarﬁbién a Pleurothallis s.s.,
pero este Ultimo clado inciuye también a Pleurothallis subgéneros Restrepioidia,
Rhyncopera y Talpinarta.

El linaje de Acianthera.

Excepto por Octomeria, Restrepiopsis y Pleurothallis fenestrata, este linaje esta
formado por los taxa que Luer (1986c¢) considerd como parte de la afinidad Acianthera.
Estos taxa pertenecen a Barboseffa, Chamelophyton, Dresslerella, Myoxanthus,
Restrepia, Restrepiella, asi como Pleurothallis subgéneros Acianthera, Antilla, Apoda-
Porrepentia, Arthrosia, Dresslera, Kraenziinella, Pleurobolryum y Sarracenella. El
clado tiene un valor de jackknife menor al 50% y esta apoyado por tres apomorfias:
tallos sin un anillo, hojas sésiles y clinandrio que cubre por completo a la antera {Fig.
3.5). Pleurothallis parvula (subgénero Antiffa) aparece como ef taxén mas basal,
seguido sucesivamente por F. auriculata (subgénero Arthrosia), F. erinacea
(subgénero Kraenzfinella) y P. crepiniana (subgénero Pleurobotryum). El resto de taxa

se divide en tres clados, designados con los nombres de Restrepia, Myoxanthus y
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Pleurothallis johnsonii, forman una politomia en el arbol de consenso estricto, pero
constituyen un clado que presenta cuatro apomorfias: 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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FIGURA 3.5. Relaciones entre los taxa del linaje Acianthera, mostrando sobre las ramas las apomorfias que
soportan fos diferentes clados de la misma, excepto en las ramas que conducen a los taxa terminales. Las
relaciones entre los taxa son iguales a las sefialadas en el 4rbol de la Figura 3.1

Clado de Restrepia. Este clado esta formado por las especies que representan a

Barbosella, Dresslerelfa, Restrepia, asi como Pleurothallis dressleri (subgénero
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Clado de Restrepia. Este clado esta formado por las especies que representan a
Barboseffa, Dresslereffa, Restrepia, asi como Pleurothallis dressleri (subgénero
Dresslera) v P. sarracenia (subgénero Sarracenelfa). El clado presentd un valor de
jackknife menor del 50% y las apomorfias son sépalos de textura membranosa,
sépalos laterales formando un sinsépalo completamente fusionado y clinandrio con el
margen entero (Fig. 3.5). Este clado aparece como el grupo hermano de Pleurothallis
Johnsonii, Acianthera y Myoxanthus. Dentro del clado Dresslerelfa queda como taxon
hermano de Restrepia (valor de jackknife= 80%) y Barboseila como taxén hermano de
estos dos. La relacion para estos tres taxa tiene un valor de jackknife de 64% y sus
apomorfias son ¢élulas hipodérmicas conh engrosamientos en su pared, clorénquima
no diferenciado en empalizada, pedicelo con un filamento, 4 polinios, sépalo dorsal
con una cauda y osmdforo claviforme en las caudas (Fig. 3.5). Pleurothallis sarracenia
y P. dresslerf aparecen sucesivamente como los taxa mas basales del clado.

De los taxa de este clado el estudio de Neyland ef af (1995) sdlo incluyd a
Barbosefla, Dresslerella y Restrepia, pero no hubo una relacién cercana entre elios. En
este anadlisis Barboseffa y Dresslerella ocupan ramas basales, mientras que Restrepia
aparece como taxén hermano de Pleurothaliis subgénero Pleurothallis. Por su parte, la
filogenia de Pridgeon, Solano & Chase (2001) muestra relaciones similares al
presente estudio, pues indica una relacidon cercana entre Barbosefla, Dresslerelfa y
Restrepia, los cuales son parte de un clado que también incluye a Myoxanthus,
Restrepiella y Restrepiopsis. Sin embargo, en este ultimo analisis Dresslerella
aparece como taxén hermano de Myoxanthus. Pleurothallis dressieri fue tambien
incluido en el analisis de Pridgeon, Solano & Chase (2001), apareciendo dentro del
clado de Acianthera.

Clado de Myoxanthus. Myoxanthus serripetalus, Pleurothallis aspasicensis
(subgénero Acianthera seccién Salyria), P. uncinatus (subgénero Acianthera seccion
Silenia) y Restrepiefla ophiocephala son los taxa que integran este clado, cuyo valor
de jackknife fue menor al 50%. Los tres primeros taxa forman un grupo monofilético,
del cual Restrepiefla es su taxon hermano. Las apomorfias del clado son velamen

formado por 3-5 capas de células, células de la exodermis radicular con
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engrosamientos uniformes en su pared, tricomas foliares ausentes 0 escasos, cuticula
foliar de 12-22 pm de grosor, flores solitarias que abren simultdneamente, labelo
carnoso, columna robusta y regidn pre-yema de renuevo abreviada (Fig. 3.5). En este
clado Pleurothallis aspacisensis y P. uncinatus aparecen mas relaciochados con
Myoxanthus que con Pleurothallis subgénero Acianthera. Por lo tanto, estarelacion no
apoya la transferencia de los grupos Satyria y Silenia a Pleurothallis subgénero
Acianthera realizada por Luer (1993). Por otro lado, los resultados de este estudio
indican que Myoxanthus es un grupo monofilético sdlo si incluye a los grupos de
Salyria y Silenia, tal como ya antes habian sido considerado por Luer {1991).

En la filogenia de Neyland et al. (1995) Myoxanthus (representado por Pleurothaliis
peduncularis) aparece como taxdn hermano de Octomeria, en la rama mas basal de la
subtribu, Pleurothallis alexandrae (subgénero Acianthera seccion Silenia) ocupa la
rama subsecuente y Resfrepiella aparece en uha posicion mas alejada. La filogenia
de Pridgeon, Solano & Chase (2001) muestra una relacién similar a la del presente
estudio, en donde Myoxanthus estd muy relacionado con los grupos Safyria y Silenia,
pero también con Dresslereffa. Por su parte, en este mismo analisis Resirepiella es
parte del clado hermano de Myoxanthus, el cual esta formado por los géneros que
tienen 4 polinios (Barbosella, Restrepia, Restrepiopsis y Pleurothallopsis).

Clado de Acianthera. Los taxa incluidos en este clado son P. circumplexa
(subgénero Acianthera seccibn Sicariae), P. peperomioides (subgénero Acianthera
seccion Phloeophilag), Pleurothallis pubescens (subgénero Acianthera seccion
Brachystachyae), P. calypso (subgénero Apoda-Prorepentia) y Chamelophyton kegelii.
El clado presenta un valor de jackknife menor al 50% y sus apomorfias son racimos
de flores disticas y columna alada en el apice (Fig. 3.5). Este clado esta dividido en
dos subclados, en uno de ellos Chamelophyton es el taxdn hermano de Pleurothallis
peperomioides, mientras que F. calypso es el taxén hermano de los dos primeros.
Este subclado tiene un valor de jackknife menor al 50%, sus apomorfias son
inflorescencias solitarias que abren en sucesién, sépalos laterales paralelos a la
columna, clinadrio entero y cubriendo completamente a la antera y regién pre-yema de

renuevo alargada. El otro subclado esta integrado por Fleurothallis pubescens y P.
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circumplexa, el cual presenta un valor de jaccknife de 95% y sus apomorfias son tallos
trigonos, mas de un racimo por tallo, labelo muy carnoso y region pre-yema de
renuevo abreviada. Este analisis confirma una relacidén que ya habia sido sugerida por
Luer (1986c), sobre una estrecha relacién entre Pleurothallis subgénero Acianthera
secciones Brachystachyae y Sicarfa con Chamelophyton. Los resultados de esta
filogenia sugieren que Acianthera podria establecerse como género monofilético en ia
subtribu, delimitandolo al menos con las secciones Brachystachyae y Sicariae de
Pleurothallis subgénero Acianthera, Pleurothallis subgénero Apoda-Prorepentia vy,
posiblemente Chamelophyton.

En la filogenia de Neyland et al. (1995) Pleurcthallis subgénero Acianthera y
Chamelophyton no fueron incluidos. En el analisis de Pridgeon, Solano & Chase
(2001) también aparece un clado que corresponde a Acianthera y que incuye a taxa de
Pleurothallis subgéneros Acianthera y Apoda-Prorepentia. Pero en esta filogenia el
clado de Acianthera incluye ademas a Pleurothalfis auriculata, P. fenestrata y P.
fjohnsonii. En cambio, P. peperomioides aparece enh una posicion alejada, mientras
que Chamelophyton no fue incluido en el analisis. Acianthera ya habia sido propuesto
como un género para Pleurothallidinae, con A. punctata (sindhimo de Pleurothalfis

recurva) como especie tipo, la cual pertenece a la seccidon Brachystachyae.

El linaje de Speckiinia.

Este linaje esta formado por taxa miembros de la afinidad Specklinia (Luer, 1986c¢),
excepto Pleurothallis hemirhoda, que es el taxdn hermano de los linajes Acianthera y
Speckiinia (Fig. 3.2). El valor de jackknife para el linaje fue menor al 50% y esta
apoyado por tres apomorfias, velamen uniseriado, hojas pecioladas e inflorescencia
laterales (Fig. 3.3). Pleurothallis talpinaria (subgénerc Talpinaria) y P. tuerckheimii
(subgénero Dracontia) aparecen como taxa hermanos enire si y constituyen la rama
mas basal del linaje. Después aparecen sucesivamente como P. mirabilis (subgénero
Mirabilia), P. sclerophylfa (subgénero Acuminatia) y P. minutalis (subgénero

Specklinia seccion Muscosae). El resto de taxa de este linaje aparecen formando
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parte de dos clados, uno incluyendo a Masdevaliia y taxa relacionados, el otro formado
por Ophidion, Zootrophion Trichosalpinx s.s. y varios taxa de Pleurothallis (Fig. 3.6).

Clado de Ophidion, Trichosalpinx s.s. y Zootrophion. Este clado presenta un
valor de jackknife menor al 50% y esta apoyado por dos apomoifias: racimos de flores
sucesivas y columna alada desde la mitad o cerca de la base. Pleurothallis
determannii {subgénero Mentosae) y P. resupinata (subgénero Effusia) aparecen en la
base del clado, pero forman una politomia junto con el clado que incluye al resto de
taxa (Fig. 3.2). El resto de taxa forman un grupo monofilético, del cual P. marginata
(subgénero Speckiinia seccién Hymenodanthae) es el taxdn mas basal. Los otros taxa
forman parte de los subclados Ophidion, Physothallis, Zootrophion, Trichosalpinx s.s.
y Physosiphon. En la base de este clado aparecen los subclados de Ophidion y
Physothallis, formando uha politomia con el clado que agrupa al resto de taxa (Fig.
3.8). El subclado de Trichosaipinx s.s. es el Unico que presenta un soporte alto (95%)
y es el grupc 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 esta integrado por Ophidion pleurothalfopsis y
Pleurothallis janetiae (subgénero Elongatia) y sus apomorfias son labelo sin
movimiento, pie de la columna en forma de pedestal y labelo fusionado a la columna.
El subclado de Physothaliis esta formado por Pleurothallis neoharlingii (subgénero
Physothallis) y P. ocellus (subgénero Andreettaca), presentando como apomorfias
flores tubulares, sépalos fusionados mas alla de la mitad de su longitud, sépalos
laterales libres y labelo con lobulos laterales falcados. Por su parte, el subclado de
Zootrophion esta formado por Z. atropurpureum, Pleurothallis lentiginosa (subgénero
Pseudoctomeria) y P. tribuloides (subgénero Speckiinia seccion Tribuloides).
Zootrophion es el taxén hermano de Pleurothallis lentiginosa y P. tribuloides es el
taxdn hermano de estos dos. Las apomoriias para el subclado de Zoofrophion son
sépalos unidos en el apice, 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 Pleurothallis lentiginosa son tubulares y no

tienen aberturas laterales).
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El subclado de Trichosalpinx s.s. esta integrado por T. orbictfaris (subgénero
Trichosalpinx) y T. berlinerii (subgénero Tubelfa). Sus apomorfias son tallos de mas de
tres entrenudos, tallos sin subepidermis, peciolo torcido, vaihas lepanthiformes con
~cilios, inflorescencia recargada en el envez foliar y racimos de flores simultaneas. Por
ultimo, el subclado de Physosiphon esta formado por Pleurothallis tubata (subgénero
Physosiphon) y P. fenestrata (subgénero Acianthera seccion Crypthophoranthae). Esta
relacidon resulta inesperada y sélo esta apoyada por una apomorfia, cuticula del tallo
de 5 a 16 pm de grosor. Por mucho tiempo las Pleurothallidinae con sépalos unidos
en sus apices eran consideradas en el género Cryptophoranthus, muy aceptado hasta
hace poco tiempo. Este rasgo fue el UOnhico caracter usado para delimitar
Cryplophoranthus, pero en vista de que la unién entre los sépalos puede ser porgue
éstos son adherentes o porque estan fusionados, Luer (1986¢) consideré al caracter
como homoplasico y no una sinapomorfia. De esta manera, las especies de
Cryptophoranthus fueron segregadas en los géneros Ophidion y Zootrophion,
quedando Crypfophoranthus reducido a una seccién de Fleurothallis subgénero
Acianthera {Luer, 1986c¢).

En este analisis Trichosalpinx es monofilético incluyendo sdlo a los taxa de los
subgéneros Trichosalpinx y Tubella, mientras que los subgéneros Pseudolepanthes y
Xenia aparecen mas relacionados con Lepanthes. Luer (1986¢) propuso una relacion
cercana entre los grupos de Trichosalpinx, indicando ademas que el género relaciona
a los taxa de la afinidad Specklinia con los de la afinidad Pleurothallis. Sin embargo,
esta relacidn no fue confirmada en el presente andlisis. Neyland et af (1995)
representaron Trichosalpinx con Pleurcthallis baisdeflii (subgénero Trichosalpinx) y P.
dura (subgenero Tubella), pero el primero quedd mas relacionado con Pleurothallis
sclerophylla (subgénero Acuminatia) y P. tuerckheimii {subgénero Dracontia), el
segundo estd mas relacionado con Cryptophoranthus. Este analisis también incluyo a
Physosiphon, que aparece como grupo hermano de Masdevaliia, Porroglossum vy
Trisetelta. Physothallis, en cambio, aparece en una posicion mas alejada, sin relacion

con ninguno de los taxa que son parte de este clado.
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En filogenia de Pridgeon, Solano & Chase (2001) las relaciones entre los taxa de
este clado son diferentes a las del presente analisis, aunque aparece hay una relacién
cercana entre Trichosalpinx y Zootrophion, incluidos dentro del clado de Lepanthes.
Por otro lado, Trichosalpinx berlineri (subgénero Trichosalpinx), con un habito de
crecimiento colgante, queda fuera del resto de Trichosalpinx, como taxén hermano de
Zootrophion. Por su parte, Pleurothallis marginata, P. lentiginosa y P. ftribuliodes
aparecen como miembros del clado de Specklinia s.s. Pleurothallis mentosa, una
especie del mismo grupo al que pertenece P. determannii, resulta ser parte de un
clado que es hermano a Pleurothallis s.s. En cambio, Fleurothallis subgéneros
Elongatia, Physosiphon y Physothallis, asi como F. resupinata, aparecen mas
relacionados con Stefis que con Trichosalpinx y Zootrophion.

Clado de Masdevallia y taxa relacionados. Este clado esta formao por las
especies que representa a Acostaea, Condylago, Dracula, Dryadella, Masdevallia,
Scaphosepalum y Trisetella, asi como por Pleurothallis alata (subgénero Specklinia
seccion Muscariae), P. endofrachys (subgenero Empusella) y P. xenion (subgénero
Xenion). El clado presenta un valor de jackknife menor al 50% y sus apomorfias son
un anillo cerca de la base del entrenudo superior del talic y sépalos con caudas en el
apice (Fig. 3.6). En clado se divide a su vez en varios subclados, los cuales fueron
designados en el arbol de la Fig. 3.2 con los nombres de Acostaea, F. endotrachys,
Scaphosepalum, Dracula y Masdevallia. En la parte basal del clado los subclados de
Acostaea y Pleurothallis endotrachys forman una politomia junto con el clado que
incluye al resto de taxa. Dentro de éste Ultimo, Pleurothallis alata, el subclado de
Dryadeifa y el clado formado por el resto de taxa también forman una politomia. Los
taxa de Masdevallia (excepto M. pelecaniceps) forman un subclado del cual Trisetelia
es su taxén hermano. Dracufa aparece como un grupo monofilético, formando un
subclado que es el unico dentro del clado que presenta un valor de jackknife alto
(87%). Sin embargo, en el arbol de consenso Pleurothallis xenion y los subclados de
Masdevaliia y Dracula forman una politomia (Fig. 3.2).

El subclado de Pleurothalfis endofrachys esta integrado sélo por este taxén y

Masdevallia pelecaniceps (subgénero Pelecaniceps). El subclado solo presenta una
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apomorfia, sépalos de textura carnosa. De acuerdo a este resultado, Masdevalfia no
es un grupo monofilético si incluye a M. pelecaniceps, por lo tanto, esta especie debe
ser conhsiderada en un grupo diferente. Esto indica que es correcto el hombre de
Luerella para esta especie, el cual habia sido propuesto como un geénero monotipico
(Braas, 1979), pero que habia sido relegado a la sinonimia de Masdevalfia. El
subclado de Acostaea esta formado por los taxa que representan a este género y a
Condylago. Las apomorfias del subclado son tallos con una subepidermis, superficie
del labelo sin ornamento, labelo movible por un meanismo 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
apomorfias para este subclado son pétalos tan largos como anchos, callos
engrosados en el interior de los sépalos laterales, epiquilo del labelo mas grande que
el hipoquilo y labelo con callos longitudinales y carinados.

El subclado de Dracufa esta integrado por D. erylrochaetae (subgénero Dracula),
D. scdoroi (subgénero Sodiroa) y D. xenos (subgénero Xenosia) que forman un grupo
monofilético, con Pleurothallis xenion (subgenero Xenion) como su taxén hermano.
Las apomorfias para este subclado son labelo sin callos callos marginales en su
superficie y columna alada en el apice. Dentro del subclado Dracufa erytrochaetae
aparece como taxén hermano de D. sodiroi, mientras que D. xenos es el taxén
hermano de estos dos. De acuerdo a este analisis, Dracufa es un grupo monofilético y
sus apomorfias son hojas sin hipodermis adaxial y abaxial, raquis abreviado en el

“apice de la inflorescencia, pétalos bivalvados, labelo con un epiquilc mayor que el
hipoquilo y labelo con las nervaduras carinadas.

El subclado de Masdevallia esta formado por Jostia teaguei, Masdevallia caloptera
(subgénero Amandae), M. floribunda (subgénero Masdevallia), M. pinocchio
(subgénero Polyantha), M. ximenae (subgénero Meleagris) y Trisetelfa triglochin (Fig.
3.6). Las apomorfias 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 taxdn

hermano de Masdevallia pinocchio y M. caloptera el taxon hermano de M. ximenae.
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Estos dos pares de taxa hermanos son a su vez grupos hermanos entre si y M.
floribunda es el taxon hermano de ellos. Las apomorfias 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. Trisefefla aparece como el
taxén hermano de Masdevallia y Jostia, lo que confirma la gran similitud vegetativa y
fioral entre estos grupos. Este analisis indica que Masdevaliia, como fue delimitado
por Luer (1986b, 2000a, 2000c¢), no es monofilético. Por un lado, Jostia, que
recientemente fue segregada de Masdevalffa como género monotipico (Luer, 2000b),
aparece dentro de Masdevalfia, lo cual no apoya su establecimiento como un género
diferente. Por otra parte, M. pelecaniceps no aparece con el resto de Masdevallfa, por
lo que es necesario reconocer a Luereffa como un género valido para esta especie.

El analisis de Neyland et al (1995) muestra que Dryadella, Masdevallia vy
Scaphosepalum estan muy relacionados entre si, dentro de un clado que también
incluye a Physosiphon, Platystele y Porroglossum. Pero en este analisis Masdevallia
es el taxon hermano de Porroglossum, mientras que Trisetella es el grupo hermano de
estos dos. Por otra parte, Acostaea, Condylago y Dracula estan muy relacionados
entre si y son parte de un clado que incluye también a Salpistele y Brachionidium. Sin
embargo, aqui Dracula aparece como taxon hermano de Brachionidium, mientras que
Acostaea es el taxon 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 analisis. Entre ellas esta que Dryadelfa y Scaphosepalum
aparecen muy ralcionados entre si, dentro de un mismo clado. Por otro lado, Dracula,
Masdevallia y Trisetella aparecen también dentro de un mismo clado. Que M.
pelecaniceps queda fuera del resto de Masdevalfia y debe ser considerado como un
género diferente, Luerella. No obstante, en el analisis de Pridgeon, Solano & Chase
(2001) Condyflago aparece mas relacionado con Stelis, Porroglossum es el grupo
hermano de Masdevalfia y Dracula xenos aparece dentro de Masdevalifa, no con el

resto de taxa de su género.

99



CONCLUSIONES

Las relaciones filogengeticas de este analisis fueron muy congruentes con el
sistema de clasificacién de Luer (1986a, 1986¢). La subtribu se divide en cuatro
linajes: Octomeria (el mas basal), Pleurothalfis, Acianthera y Specklinia. Excepto por
Pleurothallis, los otros linajes tuvieron valores de soporte bajos.

Dracufa 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 estan mas relacionadas con
Lepanthes, mientras que las de estigma bilobado lo estan mas relacionadas con Stelis
y Platystele. Masdevallia es monofilético sélo si incluye a Jostia y excluye a
Masdevallia pelecaniceps. Myoxanthus es monofilético sélo si incluye a las secciones
Salyria y Sifenia de Pleurothallis subgénerc Acianthera. Aunque los Stelis de estigma
bilobado y los de estigma entero se encuentran dentro de un mismo clado, éstos no
aparece formando un grupo monofilético. Trichosalpinx no es monofilético, pero se
presenta un grupo monofilético formado por las especies de antera ventral incluidas en
Trichosalpinx subgeneros Trichosalpinx y Tubefla.

Pleurcthallis (sensu Luer, 1986c) es un grupo poilifilético cuyos taxa pertenecen a
Ibs linajes Acianthera, Pleurothallis y Speckliinia. Dentro del linaje Pleurothallis se
presenta un clado que corresponde a Pleurothallis s.s., formado por los subgéneros
Ancipitia, Pleurcthallis y Scopufa. Acianthera puede considerse como un género
diferente de Pleurothallis que podria delimitarse con las secciones Brachystachyae y
Sicariae 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 clados del linaje Speckiinia.

Los taxa con estigma bilobado y dos polinios claviformes de fLepanthopsis,
Platystele, Stelis y Teagueia forman un grupo monofilético. Draconanthes, Lepanthes,
Lepanthopsis subgénero Microlepanthes y Trichosalpinx subgéneros Psudolepanthes
y Xenia, que tienen vainas lepanthiformes, también forman un grupo monofilético.

Es necesario evaluar esios resultados con los de la filogenia molecular de

Pleurothallidinae, integrando ambos tipos de informacién en una sola filogenia.
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CAPITULO IV

DATOS MOLECULARES Y MORFOLOGICOS PARA EVALUAR LAS RELACIONES
FILOGENETICAS DE STELIS s.1.

RESUMEN

Dentro de Pleurothallidinae se suponia que Stelis estaba estrechamente relacionado
con Lepanthopsis y Platystele. Sin embargo, una filogenia molecular reciente indica que
Stefis esta mas relacionado con varios grupos de Pleurothallis con los cuales comparte
una morfologia vegetativamente, pero floralmente son diferentes. Esto abre la
posibilidad de que la delimitaciéon de Stefis se amplie para incluir estos grupos de
Pleurothallis (Stelis sensu fato), haciéndolo el genero mas diverso y heterogéneo de la
subtribu. En vista de ello, es necesario analizar las relaciones filogenéticas dentro de
Stelis s.l., elaborar una clasificacién infragenérica de éste, determinar el status
filogenético de Stelis s.s. y la posicién de las especies de estigma bilobado y las de
estigma entero (Apalostelis). En este estudio se realizé la filogenia de Stefis s./. usando
datos de secuencias de la region ITS del ADNr y datos morfoldgicos, analizados por
separado y en combinacion. Se analizé un total de 74 secuencias para el grupo interno,
mas dos para el grupo externo. Sfelis s./. fue representado por 48 secuencias, 20 de
ellas para Stelis s.s. Se incluyd caracteres morfolégicos para encontrar las apomorfias
que definan las relaciones entre y dentro Stefis s./. En los tres analisis Stefis s.s. fue un
grupo moncofilético, dentro del cual quedan incluidas las especies de estigma entero
(Apatostelis), asi como Pleurothallis subgénero Pseudostelis. Las relaciones generadas
en el analisis morfolégico fueron diferentes a las del analisis molecular, pero en este
Oitimo las relaciones fueron muy similares a las del analisis combinado, formandose los
clados de Stelis s.s., Dracontia, Effusia y Physosiphon. En el analisis moiecular el clado
de Stelis sl incluyd a Pleurothallis subgéneros Acuminatia (parte), Effusia,
Crocodeifanthe, Dracontia, Physosiphon, Physothaliis, Pseudostelis y Unciferia. En el
analisis combinado el clado que agrupd estos taxa incluys ademas a Plewrothallis s.s. y

Speckliinia s.s.
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INTRODUCCION

Stelis es un género de Pleurcthallidinae que se distribuyen desde México hasta
Bolivia y el sur de Brasil, incluyendo las Antillas, pero son las regiones andinas de
Colombia, Ecuador, Perl 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 mas abundantes y constituyenh uno de los principales elementos
de la vegetacion epifitica. Las plantas de Stefis se caracteriza por tener tallos formados
de dos entrenudos, un anillo engrosado cerca del apice del tallo, una hoja carnosa y
peciolada, una inflorescencias racemosa, flores extendidas, sépalos subiguales entre si,
pétalos y labelo mucho mas pequefnos que los sépalos y muy carnosos, labelo provisto
de un glenion, columna corta y robusta, antera dorsal, estigma vy rostelo 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 Platystele,
pero ho la combinacién de todos ellos. No obstante la gran diversidad de Sfefis, 600-700
especies, la gran mayoria de especies presenta una morfologia floral muy constante,
por o que es considerado un género muy homogéneo dentro de Pleurcthallidinae.
Tradicionalmente este género no ha despertado el interés de los botanicos y su
taxonomia ha sido poco estudiada fuera de los trabajos de Garay (1956, 1979) y Luer
(1986¢c). No obstante, Stelis ha sido estudiado para los tratamientos de las
orquideofloras del Neotrépico (Cogniaux, 1893-96, 1909-10; Williams, 1946; Ames &
Correll, 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 morfologia floral de Stefis, algunos grupos
pegquefios de especies con algln rasgo morfologico diferente al del resto del género han
sido segregadas en géneros diferentes, como Dialissa, que fue propuesto por Lindley
(1845) para unas cuantas especies de flores tubulares. Otro grupo fue Siefiopsis,
propuesto por Brieger (1975) para aquellas especies cuyos sépalos laterales forman un
sinsépalo concavo. Garay (1979) por su parte, separé de Stelis a un grupo de especies
gue tienen antera apical y estigma entero, en lugar antera dorsal y estigma bilobado que

presentan la mayoria del género, en el género Apatosielis. Si bien Apatostelis fue
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aceptado por autores como Hamer (1881, 1985, 1989), McVaugh (1985) y Szlachetko
(1995), normalmente esta considerado en la sinonimia de Stelis, junto con Dialissa y
Steliopsis (Garay, 1979; Luer, 1986a; Solano, 1993). Por ultimb, Stelis rufobrunnea y
cinco especies de Pleurothallis subgénero Crocodeilanthe fueron transferidas por Luer a
un subgénero de Pleurothallis recientemente establecido, Psudostelis (Luer, 1999). Las
especies de este grupo exhiben rasgos intermedios entre Stelis y Pleurothaliis
subgénero Pleurothallis, el racimo y forma de los segmentos florales del primerc y la
forma de la columna del segundo.

Tradicionalmente la taxonomia de Pleurothallidinae se ha basado en su morfologia
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 mas fidelidad las relaciones filogenéticas dentro de la subtribu que los
caracteres vegetativos. Es asi como se ha supuesto que Stelis presenta una estrecha
relacidon 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 relacién es confirmada en la filogenia
con informacion morfologica de Pleurothallidinae (Capitulo 1l de esta tesis), no lo es en
la filogenia obtenida con tres tipos de secuencias del ADN (Pridgeon, Sclano & Chase,
2001). En la filogenia de Pleurothallidinae con datos morfologicos de Stelis forma un
grupo monofilético junto con otros taxa que tienen estigma bilobado: Lepanthopsis,
Platystele y Teagueia, para los cuales Pleurothaliis 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 Apafostelis, mientras que
Lepanthopsis y Platystele aparecen alejados de este clado, el primerc como grupo
hermano de Lepanthes, el segundo como grupo hermano de Scaphosepafum. En
cambio, varios grupos de Fleurothallis aparecen estrechamente relacionados a Stels,
formando un clado bien soportado (Steljs s.1.). Estos grupos de Pleurothallis presehtan
una morfologia vegetativa muy similar a la de Stelis, pero la morfologia floral es muy
diferente entre ellos. A partir de las relaciones generadas en la filogenia molecular, la

delimitacion de Siefis podria sera ampliada para incluir a estos grupos de Pleurothallis
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(Pridgeon & Chase, comn. per.). Esto hara de Stelis el génerc mas numerosc y mas
heterogéneo de la subtribu Pleurcthallidinae.

l.as relaciones filogenéticas de Stelis con otros grupos de Pleurothallidinae se han
supuesto a priori a partir de algunos caracteres florales (Luer, 1986¢, Solano, 1993,
Salazar & Soto, 1996). Sin embargo, esto puede llevar a interpretaciones erroneas de
las mismas, sobre todo cuando la evolucidén de su morfologia floral ha estado
influenciada por las presiones de seleccidén impuestas por sus polinizadores, como se
ha documentado en Platanthera (Hapeman & lhoue, 1997) y Oncidiinae (Chase &
Palmer, 1997). Bajo este panorama, la morfologia floral de Pleurothallidinae parece
deberse en gran medida a eventos de evolucion convergente y no ser reflejo de su
historia filogenética. Debido a las aparentes incongruencias filogenéticas con datos
morfolégicos y moleculares para inferir las relaciones filogenéticas dentro de
Pleurothallidinae, en este estudio se realizé ia filogenia de Stelis s./. (Pridgeon, Solano &
Chase, 2001) a partir de datos de secuencias de la regién ITS del ADNr y datos
morfolégicos. Mediante este estudio se trata de obtener evidencias que permitan una
clasificacion infragenérica de Stelis s./. en base a principios cladisticos, evaluar las
relaciones entre las especies de estigma bilobado y las de estigma entero {(Apatosielis),
asi como el status filogenético de Pleurothallis subgénero Pseudostelis. Finalmente, el
uso de informacion morfolégica permitira encontrar las apomorfias para Stelis s./. y los

grupos subgenéricos de éste.

MATERIALES Y METODOS

Taxa seleccionados. Todos los taxa terminales fueron representados por especies
ejemplares. Con este enfoque se evitd codificar aguellas categorias taxondmicas con
variacion morfologica intra-especifica y sus posibles efectos sobre la construccion de los
arboles (Evans et al, 2000; Wiens, 2000). Por otro lado, este enfoque permitio
selecciohar las mismas especies para las matrices molecular y morfolégica, de modo
gue se puedan ser combinables. El andlisis molecular incluyd 74 taxa para el grupo
interno, incluyendo los géneros Dracula, Lepanthes, Masdevallia, Myoxanthus,
Pleurothallis y Stelis. Este ultimo fue representado por 20 taxa, 3 de ellos con estigma

entero, el resto con estigma bilobado. Los grupos de Pleurothallis incluidos en el clado
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de Stelis s.l. (sensu Pridgeon, Solano & Chase, 2001) que fueron son los subgéneros
Acuminatia, Crocodeilanthe, Dracontia, Effusia, Elongatia, Mystax, Physosiphon,
Physothallis, Pseudostelis y Unciferia. Otros grupos de Pleurothallis incluidos en el
analisis fueron los subgéneros Acianthera, Ancipitia, Pleurothallis y Speckiinfa. El
analisis morfolégico incluyé a 70 de los 74 taxa del grupo interno. Pleurothallis
breviscapa, P. corticicola, P. fansbergii y P. linearifolia no fueron incluidos en el analisis
morfologico por falta de informacion para codificar los caracteres morfologicos. El
analisis combinado incluyd a todos los taxa presentes en las dos matrices. La Tabla 4.1
presenta la informacion para los ejemplares de las especies que fueron analizados en
este estudio, en donde se sigue aun el sistema de clasificacion de Luer (1986¢). En
todos los andlisis el grupo externo estuvo integrado por Arpophyflum giganteum y
Dilomilis montana. Se prepararon ejemplares de respaldo para casi todos los taxa,
como especimenes herborizados o como flores preservadas en liquido.

Analisis de caracteres morfolégicos. Para el andlisis morfolégico se incluyd un
total de 64 caracteres vegetativos y florales, cuya variacion fue codificada en estados
discretos, tanto binarios como multiestados. La mayoria de estos caracteres fueron
incluidos en el analisis de caracteres morfolégicos para Pleurothaliidinae presentado en
el Capitulo lll, solo que éstos fueron re-codificados de acuerdo a la variacion presente
entre los taxa usados en este estudio. Otros caracteres fueron seleccionados y su
variacion codificada expresamente para los taxa incluidos en este analisis. En este
analisis 1a seleccidon de caracteres estuvo guiada por dos supuestos, en primer lugar,
que cada caracter representa a priori una hipédtesis de homologia taxica, la cual tiene
que ser probada en el analisis filogenético. En segundo lugar, que la variacidon que
exhibe cada caracter se presenta entre taxa especificos y ho dentro de ellos (Wiens,
1995; Evans et a/, 2000). Las fuentes de informacion para la seleccion y codificacion de
los caracteres fue el estudio de material vivo, herborizado y preservado en FAA. Para
cada especie estudiada a partir de material vivo se preparé un ejemplar de respaldo que
fue depositado en el Herbario AMQ. Otra fuente de informacion fue los tratamientos
taxonomicos e ilustraciones publicadas para los grupos incluidos en el estudio (Garay,
1979; Dunsterville & Garay, 1959-1976; Luer, 1986a, 1986¢, 1989, 1990, 1991, 1992,
1993, 1994, 1998a, 1998b, 1999; Salazar y Soto, 1996; Solano, 1993, 1999; Soto, 1987;
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Vasquez & Ibisch, 2000). Los dos grupos externos fueron estudiados a partir de material
vivo o preservado en FAA vy, adicionalmente de los tratamientos de Garay {1974b) y
Whitner (1998) para Arpophylium y Nir (1998) para Dilomilis.

Extracciéon de ADN. Para la extraccion de ADN se uso el protocolo de Doyle y
Doyle (1987), pero debido a que muchas veces las muestras vegetales fueron de
tamafio muy pequefioc (menos de 0.5 g), éste fue modificado para optimizar la cantidad
del ADN extraido. El tejido vegetal consistid en hojas o flores, ya sea frescas o
deshidratadas en silica gel. El material vegetal fue pulverizado en nitrégeno liquido y
buffer CTAB 2X, precalentado a 65°C y adicionado con polivinilpirrolidona (PVP) al 2%.
Se hizo una doble extraccién de ADN usando cloroformo:alcohol isoamilico (proporcidn
24:1). Posteriormente el ADN fue precipitado en isopropanol y acetato de amonio 5 M,
centrifugado, iavado en etanol al 70% y resuspendido en buffer TE (tris HCI 10 mmol/L,
EDTA 1 mmol/l.,, pH 8.0). Las muestras fueron purificadas mediante extraccion en geles
de agarosa al 1% y con columnas de silice QlAquick (QlAgen, Lid). Finalmente, las
muestras fueron almacenadas a —20° hasta ser amplificadas por PCR.

Amplificacion y secuenciacidén. La regién ITS del ADN ribosomal nuclear
(incluyendo la subunidad 5.8S) fue amplificada mediante la técnica de la reaccién en
cadena de la polimerasa. Se uso unh volumen de reaccion de 50 ul formado por 1.5
unidades de Tagq DNA polimerasa (Life Technologies, Maryland), amortiguador para
PCR 1X, MgCl, 2 mM, mezcla de dNTP 1 mM, 1 uM de cada cebador, DMSO al 2%,
BSA 10 mg/mL y 2 pL de cada muestra de ADN genomico. Los cebadores usados para
PCR fueron AB101 y AB102, disefiados por Duozery et al. (1999). En algunos casos
también se empleo el par de cebadores [TS4 y ITS5, disefiados éstos por Baldwin
(1992). Las condiciones de amplificacidn fueron: un paso inicial de desnaturalizacion a
84° por 60 s, seguidos por 28 ciclos consistentes en un paso de desnaturalizacién a 94°
por 60 s, un paso de alineamiento a 55° por 60 s y uh paso de extension a 72° por 60 s.
Después de estos ciclos siguié un paso de extension final a 72° por 7 min. Los
productos de amplificacion fueron purificados mediante extraccidn en geles de agarosa
al 1% y columnas de silice QlAquick. Finalmente las muestras purificadas fueron

sometidas a secuenciacién en ciclos con nucledtidos dye-terminator y los cebadores
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ITSS e ITS4, para posteriormente ser secuenciadas en ambas direcciones, usando un
secuenciador automatico ABI 377.

Analisis 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 optimos, por lo que la alineacion final se
corrigié manualmente. El analisis filogenético con los datos moleculares, morfologicos y
combinados se realizd usando algoritmos de parsimonia con el programa PAUP version
4.0b8 (Swofford, 2001). En los tres andlisis los caracteres fueron tratados como no
ordenados y con el mismo peso (Parsimonia de Fitch), se uso la opcion ACCTRAN para
optimizar su evolucion sobre los arboles. Para encontrar los arboles mas cortos, se
empled una estrategia consistente en una busqueda inicial de 1000 replicas con adicién
de los taxa al azar y la opcién SPR como algoritmo para intercambiar las ramas del
arbol, pero salvando sélo 10 arboles por réplica. Los arboles resultantes fueron
salvados y posteriormente usados como arboles de inicio en una blsqueda heuristica
completa, esta vez usando las opciones adicion simple de los taxa y TBR como el
algoritmo para el intercambio de ramas del arbol, sin limite en el nimero de arboles
salvados. El ajuste entre los datos y la topologia de los arboles fue evaluado obteniendo
los indices de consistencia (IC), retencién (IR) y consistencia re-escalada (CR). El
soporte interno de las ramas de los arboles fue evaluado mediante 250 réplicas de
jackknife (Farris et al., 1996), con las opciones de adicién simple de los taxa, TBR como
el algoritmo para el intercambio de las ramas, pero salvando sé6lo 100 arboles en cada
réplica, registrando sélo los valores superiores al 50%. Finalmente, se optimizd los
cambios entre los caracteres morfolégicos sobre uno de los arboles minimos del andlisis
combinado, con la finalidad de hallar las apomorfias que soportan los diferentes clados

encontrados en el analisis combinado.
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RESULTADOS
Analisis de caracteres morfologicos

1.

Entrenudos de la region pre-yema de renuevo. Los entrenudos de la region pre-yema de
renuevo pueden ser alargados y los médulos adyacentes estar separados entre si. En
otros casos los entrenudos de la region pre-yema de renuevo son abreviados y los
médulos adyacentes estan muy apretados entre si. Codificacion: regién pre-yema de
renuevo abreviada (0), region pre-yema de renuevo alargada (1).

Tipo de velamen. La codificacién de este caracter fue de acuerdo a la informacién que
aparecen en Dressler (1993). Este autor sefiala que la subtribu Pleurothallidinae
presenta un velamen de tipo Pleurothallis, mientras que Arpophylium y Dilomitis tienen
velamen de fipo Epidendrum. Codificacion: tipo Epidendrum (0), tipo Pleurothallis (1).
Plantas que producen modulos adventicios. En algunas especies y grupos de la subtribu
Pleurothaliidinae la yema de la inflorescencia se transforma en una yema de renuevo,
por lo que entonces produce un médulo adventicio y no una inflorescencia en el épice
del tallo, como normalmente seria el caso. Codificacion: (0) ausentes, (1) presentes.
Numero de entrenudos por talfo. Los tallos de Lepanthes, Myoxanthus y Pleurothallis
miranda consisten de tres hasta doce entrenudos. En el resto de grupos los tallos estan
formados por so6lo dos entrenudos. Codificacién: dos entrenudos (0), méas de fres
entrenudos (1).

Tallo en seccién transversal. Los fallos por lo general son cilindricos en seccion
transversal. En algunas especies de Pleurothallis subgénero Acianthera son triangulares
en seccidbn transversal, mientras que en Pleurothallis subgénero Ancipitia estan
lateralmente comprimidos. Ceodificacion: cilindricos (0), triangulares (1), lateralmente
comprimidos (2).

Tipo de vaina caufinar. Por su forma las veinas 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 mas comin en Pleurothalidinae. Las vainas
Lepanthiformes cubren totalmente al entrenudo, pero mientras que su parte basal se
ehcuentra apretada a éste, su parte apical se ensancha a manera de embudo, con €l
margen apical recurvado, todas las venas son prominentes y provistas de cilios mas o
menos conspicuos. Las venas lepanthiformes se presentan en Lepanthes. Las vainas
lateralmente comprimidas presentan una compresion en toda su longitud, son mas o
menos estrechas en su parte basal y muy infladas hacia su apice, se traslapan enfre siy
cubren por completo a los entrenudos. Este tipo de vainas se presentan en Pleurothallis
johnsonii. Codificacién: vainas tubulares (0), vainas lepanthiformes (1), vainas
lateralmente comprimidas (2).

Tipo de ornamenio de la vaina caulinar. Las vainas pueden ser glabras o bien, estar
cubiertas por algun tipo de ornamentacion, que pueden ser o cilics. Codificacién:
ausente (0), con cilios (1), con escamas (2).

Anillo del tallo. En las plantas que tiene hojas pecioladas el entrenudo superior del talio
presenta un anillo engrosado. Este anillo puede localizarse muy cerca del apice del
entrenudo superior del fallo, 0 muy cerca de la base del entrenudo superior del tallo.
Codificacion: anillo ausente (0), anillo cerca del apice del entrenudo superior del tallo (1),
anillo cerca de la base del entrenudo superior del tallo (2).

Numero hojas por fallo. En todos los miembros de Pleurothallidinae y en Arpophyilum
solo se presenta una hoja por tallo. En cambio, Difomilis presenta una hoja por cada
nudo del tallo, aungue en los nudos basales éstas caenh durante el desarrollo de la
planta. Codificacién: dos o mas hojas por tallo 0), una hoja por talio (1).

10. Forma general de la hoja. Las hojas en la mayoria de Pleurothallidinae son elipticas,
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15.

lanceoladas u ovadas, mas largas que anchas. En Pleurothallis subgéneros Ancipitia y
Pieurothallis las hojas tienen el apice 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. Codificacion: hojas elipticas,
lanceoladas u ovadas (0), hojas lineares (1), hojas cordiformes (2).

Base de la hoja. La base de la hoja carece de un peciolo y es sésil en varios grupos de
la subtribu. Una hoja con un peciolo bien definide se presenta en grupos como Dracula,
Lepanthes, Masdevallia y Stelis. Por su parte, una hoja con los méargenes decurrentes
sobre la parte superior del apice del tallo se presenta en Pleurothallis circumplexa.
Codificacién: base envainante {0), base sésil (1), base peciolada (2) base decurrente
sobre €l tallo (3).

Posicion de la hoja con relacion al tallo. En la gran mayoria de Pleurothaliidinae las hojas
son erectas coh 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 angulo recto o agudo. Codificacion:
hojas erectas (0), hojas deflexas (1).

Pecfolo torcido sobre su eje. En Lepanthes y Pleurothallis miranda la base del peciolo 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 peciclo no
esté torcido vy la inflorescencia esta recargada sobre el haz de la hoja. Codificacién:
peciolo no torcido en su base (0), peciolo torcido en su base (1).

Bractea espatécea. Esta bractea se localiza en la base del pedinculo, tiene forma
triangular y como la hoja, presenta un desarrollo conhduplicado y una venacion paralela.
Por lo general, esta bractea es apenas 1/10 o menos el tamaiio de la hoja. En cambio en
Pleurothallis subgéneros Crocodeilante y Dracontia, la bractea espatacea es de aspecto
folioso y puede ser de 1/5 a 1/2 del tamafo de la hoja. Codificacion: bractea 1/10 o
menos el tamario de la hoja (0), bractea 1/5 a 1/2 el tamario de la hoja {(1).

Origen de la inflorescencia sobre el tallo. La inflorescencia es terminal si surge

~ directamente del apice del tallo, en la zona de abscisién. En otros casos la inflorescencia

16.

17.

18.

19.

surge a cierta distancia debajo del apice del fallo, en el anillo, por lo que entonces la
inflorescencia es lateral o subterminal. En unos cuantos casos la yema de Ila
inflorescencia se origina en la base del fallo, por 1o gque entonces la inflorescencia es
basal. Codificacién: inflorescencia terminal (0), inflorescencia lateral (1), inflorescencia

basal (2).

Posicion de la infiorescencia sobre la hoja. la inflorescencia por lo general se
encuentran recargada sobre la superficie adaxial de la hoja, pero en Lepanthes vy
Pleurothallis mirandia la inflorescencia se encuentra recargada en la superficie abaxial.
Codificacion: inflorescencia recargada sobre la superficie adaxial (0), inflorescencia
recargada sobre la superficie abaxial {(1).

Tipo de inflorescencia racemosa. Los racimos pueden ser de dos tipos, aquellos cuyas
flores abren todas ¢ la mayoria de ellas simultdheamente, o bien, racimos cuyas flores
abren sucesivamente de la base hacia el apice. Codificacion: racimos ausentes (0),
racimos de flores sucesivas (1), racimos de flores simultaneas (2).

Tipo de inflorescencia solifarias. Existen tres tipos de inflorescencias solitarias, una flor
{inica por tallo y temporada de crecimiento, un fasciculo de flores solitarias que abren
sucesivamente una tras otra y un fasciculo de flores que abren todas simultaneamente.
Codificacion: Inflorescencias solitarias ausentes (0), inflorescencia uniflora (1), fasciculo
de flores solitarias sucesivas (2), fasciculo de flores solitarias simultaneas (3).

Racimo subcapitado. El raquis del racimo por 1o general ocupa una buena parte de la
inflorescencia, con las flores distribuidas uniformemente en éste. Sin embargo, a veces
el raquis estd condensado en la parfe apical de la inflorescencia, con las bracteas

116



20.

21.

22,

23.

24,

25.

26.

27.

28,

29.

florales traslapadas entre si, por lo que entonces se frata de un racimo subcapitado.
Codificacion: racimo subcapitado ausente (0), racimo subcapitado presente (1).

Longitud relativa del pedinculo. El pedinculo puede llegar a ser casi igual 0 mas largo
gue el tamafio de la hoja, pero en ofros casos es mucho més corto que el tamano de la
hoja. Codificacién: mucho méas corto que la hoja (0), igual o més largo que la hoja (1).
Unién entre el ovario y el pedicelo. En todas las Pleurothallidinae el ovario esta unido al
pedicelo mediante una articulacién, de modo gque cuando la flor cae, 10 hacen junto con
el ovario, pero el pedicelo persiste sobre la inflorescencia. En los grupos externos el
ovaric y el pedicelo estan fusionados y no es posible distinguir una separacién entre
ellos. Codificacién: ovario fusionade al pedicelo {0), ovario articulado al pedicelo {1).
Ormamento del ovario. La superficie del ovario puede ser glabra o presentar
ornamentado por una cubierta de cilios, como en varias especies de Lepanthes y
Pleurothallis subgénero Acianthera. Codificacién: ovaric glabro (0), ovario ciliado (1).
Flores con periantos planos. Se puede reconocer algunas formas basicas de flores que
presentan los sépalos extendidos en un perianto plano. En Stelfis los tres sépalos son
libres y forman un perianto que tiene una simetria actinomérfica. En Lepanthes los
sépalos también son libres y forman un perianto piano, pero éste tiene una simetria
zigomoétfica, debido a que los sépalos laterales son paralelos entre si y estan unidos en
cierto grado. Codificacién: flores con un perianto plano y actinomérfico (1), flores con un
perianto plano y zigomaérfico (2), flores gue no tienen un perianto plano (O).

Flores con periantos bilabiados. En estas flores el sépalo dorsal forma un angule agudo
o recto con los sépalos laterales. En Pleurcthallis subgéneros Ancipitia, Effusia y
Speckiinia los sépalos laterales estan fusionados en un sinsépalo mas o menos céncavo.
En cambio, en Pleurothallis subgéneros Acuminatia, Crocodeilanthe y Kraenzlinelia ios
tres sépalos son libres. Codificacion: perianto bilabiado ausente (Q), perianto bilabiado
coh sépalos laterales fusionados (1), perianto bilabiado con sépalos laterales libres (2).
Flores con el perianto envolviendo al resto de los segmentos florales. En Pleurothallis
subgéneros Physosiphon y Physothaliis los fres sépalos se encuentran unidos entre si
en la mayor parte de su longitud, formando asi un perianto tubular, cilindrico, trilobado en
el apice, que encierra en su interior al resto de los segmentos florales. En cambio, en
varias especies de Dracula y Masdevallia los s€palos se unen entre si, pero no en toda
su longitud, por lo gue ¢l perianto adquiere la forma de una copa muy amplia en la boca.
Cadificacién: flores sin un perianto enhvoivente (0), flores con un perianto tubular {1),
flores con un perianto cupuliforme (2).

Disposicion de las flores en el raquis. Arpophyfiun tiene flores con una disposicién en
espiral sobre el raquis. Difomilis y varios grupos de Pleurothallidinae tienen las flores
dispuestas en dos hileras disticas. En otros grupos de Pleurothallidinae los racimos
tienen las flores dispuestas en dos hileras y orientadas el mismo lado del raguis (flores
secundas). Codificacion: racimos ausentes (0), en espiral (0), disticas (1), secundas (2).
Textura de Jos sépalos. La textura de los sépalos es carnosa en Myoxanthus,
Pleurothallis subgéneros Acianthera y Kraenzlinella y Stelis. En Lepanthes y Pleurothallis
subgéneros Ancipitia y Fleurothallis, los sépalos tienen una textura membrancsa.
Codificacion: textura membranacea (0), textura carnosa (1).

Unidn de los sépalos laterales. Los sépalos pueden estar completamente libres entre si o
unidos muy cerca de la base en la mayoria de Pleurothallidinae, pero en algunos casos
se encuentran unidos mas allda de la mitad de su longitud o hasta su éapice, en
Pleurothallis subgéneros Physosiphon y Physothallis. Codificacion: sépalos laterales
libres entre si (0), sépalos laterales unidos hasta cerca de la mitad de su longitud (1),
sépalos totalmente unidos en un sinsépalo (2).

Union del sépalo dorsal con los laferales. La mayoria de Pleurothalidinae tienen el
sépalo dorsal libre de los laterales, pero en Pletirothailis subgeneros Physosiphon y
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Physocthaliis, el sépalo dorsal esta casi totalmente unidos a los laterales. Codificacion:
sépalo dorsal libre de los laterales (0), sépalo dorsal unido a los laterales (1).

Sinsépalo simitar al sépalo dorsal. Cuando los sépalos laterales se encuentran
totalmente unidos en un sinsépalo, éste puede ser similar en forma y tamafio al sépalo
dorsal en grupos como Pleurothallis subgéneros Ancipitia, Dracontia y Pleurothaliis,
aunque por o general no siempre ocurre asi. Codificacion: sinsépalo ausente (0),
sinsépalo similar al sépalo dorsal (1), sinsépalo diferente del sépalo dorsal {21).
Superficie abaxial de los sépalos. La superficie abaxial 0 externa de los sépalos puede

‘ser también glabra, pero en Myoxanthus y Pleurothallis subgéneros Acianthera vy

Kraenziinelta ésta superficie es ciliada. Codificacién: superficie abaxial glabra (0),
superficie abaxial ciliada (1).

Superficie adaxial de los sépalos. La superficie adaxial de los sépalos esta cubierta de
una pubescencia glandular-pilosa en varias especies de Lepanthes y Stelis, aunque en
la mayoria de Pleurothallidinae ésta es glabra. Codificacion: superficie adaxial glabra (0},
superficie adaxial glandular-pilosa (1).

Sépalos con caudas. Dracula, Masdevalilia y algunas especies de Pleurothaliis
subgénero Speckfinia presentan sépalos cuyo apice se prolonga en una cauda cilindrica,
a veces engrosada. Codificacion: sépalos sin caudas (0}, sépalos con caudas (1).
Posicién del sépalo dorsal con respecto a la columna. El sépalo dorsal puede guardar
una posicién paralela con respecto al eje de la columna en Dracula, Masdevaliia y
Myoxanthus. En fanto, en Lepanthes y Stefis el sépalo dorsal tiene una posicidn casi
perpendicular con respecto al e€je de la columna. Codificacién. sépale dorsal
perpendicular a la columna (0), sépalo dorsal paralelo a la columna (1).

Posicion de los sépalos laterales con respecto a fa columna. Los sépalos laterales o ¢l
sinsépalo, tienen una posicion perpendicular al eje de la columna en Lepanthes,
Myoxanthus, Stelis y varios grupos de Fleurothallis. En cambio, la posicién de los
sépalos laterales es paralela al eje de la columna en Masdevallia y Pleurothaliis
subgéneros Physosiphon y Physothallis. Codificacion; sépalos laterales perpendiculares
a la columna (0), sépalos laterales paralelos a la columna (1).

Textura de los pétalos. Stelis presenta pétalos muy engrosados, casi suculentos. La
mayoria de Pleurothalidinae tiene pétalos de textura carnosa. Codificacién: pétalcs
carnosos (0), pétalos suculentos (1), petalos membranosos (2).

Pétalos transvetrsalmente bilobados. A diferencia del resto de Pleurothallidinae, los
pétalos de la mayoria de especies de Lepanthes tienen pétalos mucho mas anchos que
largos, frecuentemente con una pequefia constriccion en la parte media. Estos pétalos
consisten de un I6bulo superior dirigido hacia el sépalo dorsal y un 16bulo inferior dirigido
hacia los sépalos laterales, por lo cual se les conoce como transversaimente bilobados.
Codificacion: pétalos no transversalmente bilobados {0), pétalos transversalmente
bilobados (1).

Petalos transversaimente oblongos o elfpticos. La mayoria de especies de Stelis tienen
pétalos que mas anchos que largos, de forma general oblonga o eliptica, redondeados u
obtusos en el apice. El resto de Pleurothalidinae no presenta pétalos de este tipo.
Codificacion: ausentes (0), presentes (1).

Petalos lineares. Pétalos mucho més largos que anchos y que tienen una forma linear o
ligulada son caracteristicos en algunos grupos como Fleurothallis subgéneros Ancipitia y
Pleurothaliis. Codificacion: péetalos lineares ausentes (0), péfalos lineares presentes (1).
Posicién de los pétalos con la columna. Los pétalos son paralelos con respecto a la
columna en Dracula, Masdevallia, Stefis y varios grupos de Pleurothallis. En cambio, en
Lepanthes y Pleurothallis subgénero Pleurothallis los pétalos son perpendiculares con
respecto a la columna. Codificacidn: pétalos perpendiculares a la columna (0), pétalos
paralelos al eje de la columna (1).
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Labelo con lobulos laterales. El labelo puede ser entero cuando éste no presenta I6bules
laterales, pero en muchos grupos fienen un labelo provisto d Iébulos laterales, por lo gue
entonces el labelo es trilobado. Entre los taxa de este estudio que presentan iébulos
laterales, éstos por 1o 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, Kraenzfinella, Physosiphon y
Physothallis. En L.epanthes los Idbulos laterales son la parte mas conspicua del labelo y
tienen forma de laminas que abrazan a la columna, Codificacion: i6bulos laterales
ausentes (0), l6bulos iaterales erectos, oblongos a redondeados (1), lobulos laterales
laminares y transversos (2).

Textura del labelo. El labelo por lo general es de textura carnesa, pero en Stelis y
Pleurothallis subgéneros Acianthera y Pleurothallis, éste presenta una textura mas bien
suculenta. Codificacidn: labelo carnoso (0), labelo suculento (1).

Labelo con un epiquifo. 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 'a mayor parte del labelo, mientras que el hipoguilo es mucho mas
corto y angosto. En cambio, en Pleurcthallis subgéneros Physosiphon y Physothallis, el
epiquilo es mucho mas pequefio y angosto que el hipoquilo y por lo general tiene la
forma de un 16bulo apical. Codificacion: epiquilo ausente (0), epiquilo mucho més grande
que el hipogquilo (1), epiguilo mucho mas peguefio que el hipoquilo (2).

Labelo con un glenion. En Stefis y Pleurothallis subgéneros Ancipitia, Mystax y
Pleurothallis, la superficie adaxial del labelo presenta una pequefia excavacion, de forma
circular o alargada, denominada como glenion (Luer, 1986a). El resto de
Pleurothallidinae no presenta esta esfructura. Codificacion: glenion ausente {0), glenion
presente (1).

Labelo con un par de callos carinados marginales. En Masdevallia, Myoxanthus,
Pleurothallis subgéneros Acianthera, Dracontia, Kraenzlinella, Physosiphon vy
Physothallis, el labelo presenta un par de callos longitudinales, marginales, engrosados y
elevados sobre la superficie adaxial, por lo general dejan un sulco enfre ellos.
Codificacién: labelo sin callos longitudinales (0), labelo con callos longitudinales (1).
Labelo con auriculas en la base. En algunos casos los margenes laterales del labelo se
prolongan a cada lado de su base en forma de Iébulos diminutos y membranaceos,
conhocidos como auriculas. Estas auriculas basales se presentan en el labelo de
Masdevallia y varios grupos de Pleurothallis. Codificacién: labelo sin auriculas basales
(0), labelo con auriculas basales (1).

Labelo abrazando a la columna. En los grupos que tienen un pie de columna el labelo
sélo esta 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
margenes o los I6bulos laterales para abrazar parcial o completamente a la columna,
como en Lepanthes y Pleurothallis subgénero Pleurothallis. Codificacion: labelo sin
abrazar a la columna (0), labelo abrazando a la columna (1).

Lobulo medio del labelo en forma de apéndice. En los grupos que tienen un labelo
frilobado, el I6bulo medio por lo general es la parte mas conspicua del labelo. Sin
embargo, en Lepanthes el I6bulo medio lega a ser una estructura muy reducida o casi
vestigial, por o general en forma de un apéndice provisto de cilios (Salazar y Soto, 1996;
Luer, 1998). Codificacion: apéndice ausente (0), apéndice presente (1).

Labelo con un apiculo erecto. Un labelo que presenta un corto apiculo, a manera de un
mucrén erecto y triangular, se presenta en varias especies de Stelis y Pleurothallis
subgénero Pleurothalfis. Codificacion: apiculo del labelo ausente (D), apiculo del labelo
presente (1). _

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 Pleurothallis subgénero Pleurothalfis, Stelis. En el resto
de grupos la columna es deigada y alargada, cuando su longitud es dos o mas veces su
ancho, Codificacién: columna robusta (0), columna delgada (1).

Posicion de la columna. La columha puede ser erecta en toda su longitud en Lepanthes
y Stelis. En ofros casos la columna se encuentra arqueada, como en Dracula,
Masdevallia y Myoxanthus. Codificacién: columna erecta (0), columha argueada (1).
Columna en seccion transversal. En Stelis la columna es triangular en seccién
transversal. En cambio, en Lepanthes y Pleurothallis subgéneros Ancipitia,
Crocodeilanthe y Scopula la columna es cilindrica en seccion transversal. Codificacion:
columna cilindrica (0), columna triangular (1).

Base de la columna. La base de la columna puede 0 no prolongarse en una extension
perpendicular y engrosada conocida como pie. El pie puede ser una estructura muy
prominente y canaliculada, a veces tan larga como la porcion erecta de la columna,
como en Dracula, Masdevallia, Myoxanthus y varios grupos de Pleurothallis. E! pie
también puede ser una estructura rudimentaria u obsoleta, como en Pleurothallis
subgéneros Ancipitia y Pleurothallis. Codificacion: pie ausente (0), pie prominente (1), pie
obsoleto (2).

Alas de la columna. L.os margenes de la superficie ventral de la columha pueden
prolongarse ventraimente a manera de laminas, conocidas como alas, en grupos como
Myoxanthus y Pleurothallis subgéneros Acianthera y Physosiphon. Codificacion: alas
ausentes (0), alas presentes (1).

Clinandrio. El clinandrio es el margen apical de la columna y aunque en algunos grupos
estd poco desarrollado, en ofros llega a prolongarse para cubrir total o parciaimente la
antera. Godificacion: clinandrio sin cubrir la antera (0), clinandrio cubriendo la antera (1).
Margen del clinandrio. El margen del clinandrio llega a ser entero en Lepanthes. En otros
casos el margen del clinandrio estd dentado, como en Dracufa. Mientras tanto, en
Pleurothallis subgénero Pleurothaliis y Stelis el margen del clinandrio es lobulado.
Codificacion: clinandrio entero (0), clinandrio dentado (1), clinandrio lobulado (2).

Union entre la columna y el labelo. La columna se une al labelo de tres formas, mediante
una fusidn firme entre ambos (como en Lepanthes), por medio de una membrana a
manera de una bisagra entre la base del labelo y el dpice del pie de columnha (como en
Dracula, Masdevallia, Myoxanthus y varios grupos de Pleurothallis). En ofros grupos
existe una extensién membranosa y corta enire la base del labelo y la base de la
columna (como en Stelis y Pleurothallis subgénero Fleurothallis). Finalmente, en
Pleurothallis subgénero Crocodeifanthe el pie de la columna es bulbosa y se une
mediante una articulacién a una cavidad circular en la base del labelo. Codificacién:
unién fija (0), mediante una membrana a manera de bisagra (1), mediante una
articulacion (2), mediante una uha (3).

Posicién de la antera. Por su posicién la antera es dorsal y antrorsa cuando ésta se
localiza en la parte terminal de la ¢olumha, con su apice dirigido hacia arriba, como en
Lepanthes, Stelis y Pleurothallis subgéneros Ancipitia, Mirandia, Mystax, Pleurothallis y
Scopula. La antera también puede ser apical e incumbente, cuando su eje basal-apical
es perpendicular al eje de la columna, como en Pleurothallis subgénero Crocodeifanthe.
En otros grupos la antera es-ventral y retrorsa, cuando su base se dirige hacia arriba y
su apice hacia la parte basal de la columna. Codificacion: antera dorsal (0), antera apical
(1), antera ventral (2).

Forma del estigma. En Dracula y Masdevalfia el estigma esta formado por una cavidad
profundamente excavada en la parte subapical o ventral de la columna. En Lepanthes y
Pleurothalfis subgéneros Ancipitia y Scoptida el estigma esta formado por una ranura
ligeramente excavada en la parte apical o subapical de la columna. Eh cambio, en Stefis
y Pleurothallis subgénero Pleurothallis el estigma esta formado por dos I6bulos apicales,
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uno a cada lado del rostelo. Codificacion. estigma formado por una cavidad
profundamente excavada (0), estigma formado por una ranura ligeramente excavada (1),
estigma formado por dos 16bulos (2).

60. Posicién 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 columha en los grupos que tignen un estigma
bilobado y en los que tienen un estigma en forma de ranura. En cambio, en Pleurothallis
subgéneros Crocodeilanthe y Pseudostelis el estigma tiene una posicidn subapical a la
columna. Codificacion: estigma ventral (0), estigma apical (1), estigma subapical (2).

61. Forma del rostelo. En los grupos que tienen un estigma profundamente excavado el
rostelo es porrecto, formado por una membrana transversal, céncava, con los margenes
laterales recurvados hacia abajo y de érea similar a la del estigma. En los grupos ¢on un
estigma bilobado o formado por una ranura apical, el rostelo es arrecto, formado por un
apiculo erecto, laminar y triangular. En Arpophyllum y Dilomilis el rostelo tiene la forma
de una lAmina mas o0 menos carnosa y perpendicular al eje de la columha, sin 10s
margenes recurvados. Finalmente, en Lepanthes el rostelo consiste en una ldmina
erecta, amplia, a veces emarginada, con un corto apiculo en el seno. Codificacion:
rostelo porrecto y membranoso (0), rostelo porrecto y carnoso (1), rostelo arrecto y
apicular (2), rostelo arrecto y ampliamente laminar (3).

62. Namero de polinios. Arpophullum tiene ocho polinios, mientras que Dilomilis presenta
cuatro polinios. En el resto de taxa terminales sélo se presentan dos polinios.
Codificacién: 2 polinios (0), 4 polinios (1), 8 polinios (2).

63. Forma de los polinios. La forma de los polinios puede ser ovoide y lateralmente
comprimidos o bien, claviformes y circulares en seccioh transversal. Codificacion:
polinios claviformes (0), polinios lateralmente comprimides (1).

64. Caudicuias. Los grupos con poiinios lateralmente comprimidos tienen caudiculas
laminares, formadas por una sustancia hialina, pegajosa y granuiosa. En cambio, grupos
con polinios clavados tienen caudiculas hialinas y pegajosas, pero de consistencia
elastica. Codificacion: caudiculas ausentes (0), caudiculas granulosas (1), caudiculas
elasticas (2).

65. Viscario. El viscario esta presente solo en los grupos que tienen polinios clavados, pero
no siempre esta unido a las cuadiculas, pues éstas no siempre estan presentes en este
tipo de polinios. Codificacion: viscario ausente (0), viscario presente (1).

66. Tipo de semilfa. Dressler (1993) sefala que la subtribu presenta una semilla de tipo
Pleurothallis. Estas semillas son de forma ahusada, miden 150 a 300 ym de largo, de
color amarillo o café; las células de la testa son del mismo tamafo, cubiertas de verrugas
0 escamas que son solubles en agua, y su pared anticlinal presenta engrosamientos
prominentes. Este tipo de semilla también se presenta en Dilomilis. Por ofra parte,
Dressler (1993) sefiala que Armpophyilum presentan una semilla de tipo Effeanthus. Estas
semillas tienen forma granular, miden casi 200 um de largo, las células basales y
apicales de la testa son alargadas y enrolladas, excavadas en seccién fransversal, con
bordes celulares bien definidos, la pared periclinal de las células presenta
engrosamientos longitudinaimente reficulados. Codificacion: tipo Elleanthus (0), tipo
Pleurothallis (1).

Andlisis molecular. Las secuencias de la region 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 busqueda heuristica generd
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208 arboles minimos, cada uho de 2476 pasos (IC = 0.447, IR = 0.567 y CR = 0.254).
En la Figura 4.1 se muestra el arbol de consenso estricto que resume estos arboles, el
cual presentd una topologia bien resuelta, excepto en la parte basal del clado que
incluye a los taxa de Sfefis. Los taxa de Stelis, excepto S. fragans, formaron parte de un
clado, el cual también incluyd a Pleurothallis rufobrunnea (subgénero Psudostelfis). En
de este clado las especies con estigma bilobado constituyeron un grupo parafilético,
dentro dei cual quedaron incluidas las especies con estigma entero (Apatostefis), las
cuales no formaron un grupo monofilético. Por otro lado, Stelis fragans aparece como
parte de una politomia que incluye a Pleurothallis neoharlingii (subgénero Physothallis)
P. sclerophylla (subgénero Acuminatia) y P. velaticaulis (subgeénero Crocodeilanthe).
Los dos taxa de Pleurothallis subgénero Physosiphon (P. tacanensis y P. tubata)
gquedaron como taxa hermanos (valor de jaCkknife= 100%) y constituyen el grupo
hermano del clado formado por los taxa antes mencionados. Todos estos taxa formaron
un clado que presentd un valor de jackknife de 77%, el cual que fue designhado agui con
el nombre de Stelis.

Pleurothallis breviscapa, P. jalapensis, P. lansbergii, P. nigriflora, P. ornata (del
subgeénero Effusia), P. obscura {del subgénero Acianthera) y P. platystylis (del
subgénero Acuminatia) aparecen formando un clado muy relacionado al clado de Stelis,
Este clado fue desighado con el nombre de Effusia, pero su valor de jackknife fue menor
al 50%. Otro clado muy relacionado al de Stelis fue el formado por P. cobanensis, P.
tuerckheimif (del subgénero Dracontia), P. guttata (del subgénero Efongatia) y P. mystax
(del subgénero Mysiax), el cual fue designado con el nombre de Dracontia y presenté
un valor de jackknife de 55%. Los clados de Stelis, Effusia y Dracontia constituyeron a
su vez un clado, con un valor de jackknife menor al 50%, pero no hubo resolucion entre
ellos en el arbol de consenso estricto. Pleurothallis amparcana y P. resupinata (ambos
del subgénero Effusia) aparecen como los taxa basales del clado formado por
Dracontia, Effusia y Stelis, pero la relacion entre ellos presentd un valor de jackknife
menor al 50%. P. quadrifida (subgénero Acuminatia) y P. segoviensis (subgénero
Unciferia) quedaron como taxa hermanos entre si y constituyen a su vez, el grupo
hermano de Pleurcthallis amparoana, P. resupinata y los grupos de Dracontia, Effusiay

Stelis. Finaimente, Pleurothallis aristocratica (subgénero Effusia) queda como el taxoén
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hermano de todos los taxa anteriores, los cuales constituyen el clado de Stelis sensu
lato (de acuerdo a Pridgeon, Solano & Chase, 2001).

Pleurothallis antonensis, P. cardiantha, P. cardiothallis, P. correlli (del subgenero
Pleurothallis) y P. nelsonii (del subgénero Ancfpitr'a) formaron un clado que tuvo un valor
de jackknife de 80% y que fue el grupo hermano del clado de Stelis s./. Dos especies de
Pleurothallis subgénero Acuminatia, P. angustilabia y P. linearifolia, aparecen muy
alejados de los demas taxa del mismo grupo, quedando incluidos en un clado que
contiene a P. costaricensis y P. minutalis, el cual a su vez quedd como el grupo
hermano de Lepanthes.

Andlisis morfolégico. El andlisis con datos morfolégicos generd 6000 arboles
minimos {limite 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 arbol de consenso estricto que resume
estos arboles, que a diferencia del arbol de la Figura 4.1 presentd una baja resolucion y
relaciones diferentes para Sfelis. En este andlisis los taxa formaron dos clados
principales, uno de ellos, clado 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 clado, 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 clado A
se recohocen algunos subclados en el arbol de consenso estricto, los de Acianthera,
Physosiphon y Specklinia, asi como el formado por Dracufa y Masdevallia. No obstante,
ho hubo resolucion entre estos clados en el arbol de consenso estricto. En el clado A
también quedaron incluidos los taxa de Pleurothallis subgéneros Acuminatia, Dracontia,
Effusié, Elongatia, Empusella y Unciferia, los cuales, excepto por Empusella, quedaron
dentro del clado de Stefis s.f. en el analisis molecular, Sin embargo, no hubo resolucién
en cuanto a las relaciones entre estos taxa, que formaron parte de una politomia
humeroso en el arbol de la Figura 4.2. Pleurothallis vefaticaulis (subgénero
Crocodeilanthe) que a diferencia de los taxa del clado A tiene una antera apical en lugar
de ventral, quedd como parte de una tricotomia formada por este taxdn y los clados A y

B en el arbol de la Figura 4.2,
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Dentro del clado B el Lepanthes aparece como el grupo monofilético mas basal de
éste, seguido por Pleurothallis mistax y después por el subclado de Pleurothallis s.s.
Todos los taxa de Stefis aparecen dentro de un subclado, el cual incluye a Pleurothallis
rufobrunnea (subgénero FPseudostelss), pero su valor de jackknife fue de 52%. Dentro de
Stelis, las especies con estigma entero (Apafostelis) constituyen un grupo monofilético
que incluye también a Pleurothallis rufobrunnea. Sin embargo, Apatostelis aparece
dentro de un clado que incluye a Stelfs gracilis y S. hymenantha, los cuales tienen un
estigma bilobado. Stelis guatemalensis, que a diferencia del resto de Stelis tiene los
sépalos laterales fusionados enh un sinsépalo céncavo, aparece como el taxén mas
basal del clado de Stefis. Las relaciones dentro del clado B son similares a aquellas
obtenidas en el analisis morfolégico del capifulo anterior, solo que aqui Sifeflis es un
grupo monofilético que incluye a Apatfostelis y Pleurothallis rufobrunnea.

Analisis combinado. El anélisis combinado generd 414 arboles minimos, cada uno
de 2584 pasos, IC = 0.4396, IR = 0.6182 y CR = 0.2718. En la Figura 4.3 se muestra el
arbol de consenso estricto que resume estos arboles. Las relaciones obtenidas en este
andlisis son similares a las obtenidas en el analisis molecular, Todos los taxa de Stelis
aparecen dentro de un solo clado, el cual tiene un valor de jackknife de 100%. Este
clado también incluye a Pleurothallis rufobrunnea. Dentro de Stelis, S. rubens, S.
oxypetala y Pleurothallis 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. ciliatis, que también tiene estigma entero, ocupa una posicién
mas alejada, quedando como el taxdn hermano de S. guatemalensis, los cuales a su
vez constituyen el grupo mas basal de Stelis. A diferencia del analisis molecular, S.
fragans aparece dentro de Stefis.

A diferencia del analisis molecular, en el analisis combinado los taxa que son
miembros de Stelis s./. (de acuerdo a Pridgeon, Solano & Chase, 2001) forman un clado
numeroso con un valor de jackknife de 55%, pero sin resolucidn entre los grupos que lo
integran en el arbol de la Figura 4.3. Este clado también incluye a la mayoria de taxa de
Pleurothallis subgénero Specklinia, los cuales en el analisis molecular aparecen poco
relacionados con Sfefis s./., asi como a Pleurothallis s.s. La mayoria de las especies de

Pleurothalfis subgénero Speckiinia aparecen dentro del clado denominado aqui como

127



Specklinia, aunque su valor de jackknife fue menor al 50%. Este clado también incluye a
Pleurothallis pachygilossa, que es miembro del subgénero Dracontia. Dentro del clado
de Specklinia, Pleurcthallis alata y P. setosa, (del subgénero Speckiinia seccion
Muscariag) aparecen como taxa hermanos (valor de jackknife de 100%) y son el grupo
mas basal de este clado. Las especies de Pleurothallis subgénero Dracontea (excepto
P. pachyglossa) y P. guttata (subgénero Efongatia) integran un clado bien soportado
(valor de jackknife= 95%), desighado domo el grupo de Dracontia. Otro clado bien
soportado (jackknife de 100%) estuvo formado por las dos especies de Pleurothallis
subgénero Physosiphon, P. tacanensis y P. tubata. Asi como el que forman F. ornata y
P. platystylis, miembros de los subgéneros Effusia y Acuminatia, respectivamente,
aunque este ultimo tuvo un valor de jackknife menor (79%). Pleurothallis s.s. también
esta incluido en este humeroso clado, formado por Plurothallis nelsonii y las especies de
Pleurothalfis subgénero Pleurothallis, igual que en los analisis separados, con un valor
de jackknife de 100%. Por lo que toca a las especies de Pleurothallis subgéneros
Acuminatia, Crocodeilanthe, Effusia y Mystax, la mayoria de ellas carecen de resolucion
entre si y son parte de la numerosa politomia del arbol de consenso estricto de la
Figura 4.3.

Dos especies del subgenero Speckliinia que presentan plantas diminutas y simpodios
rizomatosos, Pleurothallis minutalis y P. sertularioides ocupan una posicion mas alejada
y junto con P. angustilabia (del subgénero Acuminatia) constituyen un clado bien
soportado (valor de jackknife de 99%), el cual fue denominado como el grupo de P.
minutalis. Este clado aparece como el grupo hermano de Lepanthes, igual a como
sucedi® en el andlisis molecular, solo que en este ultimo el grupo de Pleurothallis
minutalis incluyé también a P. linearifolia. Como en los analisis separados, en el analisis
combinado las especies de Pleurothallis subgeneros Acianthera y Kraenzinella
constituyen también un grupo monofilético (con un valor de jackknife de 63%), del cual

Myoxanthus aparece como su taxa hermano.

DISCUSION
Comparacion entre los diferentes analisis. La topologia de los arboles generados en

el analisis molecular presento relaciones entre los taxa que fueron diferentes a las del
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andlisis morfoldgico. En primer lugar, en el analisis morfologico los taxa de Stelis son
parte de un mismo clado, mientras que en el analisis molecular el clado de Stefis incluye
a S. fragans y Pleurcthallis neoharlingii. En segundo lugar, en cuanto a cudl es el grupo
que esta mas cercanamente relacionado con Stelis, pues mientras que en el arbol de
consenso estricto del analisis molecular se presenté una politomia entre los clados de
Stelis, Effusia y Dracontia, en el arbol de consenso estricto del analisis morfoldgico el
clado de Pfeurothallis s.5. fue el grupo hermano del clado de Stefis. En tercer lugar,
sobre las relaciones que existen entre los taxa de Pleurothallis subgéneros Acuminatia,
Dracontia, Effusia, Elongatia, FPhysosiphon y Physothallis, los cuales en el analisis
molecular forman parte de grupos que estan estrechamente relacionados al clado de
Stefis, mientras que en el analisis morfolégico estos taxa carecieron de resolucion y
fueron parte de una numerosa politomia dentro de un clado poco relacionado a Stefis, el
cual incluye a los taxa con antera ventral y polinios lateralmente comprimidos.

La topologia de los arboles del analisis combinado presento relaciones entre los taxa
que fueron mas similares a las del analisis molecular, en varios casos, algunos clados
del analisis combinado presentaron un soporte mayor gue en el analisis molecular,
como los clados de Stelis s.s., Pleurothallis s.s., Dracontia y Pleurothalfis minutalis. No
obstante, en el analisis combinado hubo falta de resolucién entre el clado de Stelis s.s. y
aqguellos clados formados por los taxa de Pleurothallis que forman parte de Siefis s./.,
los subgéneros Acuminatia, Crocodeflanthe, Dracontia, Effusia, Physosiphon y
Physothallis. En cambio, en el analisis molecular estos grupos de Pleurothallis aparecen
formando un clado junto con Steffs, aunque con un valor de jackknife menor al 50%. Por
otro lado, fue notable que en el analisis combinado la mayoria de las especies de
Pleurothallis subgéneros Acuminatia y Effusia aparecieron en ramas que carecen de
resolucidén y que formaron parte de una numerosa politomia en un clado que incluye a
Stelis, Dracontia, Physosiphon y Pleurothallis s.s. En cambio, en el analisis molecular la
mayoria de los taxa de Pleurothallis subgénero Effusia, y algunos del subgénero
Acuminatia, quedan dentro del clado de Effusia, aunque éste no esta bien sportado.

E! status filogenético de Stelis. En los andlisis morfolégico y combinado los taxa de
Stelis forman un grupo monofilético (Stelis s.5.), el cual también inciuye a Pleurothaliis

rufobrunnea, solo que en el analisis morfoldgico 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 analisis
molecular el clado de Sfelis s.s. también incluye a Pleurothallis rufobrunnea, con un
valor de jackknife de 81%. Sin embargo, en este Gltimo analisis Stelis fragans quedo
fuera de este clado, formando junto con Pleurothaliis velaticaulis (subgénero
Crocodeilanthe), P. neoharlingii (subgénero FPhysothallis) y P. sclerophylla (subgén'ero
Acuminatia) una politomia que es basal con respecto al clado de Stefis s.s. En el
analisis molecular el clado de Physosiphon aparece como el grupo hermano de Stelis
s.s. mas los cuatro taxa antes sefialados, con un valor de jackknife de 77% para esta
relacidon. Por otro lado, este analisis fue el unico donde los taxa pertenecientes a Stefis
s.f. (Pridgeon, Solano & Chase, 2001) aparecen formando un grupo monofilético, sin
embargo, este presentd un valor de jackknife menor al 50%. En el arbol de la Figura 4.4
(gue representa uno de los arboles minimos del analisis combinado}, el clado de Stelis
s.s. aparece apoyado por ocho apomorfias morfolégicas: flores con periantos planos de
simetria actinomdrfica, sépalos laterales libres, sépalo dorsal perpendicular al eje de la
columna, pétalos transversalmente oblongos o elipticos, columna robusta, columna
trigona en seccion transversal, estigma bilobado y caudiculas elasticas. Como en el
analisis combinado Stelis fue un grupo monofilético bien soportado y una relacion
estrecha con otro grupo de Pleurothallis esta debilmente apoyada, parece adecuado
considerar a Stefis como fue delimitado por Luer (1986a), con el clado de Stelis s.s.
Relaciones entre Stelis y grupos de Pleurothallis. En el analisis molecular
Pleurothallis neoharlingii, P. sclerophylla y P. velaticaulis son los taxa mas
estrechamente relacionados a Stelis. Sin embargo, los primeros constituyen una
politomia que es basal con respecto a al clado de Stelis. En este mismo analisis
Pleurothallis tacanensis y P. tubata (subgénero Physosiphon) forman un pequefio clado,
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 clado formado
por estos taxa presentd un valor de soporte de jackknife de 77%. Los clados de Effusia
y Dracontia, asi como otras especies de Pletrothallis subgeneros Acuminatia y Effusia
ho incluidas en ninguno de estos dos clados, estan muy relacionados a Stefis en el
analisis molecular, constituyendo todos un clado, Stefis s./. de acuerdo a Pridgeon,

Solano & Chase (2001). Por su parte, en el analisis morfolégico el clado de Pleurcthallis
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5.5. resulta ser el grupo hermano del clado de Stefis (Fig. 4.2). La relacion entre estos
dos clados presentd un valor de soporte de jackknife de 73%. En el analisis morfolégico
Pleurothallis s.s. resultdé ser el grupo hermano de Sfelis. En el analisis combinado no
hubo resolucion en cuanto a cual es el grupo hermano de Stefis. En este analisis los
clados de Stelis, Pleurothallis s.s. Dracontia, Physosiphon y Speckiinia forman una
politomia dentro del clado que los incluye. Sin embargo, en el arbol de la Figura 4.4, que
representa uno de los arboles minimos del analisis combinado, Pleurothallis s.s.
aparece como el grupo hermano de Stefis. La relacidon de grupos hermanos de estos
dos clados esta apoyada por seis apomorfias morfolégicas: labelo de textura suculenta,
labelo con un glenion, labelo unido a la columna mediante una ufa, rostelo arrecto,
polinios claviformes y viscario presente. En la Fig. 4.4 Pleurcthaliis mystax aparece
como el taxdn hermano del clado de Pleurothallis s.s., mientras que Pleurothaliis
vefaticaulis, P. necharlingli, P. sclerophylla y Physosiphon son en ese orden, los taxa
mas estrechamente relacionados al ¢lado formado por Stelis y Pleurothallis s.s.

Los resultados del analisis molecular muestran que Pleurothallis subgéneros
Acuminatia y Effusia, tal como fueron delimitados por Luer (1999, 2000b), son grupos no
monofiléticos. Si bien en este analisis el clado de Effusia incluye a la mayoria de taxa
representantes del subgénero Effusia, otros representantes de este grupo quedan fuera
de este clado, pero dentro de Sfelis s./. Por otro lado, las relaciones entre los taxa
representantes del subgénero Acuminatia son confusas en el analisis molecular, en
donde Pleurothallis platystylis queda dentro del clado de Effusia, mientras que P.
guadrifida y P. sclerophyffa quedan excluidas del clado de Effusia, pero dentro de Steffs
s.f. Por otro lado, Pleurothallis angustifabia y F. linearifolia, tambien del subgénero
Acuminatia, aparecen dentro del clado de Pleurothallis minutalis, alejadas del clado de
Stelis s.1. En el analisis morfolégico todos los taxa de los subgéneros Acuminatia y
Effusia aparecen dentro del clado A, que agrupa a los taxa con antera ventral, pero
todos ellos forman parte de una numerosa politomia en el arbol de la Figura 4.2. En el
analisis combinado los taxa representantes de estos grupos también aparecen
" formando parte de uha humerosa plitomia en el clado que incluye a Stelis, Pleurothallis
s.s., Dracontia, Physosiphon y Speckiinia. Sin embargo, en este analisis Pleurothallis

angustifabia queda dentro del clado de P. minutalis, igual que en el analisis combinado.
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Dracontia es un grupo que aparece en los analisis molecular y combinado, con la
diferencia de que éste incluye como su taxén basal a P. mistax en el analisis molecular,
Los resultados de estos dos analisis indican que Dracontia no es un grupo monofilético,
tal como fue delimitado por Luer (1898b), pues mientras que Pleurothallis guttata (del
subgénero Elongatia) queda incluido en el clado 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. Apatosteiis fue un
género creado para acomodar a las especies de Stelis que tienen un estigma entero,
separandolo del resto de especies con estigma bilobado (Garay, 1979). Si bien este
género ha sido aceptado como valido por algunos autores (Hamer, 1881, 1985, 1989;
McVaugh, 1985; Szlachetko, 1993), otros lo consideran como sindénhimo de Stelis (Luer,
1986a; Solano, 1993, 1999). Los tres analisis filogenéticos son congruentes con
respecto a que los taxa de Stelis con estigma entero quedan dentro del clado gue
incluye a los taxa de Stelis con estigma bilobado. Por lo tanto, Apafostelis no puede ser
considerado como diferente de Stelis. En el analisis molecular de los taxa con estigma
entero, sdlo Stelis oxypetala y S. rubens aparecen como un par de taxa hermanos en la
base del clado de Stefis, mientras que S. cifiaris queda alejado de ellos, eh una posicion
mas interna del clado de Stelis, como taxa hermano de S. guatemalensis. Sélo en el
analisis morfologico los tres taxa de Stelis con estigma entero (S. ciliaris, S. oxypetalay
S. rubens) aparecen dentro de un mismo clado, el cual sin embargo incluye también a
Pleurothallis rufobrunnea. El analisis combinado genero relaciones similares a las del
analisis molecular para los taxa de Stelis con estigma entero. En este andlisis S. ciliaris
y S. guatemalensis son también taxa hermanos entre si y quedan en la base del clado
de Steiis. Por su parte, S. oxypetala y S. rubens aparecen como taxa hermanos entre si
en la parte mas interna del clado de Stefis, en donde Pleurothallis rufobrunnea gqueda
como el taxén hermanc de ellos. El analisis combinado demuestra entonces que
Apatostelis es un grupo no monofilético anidado dentro de Stelis, por lo que tampoco es

adecuado considerarlo como una categoria subgenérica dentro de Stefis.

FIGURA 4.4. Pagina siguiente, uno de los drboles minimos del analisis combinado, graficando sobre sus ramas las
apomorfias morfoldgicas para los principales clados, excepto en las ramas terminales. Arriba de la rama el nimero de
caracter y abajo el estado de cardcter.
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El status filogenético de Pleurothallis rufobrunnea. Pleurothallis rufobrunnea
es una especie mexicana endémica con una historia taxonémica compleja. Fue
primeramente descrita dentro de Pleurothaliis por Lindley en 1859. Por mucho
tiempo fue una especie practicamente desconocida, pero fue transferida en 1939 a
Stelis por Williams, cuarenta afios después fue colocada en un genero diferente, en
Apatostelis, por Garay. Algunos tratamientos taxonémicos mantuvieron la especie en
Apatostelis (Hamer, 1984, McVaugh, 1985), pero otros la consideraron en Stelis
(Solano, 1993). Sin embargo, recientemente la especie fue transferida de nueve a
Pleurothallis, esta vez a un subgénero recientemente propuesto, Pseudostelis (Luer,
1999), el cual se caracteriza por presentar rasgos intermedios entre Pleurothaliis
subgénero Pleurothaliis (antera apical, estigma entero y rostelo amrecto) y Stelis
{racimo de flores simultaneas, sépalos subiguales libres y labelo muy engrosado).
Los tres andlisis filogenéticos de este estudio son congruentes en colocar a
Pleurothallis rufobrunnea dentro de Stelis. En el andlisis molecular aparece como
taxén hemano de S. purpurascens Y S. ovalilabia, los cuales presentan un estigma
bilobado (Fig. 4.1), en una relacién débilmente soportada {valor de jackknife de
69%). En cambio, en el andlisis morfoloégico Pleurothallis rufobrunnea forma un
grupo monofilético con los otros taxa de Stelis de estigma entero (Fig. 4.2), esta vez
en una relaciéh bien soportada (valor de jackknife de 84%). Por su parte, en el
analisis combinado Pleurothallis rufobrunnea forma un grupo monofilético con Stelis
oxypetalay S. rubens, cuyarelacion esta bien soportada (valor de jackknife de 98%).
Estos resultados indican que Pleurothallis rufobrunnea es en realidad una especie
de Stelis, 1a cual esta 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 §. rufobrunnea como un taxa de Pleurothallis subgénero
Pseudostelis.

CONCLUSIONES

Los taxa de Stelis incluidos en este estudio forman parte de un mismo grupo
monofilético, excepto en el andlisis molecular, donde S. fragans aparece como
miembros de una politomia con varios taxa de Pleurothallis entre los cuales se
encuentra el faxén hemano de Stelis. Este clado esta bien soportado en los anélisis

molecular y combinado, pero no en el analisis morfolégico. Las apomorfias para el
clado de Stefis son flores con un peranto plano de simetria actinomérfica, sépalos
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laterales libres, sépalo dorsal perpendicular al eje de la columna, pétalos
fransversalmente oblongos o elipticos, columna robusta, columna trigona en seccioén
transversal, estigma bilobado y caudiculas elasticas.

Los taxa de Stelis con estigma entero (Apatostefis) constituyen un grupo
parafilético dentro de Stelis en los tres analisis. S6lo en el analisis morfoldgico estos
taxa forman un grupo monofilético, el cual también incluye a Pleurothaliis
rufobrunnea (anteriormente Stelis rufobrunnea). En el anélisis combinado se forma
un grupo monofilético muy bien soportado con Stefis oxypetala, S. rubens y
Pleurothallis rufobrunnea, pero Stelis Ciliaris ocupa una posicion mas alejada a este
grupo.

En los tres analisis Pleurothallis rufobrunnea aparece dentro del clado de Stelis.
En el analisis molecular aparece muy relacionado con ofros taxa con estigma
bilobado, pero en el analisis morfologico y combinado se encuentra muy relacionado
con faxa de Stelis con estigma entero. Por lo tanto, esta especie debe ser
considerada dentro de Stelis y no en Pleurothallis, 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 Pleurothallis rufobrunnea.
Con respecto a los grupos de Pleurothallis que estdn mas cercanamente
relacionados con Stelis, en el analisis 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 clado
de Sielis carecen de resolucién. El andlisis combihado no generd la suficiente
resolucién para determinar cual es el o los grupos de Pleurothallis méas
cercanamente relacionados con Stelis, sin embargo, ta relacién de Pleurothallis s.s.
como su grupo hemano esta apoyada por seis sinapomorfias morfoidgicas: labelo
de textura suculenta, labelo con un glenion, labelo unido a la columna mediante una
ufia, rostelo arrecto y apicular, polinios claviformes y viscario presente.
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CAPITULO V
LA COLUMNA DE LA SUBTRIBU PLEUROTHALLIDINAE: VARIACION
MORFOLOGICA, DESARROLLO Y EVOLUCION

RESUMEN: La taxonomia de Pleurothallidinae se ha basado sobre todo en rasgos
asociados a la columna y el polinario, perc estas estructuras no han sido estudiadas
adecuadamente ¥ su evolucidén parece reflejar en gran parte las presiones de seleccion
impuestas por los sindromes de polinizacion. Por tanto, es necesario determinar si la
variacion en estos caracteres es util para identificar los linajes de la subtribu. Este
estudio analizé la variacion morfoiogica en la columna de Pleurothallidinae y determind
sus tipos basicos: Se evalud el desarollo de los tipos de columna y éstos fueron
optimizados sobre |a filogenia de la subtribu. Al analizar |la variacidon morfolégica de la
columna se determinaron cinco tipos basicos: /) antera dorsal y estigma apical entero,
if) antera dorsal y‘estigma apical bilobado, i) 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 posicién 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 condicién
primitiva en la subtribu, a partir de ésta surgié la columna con antera y estigma
ventrales. De este dltimo 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 nlumero de veces en
comparacion con los otros tipos de columnas, sobre todo en los grupos mas diversos
de ia subtribu, como Pleurothallis s.s. y Stelis. La evolucidn de los tipos de columna
parece representar eventos de evolucion convergente hacia sindromes de polinizacion

similares en grupos que filogenéticamente no estan muy relacionados.
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INTRODUCCION

La taxocnomia de la subtribu Pleurcthallidinae, asi como las relaciones filogenéticas
entre los grupos de esta subtribu, desde el siglo XIX se han supuesto a priori con base
en unos cuantos caracteres florales, sobre todo aquellos relacionados a la columna y
el numero 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; Schultes, 1960; Foldats, 1970; Garay, 1974, Pabst &
Dungs, 1975-1977; Misas & Arango, 1974; Hamer, 1974). Sin embargo, la morfologia
floral de Pleurothallidinae presenta una variacion muy amplia y su evolucién 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
variacion floral es atribuida a las presiones de seleccidon debido a los sindromes de
polinizacion por engaifio que exhiben las flores de Pleurcthallidinae (Pridgeon, Solano
& Chase, 2001). La columna de Pleurcthallidinae es una de las estructuras florales
donde mas se manifiestan estas presiones de seleccién, pues parte de su variacion
parece estar relacionada con la atraccién de polinizadores a las flores (I6bulos
estigmaticos que mimetizan sitios de alimentacién, la gota del viscario expuesta en el
apice de la columna, manchas de colores rojizos sobre la columna, el clinandrio con el
margen eroso, etc). Ante esta situacion, no seria extrafio que si dos grupos de
Pleurothallidinae tienen una columna morfoldgicamente similar, no es porque
compartan un ancestro comun, sino debido a que han respondido de manera similar a
un mismo sindrome de polinizacién a lo largo de su historia evolutiva.

La trascendencia que ha tenido la columna en la taxonomia de Pleurothallidinae
gueda manifiesta con el ejemplo que a continuacion se menciona. Algunos rasgos de
la columna, como la posicién de la antera y la forma del estigma, han sido utilizados
para suponer a prioti las relaciones filogenéticas dentro de la subtribu. Asi se ha
considerado que Lepanthopsis, Plalystele, Pleurothallis subgénero Pleurothalfis vy
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, Solanc & Chase, 2001), revela que
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estos taxa no estan relacionados entre si, por lo que la antera dorsal y el estigma
bilobado debieron aparecer por separado en diferentes linajes de ia subtribu. En
cambio, el analisis filogenético empleando datos morfolégicos (Capitulo il de esta
tesis), revela que los mismos taxa, excepto Pleurcthallis subgenero Pleurothaliis, estan
muy estrechamente relacionados y forman un grupo monofilético, por lo que en este
caso la antera dorsal y el estigma bilobado soh rasgos que comparten una ancestro
comun dentro de este linaje de Pleurothallidinae.

No obstante la importancia que la columna ha tenido en la taxonomia de
Pleurothallidinae, ésta ha sido una estruciura poco estudiada. Por lo general soio se ha
descrito su morfologia 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) reconocid tres tipos basicos de columna
en la subtribu, los cuales denomind como: #} tipo Stefis, que tiene antera dorsal y
estigma apical, /) tipo Masdevallia, que tiene antera y estigma en posicidn ventral y, /i)
tipo Salpistele, que tiene forma alargada y terete, con antera dorsal y estigma apical.
Sin embargo, este ultimo tipo de columna tiene un estigma que queda expuesto sdlo
después de la remocidon del polinario (Salazar & Soto, 1986). Por su parte, Luer
(1986a, 1986c) reconoce que la columna de Pleurothallidinae exhibe una gama de
variacion morfologica muy amplia y reconoce ocho tipos basicos, definidos por la
posicion de la antera, la forma y posicion del estigma, la forma del clinandrio y la
presencia de alas: /) tipo A, con antera dorsal y estigma apical; i) tipo B, con antera
apical y estigma apical; #/) tipe C, con antera apical y estigma apical bilocbado; ) 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; v tipo G, con antera ventral, estigma ventral y
clinandrio dentado cubriendo a la antera; vii) tipo H, con antera y estigma ventrales y
alas prominantes.

Por lo que toca al estudio del desarrollo de la columna de Pleurcthallidinae, este ha
sido un campo muy poco explorado. Hasta ahora, soélo en un par de investigaciones se

han realizado observaciones sobre la ontogenia de {a columna en algunos miembros
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de Pleurothallidinae. En uno de ellos, Garay (1972) encontrd que en las primeras
etapas del desarrollo de la columna de Ociomeria, Restrepia y Stelis, los cuales
presentan una antera apical, ventral y dorsal en su madurez, respectivamente, se
presenta una antera dorsal y un rostelo erecto. Este autor sefiala que la posicion de la
antera y el rostelo son retenidos en la columna madura de Stefis, pero en Octomeria y
Restrepja estas estructuras cambian su posicidn cuando la columna alcanza la
madurez. En otro estudio, Kurzweil (1987), analizé la ontogenia de la columna en tres
especies de Pleurothallis, las cuales en la madurez su columna presenta una antera
ventral. Este autor sefiala que en las etapas tempranas del desarrollo de la columna, la
antera, gue en un inicio es dorsal, sufre una inclinacién hacia la superficie ventral, de
modo que al final de su desarrollo termina en una posicion ventral.

En este estudio se analizd la morfologia, desarrollo y evolucion de la columna en
Pleurothallidinae. Mediante este estudio se pudo evaluar de manera comparativa la
variacion morfolégica de la columna y determinar los caracteres que definen los tipos
basicos de esta estructura. Se hizo también un seguimiento del desarrollo
ontogenético de cada tipo basico de columna. Finalmente, se optimizd la evolucion de
los tipos de columna sobre la filogenia de Pleurothallidinae obtenida a partir de
secuencias de la region ITS del ADN ribosomal nhuclear. Este estudio es el primero gue
analiza de manera comparativa la variacion morfoldgica de la columna de
Pleurothallidinae. Ademas, es el primer estudio que evalla la evolucion de unha
estructura floral, que ha sido muy importante en la taxonomia de {a subtribu, en un

contexto filogenético.

METODOLOGIA

Morfologia de la columna. La morfologia de la columna fue analizada a partir del
estudio de flores vivas, preservadas en FAA (formol, acido 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 flores

fueron disectadas para obtener la columna y observarla al microscopio estereoscépico.
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Se prepararon ilustraciones y fotografias para ejemplificar la variacién morfolégica
presente entre diferentes taxa de la subtribu. Los tipos basicos de columna fueron
determinados a partir de la variacion morfolégica observada en las columnas maduras
estudiadas. Para establecer estos tipos, se analizé la variacidn en rasgos como la
posicién de la antera (dorsal, apical o ventral), la posicién del estigma (apical o
ventral), la forma del estigma (entero o bilobado), la posicién del rostelo {arrecto o
porrecto), las alas de la columna (ausentes o presentes) y la proyeccidn 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.

Desarrolio ontogenético de la columna. Para estudiar la ontogenia de fa columna se:
colectaron inflorescencias ¢que presentaran flores maduras y botones en diferentes
estadios de desarrolio. El material fue preservado en FAA o solucién Navashin
(solucion A [1 g de acido crémico, 7 ml de acido acético glacial y 92 ml de agua],
solucion B [formol y agua en proporciones 30:70] en proporciones 1:1). La solucién
Navashin preserva por un mayor tiempo los tejidos vegetales sin endurecerlos mucho
como ocurre con la solucion FAA. Como varios grupos'de Pleurothallidinae presentan
una columna morfolégicamente similar, varios de ellos pueden clasificarse bajo un
mismo tipo de columna. De esta manera no fue necesario hacer un muestreo
exhaustivo, s6lo 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 demas segmentos florales y ser observadas al
microscopio estereoscopico. Se realizaron dibujos esquematicos y fotografias de las
columnas en varias etapas de su desarroilo ontogenético. Se estudié también la
ontogenia de la columna de Dilomilis montana, el cual es un representante del grupo
externo de la subtribu Pleurothallidinae, para evaluar el iipo de columna del cual
posiblemente derivé la columna de Pleurothallidinae. Se realizé una descripcién del
desarrollo ontogenético para cada tipo de columna, las cuales fueron comparadas y
complementadas con descripciones obtenidas de la literatura.

Optimizacidén de los tipos de columna. Una vez que fueron establecidos los tipos
basicos de columna en Pleurothallidinae, se realizo la optimizacién de la evolucién de

éstos sobre |a filogenia de |la subtribu. Para ello se empled uno de los arboles minimos
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de la filogenia de Pleurothallidinae obtenida con datos de secuencias de la regién ITS
del ADN ribosomal (Pridgeon, Solano & Chase, 2001), por ser éste un analisis
filogenético que incluye un muestreo exhaustivo de todos los grupos de
Pleurothallidinae. La optimizacion se realizé usando el programa MacClade (Maddison
& Maddison, 1991). Los cambios evolutivos entre tipos de columna y 1a reconstruccion
de estados de caracter ancestrales se llevaron a cabo con base a criterios de
parsimonia (Maddison et al., 1984). La asignhacion de los taxa terminales a un tipo
particular de columna se realizé mediante la consulta de ilustraciones para los taxa en
cuestién o bien, a través de la observacion de material floral vivo, preservado en FAA o
herborizado. La informacion sobre este material se presenta en el Apéndice 2.

La terminologia usada para las estructuras de la columna sigue a Dressler (1981,
1993) y Luer (1986a). Aunque el término de ginostemio también se aplica a Ia
estructura- de la columna, este es un nombre generalmente empleado por
orquidedlogos europeocs (Rasmussen, 1982, Rasmussen, 1985; Kurzweil, 1987), pero
no es ampliamente aceptado, por lo que aqui se prefirid 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 rostelo, la cual une el
polinario con el cuerpo del polinizador. Luer (1986a, 1886¢) se refiere con el nombre de
viscidio a las caudiculas del polinario, pero éstas son estructuras que unen los polinios
con el viscario, presentandose una por cada polinio, mientras que viscario hay uno solo
por polinario. En algunos grupos las caudiculas no estan presentes y el viscario parece
unirse directamente a los polinios, mientras que en ofros grupos los polinios tienen

caudiculas pero carecen de un viscario.

TABLA 5.1. Resumen de los tipos basicos de columna en estado maduro de Pleurothallidinae.

Tipo de antera estigma Forma Posicion rostelo Forma rostelo
columna estigma
Tipo | dorsal apical entero apical Apicular vy erecto
Tipo ll dorsal apical hilobada apical Apicular y erecto
Tipo lll dorsal -ventral entero Apical, subapical | Laminar y arecta
Tipo IV apical Apical, entero apical Laminar
subapical transversal
Tipo V ventral ventral entero ventral Laminar
transversal
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RESULTADOS
Morfologia y tipos de columnas.

Del analisis de la variacion morfolégica de la columna, se encontrdé que la posicion
de la antera, la posicidn del estigma, la forma del estigma, la posicion del rostelo y la
forma del rostelo, son los caracteres que definen los tipos basicos de columna en
Pleurothallidinae (ver Tabla 5.1). La posicién de la antera sobre la columna tiene que
ver con la variacion en otros rasgos de la columna. De esta manera, cuando la antera
es dorsal el rostelo arrecto (erecto}, mientras que cuando la antera es ventral, el rostelo
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 1o general sdlo se presentan en una columna que tiene una antera ventral, en
grupos como Dryadefla, Masdevaliia, Myoxanthus, Scaphosepalum y Trichosalpinx.
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, ho 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 Porrogfossum, que tiene antera
dorsal y en Frondaria, que tiene antera apical. Entre los grupos con antera dorsal,
varias especies de Platystele, Stelis y Pleurothallis subgeénero Pleurothallis presentan
un pie obsoleto, a manera de una corta extension 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
Salpistele), cilindrica en seccion 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 seccion transversal la columna es terete
o subterete. La antera es dorsal, casi paralela al eje de la columna, con el apice
dirigido hacia arriba y su base hacia la parte basal de la columna. El estigma esta
formado por una ranura ligeramente excavada debajo de la lamina del rostelo, la cual

puede tener una forma circular o transversalmente eliptica. El rostelo es apical y erecto

152



(rostelo arrecto), laminar, triangular. Sin embargo, en Andinfa y Salpistefe el rostelo es
ligulado y esta plegado por la antera sobre la parte terminal de la columna, por lo que
solo es visible después de la remocion de la antera. Es posible que las especies de
estos dos grupos tengan flores protandricas (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 proyeccion 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 posicion casi apical. Las
alas no se desarrollan en este tipo de columna. El polinario consiste de dos polinios,
excepto Barbrodria que tiene cuatro. Los polinios son claviformes, atenuados y unidos
a un diminuto viscario, ho se presentan caudiculas en este tipo de columna.

Este tipo de columna se presenta en Andinia, Barbrodria, Porroglossum,
Lepanthopsis subgénero Microlepanthes, Salpistefe, Stelis (especies con estigma
entero), Trichosalpinx subgéneros Pseudolepanthes y Xenia, Pleurothallis subgéneros
Aenigma, Ancipitia, Mirandia, Mystax, Pleurothallis, Pseudostelis, Rhyncopera,
Rubellia y Scopula.

Tipo Il. 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 seccion transversal llega a
ser trigona como en Plalystele y Stelis, pero en Pleurothallis antonensis, P.
cardiothaliis y P. matudiana, la columna es casi eliptica. Por lo general no presenta un
pie, pero en algunas especies de Plafystele y de Stelis 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 inclinacién hacia la parte ventral de la misma. El estigma esta
formado por un par de l6bulos, uno a cada lado del rostelo, mas o menos divergentes y
separados por un seno (Fig. 5.2). En Pleurothallis cardiothallis y especies
relacionadas, el seno que sSepara los Iobulos no son tan aparente, de modo que
parecen ser continuos y formar un estigma transversalmente eliptico mas que
bilobado. La parte superior de los I6bulos esta cubierta por una sustancia viscosa,
transparente y pegajosa. E! rostelo es apical y erecto (rostelo arrecto}, 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 de 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 caudicula elastica
(excepto en Brachionidium y Pleurcothallis seccion Macrophyllae-Fascicullatae) y un
diminuto viscario.

Este tipo de columna se presenta en Brachionidium, Lepanthopsis subgénero
Lepanthopsis, Platystele, Stelis (taxa con estigma bilobado), Teagueia y Pleurothallis
subgénero Pleurothallis secciones Acroniae y Macrophyllae-Fasciculfatae.

Tipo lll. 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 seccidn 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 paralela 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 posicién casi apical. El estigma es ventral,
aunque en algunos casos llega a ser casi apical o subapical, formado por una ranura
transversalmente eliptica y ligeramente excavada. El rostelo es apical y esta formado
por lamina erecta, amplia, con el apice emarginado por la presencia de un pequefio
seno, en medio del cual se presenta una proyeccién en forma de apiculo que es
aparente después de la remocion 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 sélo 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 caudiculas.

Este tipo de columna sélo 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

Qctomeria llega a ser cortas y robusta, en seccidn transversal es terete y, a diferencia

154



de otros tipos anteriores, sélo presenta un ligero ensanchamiento hacia su parte
apical. Se puede presentar un pie bien desarrollado, un pie obsoleto ¢ 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 estd dispuesto en un plano perpendicular al eje
de la columna (antera incumbente sensu Dressler, 1981). El estigma es apical o
subapical en algunas ocasiones, esta 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! rostelo es apical,
formado por una lamina amplia, mas o menos oblonga y en una posicion pefpendicular
al eje de la columna (rostelo 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 Dilomilis, el grupo hermano de
Pleurothallidinae, si hay alas conspicuas. El polinaric consiste de ocho polinios en
Octometia, cuatro en Restrepiopsis y dos en Pleurothallis subgénero Crocodeilanthe.
Los polinios son ovoides, lateralmente comprimidos y provistos de caudiculas
granulares muy cortas. No hay un viscario asociado al polinario.

Este tipo de columnha se presenta en Qctomeria, Frondaria, Resirepiopsis y
Pleurothallis subgéneros Crocodeflanthe 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 seccion transversal son semiteretes. La columna puede ser mas o menos erecta
{como en Masdevallia y Trisetella), arqueada desde cerca de la base (como en
Dresslerella, Ophidion y Resfrepia) o bien, arqueada arriba de la mitad {(como en
Acostaea, Barbosella, Trichosalpinx y Pleurothallis subgéneros Acianthera,
Acuminatia, Effusia y Speckiinia). Esta columna siempre presenta un pie esta 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, sélo que en este
caso su base esta dirigida hacia arriba y el apice hacia la base de [a columna. El

estigma es ventral, formado por una cavidad mas o menos cuadrada, profundamente
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excavada, cubierta en su parte inferior por sustancia viscosa, transparente y pegajosa.
El rostelo también tiene una posicidn ventral, esta formado por una lamina
membranosa, oblonga, perpendicular al eje de la columna (prorrecta), con los
margenes laterales doblados hacia abajo, casi del mismo tamafio que la cavidad
estigmatica (Fig. 5.5.). En Myoxanthus y Restrepiella 1a lamina del rostelo es algo
carnosa y sus margenes laterales no se doblan hacia abajo. El clinandrio presenta una
mayor proyeccion que en algun otro tipo de columna, cubriendo la mayor parte o por
completo a la antera, con su margen entero, aserrado, ercso, dentado o lcbulado. Las
alas por lo general estan presentes, éstas se pueden limitar sélo a la parte superior,
extenderse hasta casi la mitad o bien, por toda la longitud de la columna (como en
Acostaea). EI margen de las alas puede ser entero, dentado o aserrado. En algunos
casos las alas presentan en su apice un par de procesos en forma de dientes
triangulares (como en Dressferefla, Pleurothallis auriculata y P. corniculata). El
polinarico esta formado por seis polinios en Chamelophyton, cuatro en Barbosella,
Dress/erelia, Résfrepfa y Restrepiella y dos en el resto de taxa con este tipo de
columna. Los polinios son ovoides, lateralmente comprimidos, provistos caudiculas
granulosas, pero no presentan un viscidio.

Este tipo de columna se presenta en Acostaea, Barbosella, Chamelophyton,
Dracula, Dresslerella, Dryadella, Jostia, Masdevallia, Myoxanthus, Ophidion,
Reslrepia, Restrepielfa, Scaphosepalum, Trichosalpinx subgéneros Trichosalpinx y
Tubella, Trisetella, Zootrophion, Pleurothallis subgéneros Acianthera, Acuminatia,
Andreettaea, Apoda-Prorepentia, Artrosia, Dracontia, Dresslera, Effusia, Elongatia,
Empusella, Kraenzlinella, Mirabifia, Physosiphon, Physothallis, Pleurobofryum,

Pseudoctomeria, Restrepioidia, Sarracenella, Specklinia, Talpinaria y Xenion.

Ontogenia de la columna

Ontogenia de la columna con antera dorsal y estigma apical entero (Tipo |).
Pleurothallis nelsonii fue usado para estudiar el desarrollo de la columna con antera
dorsal y estigma apical entero (Fig. 5.1). En el estadio mas 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 rostelo y el estigma
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son estructuras muy poco desarrolladas o todavia no distinguibles, mientras que los
polinios aln no estan individualizados y forman una masa compacta. En las etapas
intermedias de la ontogenia comienzan a desarrollarse el estigma y el rostelo, los
cuales se encuentran en una posicién apical y antes de que abran las flores, queden
completamente formados. Por su parte, la antera sigue manteniendo una posicién
dorsal hasta el momento en que las flores abren. Hacia las etapas tardias de la
ontogenia la base de la columna desarrolla una extensidn que constituira un pie
obsoleto. La columna madura presenta un arqueamiento de su parte superior, el cual
ocurre en las etapas tardias de la ontogenia. La sustancia pegajosa que cubre la
superficie del estigma, asi como la individualizacién de los polinios y la formacidn del
viscario, ocurren hacia el final de la ontogenia. Al final de su desarollo, el
arqueamiento de la parte superior de la columna hace que la antera sufra una ligera
inclinacién hacia |la superficie ventral de ésta.

Ontogenia de la columna con antera dorsal y estigma apical bilobado (Tipo II).
Pleurothallis cardiothallis 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 posicion dorsal, siendo paralela al eje
de la columna y con su base firmemente fusionada al clinandrio. En estas etapas de la
ontogenia, el rostelo y el estigma no pueden reconocerse claramente, mientras que los
polinios constituyen una masa compacta en donde éstos no estan individualizados. En
las etapas intermedias de la ontogenia aparece un rostelo laminar, erecto y mas o
menos oblongo; al mismo tiempo, el estigma se presenta en la forma de un par de
diminutos 16bulos laterales, casi continuos, pues no hay un seno que los separe. La
aparicion de estos I6bulos crea un ligero ensanchamiento de la parte apical de la
columna. Durante las etapas intermedias las caudiculas y el viscario no son
distinguibles, mientras que el clinandrio comienza a crecer proyectandose hacia arriba.
En las etapas tardias de la ontogenia los Iébulos del estigma se desarrollan y
empiezan a elevarse, formandose entre ellos un profundo seno en medio del cual
queda el rostelo, como ocurre en Stefis purpurascens. En Pleurothallis cardiothallis en
cambio, los Iobulos del estigma no llegan a separarse por un seno, por lo que éstos

soh mas o menos continuos entre si, aungue si ocurre un ensanchamiento lateral de {a
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columnha en su parte apical. También en etapas tardias el clinandrio se proyecta aln
mas para cubrir la base de la antera. Poco antes de que las flores abran los I6bulos del
estigma y el clinandrio estan completamente desarrollados, mientras que los polinios
ya estan individualizados y presentan caudiculas y/o viscario. A veces el clinandrio se
proyecta de una manera mas aparente, de modo que al final de la ontogenia la antera
puede presentar una mayor inclinacién hacia la parte ventral de la columna, por lo que
en algunos casos la antera parece tener una posicion apical. La extension de la base
de la columna que forma un pie obsoleto en Pleurcthallis cardiothallis empieza a
desarrollarse desde las etapas intermedias de la ontogenia y culmina antes de que las
flores abran.

Ontogenia de Ja columna con antera dorsal y estigma ventral (Tipo Ili).
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 posicidn dorsal, mientras que el estigma vy el
rostelo son apicales. En esta etapa el rostelo 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 tardias de la
ontogenia la parte superior de la columna comienza a sufrir un arqueamiento y un
ensanchamiento lateral, pero la antera mantiene su posicién dorsal. Al mismo tiempo,
la lamina del rostelo comienza a ampliarse y a desarrollarse un seno en su apice, asi
como el apiculo 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 area. El
clinandrio se proyecta de una manera poco aparente hacia las etapas las tardias de la
ontogenia, de modo que al final solo queda cubriendo la base de la antera. El rostelo
mantiene su posicion 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 posicién mas 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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columna en su parte apical. También en etapas tardias el clinandrio se proyecta atn
mas para cubrir la base de la antera. Poco antes de que las flores abran los I6bulos del
estigma y el clinandrio estan completamente desarrollados, mientras que los polinios
ya estan individualizados y presentan caudiculas y/o viscario. A veces el clinandrio se
proyecta de una manera mas aparente, de modo que al final de la ontogenia la antera
puede presentar una mayor inclinacion hacia la parte ventral de la columna, por ic que
en algunos casos la antera parece tener una posicion apical. La extension de la base
de la columna que forma un pie obsoleto en Pleurothallis cardiothallis 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 IlI).

Lepanthes sp. fue la especie usada para estudiar el desarrollo de la columna con

antera dorsal y estigma ventral (Fig. £.3). En la primer etapa observada de la ontogenia

de esta columna, la antera tiene una posicion dorsal, mientras que el estigma y el
" rostelo son apicales. En esta etapa el rostelo 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 tardias de la
| ontogenia la parte superior de la columna comienza a sufrir un arqueamiento y un
ensanchamiento lateral, pero la antera mantiene su posicion dorsal. Al mismo tiempo,
| la lamina del rostelo comienza a ampliarse y a desarrollarse un seno en su apice, asi
' como el apiculo 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 area. El
clinandrio se proyecta de una manera poco aparente hacia las etapas las tardias de la
ontogenia, de modo que al final solo queda cubriendo |la base de la antera. El rostelo
 mantiene su posicion apical y erecta durante toda la ontogenia de la columna. Debido
al arqueamientc que sufre la parte superior de [a 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 posicion mas 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 |, con antera dorsal y estigma apical entero, de Pleurothallis
bnelsonii, mostrande ires estadios de su desarrollo. Arriba aparecen las columnas en vista
ventral y abajo en vista lateral para las mismas estadios de desarrollo. La flecha md:ca la
direccion del desarmolio de 1a columna.
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Fig. 5.2. Columna de tipo il, con antera dorsal y estigma apical bilobado. I) tres etapas de
desarrollo de la columna de Fleurothalfis cardiothallis, 1) tres etapas de desarroilo de Ia
columna de Sfelis purpurascens, las flechas indican la direccion del desarrollo. 1lf) columna
madura de Pleurothallis cardiothallis, A= antera, C= clinandrio, E= estigma.
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—
FIGURA 5.3. Secuencia de tres etapas del desarrollo ontogenétice de la columna {en vistas

ventrat y lateral) de Lepanthes sp. con antera dorsal y estigma ventral. La fiecha indica la
direccion del desarrollo.
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itapa A

11

FIGURA 5.4. Columnas de tipo IV, con antera y estigma apical. I} cuatro etapas del desarrollo de la
columna de Diomilis montana, las columnas de la izquierda corresponden a la etapa A de su
desarroilo, cuando la antera es dorsal y el estigma es apical; las columnas del centro y de la
derecha corresponden a la etapa B de su desarrollo, cuando la antera y el estigma ya son apicales.
1) columna madura de Octomeria graminifolia, A= antera, E= estigma y R= rostelo.
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FiGURA 5.5. Columnas de tipo V, con antera y estigma ventrales. I) etapas del desarrofio de la
columna de Trichosalpinx ciliaris, la columna de la izquierda corresponde a la etapa A, cuando
la antera es dorsal y el estigma apical; la columna del centro a 1a etapa B, con antera y estigma
apical; la columna de la derecha a la etapa C, con antera y estigma ventrales. ) columna de
Pleurothallis inmersa, en la etapa B de su desarollo. 1} columna de Masdevaliia floribunda,
también en la etapa B. IV) columna madura de Pleurothallis johnsonii, V) columna madura de
Restrepia frichoglossa, A= antera, C= glinandtio, E= estigma, P= pie, R= rostelo, W= alas.
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Ontogenia de la columna con antera y estigma apicales (Tipo V). 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 apice dirigido hacia arriba y la base fusionada al clinandrio.
Muy temprano en la ontogenia, la antera empieza a sufrir una inclinacion 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 inclinaciéon hace que la
antera, hacia las etapas tardias de su ontogenia, adquiera una posicion apical, en
donde su eje basal-apical queda en una posicidon 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 pequefias proyecciones laterales de la columna en etapas
intermedias de la ontogenia. E| rostelo es apical, laminar, oblongo y erecto en las
etapas tempranas e intermedias, pero hacia las etapas tardias se inclina hacia la parte
ventral de la columna para quédar en unha posicidn transversal a ésta (rostelo porrecto).
Algu-nas especies de Octomeria presentan un rostelo 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 lamina del rostelo. Al avanzar su
desarrollo, la ranura del estigma se hace mas grande y al final de la ontogenia consiste
en una cavidad profundamente excavada. El estigma puede llegar a tener una posicion
subapical debido a la proyeccidn del clinandrio y a una inclinacién de la antera hacia la
superficie ventral de la columna. Los polinios pueden estar individualizados en las
etapas intermedias de la ontogenia, pero las caudiculas 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 Masdevaflia floribunda,
Pleurothallis circumplexa, P. cobanensis, P. inmersa, P. jalapensis, Restrepieila
ophiocephala y Trichosalpinx cifiaris (Fig. 5.5). En las primeras etapas de la ontogenia

la antera es erecta y dorsal, con el apice dirigido hacia arriba y la base fusionada al
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clinandrio (Fig. 5.5). Las alas aparecen desde etapas tempranas, como pequefas
proyecciones laterales de la parte apical de la columna y extendidas hacia el frente
(Fig. 5.5). En las etapas tardias de la ontogenia las alas ya estan completamente
desarrolladas, pero los procesos apicales de su apice se origihan en stapas
intermedias de la ontogenia. El pie de columna comienza a desarrollarse en etapas
avanzadas de la ontogenia y culmina su desarrollo al final de esta. 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 Masdevallia floribunda, Pleurothallis inmersa y Trichosalpinx
ciliaris (Fig. 5.5). En otros casos la antera solo queda parcialmente cubierta por el
clinandrio en la columna madura. El crecimiento del clinandrio va acompanado de una
inclinaciéon de la antera hacia la superficie ventral de la columna. En las etapas
intermedias de la ontogenia, la antera adquiere una posicidn apical y perpendicular al
eje de la columna {etapa de antera incumbente). Es hasta las etapas tardias que la
antera adquiere su posicion ventral final. Como resultado de estos cambios, el apice
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 rostelo esta poco
definido, pero en algunos casos aparece como un diminuto |6bulo apical, erecto, de
forma triangular a oblongo (Fig. 5.5). En la etapa en que la antera llega a ser
incumbente, el rostelo empieza a sufrir una inclinacion 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 inclinacién, el rostelo también adquiere
una posicion 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 esta
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 mas profunda y adquiere
una posicion ventral (Fig. 5.9). La sustancia pegajosa que cubre el estigma aparece en
las etapas finales de |a ontogenia. La individualizacion de los polinios y la formacién de

las caudiculas ocurre en los estadios finales del desarrollo ontogenético.
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Evolucién de la columna

En la Fig. 5.6 se presenta la optimizacion de los cinco tipos de columna en estado
maduro sobre un arbol de la filogenia de Pleurcthallidinae con secuencias de la regidn
ITS del ADNrn. La optimizacién de estos tipos de columna presentéd 18 cambios
evolutivos. La columna con antera dorsal y estigma apical entero (tipo [) surgié en siete
ocasiones independientemente: en Barbrodria, Pleurothallis s.s. Pleurothallis mystax,
P. truncata, Porroglossum, Salpistele y Stelis ciliaris. Este tipo de columna surge a
partir de una columna con antera y estigma ventrales, excepto en Pleurothallis truncata
y Stelis 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 Il) aparecio
independientemente en cinco diferentes linajes de Pleurothallidinae: en Brachionidium,
Lepanthopsis, Platystele, Stelis y en el clado que incluye a Pleurothallis cardiantha y P.
cardiothallis. Este tipo de columna surgié a partir de una columna con antera y estigma
ventrales. La columna con antera dorsal y estigma ventral (tipo lll) aparece en un solo
linaje de la filogenia, en el clado de Lepanthes, en donde surge a partir de la condicidn
ancestral de una columna con antera y estigma ventrales. La columna con antera y
estigma apicales (tipo V) se presenta en los grupos externos (Arpophyflum y Difomilis)
y en el clado de Ocfomeria, que constituye el linaje mas basal de Pleurothallidinae, por
lo que es la condicién basal para la subtribu. Ocurren tres reversiones a este tipo de
columna a partir de uha columna con antera y estigma ventrales, en Restrepiospis
striata, Pleurothallis velaticaulis y Frondaria caulescens. Finalmente, la columna con
antera y estigma ventrales (tipo V) es la condicién mas comun en la filogenia y surgié
muy cerca de la base de ésta, a partir de una columna con antera y estigma apicales.
Esta columna presentd una reversion en Pleurothallis hemirhoda y P. loranthophylia,

en donde surgio de una columna con antera dorsal y estigma apical.

FIGURA 5.6. Pagina siguiente, optimizacidn de tipo ACCTRAN de los tipos de columna sobre uno de
los arboles minimos de la filogenia con secuencias de la regién ITS para Pleurcthallidinae (Pridgeon,
Solano & Chase, 2001).
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DISCUSION
Variacion morfoldgica de la columna de Pleurothallidinae

Aun cuando la columna de la subtribu Pleurothallidinae es una estructura que
presenta una amplia gama de variacion morfoldgica, ésta se puede clasificar en cinco
tipos basicos. Caracteres como la posicion de la antera, la posicion del rostelo, la
forma del rostelo, la forma del estigma vy 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 basicos de columna. Otros caracteres asociados a
la columna, como la forma de la columna (robusta o delgada), la posicion 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 variacion interespecifica 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) habia reconocido las columnas de Masdevaliia, Salpistele y Stelis
como tres tipos de columnas diferentes en Pleurothallidinae. Estos tipos corresponden
a los tipos V (con antera y estigma ventrales), | (con antera dorsal y estigma apical
entero) y Il (con antera dorsal y estigma apical entero), respectivamente, que fueron
caracterizados en este trabajo. Sin embargo, en grupos como Ocfomeria (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, Salpistele y Lepanthes,
por lo que se deben considerar como otros tipos de c¢olumha diferentes.
Aparentemente la columna de Salpistele es muy diferente al resto de Pleurothallidinae,
por ser una estructura delgada, alargada, con el apice truncado y ensanchado, con
rostelo ligulado, alas en forma de una extensidn circular en el margen apical y
perpendicular al eje de la columna. No obstante, la columna de Salpistele tiene una
antera dorsal, con el rostelo y estigma en posicidn apical, por lo que en su estructura
general corresponde a una columna de tipo |,

Por otro lado, los ocho tipos de columna reconocidos por Luer (18868a, 1986¢) se

pueden resumir a los cinco tipos basicos que aqui fueron caracterizados. Las
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columnas de tipo A y B que Luer (1986a) definié con antera apical/dorsal y estigma
apical, corresponden a lo que aqui se describidé como la columna de tipo |. Por su
parte, la columna de tipo C que Luer caracterizé con antera apical y estigma apical
bilobado, corresponde exactamente aqui con la columna de tipo ll. La columna de tipo
D de lLuer, con antera apical/subapical, estigma ventral y rostelo apical porrecto,
corresponde aqui con la columna de tipo IV. En tanto, las columnas de tipo E-H de
Luer, todas ellas con antera y estigma ventrales, corresponden aqui con la columna de
tipo V. Los cuatro tipos de columna que Luer (1988a, 1986¢) caracterizd con antera y
estigma ventrales (tipos E-H), fueron separadas por este autor por rasgos como la
 proyeccion del clinandrio sobre la antera (cubriendo parcial © 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 variacion interespecifica en
algunos grupos genéricos y subgenéricos de la subtribu, por lo que aqui 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, 19886c).

Ontogenia de la columna en Pleurothallidinae

Durante el desarrollo temprano de la columna de tipo | (Pleurcthallis nelsonif) y |
(Stefis purpurascens y Pleurothallis cardfothaﬂis) la antera presenta una posicion
dorsal, el estigma es apical y el rostelo es arrecto. En las etapas intermedias y tardias
de la ontogenia de estas columnas la antera, el estigma y el rostelo mantienen la
misma posicidn, aungque a veces puede ocurrir una ligera inclinacion de la antera hacia
la superficie ventral debido al crecimiento del clinandrio, como en Stelis purpurascens.
Por lo tanto, las columnas maduras de tipo | y |l presentan cambios ligeros durante su
desarrollc ontogenético. Por ofra parte, los I6bulos del estigma de las columnas de
Pleurothallis cardiothallis y Stelis purpurascens, empiezan a formarse durante las
etapas intermedias de su desarrollo, después de que en su ontegenia temprana pasah

por una etapa que corresponde a la columna madura de tipo | (etapa A).
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La columna de tipo Ili (Lepanthes sp.} durante las primeras etapas de su desarrolio
tiene antera dorsal, estigma apical y rostelo arrecto. Al final del desarrollo de este tipo
de columna, la antera y el rostelo mantiene su misma posicién, pero el rostelo pasa de
ser una lamina apicular a ser una lamina muy amplia, con el apice emarginado y
mucronado, mientras que debido a la inclinacion de la parte superior de la columna, el
estigma termina en una posicion ventral. Por lo tanto, en la ontogenia temprana de Ia
columna de tipo Il se presenta también una etapa que corresponde a una columna
madura de tipo 1 (etapa A).

Tipo I

Adicién
“estigma bilabado

" Delecion
elapas By C '/

~ Delecion .\
Estigma bilobado

7 Adicién

o " etapas By C
Delecitn etapa C : Ce
|
Adicién etapa C . Delecion ctapas By C.
- Tipo IV O TipeV \ Tipo Il
‘Delecion cfabas ByC-
“Tipo T

FIGURA 5.7. Esquema que sefiala la polarizacion entre los diferentes tipos de columnas de
Pteurothallidinae, de acuerdo a su optimizacién en el arbol de la Figura %.9. Se grafica solo las
etapas maduras de cada tipo de columna, indicando las adiciones o delecciones terminales que
ocurren entre ellas al final de su desarrolio.
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La columna de tipo IV (Difomilis montana y Octomeria graminifolia) al inicio de su
ontogenia tiene una antera dorsal y rostelo arrecio, siendo ésta una etapa de desarrollo
que corresponde a la estructura de una columna madura de tipo |. En las etapas
intermedias del desarrollo de la columna de tipo IV, la antera sufre una inclinacion
hacia la superficie ventral y termina como uha antera incumbente, mientras que el
rostelo, de ser arrecto 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 mayoria de orquideas de la subfamilia Epidendroideae.

La columna de tipo V (Masdevallia floribunda, Pleurothallis circumplexa, F.
cobanensis, F. inmersa, P. falapensis, Restrepiella ophiocephala y Trichosalpinx
ciliaris), en etapas tempranas de su desarrollo presenta antera dorsal y rostelo arrecto,
etapa que corresponde a la estructura de una columna madura de tipo | (etapa A).
Durante las etapas intermedias del desarrollo de la columna de tipo V la antera se
vuelve incumbente (apical) y el rostelo porrecto, por lo que este tipo de columna pasa
por una segunda fase de desarrollo, la cual corresponde con la estructura de una
columha 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 rostelo
adquiere una posicién ventral (etapa C). Por lo tanto, durante el desarrolio 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 | (etapa A) y IV (etapa B).

En resumen, durante el desarrolio 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 rostelo arrecto. La columna en etapa B se caracteriza por tener antera
incumbente, estigma apical y rostelo porrecto. La columna de la etapa C presenta una
antera y estigma ventrales y un rostelo porrecto. La columna de tipo i, Il y IHl solamente
presentan la etapa A de desarrollo, Ia columna de tipo |V presenta las etapas Ay B de

desarrollo, mientras que la columna de tipo V presenta las tres etapas de desarrollo.
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Evolucion de la columna en Pleurothallidinae

La optimizacidon de los tipos de columna sobre la filogenia de Pleurothallidinae (Fig.
5.6) muestra que la columna de tipo IV representa 1a condicidn primitiva, la cual esta
presente en los grupos externos (Arpophyflum y Dilomilis) y en el linaje mas basal de
Pleurothallidinae, el clado de Octomeria. La columna de tipo V es derivada dentro de
Pleurothallidinae, presentandose tanto en linajes basales como en derivados de la
filogenia. Este tipo de columna evoluciond a partir de la condicion ancestral de una
columna de tipo V por la delecién 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 condicion ancestral
de una columna de tipo V, incluyendo reversiones a una columna de tipo V. Dentro de
Pleurothallidinae, las columnas de tipo |, Il y lll son mas derivadas con respecto a las
columnas de tipo |V y V {ver Fig. 5.6).

La columna de tipo | surgid independientemente siete veces, en cinco de ellas a
partir de la condicién ancestral de una columna de tipo V, en Barbrodria, Salpistefe,
Pleurothallis s.s., Pleurothallis mystax y Porroglossum (Fig. 5.6). En estos grupos la
evolucion de la columna tuvo lugar por la delecion de las etapas B y C en su desarrollo
ontogenético (Fig. 5.10). En otras dos ocasiones, en Pleurothallis truncata y Stelis
cifiaris, la columna de tipo | surgid a partir de la condicidn ancestral de una columna de
tipo Il (Fig. 5.6). En estos taxa la evolucién de la columna fue a través de la delecion
del estigma bilobado en su desarrollo ontogenético {Fig. 5.10}). La columna de tipo Il
surgié en cinco linajes de Pleurothallidinae, en Brachinidium, Platystele, Pleurothallis
s.s., Stelis y Lepanthopsis, a partir de la condicion ancestral de una columna de tipo V
(Fig. 5.8). En estos grupos la evolucion de una columna de tipo Il ocurrid por la
delecidon de las etapas B y C en su desarrollo ontogenético (Fig. 5.7). La columna de
tipo Ili surgid en una sola ocasion dentro de Pleurothallidinae, en el clado de
Lepanthes, a partir de la condicién ancestral de una columna de tipo V (Fig. 5.6). En
los taxa de Lepanthes la evolucion de la columna se dio también mediante |la delecion
de las etapas B y C en su desarrollo ontogenético (Fig. 5.10). La columna de tipo IV
presentd reversiones en Restrepiopsis, Frondaria y Pleurcthallis velaticaufis. En estos

fres taxa la columna surgid a partir de la condicién ancestral de una columna de tipo V
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(Fig. 5.6). En este caso la evolucién de la columna ocurrid por la delecién de la etapa C
en su desarrollo ontogenético (Fig. 5.10). Finalmente, la columna de tipo V presentd
una reversion en Pleurothallis hemirhoda y P. loranthophyffa a partir de la condicién
ancestral de una columna de tipo | (Fig. 5.6). La evolucion de |a columna en estos taxa
tuvo lugar por la adicién 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 esta
presente en la mayoria de grupos de la tribu Epidendreae, incluyendo a Laeliinae s.s,
(que incluye a Arpophylium), Poneriinae y el clado de Dilomilis y Neocogniauxia, que
son los grupos mas estrechamente relacionados a Pleurothallidinae (Cameron et al.,
1999; van der Berg et al., 2000). La columna de tipo |, por otro lado, es similar en su
estructura general a la columna que presenta la tribu Cranichideae {en particular
Spiranthes y géneros relacionados), asi como alguhos grupos de la tribu Epidendreae,
como las subtribus Meiracyllinae, Podochilinae y Thelasiinae (sensu Dressler, 1993).
Filogenéticamente dentro de Epidendreae, Podochilinae y Thelasiinae ocupan una
posicion mas o menos cercana a Pleurcthallidinae, mientras que Meiracyllinae ocupa
una posicion mas alejada de éste, pero Cranichideae es un lingje que resulta ser muy
basal dentro de Orchidaceae (Cameron ef al., 1999, van der Berg et a/., 2000). Por lo
tanto, la columna de tipo | aunque constituye una condicién derivado dentro de la
subtribu Pleurothallidinae, pero dentro de la tribu Epidendreae representa la reversion a
una condicion primitiva. En algunas especies de Vanilla, un grupo que presenta una
posicién filogenética basal dentro de Orchidaceae (Cameron et af., 1999), presentan
una columna con antera y estigma ventrales, de modo que ésta puede interpretarse
como similar a la columna de tipo V de Pleurcthallidinae. Sin embargo, en Vaniffa la
antera adquiere una posi_cién ventral debido a que al final del desarrollo de su columna,
la parte superior de ésta se arquea casi en angulo recto hacia la superficie ventral, de
modo que la antera y el estigma terminan en una posicion ventral (Rasmussen, 1982).
En cambio, en la columna de tipo V de Pleurothallidinae la posicion 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 posicion ventral de |la antera de

Vanilla tiene un origen ontogenético diferente a la antera ventral de Pleurothallidinae.

173



La columna de tipo | es la que ha surgido un mayor niumero de veces dentro de
Pleurothallidinae, al menos en siete ocasiones independientemente, aunque los
grupos en que sSe presentan no alcanzan la diversidad de aquellos en que se presenta
una columna de tipo Il o lll. Estos dos Ultimo tipos de columnas son estructuras sdlo
conocidas en Pleurothallidinae, constituyendo apomorfias dentro de los grupos en que
se presentan. De estas columnas, la de tipo Il surgidé en cinco diferentes grupos de la
subtribu y es caracteristica para dos de sus tres grupos mas diversos, Pleurothallis
s.s. y Stefis (que abarcan casi de la mitad de sus especies). La columna de tipo Ill, en
cambio, surgio en un solo grupo de la subtribu, en Lepanthes, pero éste es el segundo
género mas numeroso de la misma. Las columnas de tipo IV y V presentan muy pocos
cambios evolutivos dentro de Pleurothallidinae, siendo éstos reversiones a una
condicidén ancestral. El nimero de especies en que estos dos tipos de columna se
presenta es menor al de aquellas que presentan una columna de tipo Il y lli. Por lo
tanto, la evolucion en la estructura de la columna dentro de Pleurothallidinae se ha
concentrado sobre todo en las columnas de tipo | y Il, 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 evolucion de algunos rasgos florales en la
subtribu Pleurothallidinae (en ia cual se ha basado tradicionalmente su taxonomia) es
el reflejo una evolucidn convergente entre grupos filogengticamente no muy
relacionados, pero que comparten una morfologia floral similar. De esta manera, una
columna de tipo Il en Platystele y Sielis no indica que éstos estan filogenéticamente
relacionados, sino posiblemente a que ellos han respondido de manera similar en los
sindromes de polinizacion que exhiben sus flores para atraer polinizadores por engafio.
No obstante, la columna ha sido una estructura que ha sido importante en la
diversificacion y radiacién adaptativa en ciertos linajes de Pleurothallidinae,
particutarmente en aquellos grupos gue presentan columnas derivadas, como los tipos
| v Il, los cuales han surgido varias veces independientemente en la subtribu,
incluyendo sus grupos mas numerosos Pleurothallis s.s. y Stelis. Estos tipos de
columna, siendo rasgos homoplasicos, resultan ser apomoérficos para los linajes en

gue han surgido.
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CONCLUSIONES

L a variacion morfologica de la columna de Pleurothallidinae se resume en los tipos |
(con antera dorsal y estigma apical entero}, Il (con antera dorsal y estigma apical
bilobado), I (con antera dorsal y estigma ventral entero), IV (con antera apical, estigma
apical y rostelo porrecto) y V (con antera, estigma y rostelo ventrales).

|.a optimizacion de los tipos de columna en la filogenia de la subtribu indica que la
columna de tipo IV es la condicion primitiva. A partir de ella surgid la columna de tipo V
y, a partir de ésta ultima, los otros tipos de columna, incluyendo también reversiones a
una columna de tipo IV, Las columnhas mas derivadas son los tipos |, Il v lll. La columna
de tipo V se presenta en linajes basales y derivados de la subtribu. Las columnas de
tipo | y Il abarcan la mayor parte de cambios en la evolucidén de la columna y, junto con
la columna de tipo Ill, se presentan en la mayoria de especies de la subtribu. Las
columnas de tipo IV vy V presentan muy pocos cambios evolutivos.

La columna de Pleurothallidinae presenta tres etapas de desarrollo: etapa A con
antera dorsal, estigma apical y rostelo arrecto; etapa B con antera y estigma apicales y
rostelo porrecto y, etapa C con antera y estigma ventrales y rostelo porrecto. Las
columnas tipo |, Il y lll solo presentan la etapa A en su desarrollo. La columna tipo 1V
presenta las etapas A y B en su desarrollo. La columna de tipc V es ia Unica que
presenta las tres etapas de desarrollo. De esta manera, 1a etapa A corresponde a la
estructura madura de la columna de tipo | y ll, mientras que la etapa B representa la
estructura madura de una columna de tipo IV.

L.a evolucion de la columna de tipo V a partir de una de tipo IV implica la adicion de
la etapa C al final de su ontogenia. La evolucién de las columnas de tipo |, II, Il a partir
de una columna de tipo IV implica la delecion de las etapas B y C en su ontogenia. La
evolucion de la columna de tipo IV a partir una columna de tipo V implica la delecion
de la etapa C en su ontogenia. En tanto, la situacion inversa entre estas dos columnas,
implica la delecion de la etapa C en la ontogenia de la columna de tipo V. Finalmente,
la evolucién entre las columnas de tipo 1 y Il implica la adicién o dellecic’m del estigma
bilobado al final de la ontogenia. La evolucion de la columna en Pleurothallidinae
refleja procesos de evolucion convergente, posiblemente debido a que las flores de

algunos grupos exhiben sindromes de polinizacion similares.
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APENDICE 5

Lista de las especies examinadas para este estudio, en casa caso se sefiala el ejemplar de
respaldoc o la referencia de donde se obtuvo la informacién para el estudio de la columna.

Ampophylium giganteum Hartw. ex. Lindl., |barra 2356, AMO
Dilormilis montana (Sw.) Summerhayes, Solano 831, AMO
Acostaea costaricensis Schifr., Luer (1987)

Barbosella cucuflata Schitr., Luer (2000b)

Barbosella handroj Hoéhne, Luer {2000b)

Barbosetlia orbicufaris Luer, Luer (2000b)

Barbosella prorepens Schitr., Salazar 4305, AMO
Barbrodria miersii (Lindl.) Luer, Luer (2000h)
Brachionidium valeriof Ames & Schweinf., Luer (1995)
Condylago redrigoi Luer, Luer (1887)

Cryptophoranthus atropurpureus Roife,

Draculia andreefteae (Luer) Luer, Luer (1993)

Dracula astufa (Rchb. f.) Luer, Luer (1993)

Dracufa bella (Rchb. f.) Luer, Luer (1993)

Dracuta chesterstonii (Rehb. f.) Luer, Luer (1983)

Dracula chimaera (Rolfe) Luer, Luer (19583)

Dracufa cochiiops L.uer & Escobar, Luer (1993)

Dracula dodsonii (Luer) Luer, Luer (1983)

Dracula erythrochaetae (Rehb. f.) Luer, Hagsater s.n., AMO
Dracula pusilla Luer, Soto 4805, AMO

Dracuia sodiroi (Schitr.) Luer, Hagsater 10755, AMO
Dracufa vampira {Luer) Luer, Luer (1993)

Dracula xenos Luer et Escobar, Luer (1993)

Dressferella elvallensis Luer, Luer {1988)

Dresslerella hirsutissima (C. Schweinf.) Luer, Luer (1988)
Dresslerefla pertusa {Dressler) Luer, Luer (1988)

Dryadelia guatemalensis (Schitr.) Luer, Hagsater 3548, AMO
Dryadelia linearifolia (Ames) Luer, Martinez 15898, AMO
Dryadelfa simuia (Rehb. £.) Luer, Hamer (1984)

Dryadelia sp. Ined. Soto 8436, AMO

Frondaria caujescens Luer, Luer (1986a)

Lepanthes felis Luer et Escobar, Luer (1996b)

Lepanthes nautitus LLuer y Escobar, Luer {1996b)
Lepanthes steyermarkii Foldats, Dunsterville & Garay (1976)
Lepanthopsis astrophora (Rehb. f. ex Kraenzl.) Garay, Dunsterville & Garay (1965)
Lepanthopsis floripecten (Rchb. f.) Ames, Sofo s.n., AMO
Masdevallia ampuifacea Luer y Andreetta

Masdevallia aphanes Kéniger, Luer (1986b)

Masdevallia caloptera Rchb. f., Luer (1986b)

Masdevalifa caesia Roezl., Luer (2000c)

Masdevallia coccinea Linden ex Lindl., Luer (1986b)
Masdevallia coliina ..O. Williams, Luer {2000c)
Masdevallia coriacea Lindl., Luer (2000c)

Masdevalliia erinacea Rchb. ., Luer (2000c)

Masdevallia floribunda Lindl., Solano 910, AMO
Masdevallia mentosa Luer, Luer (2000c)

Masdevallia nidifica Rchb. 1., Atwood 88-293, AMO
Masdevaliia ophicgliossa Rehb. ., Luer (1986b)
Masdevalfia oreas Luer y Vazquez, Vazquez & lbisch (2000)
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Masdevallia pelecaniceps Luer, Luer (1986b)

Masdevallia picturata Rchb. f., Luer (1986b)

Masdevallia pinocchio Luer & Andreetta, Luer (20003)
Masdevallia reichenbachiana Endres, Luer (2000c)
Masdevaliia rubeola Luer & VVazquez, Vazguez & Ibisch (2000)
Masdevallia teaguei Luer, Luer (2000b)

Masdevallia titan Luer, Luer (2000c)

Masdevallia tuerckheimii Ames, Equihua s.n., AMO
Masdevallia uniffora Ruiz & Pavon, Luer (1986b)
Myoxanthus aspasicensis (Rehb, f.) Luer, Luer (1992)
Myoxanthus exasperatus (Lindl.) Luer, Luer (1992)
Myoxanthus fonchophyifus (Barb. Rodr.) Luer, Luer (1992)
Myoxanthus octomerioides (Lindl.) Luer, Soto 4254, AMO
Myoxanthus punciatus (Barb. Rodr.) Luer, Luer (1992)
Myoxanthus serripetalus (Kraenzl.) Luer, Francke s.n., AMO
Myoxanthus uncinatus (Fawc.) Luer, Luer (1992)

Octomeria graciiis Barb. Rodr., Hamer, 1983

Octomeria sp., sin datos, MEXU

Ophidion pleurcthallopsis (Kraenzl.) Luer, Luer (1982)
Platystele compacta Ames, Martinez s.n,, AMO

Platystele misera (Lindl.) Garay, Luer (1990)

Platystele stenostachya (Rehb. f.) Garay, Aguirre 1149, AMO
Platystele stonyx Luer, Hagsater 10812, AMO

Pleurcthallis amparoana Schitr., Mora de Retana & Atwood (1992)
Pleurcthallis angustilabia Schitr., Luer (1999)

Pleurothallis brighamii S. Watson, Solano 761, AMO
Pleurothallis cardiantha Rchb. f., Dunsterville & Garay (1976)
Pleurothaliis cardiothallis Rchb. f., Soto 5232, AMO
Pleurothaliis circumplexa Lindl., Soto 6335, AMO
Pletirothallis cobanensis Schitr., Soto 3665, AMO
Pleurothallis cogniaixiana Schitr., E. Hagsater 6702
Pleurothaliis condylata |Luer, Luer {(1976)

Pteurothallis costaricensis Schitr., Mora de Retana & Atwood (1989)
Pleurofhallis endotrachys Rchb. f., Salazar 4550, AMO
Pleurothallis erinacea Rchb. f., Francke s.n., AMO
Pleurothallis grobyi Lindl., Grisebach 22, K

Pleurothallis guftata Luer, Luer {1994)

Pleurothallis hemirhoda Lindl., Luer (2000b)

Pleurothaliis hippocrepica Luer et Escobar, Solano 932, AMO
Pleurothallis inmersa Linden et Rchb. ., Soto 4937, AMO
Pleurcthallis jalapensis (Kraenzl.) Luer, Soto 8135, AMO
FPleurothaliis janetiae Luer, Ospina 1371, AMO

Pleurothaliis johnsonii Ames, Soto 3638, AMIO

Pleurcthaliis lentiginosa Lehm. & Kraenzl., Lehmann 1750, K
Pleurothallis finearifolia Cogn., Luer (1999)

Pleurcthaliis loranthophyliia Rehb. ., Luer (1998)
Pleurathallis marginata Lindl., Hagsater 4875, AMO
Pleurothallis minutalis Lindl., Jiménez 1044, AMO
Pleurcthallis miranda Luer, Luer (1986¢)

Pleurcthaliis nelsonii Ames, Hagsater 4746, AMO
Pleurothallis neoharlingii Luer, Solano 933, AMO
Pleurcthallis penicilata Luer, Luer (1989)

Pleurothaliis resupinata Ames, Hagsater 2867, AMO
Pleurcthaliis ruscifofia (Jacq.) R. Br., Luer (1986¢)
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Pleurothallis sarracenia Luer, Luer (1986¢)

Pleurcthallis segoviensis Rchb. f., Soto 4884, AMO
Pleurothaliis sertularioides (Sw.) Spreng., Jiménez 1129, AMO
Pleurtohaliis sefosa C. Schweinf., Soto s.n., AMO
Pleurothaliis sicaria Lindl., Dunsterville & Garay (1959)
Pleurothallis tacanensis Soto-Arenas & Solano, ined., Soto 2939, AMO
Pleurothaliis tribufoides (Sw.) Lindl., Salazar 5206, AMO
Pleurothallis fruncata Lindl., Luer {1986¢)

Pileurothallis tubata Lodd. ex Steud., Aguirre 1216, AMO
Pleurothallis tuerckheimii Schitr., Salazar 4287, AMO
Pleurothallis velaticaulis Rchb. f., Luer (1998)

Pleurothallis viduata Luer, Luer (1989)

Porroglossum amethystinum (Rehb. £) Garay, Luer (1887)
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. . ex Lindl., Salazar 3024, AMO
Restrepia trichoglossa F. Lehm. ex Sander, Hagsater 4233, AMO
Restrepielia ophiocephala (Lindl.} Garay & Dunsterv., Salazar 2579, AMO
Restrepiopsis striata Luer et Escobar, Luer (1991)
Restrepiopsis ujarensis Soto 5390, AMO

Saipistele pensilis (Schitr.) Luer, Luer (1991)
Scaphosepalum gibberasum (Rchb. £) Luer, Luer (1988)
Scaphosepalum microdactylum Rolfe, Hagsater 4569, AMO
Scaphosepalum swertifolium (Rchb. f.) Rolfe, Luer (1988)
Scaphosepalum verrucosum (Rchb. f) Pfitz., Luer (1888)
Stelis argentata Lindl., Hostman 1322, W

Stelis atroviolacea Rchb f., Garay (1979).

Stelis cifiaris Lindl., Solano 610, AMO

Stelis gemma Garay, Garay (1979)

Stedis guatemalensis Schitr., Soto 5758, AMO

Stelis purpurascens A. Rich. & Galeotti, Solanc 605, AMO
Trichosalpinx arbuscuia (Lindl.) Luer, Luer (1997)
Trichosalpinx berlineri (Luer) Luer, Luer {1997)

Trichosalpinx cifiaris (Lindl.} Luer, Soto s.n., AMO
Trichosalpinx orbictiaris {Lindl.) Luer, Luer (1997)
Trichosalpinx ciliaris (Schitr.) Luer, Soto s.n., AMO

Trisetella scobina Luer, Luer (1989)

Triseteila frigicchin (Rchb. £.) Luer, Luer (1989)

Zooftrophion atropurpureum (Lindl.) Luer, Hagsater s.n. AMO
Zootrophion dayanum (Rchb. f.) Luer, Luer (1982)
Zoofrophion hifzii Luer, Luer (1984)

Zootrophion serpentinum Luer, Luer (1984)

Zootrophion vulfuriceps {Luer) Luer, Luer (1982)
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CAPITULO VI
CONCLUSIONES GENERALES

Mediante el analisis de la arquitectura vegetativa de Pleurothallidinae fue posible
seleccionar caracteres vegetativos que permitieron reconocer los diferentes habitos
de crecimiento del grupo. Por otro lado la variacidn de estos caracteres se pudo
codificar en estados de caracter y asi constituir una fuente de informacién para
realizar la filogenia de Pleurothallidinae con caracteres morfoldgicos. Es posible que
varios caracteres vegetativos estén relacionados con estrategias que permiten a las
plantas sobrevivir como epifitas en los bosques del Neotrépico, en donde establecen
una fuerte competencia con musgos y helechos. Las vainas lepanthiformes protegen
las plantas al evitar el ataque de herbivoros, la produccion de médulos adventicios es
un medio para asegurar la propagacion de las plantas y los tallos que producen
inflorescencias cada estacion de crecimiento aumenta las probabilidades de un
mayor éxito reproductivo.

De los siete habitos de crecimiento reconocidos en Pleurothallidinae, los mas
abundantes son el que esta formado por simpodios isomodulares, rizomatosos y
ortotropicos, asi como el que consiste de simpodios isomodulares, cespitosos y
ortotrépicos. Estos dos habitos son caracteristicos dentro de varios géneros de la
subtribu. Los hébitos formados por simpodios cespitosos que producen modulos
adventicios y el de simpodios isomodulares, cespitosos y plagiotrépicos, aunque se
presentan en varios géneros, en ninguno de ellos lo hacen de manera caracteristica.
Los ofros habitos de crecimiento, el formado por simpodios heteromodulares, el que
tiene la regidn pre-yema de renuevo alargada y plagiotrépica y el que tiene la region
pre-yema de renuevo alargada y ortotrépica, aunque no son comunes, son
caracteristicos para los grupos en que se presentan.

La filogenia de Pleurothallidinae con datos morfoldgicos resultdé ser muy
congruente con el actual sistema de clasificacién de la subtribu (sensu Luer, 19863,
1986¢). La subtribu se dividid en cuatro principales linajes que corresponden a
Octomeria (el mas basal) y los de Pleurothallis, Acfanthera y Specklinia. Sin
embargo, excepto por el linaje de Pleurothallis, los demas presentaron valores de

soporte muy bajos. En cuanto a las relaciones genéricas obtenidas en este estudio,
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Pleurothallis resultd ser un género polifilético, pero puede quedar delimitado con
base a los subgéneros Ancipitia, Pleurothallis y Scopufa, los cuales constituyen un
grupo monofilético. Géneros como Dracufa, Lepanthes y Myoxanthus resultaron ser
monofiléticos, pero no Lepanthopsis, Masdevallia y Trichosalpinx, por lo que es
hecesario reevaluar la delimitacién taxonémica de estos géneros. Los resultados del
analisis confirman que Masdevallia pelecaniceps 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
encontro también que varios grupos que presentan vainas lepanthiformes estan muy
relacionados, formando un grupo moncfilético, del cual quedan fuera algunos taxa de
Lepanthopsis y Trichosalpinx. Por otro lado, los taxa con estigma bilobado y dos
polinios, Lepanthopsis, Platystele, Stelis y Teagueia, formaron también un clado. Los
resultados de este analisis necesitan ser evaluados con aquellos obtenidos en la
filogenia con secuencias del ADN para Pleurothallidinae.

En el andlisis filogenético de Stefis sensu lato se encontro que los taxa de Stelis
guedan incluidos en un grupo moncfilético (Stelis s.5.), excepto por S. fragans en el
andlisis combinado. Este clado esta bien soportado en los analisis molecular y
combinado, pero no en el analisis morfolégico. Las apomorfias para el clado de Stelis
son flores con perianto extendido y simetria actinomorfa, sépalos laterales libres,
sépalo dorsal perpendicular al eje de la columna, pétalos transversalmente oblongos
o elipticos, columna robusta, columna trigona en seccién transversal, estigma
bilobado y caudiculas elasticas. Los taxa de Stelis con estigma entero, asi como
Pleurothallis rufobrunnea quedaron incluidos dentro de Stelis s.5. en los tres analisis
filogenéticos. Solo en el andlisis morfologico 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
Pleurothallis rufobrunnea.

En el analisis molecular Pleurothallis subgéneros Acuminatia (en parte),
Crocodeilanthe, Dracontia, Effusia, Physosiphon y Physothallis son los grupos mas
relacionados a Stelis, constituyendo estos el clado de Stelis sensu fato. En el analisis

morfolégico Pleurothallis s.s. aparece como el grupo hermano de Stelis, mientras gue
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los otros grupos de Pleurothallis forman parte de otro clado. Las relaciones obtenidas
en el analisis combinado fueron similares a las del analisis molecular, excepto que
Specklinia y Pleurothallis s.s. aparecen también dentro del clado que contiene a los
taxa de Sielis sensu fato.

En cuanto al estudio de la columna de Pleurcthallidinae, se encontré que toda La
variacion morfolégica que presenta esta estructura puede resumirse en cinco tipos
basicos: columna con antera dorsal y estigma apical entero, columna con antera
dorsal y estigma apical bilobadc, columna con antera dorsal y estigma ventral entero,
columna con antera apical, estigma apical y rostelo porrecto y columna con antera,
estigma y rostelo ventrales.

Las columnhas con antera y estigma apical, asi como la que tiene antera dorsal y
estigma ventral, presentan una etapa de desarrollo que corresponde a ia 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 {a columna madura con antera dorsal y estigma apical
y otra posterior, que corresponde a la columna madura con antera y estigma
apicales.

La optimizacion de los tipos de columna sobre la filogenia de Pleurothallidinae
indica gque la columna con antera y estigma apicales es la condicion plesiomdérfica. A
partir de éste tipo surgid la columna con antera y estigma ventrales. Por su parte, de
éste Ultimo tipo surgid todos los demas tipos de columna, al menos una vez dentro
de la subtribu. Las columnas mas derivadas son aquellas que presentan antera
dorsal, las cuales evolucionaron un mayor numero de veces dentro de la subtribu con
respecto a los otros tipos de columna, presentandose en los linajes mas diversos de
la misma (Lepanthes, Pleurcthallis s.s. y Stelis) Por lo tanto, la evolucion de la
columna parece indicar que sindromes de polinizacion similares se han adquirido por

grupos de Pleurothallidiane que no estan cercanamente relacionados entre si.
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