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RESUMEN  
 

Los objetivos de esta tesis son: 1) Conocer la historia taxonómica de Milla, 2) identificar 

los caracteres foliares que permitieran diferenciar entre los géneros del complejo Milla. 3) 

poner a prueba la utilidad de los caracteres morfológicos para apoyar la existencia de 

grupos morfológicos de las especies de Milla, particularmente de M. biflora s.s. y 4) 

evaluar la monofilia de los géneros del complejo Milla. Para conocer la historia taxonómica 

de Milla se hizo una revisión de literatura que contiene las descripciones originales de sus 

especies, particularmente de la especie tipo M. biflora. Se analizó la pertinencia de 

reconocer y proponer a Milloideae como una subfamilia de Asparagaceae. Sin embargo, 

Brodiaeoideae es reconocida por APG III como válida por ser un nombre conservado. El 

estudio de la anatomía foliar incluyó más de 55 muestras de 19 especies y reveló que 

Bessera tiene carácter anatómico que lo distingue. Los miembros de Bessera puede 

reconocerse por el metaxilema en forma de “t” en los haces vasculares, los otros miembros 

del complejo lo tienen en forma de “v”. Predominan las formas de la hoja depresa obovada, 

elíptica y circular en sección transversal en los géneros del complejo Milla. Milla biflora 

presenta todas las formas descritas para los géneros del complejo, excepto la forma 

obtriangular. La morfología y la anatomía foliar proporcionaron caracteres útiles para 

distinguir algunas especies del complejo. Los análisis multivariados se hicieron con base en 

24 caracteres morfológicos y revelaron que, por sí solos no permiten diferenciar a Milla 

biflora s.s. Sin embargo, la incorporación de caracteres cualitativos morfológicos y 

anatómicos en el análisis de agrupamiento permitió distinguir las especies nueve especies 

evaluadas y en forma adicional, reconocer 26 especies más, que pueden ser determinadas 

mediante una clave. La hipótesis filogenética del complejo Milla mediante secuencias de 

ITS (núcleo), trnL-F y psbK-I (cloroplasto) y caracteres morfológicos apoya el 

reconocimiento de 5 géneros  (Bessera, Dandya, Jaimehintonia, Petronymphe and Milla). 

Sin embargo, Dandya y Milla necesitan recircunscribirse, porque M. mortoniana requiere 

ser transferida a Dandya. Se describe finalmente una especie nueva (Milla valliflora) y se 

proponen 26 más que han sido segregadas de Milla biflora. 
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ABSTRACT  
 

The main aims of this thesis were: 1) to synthetize the taxonomic history of Milla, 2) to 

identify foliar characters that may contribute to differentiate genera within the Milla 

complex, 3) to evaluate morphological characters to support the recognition of Milla 

species, especially of M. biflora s.s. and 4) to evaluate the monophyly of those genera 

recognized within the Milla complex. To understand the taxonomic history of Milla, a 

search in the literature for the original descriptions of each species was conducted, 

especially for M. biflora. A proposal to recognize Milloideae as a subfamily of  

Asparagaceae was evaluated. However, Brodiaeoideae is recognized by AGP III as valid 

since it is a conserved name. Foliar anatomy study included more than 55 samples of 19 

species, showing that Bessera leaf anatomy is unique. The members of Bessera share a “t” 

shape arrangement of metaxylem cells in the vascular bundles, all other members of the 

complex have a “v” shape arrangement. The depress-obovate shape lamina, as seen in 

transverse section, followed by elliptic and circular are the most common in the Milla 

complex. Milla biflora has all the shapes mentioned except for the obtriangular, which only 

occurred in three species. Both leaf morphology and anatomy have useful characters to 

distinguish among species of the complex. Multivariate analyses including 24 

morphometric characters revealed that by themselves do not allow to differentiate M. 

biflora s.s. However, some morphometric characters together with the qualitative ones 

favor the separation of nine species evaluated plus the recognition of 26 new species, which 

can be recognized by a combination of characters as seen in the key. The Parsimony and 

Bayesian analyses of the Milla complex based on total evidence (ITS (nuclear), trnL-F y 

psbK-I (chloroplast) sequences and morphological characters) support the monophyly of 

five genera (Bessera, Dandya, Jaimehintonia, Petronymphe and Milla). However, Dandya 

and Milla need of a recircumscription because M. mortoniana needs to be transfer to 

Dandya. In the monograph a new species is described (Milla valliflora) and 26 are 

segregated from Milla biflora. 
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INTRODUCCIÓN  

 

El género Milla está conformado por 11 especies (Gutiérrez y Solano, 2015). Son plantas 

geofitas, con raíces contráctiles y cormos cubiertos por las bases de las hojas 

membranáceas; hojas dispuestas en una roseta basal, lineares, aplanadas o rollizas o 

subrollizas; inflorescencias en pseudoumbelas, flores trímeras, erectas, hipocrateriformes, 

ovario sostenido por un ginóforo; fruto capsular; semillas negras y brillantes. Milla es un 

género que ha sido clasificado en diferentes familias (Pires y Systma, 2002). Por ejemplo, 

Fay y Chase (1996) y Kubitzki (2001) lo ubicaron en Themidaceae y recientemente Chase 

et al. (2009) en Asparagaceae. Milla junto con otros géneros de Themidaceae (Bessera, 

Dandya, Jaimehintonia y Petronymphe) presentan diferentes niveles de adnación del 

ginóforo y ovario al tubo floral y tienen una liberación asincrónica de los estambres en 

diferentes niveles del tubo floral (Gutiérrez et al., 2010). 

Moore (1953) clasificó a los géneros del complejo Milla con base en la morfología 

floral y consideró que tubos florales largos, connación entre los filamentos y adnación del 

ovario al tubo floral, son caracteres avanzados que distinguen al género Milla. Análisis 

filogenéticos apoyados en secuencias de ADN plastidial rbcL, trnL-F, ndhF, rpl16, psbK-

psbI, y de las regiones ITS y ETS del ADN ribosomal del núcleo (Fay y Chase, 1996; Pires 

y Sytsma, 2002; Gándara et al., 2014) y evidencia total (Pires et al., 2001) han confirmado 

la monofilia del complejo Milla. Sin embargo, esta evidencia molecular también revela que 

la delimitación y las relaciones entre los géneros y sus especies no están resueltas (Pires et 

al., 2001; Pires y Sytsma, 2002, Gándara et al., 2009). Gándara et al. (2014) sugieren que 

las relaciones no son aclaradas debido a que en los análisis no se han incluido a la mayoría  

de las especies. Al incorporar un mayor número de especies e incluir secuencias de ADN 
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plastidial (ndhF, rpl16K, rbcL, psbK-I y trnL-F) y nuclear (ITS y ETS), estas autoras 

señalan que los géneros sensu Moore (1953) son polifiléticos. Sin embargo, no indican los 

caracteres morfológicos que apoyan dichas relaciones filogenéticas. 

Por otro lado, Milla biflora, especie con amplia distribución geográfica, desde el sur 

de Estados Unidos de América hasta Honduras, carece de un estudio sistemático que 

permita establecer su delimitación. Cavanilles (1793) estableció el género Milla, pero la 

única revisión taxonómica fue hecha por Moore (1953), quien reconoció seis especies. Por 

otra parte, Howard (1999) a partir de una revisión de materiales de herbario determinados 

como M. biflora, separó y describió tres especies nuevas de Milla y señaló que M. biflora 

es poliploide y de taxonomía complicada. La descripción reciente de especies nuevas, 

separadas de M. biflora sensu Moore (1953) y la ausencia de un estudio sistemático para 

delimitar sus especies son las razones que motivaron a la realización de una investigación 

más amplia, basada en evidencia morfológica y su combinación con caracteres moleculares 

del núcleo (ITS) y del cloroplasto (trnL-F y psbK-I), para resolver los límites de Milla  y 

delimitar a M. biflora. Por lo anterior, se plantearon los siguientes objetivos: 1) conocer la 

historia taxonómica de Milla, 2) identificar los caracteres foliares que permitan diferenciar 

entre los géneros del complejo Milla y sus especies con énfasis en M. biflora, 3) poner a 

prueba la utilidad de los caracteres morfológicos que apoyen la existencia de grupos 

morfológicos coherentes de las especies de Milla y particularmente de M. biflora s.s. y 4) 

evaluar la monofilia de los géneros del complejo Milla. 

Para cumplir con los objetivos planteados, esta tesis fue dividida en seis capítulos.  

El Capítulo I  presenta una revisión de literatura sobre la historia taxonómica de Milla. Esta 

revisión permitió conocer la situación nomenclatural del género. El Capítulo II incluye la 

morfología y anatomía foliar, para conocer los caracteres que apoyan la delimitación de los 
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géneros del complejo Milla. El Capítulo III se muestra un análisis morfológico utilizando 

herramientas de estadística multivariada y análisis de agrupamiento de las especies de 

Milla, con la finalidad de conocer los caracteres que apoyan la delimitación de  las 

especies. El Capítulo IV presenta un análisis filogenético, que fue ejecutado utilizando 

evidencia morfológica y molecular, para conocer la posición filogenética de Milla y sus 

especies. El Capítulo V muestra la descripción de Milla valliflora, especie nueva para la 

ciencia, resultado del trabajo durante exploración botánica. El Capítulo VI contiene un 

tratamiento taxonómico con descripciones sucintas de las especies que conforman el género 

Milla s.s., y se describen brevemente 26 especies, que fueron delimitadas mediante el 

análisis morfológico. 

 

  



6 
 

LITERATURA CITADA 

 

Cavanilles, A. I. 1793. Icones et descriptiones plantarum que aut sponte in Hispania 

crescunt, aut in hortis hospitantur. Vol. 2. Madrid. 

Chase, M.W., Reveal, J.L. y Fay, M.F. 2009. A subfamilial classification for the expanded 

asparagalean families Amaryllidaceae, Asparagaceae and Xanthorrhoeaceae: APG III 

Botanical Journal of the Linnean Society 161:132-136. 

Fay, M.F. y Chase, M.W. 1996. Resurrection of Themidaceae for the Brodiea alliance, and 

recircumscription of Alliaceae, Amaryllidaceae and Agapanthoideae. Taxon 45:441-

451. 

Gándara, E., Specht. C.D. y Sosa, V. 2014. Origin and diversification of the Milla clade 

(Brodiaeoideae, Asparagaceae): A Neotropical group of six geophytic genera. 

Molecular Phylogenetics and Evolution 75:118-125. 

Gándara, E., Sosa, V. y León de la Luz, J.L. 2009. Morphological and molecular evidence 

in the delimitation of Bheria and Bessera, two genera of the Milla complex 

(Themidaceae). Boletín de la Sociedad Botánica de México 85:113-124. 

Gutiérrez, J. y Solano, E. 2015. Milla valliflora (Themidaceae), a new species from 

southern Mexico. Brittonia 67:43-47. 

Gutiérrez, J., Terrazas, T., Hernández, L. y Martínez-Cabrera, D. 2010. Anatomía floral de 

los géneros del complejo Milla (Themidaceae). Boletín de la Sociedad Botánica de 

México 87:1-12. 

Howard, T.M. 1999. Three new Milla species from Mexico. Herbertia 54:232-237. 

Kubitzki, K. 1998. The families and genera of vascular plants. Vol. III: Flowering plants. 

Monocotyledons. Lilianae (except Orchidaceae). Berlin, Springer. 



7 
 

Moore, H.E. 1953. The genus Milla (Amaryllidaceae-Allieae) and its allies. Gentes 

Herbarum 8:262-262. 

Pires, J.C. y Sytsma, K.J. 2002. A phylogenetic evaluation of a biosystematics framework: 

Brodiaea and related petaloid monocots (Themidaceae). American Journal of Botany 

89:1342-1359. 

Pires, J.C., Fay, M.F., Davis, W.S., Hufford, L., Rova, J., Chase, M.W. y Sytsma, K.J. 

2001. Molecular and morphological phylogenetic analyses of Themidaceae 

(Asparagales). Kew Bulletin 56:60-626. 

 

 

 

 

  



8 
 

 

 

 

 

 

 

CAPÍTULO I 
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Historia taxonómica de Milla (Themidaceae) 

 

Milla Cav. comprende 11 especies, se distribuye desde el sur de Estados Unidos de América hasta 

Honduras (Gutiérrez y Solano, 2015). Junto con Bessera Schult. f., Dandya H.E. Moore, 

Jaimehintonia B.L. Turner y Petronymphe H.E. Moore, constituyen el clado Milla (Pires y Sytsma, 

2002). Son plantas geofitas, con raíces contráctiles y cormos cubiertos por las bases de las hojas 

membranáceas; hojas dispuestas en una roseta basal, lineares, aplanadas o rollizas o subrollizas; 

inflorescencias en pseudoumbelas, flores trímeras, erectas, hipocrateriformes, ovario sostenido por 

un ginóforo; fruto capsular; semillas negras y brillantes. (Moore, 1953; Gutiérrez et al., 2015).  

El género Milla fue establecido por A.I. Cavanilles en 1793, con una sola especie Milla 

biflora, a partir de plantas cultivados en el Real Jardín Botánico de Madrid (McVaugh,  1977), 

previamente enviados del antiguo Imperio Mexicano por Sessé y Mociño, durante la Real 

Expedición Botánica en la Nueva España (1787-1803). Sessé y Mociño reconocieron a M. biflora 

como Bulbocodium stellatum (McVaugh, 1977). Sin embargo, este nombre no fue reconocido por 

Cavanilles, debido a que Linneo (1753) ya había asignado el nombre Bulbocodium L. a otras 

monocotiledóneas con distribución en Europa y Norteamérica. Actualmente Bulbocodium se ubica 

en Colchicaceae (APG III, 2009). Después de su publicación, Milla ha sido considerado en 

diferentes géneros y familias. 

 Willdenow (1799) desconoció a Milla biflora Cav. y propuso la combinación Millea biflora 

Willd. Este último nombre no fue validado, por publicarse seis años después de que Cavanilles 

clasificó a Milla biflora Knowles & Westc. ex Loudon en la clase Hexandria, Orden Monoginia y 

posiblemente es producto de un error ortográfico. Sin mencionar la razón, Knowles y Westcott 

(1839) propusieron la combinación Gyrenia biflora, y Rafinesque (1836) transfirió Milla a 

Askolame Raf. Schauer (1847) describió Diphalangium graminifolium S. Schauer a partir de plantas 
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procedentes de México, por las características morfológicas del tipo, estas plantas corresponden con 

Milla biflora, razón por la que en este trabajo se considera un sinónimo.  

 Milla fue ubicado por Cavanilles (1793) en la clase Hexandria, orden Monoginia 

(Linneaus,1753). Baker (1871) incluyó a Milla en Liliaceae y la reconocio en la tribu Milleae Baker. 

Esta clasificación fue utilizada por Bentham y Hooker (1883), Melchior (1964), Cronquist (1981) y 

Thorne (1992). Con base en la inflorescencia en umbela y sin considerar la posición del ovario, 

Hutchinson (1959) ubicó a Milla en Amaryllidaceae; mientras que Takhtajan (1980) y Dahlgren et 

al. (1985) ubicaron a Milla en Alliaceae, subfamilia Allioideae Herb., que reconocieron las tribus 

Allieae Dumort. y Brodiaeeae Nakai. Esta última publicada por Nakai (1943), 73 años después que 

Baker (1871) publicó la tribu Milleae. Fay y Chase (1996) con evidencias moleculares del gen del 

cloroplasto rbcL, elevaron  Brodiaeae a la categoria de famila y la nombraron Themidaceae Salisb., 

al reconocer a Themis Salisb., que Salisbury (1866) describió en la clase Loratae, orden Themideae.  

 Themis ixioides Salisb., actualmente Triteleia ixioides (Salisb.) Greene, fue descrita a partir 

de individuos cultivados en el Real Jardín Botánico de Kew, procedentes de California, Estados 

Unidos de América. Estos materiales fueron nombrados originalmente por Aiton (1811) como 

Ornithogalum ixioides; nombre no valido, debido a que Linneo (1753) lo había empleado para 

designar plantas con distribución en América del norte y Eurasia que son miembros de Asparagceae, 

subfamilia Scilloideae, antes Hyacinthaceae (APG III, 2009). 

 Sims (1823) transfirió Ornithogalum ixioides Aiton, al género Brodiaea Sm, publicando la 

combinación B. ixioides por considerar que compartía características morfológicas de los nectarios 

florales con otras especies del género. Lindley (1833) propuso la combinación Calliprora lutea 

Lindl., sinónimo de Brodiaea ixioides, diferenciándola por el pistilo ensanchado en su base y el 

número de estambres fértiles. Baker (1871) al hacer la revisión de los géneros y especies herbáceas, 

capsulares y gamófilas de Liliaceae, publica la combinación Milla ixioides Baker. 
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 Watson (1879) hizo una revisión de  Liliaceae de Norteamérica, con base en la disposición 

de los estambres en una serie, filamentos deltoides, anteras versátiles y segmentos del perianto dos 

veces más largos que el tubo. Recircunscribe a Milla ixioides y reconoce nuevamente la 

combinación Brodiaea ixioides. Greene en 1886 publicó la combinación Triteleia ixioides, 

caracterizada por la presencia de un tubo corto, segmentos del perianto rotados, filamentos 

ensanchados en su base, unidos por debajo del tubo y libres en la parte superior. 

 Actualmente Triteleia ixioides se mantiene (Fay y Chase, 1996; Pires et al., 2001; Pires y 

Sytsma, 2002). Sin embargo, después de la propuesta de Greene (1886), T. ixioides a presentado 

otros cambios nomenclaturales, entre estos, Kuntze (1891) transfirió al género Hookera salisb. y 

publicó la combinación H. ixioides Kuntze. En 1984 Greene considera al género Calliphora y 

transfiere a esta especie como C. ixioides Greene. Finalmente, Morton (1941) publica a Brodiaea 

lutea (Lindl.) Mort. como sinónimo de C. ixioides. 

Los géneros que actualmente conforman Asparagaceae: Brodiaeoideae, (APG III, 2009) 

también tienen una compleja historia taxonómica. Milla es el género más antiguo (Cuadro 1). En 

1871 Baker establece la tribu Milleae y de manera implícita, el nombre deriva de Milla, quedando 

como género tipo. En esta tribu, también incluyó a Androstephium Torrey, Bessera Schult f., 

Brodiaea Sm.y Milla, géneros actualmente reconocidos como miembros de Brodiaeoideae (Chase et 

al., 2009). Milla es el género más antiguo y tipo de la tribu Milleae. Sin embargo, las clasificaciones 

más recientes han optado por usar Brodiaeoideae con base en la tribu Brodiaeeae por considerarlo 

un nombre conservado (Chase et al., 2009, Reveal, 2012). 
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Cuadro 1. Géneros que conforman actualmente la subfamilia Brodiaeoideae (Asparagaceae) y fecha 

de publicación. La clasificación se basa en la propuesta de dos complejos (Moore, 1953), *Género 

no conocido por Moore (1953). 

 
Complejo Milla Complejo Brodiaea 

Milla Cav., 1793 
Bessera Schult f., 1829 
Petronymphe H. E. Moore, 1951 
Dandya H. E. Moore, 1953 
*Jaimehintonia Turner, 1993 

Brodiaea Sm., 1810 
Triteleia Douglas ex Lind., 1830 
Dichelosthema  Kunt, 1843 
Androsthephium Torrey, 1859 
Bloomeria Kellogg, 1863 
Muilla S. Watson, 1879 
Triteleiopsis Hoover, 1941 
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CAPÍTULO II 

Morfología y anatomía foliar de los géneros del complejo 

Milla (Themidaceae) 
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1. GlIliLrlP.~ tf w. /1lniJta MuicaNJ lit 8ialiwnidtJd Bó (1015) rúl-óOlJ 

Chdse. 1996: Pires el al .. "2001 : Pires y Syt.sma. 2001). De los 
géneros del complcjoen estudio. Milla es el que tiene un mayor 
número de cspedes. 10. algu nas de ell as segregadas 8 partir de M. 
biflora Ca\'. (Guliérrez y Solano. 2015: Howard. 1999: Ravenna. 
1971). para (l~,.n~ra se reconocen 3. para Dandya4. y Jaimehi,,­
lonia y f?trOffy1llpll~ son monotfpicos... LDs géneros deJ complejo 
Mill a se caraclerizan por ser hierbas ge6fi1as con los COflllOS 

cubiertos por las bases membranosas de las Ilojas. las innores­
cencias en forma de umbela con múltiples brácteas en la base y 
el ovario estipitado con el gi nÓforo adnado allubo del penan to 
(Fa)' )' Chase. 1996: Moore. 1953). Aclemru;. Moore difere nció 
los géneros del grupo por la fanTIa del penanto. la 1000gitud dc 
los filamentos respecto al tamaftO de la antera. la connación <le 
los filamentos y el tamarlO del ginóforo (Moore. 1953). 

Algunos autores esludiaron a los representan tes del c:omplejo 
Milla pmlratar dc establecer sus relaciones fi loge~ticas (Fay 
y Chase. 1996: Gándara.. Sosa y León de la u z. 2009: Gándara. 
Specht 'j Sosa. 201 4: Pires el al.. 200 1: PI res y Sytsnu. 2(02). sin 
que hasta el momcnto sean claras y de acuerdo con Gándara et al. 
(2014). los géneros no se recuperan. Un problema rec.urrente 
es la diferente interpretación en la moñologfa floral para algu­
nos géntY05 de l oomplejo (Guliérrez. Teml7..lls. Hernández y 
Mart{nez-Cabrera, 2010). Por ejemplo, LcIIl (1971) Y Turner 
(1993) mencionan que existe coonación de Jos estambres en los 
géneros del complejo Mil la. ~ro solo se presenta dicha conna­
ción en 135 especies de BeJSera (Gutiérrez el al.. 2010). Ni 13 
moñologfa ni la anatomfa fo liar sc Ilan evaluado coo el fi n de 
conocer su util idad c.n la dclimitaC'ión de los géneros y de las 
especies de este complejo. 

la anatomía roliar proporciona caracteres en la sistC'.rm­
tka de las plantas vascul ares (Anderson y Creer.h. 1975: 
Gennaro. Pozner y Morrone. 20 10: Goldblatt. Rudal l y Henrich. 
1990: Johnsort 1980: Kocsis. Oarni. y BortIidi. 2004: Mola­
Ah.-es. Scatena y Trm-ó. 2013: Rudal l y Mathew. 1990: Rudall, 
199 1: Solano. Terrazas 'j Gon:I.:iJe7.-Becerril. 2014). Esta fuente 
de datos apoya el reconocimiento de grupos a di ferentes 
nh'eles taxonómicos en monOCOliledÓnea5. AsL en H}'acint­
haceae. l ynch. Rudall y Culler. 2006 reconocen subfamilias. 
Tanker y Kurucu (198 1) apoyan la delimitación de las !W.."':C­

ciones. del género Allium. y otros autores (Brullo. Pa\one 
y Spampinato. 1989: Ceja- Romero. Espejo-Serna y López­
Ferrnri. 2009: Echevarrfa, Morilla y Serrano. 1988: Membries. 
PedroIa-Monfon y CUaj apé-Castells. 2003) apoyan el recono­
cimiento de especies nuevas. Según lo anterionnente scnalado. 
este estucHo tm'o como objetivos describir la moñologfa )' la 
anatomfa fo liar de los géneros del complejo Milla e ¡denl¡.kar 
los. caracteres foliar que permitan diferenciar entre Jos géneros 
y sus especie.\: as f como evaluar la \'ariación de M. biflora. 

Malerlales y métodos 

En campo se recolectaron 19 ~spec ies: de los j g~eros del 
complejo MiJla. poniendo ~ n f3Sis en los representanles de M. 
bijiora. especie de amplia distribución en la República Mexi­
cana (Anexo). En cada loc.alidad se recolectaron 3 individuos 
por especie. junto con tos ejem plares de respaJoo correspon­
diente> que fueron dc¡x>siLados en los herbarios MEXU y FEZA 

o 
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o o 
1:1 ,5:8 12 

.:dInEll'TlA'lIl "11'1_"""11 
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1:3 1.6 
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".,naYmlrlIl 
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... ct.rnn"ll oHcrlga • .,swrSlfm.,. 
Fi~ura l. Forml~ade III§ bojlt!i en -.rión 1F.Irui~ de b; l,'éomJ!i 
yespecteS del complejo Milla. TOfUI.u y modifica.1u.de Radford el III (1974). 
Los nOrool>5 indica1 la pmporciÓD Iongitlt:l-MK'lIura cr la l1min:l. 

(Holmgren. Holmgren y Bametl (990). Únicanlt'flte. M. dl'U­
calo H. E. Moore no fue localizada en campo. ni t:1fTlpocO se 
pudo oblcner material de ejemplares de herbario. Los ind i\'iduos 
romplelos colectados en campo se fijaron en formal ina-ácido 
acétiro-elanol (Ruzin. 1999). Una hoja de cada individuo se 
disecló. y desu tercio medio. del cual se separó un fragmenlode 
I cm aproximadamente. sedeshidrató en un cambiador aulorm­
tiro le ica (TP I020) con alcohol tcr-butOko (20 a 100%) 'i se 
incluyó en parafina con pu nto de fusión de 56 oC. Para 2 espe­
cies de B. Ientlljlora(Grecne)J. F. Macbr. 'j M. mononiana H. E. 
Moore se eXlrajo una fr.lcción de la lámina del terc io medio de 
un ejem pl ar de Ilcrbario (Anexo) y se proccso de forma similar a 
lo scnalado anteriormente. Una vez incluidas las láminas folia­
res se realizaron cortes transversales de un grosor de 10- 12 pro 
ron un micro'omo rotatorio (Leica RM2 125Rf). se lineron con 
safranina y \lecde ~pido (Ru7.in. 1999) y se monlaron en resina 
sintétic.3. La moñología de la hoja se describió segO n MOCI"e 
(1953). La fonna del ~rfi l de la hoja.. visloen corte Inmsversal. 
se adaptó de la propueSla de Radford. Dlcklnson. Massey y Belt 
(1974) para figuras planas ( ft ~. 1). vistas en cor1:es trnns ... ·crsalcs. 
los. tejidos de la lámina foliar se describieron de ac uerdo con 
Lyocb. Rudal! y e uu" (2006). 

Resuhados 

Se presenta una descripc ión morfológica y anatómica de la 
hoja para los géneros del complejo Milla. Los nombres de los 
géneros o especies se mencionan solamente en los casos donde 
existe variación intragenérica e interespecfr1ca. 

Morf%glo 

las hOjas.soR lineares. mayormente rollizas y subrolliz.as. en 
D. balstruis. D. IhadhmmnJii y P. decoro IIiangu lares (fiS. 2), 
y en M. biflora aplanadas (poblaciones 846. 9(2). La base de la 
11minae.s aplanada e incolora. el ápice de la láminaesagudoen la 
mayorfa de las especies. e.xceptoenM. magnifica. M. mtrjcana y 
algunas p1blacionru de 8. eltgallsen las que es obtuso.el margen 
cscntero. excepto en M. bf)'olli. M. rosea, M. oaxocaJla y algunas 
pobllK'ioncs de M. biflora (896. 898.988) en las que e.s inyoluto. 
D. balstnsjj. D. lhadhowatdjj y P. d~rora presentan una quilla 
abaxial. La longitud de la lámina 'la de 50 cm en M. filifolia y 
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'" 1 Glltiirm t:t al- I Rn'illGl MaÍl:ana d~ BWdwt:r.Jidad 8ó t 2015J 4.51-óOO 

Fígur.l 2. Hojas ~I complejo Mil la.. A} EkntfU tltgatrs (J. Q¡ti&rez el a1~ 1251) subr.l!reks: U) lJaMiya lbadhoKwrlií (G1Jti~z. W ) triantu1ares quilllllbs: C) 
~mryllfPht tkcoro (l Gutil!rre7: y R. Rf05 1350) rru.ngul:rcs quill.ad.ls.: O) MilliJoa.tOO1J1a (J. CutiM'el.l'I al.. II!)}) 9Jbmlli:r..as.: E) .wmobiflom (GlIién'f!l I I~) 

roUizas: F) Mifamagni/kll (J. Guti~z. e; 1. Escalwne 812) !!reCias. SlJbrDll.iz.a 

M. biflora ( 1388) hasta IOOcm en M. mn8"i/iro. El di:1metro 
de l as hojas rollizas n ucu.1 a entre I mm en M. flliJolia y 24 mm 
en M. magnifica. Las especies ron lámina triangular o aplanada 
Ueoon una anchura que ya de 2-3 mm en D. Uradho\mrdU hasta 
4 mm en P. decoro. El mlmcro de hojas por planta varía entre 
una en B. elegans y "] en M. rosea. En general l a lámina est1 
postrada. y en ocasiones ereCla anlt!S de ames is o docu mlx>nte en 
algunas pobloc ioocs d. M. biflora (1156. 1257. 1344)( I.g. 2). La 
lámina es glabra. con denticulaciones. sobre los ner\'ios excepto 
en algunas especies de Milla (M. fl lifotiD. M. magnifica y una 
pobl.clón de M. biflora 1196) donde l. superficie es lisa. 

AnCUonrfa 

El perfil dc la lámina en secciÓfltransversaJ \'aría (tablas I y 
2: fi g. 3A-D). Y predomina la rormadepresaooovada. seguida de 
la tmn.n'crsalmente elrplica y la circular. P. d~l.'Ora)' 2 especies 
de Dandya se distinguen por su forma oblriangular (lig. 3B Y 
3E), mientr:lS que M. biflora presenta tooas las formas. descritas 
paro los otros géneros de l complejo. excepto la obLriangular 
(taola 2). La cutfcula es estriada 'i delgada « 15 1J.m) en todos 
los materiales exami nados. La epidermis es simp le. y sus células 
vistas en .sc-cción transversal tienen fOnTI a cuadrada o rectan· 
guiar oon la paroo anlie linol mJ!s larga (lIg . 4A-C). En algunos 
puntos de la epidermis se obst'f"lan ) células. que ¡>rmocan U11 

levantamiento debido a la elevación de la cé lula central que 
[orm. una protuberancia (figs. 3A. 3C. 3E. 4A Y 46) e'''''plo en 

algunas espcciesde Milla (M.filifoJia y M. magnjJica) 'i algun il.1i 
(X>blactones de M. btjfora en las que la epidermis es uni forme. 
Esras protuberancias en genera l se asocian a los haces \'ascula­
res )' son ronspicuas debIdo al alargamiento de la ~lll l a central 
(fig. 4A Y 48 ). la cu.al se clasifica en corta « 50 ¡.a.nl) , 131]<1 (50-
IOOp..m) y muy larga (> IOO j.1m). La pared peric li nal ex terna 
de la epidermis es delgada o engrosadil. las. anliclinales general­
mente delgadas. excepto en JJ~ssera que tiene tod:lS las paredes 
gruesas (fig. 4C). Cuando la pared es gruesa.. esta siempre es de 
naturaleza celulósica. Los estomas se ubican en laseél ulas epi­
dérmicas ordinarias. con prolongaclone.s anteriores y poslcrlores 
(fig. 40 ). Y vistos en superfi cie son paracfHcos.. El mes.ofilo es 
bi racial. El parénqu ima en crnJl'.ali7..ada e..1> uniestratificado. con 
células uniformes excepto en D. balsensis. D.lJwdtu:n.'ardU y P. 
decora. en que son más cortas en la cara abaxiaL. El parénqui ma 
esponjoso es. compacto c.oo c~lu l llS. de menor a mayor lamano 
hada el centro de. la hoja y de forma isod iamétrica.. La parte 
más interna del mesori lo se colapos::l o hay lisis ce lular 'i se 
forma un hueco ( fig.!ii. 3A. 38. 3C y 3F) e.l~pLO en 3 espec ies 
de Dafllf)'(J (D. baJsensis. D. haflflílJaU; y D. Jhadhov.~ardj¡). 3 
especies de Milta (M. mexicana. M. nrorumiarw y M. pOlosilla) 
y algunas poblaciones de M_ bifloro (fi g. 3D Y 3E). El mesofilo 
de ledas lil.!ii especies contiene rafldios dispersos: ( fig. 4E). Los 
haces vasculares son eOI3.ltrales y S(' localizan subyooemt'S 3.1 
par6nquima en empalizada. se allcmancn grandes y pequclloS. y 
se disponen en una fil a o formando un ani llo en las hojas rollizas 
(fig. 1). El mlmcro de hoces vasculares es varrabledentro y entre. 
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1. Gfll.lr«t d al. I RrrUtiJ Maic:iJNJ ~ Biod~nidad.lló ( 2{}J5) 052~ 655 

T.abla l 
Carncterfs1iru IICIlIlómiC'aS- de IJ. lwja de 105 ~ del (omplejo Milla. f1Jl11l,'l de 11 bojaen socci(io lI'an~m.l c __ 

8as~flJ (l spp.) DuNi}. (4 'PP.) MiJIa (10 spp.} .JtJii,ltJsillla1'lA7 ( l spJ Ao""'r"'phd l ",.l 

FoIma del perfil e, TE. DO OT. 1E. OO e , TE. Aa OO. I!OO, 00 aT 
!;];T. EaT 

Murg.en imululo A"",,1n AU5eI\te Pn'Sl'llb.>.AIISt.'llfil AlI5L't'I~ AU!L'Ilte 
Ilrnmincncias ~'" !'re.,. .. Pres.."'flte, AIISef1~ ~" Prescme 
Fofrna células ,.Cu Cu 

epidérmiC'.J5. 
N (iIn!fO de hlcei 12·20 8· 12 .. " 12 12 

\'.ascums 
N(ifll.'rodetibms 4- IJ 1. 9.1 5 7·J7 6-7 5-8 

IlSOC'iIldas al bu 
\'&SCUw 

GI'OD' de la pared .. Dl!lp1ali Y tnJi!~ Dclpbs Y VU'''' ~IGldas )' gruesas Dl!lpdlS 1""¡;a4a< 
filHm 

Estratos de }-4 ]· 16 1017 3-4 5-8 
paA!rquima 
C!spoojoso 

t..'Ii:!sofiIo Hoo;:o Hueco. sólido HUl'C'O, sólido 1100;:0 I-IIROO 

AE: anchamell¡e.eJ(ptic.a: C: nrrular: Cu: C1Jadrad.a.!i: DO: depresa-obm3lb.: EOO: 1!:tb:'Ik53mCf1 Ie1ii!~sa~l(m1lja.:: 6FT: C5tl1!ch~nle-d(ptiC'.IBfIS\"ersa1mBflte :: 

EOT: eSlrOClwni'ote-OO lQ{l~-IJaR5.w.rsalfoc.1Jt1?<:: ar: obCJianllula.r: r: rectaf1i.UIa:re5: TE: lrInS..-crillmcote-drptiCl: 10: 1n111S\"efYJfill1e-oblongA. 

Tabla 2 
CarndI.'ds.1m anatómicas. de IJ. lwja de 10 fSjX!cil!i: ckI gbIero Milla. 

E:sp«ickaroch!r DUrribocióni !fOgIilica ('JI FlIST NSP !'CE NllV NFY C(]' M 
Mélico 

M, bt)'tllli Coah. C " Cu 16 11- 12 O H 
M· ftlifo/ia Moc C O 10 l. e H 
M. i'IIIJBl'liJica Edo. de M~.I~ Croo DO O J6-411 16-26 C H 
lA. mWCOIIa Pue. rn 12· 14 14 16-20 C S 
M. mor/o,orjafla Mich. DO 10 S 4- 10 e s 
M. oawcaM 0,,- DO 14 18·20 11- 12 O H 
M. poIrJ.JiIra SLP. DO 5 , 12 11- 10 O S 
M. frJStlJ N.L. AE 7 Cu 1(}. 1'2 L(). 12 D H 
U. \'flIljjlcro Oax... PIa:'. C 6 ¡, .. 10 C H 
.,. bijttJfrJ Oro. ( l iJO). GOl (]I1'I) • DO 11- 10 12 25·JO e H 

Edo. de M~.I. (l 1 31. 
1139.1 149. 1361. 1362). 
O.FrIl95). Pue. 
(1254.1255.126.3). \ 'cr. 
(1301) 

I)M. biflora 810 . • Me-:t. (134.0), Cta. C. AE. TE. 11- 12 6- 12 11-24 O.C H 
(J IU . 11'21. IlS3-A}, H~. DO. EHT. 
(1 165). J~. (S/N C"O. EDO. EaT 
Na,. (lJ881. O"d IJ361. 
Oro. (1 196). su. ( 1210). 
Zac. (1400) 

b) M_ bijJOfQ ClliJ¡. (800). Chis... (978). C. AR TE. O-JO Cu. r 6-20 II-lJ O.C H.S 
Moc ( 1115. LI3S>.Na)'. DO. EHT. 
(l J9t IJIJ4. lJc¡,t 1399). EDO. EOT 
Oax.. (1271. L1 71. 1115. 
1116 . 1 3J6.lJ~. I J51) 
Pue. (l256. 1257. 1267. 
l11d. 1275, 1276., 1268), 
z.c (l 4111· 1 to1). 

dM. bij/ora Cnd 1176. lJU l. 0... AE. TE. 00 12·)0 12· 16. 1O-J4 O.C H 
(1 154.1 162) 

1) .\4. biJfotrJ=¡vominl:!nc!Wcorta1 (óO~: b) M. bijlMa = prominenC'ias brga(5o. IOO J.l-m): e) M. bijlbm = prominencia1 muy l3QlllS (> I OO~. 

AE: anclu!reOIi:'r-eLfptic3:; C: (irrular. CU: ~ O: dI!Ig.tda: 00: di!preso-obo,-ad:.l: EOO: c:ttoosamentc-&pfCSl-dxJ\Ddz: Ehl": F!'Stn!cblfIll!fl tc-4.! lfptic'. 
tra.n!\'a:salm:nte: EUf: 1!3ttecbarneotn-obfoo~lt-trwn,'Cf'SIlImentf;: EPE: estra1os. p,arenqtliml1 espooj0;50: RI: rOlln.1.oo lascélul.ue:pidémUt:lI!: Fl I5T: formloo 
la tlojaoo secdootr.r:l!M'rS8l:G: gruesa:: GCF: ,grosor de la pam.1 celular de la fibrlls : 1,1: Bllt'CO:: M: II.lI!sofila: NFV: [I(ill.ll!fO de ñtw. asocia.:bs. al bu \·.ascular. NHV: 
nómero h3('CS \t&SCuIJlt".s: NSP: nól1K!f'O dt series dI!; pcomi~lK'ill5 : r: f"l'C1nllgtJllU1!S anticl ~allJk"ll~ : s: sóli:lo: 11; : lnlnsYl'fSDJrneoli.";--C!lJpli!:a. 
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A. B e 

o E F 

Fiig:uF.a J_ Pe:rfildB la,ll mina fol iSldelo:sgéns.ll)S.del complejo MiU 8!., yjsto s.nsecci6nltr:ms~. A) Besse.ro t¡zojileMO: U_CLJliénm:at al ., I 252)dt!preso-obo\'lJOO:; B) 
~rotf)l"p11,d,coro (CLIÚém?Zy R. Rl05 1 3SO) oIJlri3llglllar, C) Millo bifloro (CMIlil lajo 5.o.)deprnso-obovodo; ll ) ""i ll .. bi¡jom (t G IlliáIT<z 1 I lII) eslr<rnllJOOl1!<­
oblooga-tnln<Yl!fMlmoole; E) [)aMJ'a ~'llni,-i (L G1Itrnwez &1 1) oIJlJi aJIg LII:r, F) Milla bifloro (1. CLJtiéOl1?Z 1196) <",,111 ... E9GII!. JOO ~JJL os: BSpoo~ ; 

fiedl:u: ¡HOOlI:<'Jaoc .... 

~fileroS (labia 1) Y las especie.s de Milla mueslJ"afil lo. e:t trernos 
de la va.-iación reg iSlJ"aela (tabla 2). El metaxilema se elispone efi\ 
forma ele "1" en las 'esJX':Cies ele Bes.!era o de "y" en el resto de 
los laxa (lig_ 4F Y 4 0 ) Y el lloema liene tu bos criboso. y c~lulas 

acompanantes muy pequenos comp3flldos con los elementos 
de l melBxilema (fig_ 4.H). El e.scilerénquima e¡¡!á conlormado 
por paquetes de li bras que Sf u ~tcan e.~,c l usinrnente sobre 
el "oema. con fil úmero y growr variable ... La mayorra de los 
materiales presentanpoca¡; fibras «I j) eon pared de lgada o 
gt1le->ll. Milla com~filmenle liene mayor abundancia de éstas 
(>20 ) y con paredes más grues.as (tablas I y 2; fig. 41). 

DiscusIón 

Con e.sta invesligaciófil se conlirma que las hojas -en los 
~fileroS de l complejo Milla son li neal'e!i. pero vman efil la 

forma tridirnensiooal : roll iz.a., sLlbrolliz.a. plana o tr iangulaJf. 
Éslas 2 últimas se describieron prev iamente (HowaJfd, 1999: 
Moore. 1953). Las fOmlas ele la lámina SfRal adas son comu· 
nes ,en diverso. 'éneros de AlóparagaJe.s (Blunden. Yi 'f Jewers. 
1973: Lynch et al .. 1006: Sandoval·Zapolilla. Gare ra-Cruz.. 
Thrrazas y Vl llasenor. 20 10: Th.nlcef y KllnJCLI. 1981 ). Asr. efi\ 
I-I j'acinlllaceae las hojas son rolli=. sul>rollizas 'f aplanadas. 
En Agavaceae y Orch tclace.ae con frecuenc ia SOfil ap lanadas. 
mientras que en lridace.ae son afllanadas. cuadrnclas. plegadas. 
c.o filduplicadas o rollizas (Rudall. 1991) yen AJliace.ae, fami lia 
donde preriamefil[e se halJfa clasifi.cBdo a Milla" SOfil aplanadas. 
rollizas y subrollizas (Dahlgren. Clifford y Yeo. 19&5) De las 

4 fOnTIas de la !:!milla de.scrilas¡nra los géneros del eomplejo 
M illa. las h.ojas rollizas y . ubroll izas mues tran amplia va.-iación: 
no obstante. mediante la forma del perfil. vi sto en corte transver· 
sal . se distinguen grupos bien de finidos. AsL las hojas rolliz.as 
se cilasifican corno c irc-ll l~es (M . Ji l iJo/ia) o afi\¡lharnente elrp~· 
ras (M. rosea ). rntenlJ"as que las . ubtere[es se cila¡;ifican como 
exlensamenle-{je¡m.>,sa-ooonda (pob lacione .. de M . biJ!ora S 
Caslillejos. 1388, 1400, 1405), lran.~',ersalmenle~l!pltca (8 . e/l!, 
galrs 1386. 1252, D. fratJtJibalii. M. lJiflom 1176, 1 57, 1.399. 
1407 Y M. JIJe.ü crura) . deJ1fCSa·obonela (B. l!/egmiS 802, 8 _ lui· 

leíui.!, D . pIlrpusii, JiIillUJllil1l{mia, M. magnifica, M . (J{UacaíJa. 
M plJlruioo y po~laoione.sdeM biJ!ora 1129. l IJO, 1165, 139 1, 
1400, 1254 . 1263) 'f ,estrechamente~l!pl tca-lFansversalmenle 

(poblaciones deM. b(l1ora I 40. 1253,12.57, 13 ). Efil es re sen, 
tido la sepa.-ación en diferentes estados de car~cter del perñl de 
la hoja ofrere informac ión adictonal impol'laJile. 

En los g~nefos del Clomplejo Milla la epidermis e.s simple, 
sim ilara la de otros g~neros de Asparagales (Lynch el al .. 2006; 
Ruclall. 199 1); aclemlis, -es habitual la presencia de protuberan, 
cias en la superficie ,de la epidermis, que se registraJI solamenle 
enalgunas-especies de 1Igridieae (Rudall, 1991 ) 'f PaepawmJws 
(Mota-Ah'es el al.. 2.0(3). Es de suma imponancia identifica.­
estas protubernllcias ,en cones transve.rsales. ya que vis(as efi\ 
sUJ1Cfficie se han ,descrito corno denliculaciones hialinas COfil 

ayuda del microscopio e.slereoscópico (Moore, 19:53) y puedefi\ 
llegar a coofundirse Clan papilas. Por SLl lOfil gituel . fue posi ~le 

clasificar las prolUbernIlcias epidérmicas en J grupos que 
permilen separar a las pol>laciones de M . biJ!(Jflr; aclem:ls. las 
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"'p""i", de l complejo Milla, las fi bra. siempre se sit~an sob.e 
el iloema y en nen.eral son escasas: se lIa o bservado que la pre­
sencia de aoondanles fibra. Don paredes gruesas se relaciona 
con el desarrollo de hojas gnmeles, lo que favorece un ITIa}'or 
soporte. Lo a nterior se presenla gerneralmen~e en los taxa que 
desaJimllan hojas de más de 50crn de longilUd ,como en 8. e/I'­
gOJl:f (80 cm)., M. lJiflom (ncm). M. lmIg;riflCCl ( 100 = ) y M. 
rIIo;u;mra (80 cm) . 

Difl!retu:ia;s I."J/re géneros y I.'species 

Bessera es el ~nico género que presenta metaxilema en fOll1la 
de "1" (till,. 4G) Y todas las paredes dela ,epidennis CloleJIqui ma­
tosas. Los OI!rO' géneros carecen de CaJ1ictelN e.:tclliS i ~·os ; sill 
embargo, nay especies que pueclern reconocerse por la ,combi­
nació n Ilnica de atribulo, fo!!ares. p'm ejemplo, D . lrtllUJiiNIlii 

Y D. pIlrpu.sii, vistos en secciafil transversal, tiene n el perfi l 
de la lamina transveflialmen!e el ¡p~co. a] igual que Bessem y 
M illa. En cambio. D . bai!;ensis y D. IIr.adlJOwardii r resentan el 
perfi l de la I:!mi na obll"iangular. semejante a It!trrmymp/il!. asf 
como a"oomlante tej ido rarenqu imatoso dlspuesto a ro largo ele 
la <lo.ta (ñll,. J B). Ja ime/ritrJotriag 'Psophila. B. lt¡ilellsis. y algu­
na. pobrac ione.sdeB. elegll"" ydeM. bifl"om ( ! 129, l iJO, ! 165, 
1391. 1400, 12.54, 12.6J}companen el perfi l de la l:!mi na depre¡a 
obovado (Iabla 2). Los haces rasculares son por lo genera] más 
nUlmerosos ,en Bessert1 ( 12-20) y M Wa (6-:>g), )' Pe/rO/I!'j,¡nplll'. 

y Jaimell iJIJO/J ia oomparten la presencia ele 12 hace. vascUlla­
res, mientras qcre DmrtP¡'CI ltene de 8- 12 haces . B essera, DlIoo)'a 
y Milla presentan fi Dras ,con paredes más gruesa. y e n ma}'or 
nÚlmero que Jainre{,i"JOlriCl y Pe/IVIJJ'll"lf'he y el mesofilo sól ido 
agrupa a 3 espedes de D anti)'a (D. iNIlsf!l1sis, D. ilanlJilJalii y D. 
Ihlldil(}Wardii). M. me.r ica;ra, M. polOJitJa y poblaciornes ele M . 

biflora ( 11 27 y 1171 ) 

Diferencia. inlunpecr¡.cas eJI Milla 

lliO la.! espec ie.s del género M il/u. la amtomJa foliar revela que 
existe una oombinación. Ilnica de caracteres que permite reco­
nocerlas (taDla 2), excepto M . biJ!om. Esta especie, de amph 
distribución geográfica. desde el sur de EUA hasta Honduras. 
tiene todos los e.tados de carácter amuóm icos obsel"\'ooles en 
el restD de las ,especie.s. Moore ( 19.5 3) de,sccibió M . biJlora 
como UlDaespeciepolifllÓrfica,oon hojas estreclilamente lineares, 
ccanaliculad.as efl la CaJ1i . upec-ioc y redondeadas en la inferior. 
con dim tnuta. d.enticulacione. hial inas e n los nervios o al.gu­
nas veces ausen~. Esla" ariación morfolagica ""conñrma aquf 
y. ad~más . se rec.onocen otras formas ( tabla 2) . G:ind.ara el al. 
(201 4) sugierefil que M. lJiflom no presenta la mi.rna histori a 
evolutiva. Los l'eSultado. aquI J1reserntadoo apoyan esta a~·e­

ración. ya que l. Malornl. foliar es "ariat>1e en las pobl.do ne.s 
de M . bij!orll. Con bas en la variación foliaJi de ,esta especie se 
reconocern 4 gru pos. sm de suma importarncia poner a pru eba 
esto. caracteres foliares en un an1li~ :is de par.imonia. 

Como ya se mencionó. las prominencia. epidérmicas cortas 
es el eslado de caráctel" más comlin ,en el cornplejo (8. e/egOJIs, 

D. balse/Jsis. D . IIJlldil(}Warr1ii, Juinrelr imOJria. PerroJf)'tlJplll'. . 

M . potosiJla. M. rosea y poblaciones de M. biJ!om [nA")). Las 

prominencias muy largas .oro se presenlan en 4 poblacione. el" 
M. biJlora ("C') y las prominencia. la.gas (50- 100 ,¡.Lrn) las com­
parten. las poblacione. M . biJ!ora que se di.tribuyen ,en la Faja 
Volcánica Tmnsmexicana y el grl\fIO "B,M de .M. biflora (tabla 2). 

Howam ( 199'1) elescribió M. filifOIi{l. M. tlJexicoJlt1 y a ¡m­
tir de seg.egacione.s de pot;lacione.s de M. lJiftora, bas:indose 
en caracteres florale.s y vegetatiyo •. Este autoc senaló que en 
M . Jilifolia la. hojas son wbteretes rum inutamenle acaJialad.as 
ada:ti.almenle y con,'exas abax ialmenle: err M. me.ricana. terete.s 
o sub~eretes, y en M . po/OSUIU. CÓllcayo·conyexa • . La anato­
mia foliar de estas espec ies re~·el a 'que el perfil de la lámina es 
transversalment.e eli J1tico en M . mexiclma y depl'eSa abovada en 
M . p%silw (tabla 2). M . Jilifolia ex hloo las hojas más delga­
das (:;: I rnm) . de forma circu lar en sección transversal y so lo 
comparte con M. magllifica la epidermis sin pfotubennc ias. 

Milla magnifica "" la espec:ie de m' yor porte can ha jas 
de mayor 10ngilUd ( 100 = ) y un nlimero de naces vascu lares 
irnportante (36-40). habita 00 ,el bOS1:jue toop ical caduc ifo lio y 
se ,desarroll a en welos ricos en. rnamr ia org:lnica, condiciones 
ea>lógicas que seguramen.1e contrioo)·en a determinar su mor­
fologla. .M. tni'IiawQ tanabiM se desarrolla en oosque tropical 
cad..ucifolio : 110 o bstante., difiere de M . fnagtrifica f fil el tamallo ele 
.liS hojas (&Ocm), ,el perfi l transyersalmente cUpuco, la epider­
mis oonprolUbera1lcias.. el menor número de naces vascu lares 
( 14 ) 'j el mesofi lo comp. clo (tabla 2). El mesofilo oompaclO y 
las células epidérm icas fectarll,ulares son ,camllte-Fe.s distirnl'ivos 
en M. me.ricatla y M. po!ositla: si n embalr'o. es la Illlima presenta 
un menoc mlmero ,de pmlUberllllcias epid~rmicas (5 ). h.aoes va ... 
CeU I are. (L . fi"bras asociadas al haz vascular (8-10) y ñb.as c.on 
paredes delgadas. 

De acu efoo con M oore (1953). M. bryani y M. rosea com­
parten.la pre.se rn cia de pedicelo y u n número reducido de fl ore •. 
asf DOmO su di:strfooc iÓll geográñ~. La lIIlatomfa fo liar revela 
que lambién cornparten la forma del perfil y el margen irnrolulo 
en la ca", adaxia] ; pero M. óf)'tll1i pf<'.senta un mayor nllmero 
de series de promi nencias ( 16 v .. 7) y haces yasculares ( 16 
~·s . 10-12). Ra, ·eJlna ( 197J ) describió M . oa:me-aI1Q, bas:indose 
en el il'erenci •• morfológica. ilo,a1e.s de poblacio nes que Moore 
( 1953) reoonoci6 como parte ele M. biflora. Aqul se muestra que 
M. ocuucotla d.ifiere de M. lJiflom por la pre.sencia de 14 serie,s 
de promi nencias epid~nnicas y el margen involuto en la CaJ1i 
aba:t ial (tabla 1). La morfologfa y la analomIa foliar proJlOfCio­
flan caracreres adic loRales dLi res para distinguir entre algunas 
e.species del c.om.~l ejo Milla media nte un.a comt;inaei6n dntea 
de caracter".5 . En ",uanto al género. únicamente &!s."m tiene 
atr i ~utos foliares e)clusivos. 
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Anexo.. 

Material exami nad.o ele los géneros del ,cDmplejo M illa. De 
ros ,ejemp!:uees del ro lect.or Gutiérre:z se recol~Claron muestras 
de :5 indiv'iduos por s itio, pero- a las ejemplares de respaldo. se 
res asignó u.n mlmero ele corec ta por sitio. aCfllnimos de las 
herbartos re,·io.oo. o d.o" de se eleposttaron lo. ej emplare. de 
acuerdo con J.lo lmgren ~l al. (l990). Los ejemplares m'ilizados 
para el estudio anatómjco se marcan oon asterisro 

BesseFa elegalls Se.hulles f. Esnado ele México: munk i­
¡lio Tejupilco .. J. GU.liéfre2 y R. R ros 133"7. 1338* (fEZA, 
MEXU). Guerrero: municipio Goyuca ele Catalán.. J . Gutiérrez 
e t al~ 1242. 1243* (FEZA, M IlXU); muniaipio llape'lUala, 
J . GU.liéfre2 el aL.. 1236 (FIlZA-MEXU). Jal isoD: municip io 
Co<lula, J . G u ti ~.nez. et al ., 1253* (FEZA-MIlXU). M"reIDS: 
municipio Jonaca~oc, J. Gut ierrez 11 36 (PEZ.A, MEXU). 
Guerrero: mllnici.pio Arcelia. LGuuérrez 1137 (fEZA. M EXU). 

ayari t: .nJlu nicipio El Nayar. J. GlIliérrez 'j Il. Bravo 1386*. 
1396* (FEZA, M EXU) . .Bess,eftl tllllensls R. Delgadillo Jal isro: 
municipio Caoo CDrrien~es R. RIDS y J. Guliérrez 997* (fEZA­
MEXU): municipio. La Huerta. J. Gultérrez. el al .. 1 H2' (fEZA, 
MEXU) . .Bcssua /mnijWra (Grecne) MaclJride Baja Califor­
nia SU.f: municipio. La Paz. l . L. León 7:516* (HCl E>, MEXU). 
DOl1,dya bll/selim pe-l--Ferr. y Ilspejo Mor,etas: municip iD 
Tlaqui lt~nango , L Guliérrez 79 1*, 797, 839. 11 1:5* (FEZA). 
DOIJ,dJ'a .Mil/Jlball l L. W. Lenz Michoacán: mu nicipio HUelamD, 
J . Guliérrez et a l... 1 24 1' (FEZA. M EXU). [I,wdya puqJlls¡1 
H. E. Moore Coahui !a: muniaipto Ramos Añz;pe, L Guliérrez 
e l. al., 122 * (PEZA, M IlXU). Dml,dj'a iluuiIJ,oJI;ardll. L. W. 
Lenz Guerrero: nllU.nt ci¡J io-lguala, J. GuH~rre:z. 79&* 840. 84 ! * 
(FEZA). J . GlItiérrez &40 (FEZA): municipio. CDyUca de Cala­
!:ln, J. Gul téfrez 804. &44' (PEZA). Michoac:!n: municipio San 
Lu.cas, J. Guti~ne:z.eI al., !2.25 (FEZA, MIlXU); municipio Hue­
tamo-, J. G uH~nez el aL, 1240* (pEZA, MEXU). MJlJa blJiora 
Cav. C hihuahua : .municipiD BasaseacllLJ. Guliérrezel aL, 909* 
(FEZA). C hiapas: muniaipio Orozoroaut!a, M. Ayala el aL, 
1000, 1012 (FEZA, MEX ; muniai~io Tun la GuHérrez, M. 
AyaJa el aL. 97 8* (FEZA. MIlX U): Distrilo FiederaJ : Derega­
ción Coyoacán .. J. GuU Hez 119.5 ' (pEZA .. Mil . EsladD 
de Mt xioo: municipio Allacomulco, J . GultMez ,e-t aL, 1J6 l * 
(FEZA, MEXU): municipio BeJuODs. L Guliérrez y R. Rlos 
1340* (FEZA. MEXU): municipio fl uehueloca. J . Guliérrez 
y R. Rlos-Gómez 113 1* (FEZA, MEXU ); mu nicipio b:lapa­
luca. J. GUliérrez ,~ I. al.. 1279 (FEZA. MEXU): municipio. El 
Oro, J. G l1liéfre2 el al .. 1362* (FEZA. MEXU) : municipio Los 
Reye.5 La Paz, J . Guliéfre2 1149* (FEZA, M ); munici­
pio. N~pamla, L GlItiérre:z 1139* (FEZ!\, MEXU). Guanaj ualo: 
municipio San Luis ele l¡t Paz.. J. Gult~nez. y R. Rlos·Ciómez 
11 24*, 1127*, 12H-A (f'EZA. MIlXU); municipto S .... José 
Iturb ide , J. GutiMez y R. Rfos-Gómez 1129' , 11 69 (FEZA, 
MEXU). Guerrero: mllnicip io Ate na ngo elel RfD, J. Gutiérrez 
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1176* (FEZA, MEXU); municipio Xochi pal a, J. GUliérrez y R. 
Rfos 1343. 1344* (FIlZA. MEXU). Hidllloo: municipio Singui ­
lican, J . Gu!iérrezet a l. , 11 6.5* (fEZA, M IlX U). JalisoD: SIN C. 
Castillejos* (FEZA, MEX U). Michoac:!n: municipio Maramtio, 
J. Gu~érrez el al .. 1365* (FEZA . MEX ): MOl'elos: munici­
pio. Jantctelco. L Guliéfre2 1138* (FEZA, MIlXU); municipio 
JOllacatepec, J . Guli~nez &46, 1135* (FEZA, MEXU). Naymt: 
mu.nicipio El ayar. J. GUliérrez. y Il. Bravo 1387. 1388*. 1389, 
1391*, 1391. 1394*. 139$. 1399* (fEZA, MIlXU). Oaxaca: 
Oto. C uicat!:!n, J . Guliél!Tez el. al ., ! 336' (pEZA, MEXU); Dto. 
Jucll it.:in, municip io Asunción Ixcaltepec J . Gutiefrez. el aL, 
13.57* EZA .. MEXU):. 0 10 . MiahuaUán . . mu nicipio CuixUa, 
J. GutiMez. e l al., 1314* (pEZA, MIlXU); nJluntc ipio AnJIa­
lIán, J. Gut i~rrez et al , 1315, 1.316* (FEZA MEX U); Dro. 
llax iacD, municipio Tlax iacD, J Gutiérrez el aJ .. 11 54 *, 11 56 
(FEZA, M EXU): [l to-. JUHlahuaca, municipio. "Jecomaxtla­
lIuaca, J . Guliérre:z el al .. 1160* (fEZA. MEXU): Oto. PuUa, 
muntcip:io-PuLla, 1. Gutiérrezelal .. I !TI ' EZA, MEXU); Dto. 
Huajuapan. municipio SanlO DDnJl ingo Thnalá J. GlItiérrez y R. 
Rfos 1271* (FEZA. MEXU): municipio. Sa n Marcos de Arleaga 
J. G u.tiérrez ·el al.l l61* (PEZA y MEXU). Dio. Y. urepec, muni­
cipio Nejapa d e Madero, 1. Gulténez. el aL, ~ J56' (FEZA, 
MEXU) :. municipio. Sanliago Chazumba. R. RJoo y J. Gu~érrez 

896 (PEZA. MIlXU); municipio San Juan .Bautista Suchitepec. 
R IDos y J. Gutiérrez. 898 (FEZA, MEXU); mllnicipio Zapoti t­
I~n Palmas . R. Rfos y J. Gutjérrez. 900 (FEZA .. MEXU). Puebla: 
muntcipio Azumbilla. J. C uliMez y R. Rfos 1163* (FEZA, 
MEXU) ; mu rricipio- Tecamachalco\ J . Gmiérrez y R. Rlo, 12:55* 
(FEZA, MEXU):. munictp iD Tepeaca.. J. Gutiéfre z. y R. Rlos 
1 -4* (FEZA. MIlXU); munici~io Tehuacán. J. Gul.iérrC"L y 
R. Rfos n67*, 1168* (PEZA, MEXU); J . Guttéfrez. et aL, 
1354* (FEZA, MEX ); muniaipio nIDD~ 1. GUI'iérrez 
y R. RIDS !. 56*, 1257" (FEZA. MEXU); municipio Thlte-
1"'" de Guerrero, J . Guliéfre2 y R. Rfo, 1274' , 127:>*, 1276* 
(FEZA, MEXU). Querétaro,: municipio Caelereyta, J . GUI'iérrez 
y R. R fos-Gomel. 1130* (FEZA, MEX U); municipio Jalpan de 
Serra. 1. Guliérrez 1196* (FEZA. MIlXU). San Luis Potos'f: 
mu.nicipio Santa María ele l Rfo .. J. Gul.iérrC"L 12 10' (FEZA, 
MEXU) ; munic:ipio Ztragoz.a, R. Ríos 898 (FEZA, MEX U). 
Veracruz: municip io Maltrata, J. Gutiéfre2 el al , 1304* (FEZA, 
MEXU). Zacalecas: municipio VaJparafso. L C uMnrez y Il. 
Bra"D 1400*, 140 1*, 1402*, 1403*,1 404*, 1405, 14U6* (FEZA, 
MEXU) ; muniai pio Zacalecas, J . Gu ti~.roez y E. Bra',D 1407 
(FEZA, MIlXU). Milla bryatll l . M. Johos!. Coah.uila: munici­
pio. Cualro Ciéneg"". J. Gu liém!z el al.. 1126* (FEZA. MIlX U). 
M illa fi llfolla T. M. Hou'ard Morelos : municipio TenangD, 
J. Gutiérrez. 1133* (FEZA. MEXU). Milla magll iJico H. E. 
Moor,e. Guerrero: mllnicipio Igua!a. L Guliérrez y R. MulloZ 
8'?.3 (fEZA) , J. Gutiérrez 8JB (fEZA); muniai pio "Thxro, L 
Gutiérrez el al.. 1235 (PEZA_ MEXU) : municiJJio Throloapan, 
J. G uliérrez e L Escalan!e 8 1.2' ( PEZA) . M Il/{l tIl~;tlcll;¡a T. M. 
Howard Pue"la: municipiolzficar de Malannoros" 1. Guliérrez 
1134* (FEZA, MEX ); municipio Huelmell:!n el C hico., L 
Guliérrez t l37 (PEZA. MEXU) .. iI1lflo mor/c l/ÚJlltl H. Il. M ODre 
Mi"hoocán: mllnic:ipio A'Iuila, Sáncllez.-Mejorada ·el al ., 430l 
(MEXU). M i lla ca,mC<lfla Ravenna. Oaxaca: Oto . C uicat!:!n, 
municipio S""I'iago acalt.epoc, J . Gutiérrez.el al. , 1317 (FEZA, 
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MEXU); I1lllnicipioOancade J uárez. J. Gu tiérrel. el al .• 1.18·5. 
1186 (FEZA, MEXU); Dio. Ella. municip'o San Pab lo Hui lID, 
1. G UI'iérrez ,el al .. !! 92.. 1193* (I'EZA, M EXU). Mm .. poln· 
sl l r,a T. M. fl oward SaJi L uis ~olos¡: municipio GlIaclalcazac, J. 
Guümel.e l . Escalante 141 4* (I'EZA, MEXU). MJlld rosea H. 
E. M oore Nuevo León : municipio MOfl lelJlOIelos" J . Gutiérrez 'j 
E. tracia 121S' (FEZA. MEXU). M illa Mlliflora J. G u l y E. 
Solano DIo . ochixllá n, mllnic ip ioSuchiXllalmaca, 1. GUli~rrez. 

et aL. I 1 SO. 1 !5 1* (FEZA. MEXU). Jalme/,I,¡loma gypsop· 
li lilJ Tumer Nuevo León: munic ipio Aramberri, l . G uliéfrez. y 
E. tracia 12 04 , 1208*(FEZA, M EX ). Petro/lymplre dl!Ccro 
H. E. M oore G uen ero: llIIunicipioCll i lpancingo cle los Br avo. J. 
Guümel. y R. Rfos 13SO' (FEZA MEXU). 
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Resumen. La delimitación taxonómica de Milla biflora es controvertida y esta asociada a su 

amplia variación morfológica. El objetivo de este estudio es encontrar caracteres morfológicos 

que permitan distinguir grupos dentro de M. biflora y analizar la similitud morfológica de las 

especies de Milla, con el propósito de generar una clave de identificación taxonómica. Se 

análizaron 24 caracteres, siete vegetativos y 17 florales de nueve especies del género, obtenidos  

de recolectas y de ejemplares de herbario. Nueve caracteres morfométricos que resultaron tener 

mayor peso en el análisis multivariados más 18 caracteres cualitativos fueron utilizados para 

efectuar un análisis de agrupamiento. El análisis discriminante mostró que los caracteres 

morfométricos seleccionados por el análisis canónico discriminante no permiten delimitar a  las 

nueve especies estudiadas. Sólo la combinación de  caracteres cualitativos y algunos cuantitativos 

permite separar a las especies a través del análisis de similitud. El análisis de disimilitud permitió 

reconocer a las nueve especies más 26 morfos que tienen una disimilitud >0.80. Estos 26 morfos 

se diferencian en al menos un carácter de las otras especies de Milla. La clave para las especies 

de Milla separa a éstas con base en  caracteres diagnósticos y permite  circunscribir a Milla 

biflora s.s.,  por las hojas fistulosas, el pedicelo sin articulación evidente con 1.5-3.0 cm de 

longitud, las flores con apertura diurna y nocturna de color blanco, tres nervios en los tépalos, 

tépalos externos elípticos, los internos angostamente elípticos con base cuneada, filamentos 

menores de 1 mm de largo y anteras amarillas. Se distribuye desde el sur del Altiplano Mexicano 

hasta la parte central y este de la Faja Volcánica Transmexicana, donde se encuentra la localidad 

tipo en los alrededores de la actual Ciudad de México. 

Palabras clave. Análisis multivariados, Asparagaceae, complejo Milla, Taxonomía, Faja 

Volcánica Transmexicana. 
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INTRODUCCIÓN 

Cavanilles (1793) describió a Milla biflora a partir de cormos cultivados en el Real Jardín 

Botánico de Madrid que fueron enviados de México por Sessé y Mociño. Estos cormos 

corresponden a una parte de las recolectas realizadas durante la Real Expedición Botánica a 

Nueva España (1787-1803), en las cercanías de la actual Ciudad de México (McVaugh 1977). 

Milla biflora es la especie tipo de Milla y después de su descripción original, ha estado sujeta a 

diversos cambios taxonómicos y nomenclaturales o a una historia taxonómica compleja 

(Willdenow 1799; Knowles y Westcott 1839; Rafinesque-Schmaltz 1836; Schauer 1847). Son 

plantas herbáceas geófitas, con cormos y flores fragantes de color blanco. Se desarrollan  en sitios 

con altitudes entre los 10 y los 2800 m, en bosques tropicales secos y templados.  

 Moore (1953) en su revisión del complejo Milla, señala que M. biflora presenta tres 

nervios en los tépalos, anteras subsésiles y filamentos no mayores que los lóbulos de las anteras. 

Este mismo autor indicó que las poblaciones del sur de México y Guatemala presentan variación 

en los caracteres diagnósticos, mismas que no consideró suficientes para hacer una segregación 

de dichas poblaciones. Otros autores han estudiado la diversidad morfológica de M. biflora y 

propusieron  especies nuevas a partir de materiales previamente determinados como M. biflora 

(Ravenna 1971; Howard 1999; Gutiérrez y Solano 2015). Gándara et al. (2014) con base en un 

análisis filogenético utilizando cacracteres moleculares indican que M. biflora oculta bajo su 

nombre a otras especies. En este sentido, una evaluación de la variación morfológica de M. 

biflora, permitirá delimitar su variación morfológica. 

 El uso de la estadística multivariada y análisis de agrupamiento, tanto de caracteres 

cuantitativos como cualitativos, ha permitido aclarar la delimitación de especies o complejos de 

especies de angiospermas con taxonomía difícil (Birch et al. 1985; Chung y Kang 1994; 

Thompson y Lammers 1997; Vandenberg 1998; Levin 1998; Henderson y Ferreira 2002; 
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Henderson et al. 2004; Ferreira Da Costa et al. 2009; Hernández-Hernández et al.  2009; Arroyo-

Cosultchi et al. 2010; Martínez-Cabrera et al. 2011; Hejazi et al. 2012; Jakovljević et al. 2013; 

Sánchez et al. 2013). Con base en estos antecedentes, este estudio pretende descubrir caracteres 

morfológicos que permitan  delimitar las poblaciones de Milla biflora y analizar la similitud 

morfológica de las especies de Milla con el propósito de generar una clave para su identificación 

taxonómica. 

 

MATERIALES Y MÉTODO 

Especímenes- Se analizaron 501 especímenes de herbario correspondientes a nueve de las 11 

especies de Milla procedentes de herbario (ARIZ, BH, F, FC, GH, IEB, INECOL, JEPS, MEXU, 

NY, RSA, SLPM, US, XAL; 7.4%) y de ejemplares recolectados en campo (92.6%; solicitar al 

autor). Milla delicata H.E. Moore y M. mortoniana H.E. Moore no se incluyeron debido a que no 

fueron recolectadas en campo y el material de herbario está constituido por menos de tres 

especímenes en muy mal estado. En este estudio se conservó el nombre de M. biflora para incluir 

a todas las poblaciones que otros autores habían reconocido como tal (Moore 1953; Galván 

2001). 

Caracteres evaluados. Con la ayuda de una regla metálica y un microscopio estereoscópico 

marca Nikon SMZ-2T con reglilla milimétrica, se evaluaron 24 caracteres cuantitativos (Cuadro 

1), y 18 cualitativos y sus estados. Nueve son binarios y nueve multiestado, correspondientes 

ahoja, escapo y flor (Cuadro 2). 

Análisis multivariados. Se verificó que los 24 caracteres cuantitativos cumplieran con los 

supuestos de la estadística multivariada como normalidad y homogeneidad de varianza con 

variables transformadas en log10. Se realizó un análisis de componentes principales (ACP) con el 

propósito de detectar aquellas variables que explican el mayor porcentaje de la variación. Se 
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establecieron 34 grupos con base en caracteres cualitativos previamente evaluados en poblaciones 

observadas en el campo y especímenes herborizados, con la finalidad de poner a prueba la 

delimitación morfológica de M. biflora (Cuadro 3). Se hizo un análisis canónico discriminante 

(ACD) para identificar el subconjunto de caracteres que apoyan la separación de las especies y de 

los 34 grupos establecidos a priori. Además, se evaluó a través de las distancias de Mahalanobis 

si los grupos son estadísticamente diferentes. Un análisis discriminante canónico (AD) permitió 

verificar qué porcentaje de los individuos se pueden clasificar correctamente dentro de la especie 

o grupo. Todos los análisis se realizaron con el paquete estadístico SAS (SAS Institute 2008). 

Análisis de agrupamiento. Se generó una matriz básica de datos con 18 caracteres cualitativos 

(Cuadro 2) y los valores de la media de los nueve caracteres cuantitativos que fueron 

seleccionados en el análisis ACD con el mayor peso para separar grupos. La matriz se 

estandarizó en unidades de desviación estándar, con el fin de asignarle a cada caracter el mismo 

peso (Sneath y Sokal 1973). Enseguida se se generó la matriz de similitud con el coeficiente de 

Distancia Euclidiana y como algoritmo de agrupamiento se usó el método de Media Aritmética 

no Ponderada (UPGMA, por sus siglas en inglés). Estos análisis se realizaron con el programa 

NTSYS versión 2.1 (Rohlf 2000). 

 

RESULTADOS 

Variación de los caracteres. El ACP reveló que 14 caracteres explican la mayor variación en los 

primeros cinco componentes con 60.96% de la variación acumulada (Cuadro 4). Estos 14 

caracteres con los mayores valores en el ACP se usaron en el ACD para poner a prueba los 34 

grupos de M. biflora establecidos a priori con base en caracteres cualitativos (Cuadro 3). El ACD 

permitió reconocer las variables que proporcionan la mayor información para discriminar los 

individuos de las especies de Milla y los 34 grupos de M. biflora. El 91.32% de la variación total 
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se explica con cinco funciones canónicas (Cuadro 5). La representación gráfica de las tres 

funciones canónicas reveló una mayor separación de las especies y morfotipos, cuando se elimina 

a M. magnifica, especie que registra órganos vegetativos y reproductivos de mayor tamaño (Fig. 

1). El ACD mostró que el 80% de los individuos de cuatro especies de Milla, más siete morfos, 

pueden ser recuperados con los caracteres cuantitativos, y para el resto de las especies y morfos el 

porcentaje fue mucho más bajo (Cuadro 6). 

Análisis de agrupamiento. Este análisis permitió separar las especies de Milla y la mayoría de 

los morfos. Milla rosea especie endémica de Nuevo León (NL) se separa de las demás especies y 

morfos y se diferencia por presentar un tubo floral <5.0 cm de largo y tépalo interno <5.8 mm de 

ancho. Además, se recuperaron grandes dos grupos (Fig. 2). El grupo A incluye solo tres morfos 

que tienen en similitud el tubo floral de 5.0-8.5 cm de largo y la base del tépalo interno 

abruptamente atenuado (Fig. 3A). El grupo B reúne al resto de las especies y morfos, que se 

agrupan por tener tubos florales >8.6 cm de largo y la base del tépalo interno atenuada o cuneada 

(Fig. 3B). Milla bryanii es la especie que presenta el valor de Distancia Euclidiana más bajo 

(0.80). Con base en este valor, los morfos con valores por debajo de él (0.80) fueron considerados 

como una sola entidad, como ocurre con el morfo 12 [Chis2, Oax8], el morfo 22 [Oax3, Oax4], 

el morfo 25 [Chih, Mich2,  Zac2] y Milla biflora s.s. [Ags, Gto, Ver-Pue, Mor2, VM] (Fig. 2).  

 

DISCUSIÓN 

Variación de caracteres. Nueve caracteres son los que contribuyen en mayor medida para 

confirmar la existencia de grupos con ACD. De estos nueve caracteres, seis son florales y, en su 

mayoría, no se han utilizado en trabajos previos como caracteres diagnósticos para reconocer las 

especies de Milla, a excepción del estudio de Ravenna (1971), quien usó el tamaño del tubo floral 

para reconocer a M. oaxacana y separarla de M. biflora.  
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 Las dimensiones de la anchura de la hoja, longitud y diámetro del escapo, largo del 

pedicelo, largo de la bráctea floral y tubo floral, ancho del tépalo interno, largo del apículo y 

largo de la antera permiten reconocer siete morfos de Milla (25%) y cuatro especies de Milla (ver 

clave) mediante una combinación única de caracteres. Sin embargo, estos caracteres cuantitativos 

no permiten separar al resto de los morfos y especies de Milla (Cuadro 5) debido a la amplia 

variación morfométrica, a diferencia de lo que ocurre en otros complejos de especies o géneros 

de otras familias (Pimentel et al. 2007; Scrivanti et al. 2013; Sousa et al. 2014). 

Análisis de agrupamiento. La combinación de caracteres cualitativos y cuantitativos permitió 

separar los 26 morfos y las nueve especies de Milla a un nivel de corte igual o mayor de 0.80 de 

disimilitud. En este estudio se confirma lo dicho por Howard (1999), quien sugirió que los 

caracteres cualitativos en Milla tienen un alto valor diagnóstico, que le permtieron separar y 

describir a M. mexicana y M. potosina con base en  la presencia de rizomas, denticulaciones 

(prominencias) de las hojas, la pubescencia del escapo y hojas, el tipo de articulación del 

pedicelo, el momento de apertura de las flores, la forma y base de los tépalos, y el número de 

nervaduras en los tépalos, caracteres que en su mayoría aquí se confirman. 

 Nuestro análisis también reveló que el tamaño del tubo floral es importante para 

reconocer los grandes grupos en Milla (Fig. 1). Milla rosea H.E. Moore es la especie más disímil 

del género por su tubo floral corto (<5.0 cm de largo) y el ancho del tépalo interno <5.8 mm (Fig. 

3C). El análisis de agrupamiento, muestra que los grupos A y B y los subgrupos B1 y B2 también 

se reconocen por el tamaño del tubo floral y la forma de la base del tépalo interno. Por ejemplo, 

el tamaño del tubo floral de 8.0-10.0 cm de largo y los tépalos internos ovados distinguen el 

subgrupo B1 que contiene a M. filifolia T.M. Howard y el morfo 4 (Fig. 3D). Sin embargo, M. 

filifolia se diferencia del morfo 4 por la presencia de pedicelos de 1.5-2.0 cm de largo, articulados 

y tépalos internos de 6.5-7.0 mm ancho.  
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El grupo B2 presentó los tubos florales más largos (10.0-16.0 cm) y los tépalos internos 

angostamente elípticos o elípticos (Fig. 3E). En este subgrupo, M. valliflora junto con el morfo 5 

(Zac3) forman el conjunto C, por la forma circular de la hoja en sección transversal y por tener 

una o dos flores, pero M. valliflora J. Gut. y E. Solano se distingue por tener prominencias cortas 

en la hoja, mesofilo colapsado, escapo escabroso, una flor única (Fig. 3F) y pedicelo de ca. 2.5 

cm. El conjunto C1 tiene hojas subcilíndricas, haz de la hoja aplanado o hendido, un escapo liso,  

2 o más flores y bráctea floral de 6.0-7.4 mm de largo. Los grupos D y D1 se reconocen por la 

presencia de prominencias y tricomas del escapo y el tamaño de la bráctea floral. La forma de las 

hojas anchamente elípticas o circulares en sección transversal y las anteras de color verde separan 

al grupo E que incluyó morfos de Chiapas, Oaxaca y el morfo10 de Michoacán (Fig. 3G). Las 

anteras de color azul o verde apoyan al grupo F con las especies M. magnifica H.E. Moore, M. 

oaxacana Ravenna, M. mexicana T.M. Howard, M. potosina T.M. Howard y nueve morfos con 

distribución en el sur de México (Fig. 3H). Las anteras amarillas están presentes en el grupo F1 

que recupera a M. biflora Cav. s.s. y M. bryanii I.M. Jonst. y los morfo con distribución 

geográfica restringida a la Faja Volcánica Transmexicana, Altiplano Mexicano y Sierra Madre 

Occidental (Fig. 3I, J, K, L). 

 La similitud de M. bryanii con el morfo 24 (Nay 2) se debe a la presencia de hojas 

estriadas con prominencias foliares y tubo floral >10.0 cm de largo. Milla magnifica H.E. Moore 

tiene hojas con mesofilo colapsado, lisas, al igual que el escapo y tépalos internos >1.0 cm de 

ancho. A diferencia de la anterior, M. mexicana presenta hojas con mesofilo compacto al igual 

que el morfo 18 (Pue2). Milla oaxacana Ravenna y los morfos 22 (Oax3y Oax4) tienen más de 

12 haces vasculares en el mesofilo de la hoja y tubo floral ≤13.5 cm de largo (Fig. 3B, E, H). 

Milla potosina T.M. Howard y el morfo 19 (Gro) presentan pedicelos ≤3.0 cm de largo, tubo 

floral 9-11 cm de largo y tépalos internos de 7-8.5 mm de ancho. Milla rosea tiene color rosa en 
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el exterior de sus tépalos (Fig. 3C), tubo floral <5.0 cm de largo y tépalo interno <5.8 mm de 

ancho, esta combinación apoya su delimitación. 

  Los resultados de este estudio permiten reconocer 26 morfos que son diferentes de las 

nueve especies evaluadas, incluyendo a M. biflora s.s. La combinación única de caracteres que 

cada una de ellas tiene es diagnóstica para su identificación (ver clave). El análisis de 

agrupamiento es congruente con la hipótesis de Gándara et al. (2014), quienes sugieren con base 

en un estudio molecular, que bajo el nombre de Milla biflora existen otros taxa. 

 

Milla biflora s.s. El análisis de agrupamiento reveló que las ocho especies de Milla con las que se 

contrastó M. biflora, muestran una separación por arriba del nivel de 0.80 de dismilitud en la 

Distancia Euclidiana. En el caso particular de M. biflora (VM), ésta presentó un valor de 

disimilitud junto con las poblaciones de Ags, Gto, Pue-Ver y Mor2, menor al 0.80, lo que nos 

permite reconocer reconocer a estas poblaciones junto con la de la Cuenca de México como una 

sola entidad, M. biflora s.s. La ubicación geográfica precisa basada en la revisión del ejemplar 

tipo de M. biflora depositado en el Real Jardín Botánico de Madrid (McVaugh 1977), permitió 

evaluar los caracteres morfométricos y cualitativos aquí utilizados, como son: las hojas fistulosas, 

el pedicelo sin articulación evidente con 1.5-3.0 cm de longitud, flores con apertura diurna y 

nocturna de color blanco, tres nervios en los tépalos, tépalos externos elípticos, tépalos internos 

angostamente elípticos con base cuneada, filamentos menores de 1 mm de largo y anteras 

amarillas (Fig. 3J, K, L). Estos caracteres se corroboraron en los materiales recolectados en la 

cuenca de México y fueron la base para su reconocimiento morfológico. Los caracteres 

cualitativos observados también en el ejemplar tipo y corroborados en los materiales de herbario 

y organismos examinados de M. biflora s.s. en campo, apoyan su separación de los morfos del 

norte y occidente de México, Cuenca del Río Balsas y Sierra Madre del Sur. 
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 Los análisis multivariados identificaron nueve caracteres morfométricos que, en conjunto 

con los caracteres cualitativos, permitieron reconocer las nueve especies de Milla evaluadas, así 

como delimitar y separar 26 morfos de M. biflora s.s. Nuestros resultados apoyan una nueva 

delimitación de esta especie, aquí tratada como Milla biflora s.s., basada en una combinación 

única de caracteres y su distribución al sur del Altiplano Mexicano y parte central y este de la 

Faja Volcánica Transmexicana. En forma adicional, nuestros resultados apoyan el 

reconocimiento de especies nuevas que serán descritas próximamente. Las relaciones 

filogenéticas de las especies aquí delimitadas en el género Milla podrán ser evaluadas a través de 

análisis de parsimonia y los caracteres florales y sus estados de carácter, aquí delimitados podrán 

ser utilizados para entender la diversificación y la evolución floral del género Milla dentro del 

complejo Milla. 

Clave para la determinación de especies y morfo especiesdel género Milla  

1. Tubo floral  <5.0 cm de largo, tépalo interno <5.8 mm de ancho....................................................…M. rosea 

1. Tubo floral >5.1 cm de largo, tépalo interno >5.8 mm de ancho.  

2. Tubo floral 5.0-8.5 cm de largo, base del tépalo interno atenuada abruptamente. 

3. Pedicelo ≥4 cm de largo, bráctea floral externa ≥1.2 cm de largo, tépalo interno ≥ 1.3 cm de 

ancho……….……………………………………………….…………………….……………..……….Morfo 1 

3. Pedicelo <3 cm de largo, bráctea floral externa <1.0 cm de largo, tépalo interno < 1.3 cm ancho. 

4. Hoja aplanada, escapo puberulento, pedicelo 2.5-3.0 cm de largo, tépalos con 5 

nervaduras………………………………………………………..………...………………………...... Morfo 2. 

Hoja subcircular, escapo liso, pedicelo <1.0 cm de  largo, tépalos con 3 nervaduras o nervios 

………………………………………………………………….……………...……………..………..Morfo 3  

2. Tubo floral >8.5 cm de largo (excepto M. filifolia), base del tépalo interno atenuada o cuneada. 

5. Tubo floral 8.0-10.0 cm de largo, tépalos internos ovados. 

6. Pedicelo 1.5-2.0 cm de largo, articulado; tépalo interno 6.5-7.0 mm de ancho…………..……… M. filifolia 
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6. Pedicelo  2.8-3.5(-4.0) cm de largo, articulación floral inconspicua; tépalo interno 7.5-8.0 mm de 

ancho……………………..………………………………………………..………………..……...…Morfo 4 

5. Tubo floral 10.0-16.0 cm de largo, tépalos internos angostamente elípticos o elípticos. 

7. Hojas rollizas, haz de la hoja redondeado; 1 ó 2 flores.  

8. Prominencias largas en hoja, escapo liso, flores 2 (-3), pedicelo 1.0-1.5 cm largo……..……….Morfo 5 

8. Prominencias cortas en hoja, escapo escabroso, flores 1, pedicelo 2.0- 3.5 cm de 

largo………………………………...……………………………….……….……….………..M. valliflora 

7. Hojas subcilíndricas, haz de la hoja aplanada ó concava; ≥2 flores (de haber flores solitarias haz de la hoja 

plano).  

9. Escapo liso; bráctea floral externa 6.0-7.4 mm de largo. 

10. Flores solitarias, anteras amarillas, 4-6 mm de largo………………........………….….…...Morfo 6 

10. Inflorescencias con dos flores, anteras verdes, 3.5-3.7(-4.5) mm de largo………..…..…….Morfo 7 

9. Escapo escabroso o piloso; bráctea floral externa  7.5-14 mm de largo (de haber escapos lisos, bráctea 

externa >9.0 mm de largo). 

11. Hojas anchamente elípticas o circulares en sección transversal (excepto Morfo 13 y 14, pero entonces 

pedicelos ≤1.8 cm de largo, anteras verdes) 

12. Pedicelo >2.5 cm de largo; tubo floral <12.0 cm de largo. 

13. Prominencias foliares largas; escapo liso; tépalos externos angostamente elípticos, 5 nervaduras, 

anteras verdes………………………………………….…………..…..…….………..….... Morfo 8 

13. Prominencias foliares cortas; escapo escabroso; tépalos externos elípticos, 7-12 nervaduras, anteras 

azules…………………………….………………………..……..………..……..…..…..…Morfo 9 

12. Pedicelo <2.5 cm largo (excepto Morfo 29); tubo floral > 12.0 cm largo. 

14. Hojas depresas obovadas o estrechamente elípticas  en sección transversal. 

15. Prominencias en hojas cortas; inflorescencia > 3 flores, tépalos 7-12 

nervados………………………………………………….……………..…….……….Morfo 10 

15. Prominencias en hojas largas; inflorescencia 2-3 flores, tépalos 5 

nervados……………………………………………………………………………….Morfo 11 

14. Hojas anchamente elípticas o circulares en sección transversal. 
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16. Pedicelo1.5-3.0(-5.0) cm de largo; tubo floral (10-)13-16 cm de largo; anteras 2.8-4.5 mm de 

largo……………………………………………..……………………………………. Morfo 12 

16. Pedicelo < 1.4 cm de largo; tubo floral 10.0-12.8 cm de largo; anteras 3.8- 4.2 mm de largo. 

17. Rizomas presentes; tépalo externo elíptico, base tépalo interno 

cuneada……………………….………………………………..………………………Morfo 13 

17. Rizomas ausentes; tépalo externo angostamente elíptico, base tépalo interno 

atenuada……………………………………...………………….…….………………Morfo 14 

11. Hojas en sección transversal extensamente depresas, transversalmente elípticas o depresas obovadas. 

18. Anteras de color azule o verde.  

19. Base de los tépalos internos cuneados. 

20. Hojas elípticas en sección transversal; pedicelo 1.4-3.0(-5.0) cm largo; bráctea exterior <8.0 mm 

de largo; tubo floral <12.0 cm de largo, tépalos internos 6.5- 7.0 mm de ancho; anteras 3.5-3.7 (-4.0) 

mm de largo……………………………………………..………...………………………Morfo 15 

20.  Hojas extensamente depresas en sección transversal;  pedicelo 4.0-4.7 cm delargo, bráctea 

exterior  8.0-13 mm de largo; tubo floral >12.0 cm de largo, tépalos internos 10.0 mm de ancho; 

anteras 4.8 mm de largo. 

21.  Rizomas ausentes; pedicelo <4.0 cm de largo; tubo floral 14-18(-20)  cm de largo, tépalos con 

7-12 nervaduras; anteras azules……………………..……….…………………………...Morfo 16 

21. Rizomas presentes; pedicelo >4.0 cm de largo, tubo floral >13.0 cm de largo, tépalos 5 

nervaduras; anteras verdes…………………………………………….………………...Morfo 17 

19. Base de los tépalos internos atenuada 

22. Mesofilo de la hoja compacto. 

23.  Rizomas presentes; hojas extensamente depresas en sección transversal, haz redondo; tépalos 

con 7-12 nervaduras………………………………….………….……………………..M. mexicana 

23. Rizomas ausentes;  hojas depresas obovadas en sección transversal, haz aplanado o hendido;  

tépalos 5 nervaduras………………………………………….….………………………..Morfo 18 

22. Mesofilo de la hoja hueco. 
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24. Hojas con epidermis lisa,; escapo liso; tépalos internos >1.0 cm de 

ancho…….…………..…………………………………………………………….M. magnifica  

24. Hojas con superficie estriada, prominencias presentes en epidermis; escapo escabroso o piloso; 

tépalos internos ≤1.0 cm ancho. 

25. Pedicelo ≤3.0 cm de largo; tubo floral 9.0-11.0 cm de largo,  tépalo interno 7-8.5 mm de 

ancho. 

26.  Rizomas ausentes; tubo floral <10.0 cm de largo, tépalo interno 8.0-8.5 mm de ancho, 

tépalos con 3 nervios………………………….………………………………..   M. potosina 

26.  Rizomas presentes;  tubo floral >10.0 cm de  largo, tépalo interno 7.0 mm de ancho, tépalos 

con 5 nervios................................................................................................................Morfo 19 

25. Pedicelo 3.5-5.0 cm largo; tubo floral 12.0-16.0 cm  de largo,  tépalo interno >12.0  mm de 

ancho. 

27. Haces vasculares en hojas 7-12; tubo floral >13.5 cm de largo. 

28. Cormos con rizomas presentes; prominencias en hojas cortas; tépalos elípticos; anteras de 

color verde……………………………………………………………………….…..Morfo 20 

28. Cormos con rizomas ausentes; prominencias en hojas largas; tépalos angostamente 

elípticos; anteras de color azul……………………..……………..……………..……Morfo 21 

27. Haces vasculares en hojas  ˃ 12; tubo floral ≤13.5 cm  de largo. 

29. Pedicelo ≥4.6 cm de largo; bráctea <8.5 mm de largo; tubo floral 12.0-12.4 cm de largo, 

tépalos internos elípticos; flores con  apertura  nocturna………………….……..M. oaxacana 

29. Pedicelo 3.5-4.6 cm de largo; bráctea 10.0-12.0 mm de largo; tubo floral 12.5-13.5 cm 

largo; tépalos internos angostamente elípticos; flores con apertura diurna y 

nocturna……………………………………………………………………………….Morfo 22 

18. Anteras amarillas. 

30. Base del tépalo interno atenuada 

31. Hojas lisas en la superficie, prominencias epidérmicas foliares ausentes; tubo floral 9.0-10.0 cm 

de largo…………………………………………………………………………………..…Morfo 23 
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31. Hojas estriadas en ela superficie, prominencias epidermicas foliares presentes; tubo floral > 10.0 

cm de largo. 

32. Haces vasculares en hoja >12; bráctea floral externa 6.0-10.0 mm de largo; inflorescencia con 2 

flores; tépalos internos 5.5-10.0 mm de ancho. 

33. Prominencias foliares cortas; articulación del tubo floral inconspicua, pedicelo ca. 2.5 cm 

largo; anteras 4.5 mm largo.…………………………………………………………..… Morfo 24 

33. Prominencias foliares largas; articulación del tubo floral conspicua, pedicelo hasta 4 cm 

largo; anteras hasta 3.0 mm largo……………………………………………………….M. bryanii 

32. Haces vasculares en hoja 7-12; bráctea floral externa (0.6-)1.2-1.6 mm de largo, inflorescencia 

con tres o más flores; tépalos internos (16-)23-31(-35) mm de ancho……………….…... Morfo 25 

30. Base del tépalo interno cuneada o abruptamente atenuada. 

34. Escapo liso; pedicelo ≤1.0 cm de largo………………………...………………………Morfo 26 

34. Escapo escabroso; pedicelo 1.5-3.0 cm de largo……………………………….. Milla biflora s.s. 
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Cuadro 1. Caracteres morfológicos utilizados para los análisis morfométricos de las especies de 

Milla y los grupos de Milla biflora sensu lato. Medidas son en cm. 

 Carácter  carácter 

1 Longitud cormo 13 Ancho tépalo externo 

2 diámetro cormo 14 Largo tépalo externo 

3 Largo cuello túnica del cormo 15 Ancho tépalo interno 

4 Largo hoja 16 Largo tépalo interno 

5 Ancho hoja 17 Largo apículo en tépalo externo 

6 Largo escapo 18 Largo filamento 

7 Ancho escapo 19 Largo antera 

8 Largo pedicelo 20 Ancho antera 

9 Largo bráctea 21 Largo ovario 

10 Ancho bráctea 22 diámetro ovario 

11 Ancho tubo floral 23 Largo estilo 

12 Largo tubo floral 24 Largo ginóforo 
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Cuadro 2. Caracteres cualitativos usados en el análisis de similitud de las especies de Milla y los 

grupos de Milla biflora s.l.  

 Carácter Estado de carácter 
1. Cormo con rizomas ausentes=0, presentes=1 
2. Pérfil hoja en sección transversal anchamente elíptica=0, circular=1, 

extensamente depresa=2, transversalmente 
elíptica=3, depresa obovada=4, 
estrechamente elíptica transversalmente=5, 
aplanada=6 

3. Haz de la hoja aplanado-hendido=0, redondo=1 
4. Estriaciones en hoja presentes=0, ausentes=1 
5. Prominencias en hoja presentes=0, ausentes=1 
6. Tamaño de prominencias en hoja cortas=0, largas=1 
7. Número de haces vasculares  hoja seis=0, siete-doce=1, más de doce=2 
8. Mesofilo de la hoja compacto= 0, hueco=1 
9. Paredes de las fibras  gruesas= 0, delgadas=1 
10. Tipo de superficie del escapo escabroso=0, piloso=1, liso=2 
11. Articulación conspicua en flor presente=0, ausente=1 
12. Número de flores  una=0, dos=1, tres o más=2 
13. Apertura de la flor nocturna= 0, diurna-nocturna=1 
14. Forma del tépalo externo angostamente elíptico =0, elíptico=1, 

anchamente ovado=2 
15. Forma del tépalo interno  angostamente elíptico=0, elíptico= 1, 

ovado=2 
16. Forma base tépalo interno  atenuada= 0, abruptamente atenuada= 1, 

cuneada= 2 
17. Número de nervios en los tépalos  tres=0, cinco= 1, siete-12=2 
18. Color de la antera  amarilla= 0, azul=1, verde= 2 
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Cuadro 3. Especies y morfos del género Milla, estados de la República Mexicana o área 

geográfica en donde se distribuyen. SLP=San Luis Potosí, BCS=Baja California Sur. Los estados 

con más de un morfo son identificados con un número arábigo.   

Especie/Morfo Distribución Morfo Distribución 
M. biflora Aguascalientes Morfo 10 Michoacán1 
M. biflora Guanajuato Morfo 11 Chiapas1 
M. biflora Morelos2 Morfo 12 Chiapas2 
M. biflora Puebla-Veracruz Morfo 12 Oaxaca8 
M. biflora  Valle de México Morfo 13 Oaxaca11 
M. bryanii   Coahuila Morfo 14 Oaxaca12 
M. filifolia  Edo. México-Morelos Morfo 15 Oaxaca7 
M. magnifica  Edo. México-Guerrero Morfo 16 Oaxaca10 
M. mexicana  Morelos-Puebla Morfo 17 Oaxaca13 
M. oaxacana  Oaxaca Morfo 18 Puebla1 
M. potosina  Guanajuato-SLP Morfo 19 Guerrero 
M. rosea  Nuevo León Morfo 20 Oaxaca-Puebla2 
M. valliflora Oaxaca-Puebla Morfo 21 Oaxaca1 
Morfo 1 Oaxaca2 Morfo 22 Oaxaca3 
Morfo 2 Morelos1 Morfo 22 Oaxaca4 
Morfo 3 BCS Morfo 23 Zacatecas1 
Morfo 4 Oaxaca5 Morfo 24 Nayarit2 
Morfo 5 Zacatecas3 Morfo 25 Chihuahua 
Morfo 6 Nayarit1 Morfo 25 Michoacán2 
Morfo 7 Puebla2 Morfo 25 Zacatecas2 
Morfo 8 Oaxaca6 Morfo 26 Hidalgo 
Morfo 9 Oaxaca9   
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Cuadro 4. Análisis de componentes principales de las especies y morfos del género Milla. Se 

destacan los cracteres con mayor peso en el agrupamiento.  

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

Componente Prin1 Prin2 Prin3 Prin4 Prin5 
Valor de Carga 7.10 3.15 1.69 1.46 1.22 
Variación acumulada (%) 29.59 42.72 49.77 55.87 60.96 
Largo del cormo 0.081 0.205 0.047 0.047 -0.258 
Diámetro del cormo 0.243 -0.202 0.167 0.078 -0.061 
Largo de las escamas cormo 0.188 -0.069 0.331 0.253 -0.111 
Largo de la hoja 0.111 0.064 0.323 0.434 0.090 
Ancho de la hoja 0.245 -0.260 -0.009 0.136 -0.031 
Largo del escapo 0.244 -0.340 0.054 -0.059 0.076 
Diámetro del escapo 0.268 -0.166 0.067 0.209 0.075 
Largo del pedicelo 0.271 -0.293 0.129 -0.050 0.074 
Largo de la bráctea  0.159 -0.014 -0.176 0.131 0.624 
Ancho de la bráctea 0.206 0.217 -0.002 0.198 -0.270 
Ancho del tubo floral 0.193 0.056 0.113 0.100 -0.192 
Largo del tubo floral 0.162 0.107 0.358 -0.407 0.081 
Ancho del tépalo externo 0.183 0.162 -0.033 0.034 -0.384 
Largo del tépalo externo 0.241 0.120 -0.173 -0.254 0.081 
Ancho del tépalo interno 0.283 0.198 -0.210 0.040 0.048 
Largo del tépalo interno 0.188 0.187 -0.068 -0.252 -0.057 
Largo del apículo 0.280 0.188 -0.202 0.036 0.061 
Largo del filamento 0.086 0.254 -0.276 0.293 0.295 
Largo de la antera 0.184 -0.363 -0.263 -0.090 -0.096 
Ancho de la antera 0.174 0.258 -0.093 0.051 -0.112 
Largo del ovario 0.071 0.338 0.288 0.028 0.211 
Diámetro del ovario 0.240 0.062 0.134 -0.199 0.101 
Largo del estilo 0.167 0.099 0.201 -0.404 0.127 
Largo del ginóforo 0.207 -0.093 -0.380 -0.086 -0.207 
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Cuadro 5. Caracteres de las especies del género Milla utilizados en el análisis canónico 

discriminante. Se destacan los valores con mayor peso en el grupamiento. 

Variable 

Can1 Can2 Can3 Can4 Can5 
Valor de carga 32.62 7.94 3.03 1.70 1.24 
Variación acumulada (%) 64.03 79.59 85.53 88.87 91.32 
Diámetro del cormo 0.621 0.189 0.189 0.196 0.015 
Largo de hoja 0.002 0.316 0.209 -0.072 0.235 
Ancho hoja 0.674 0.045 0.287 -0.559 0.039 
Largo del escapo 0.897 0.038 0.038 -0.204 0.001 
Diámero del escapo 0.535 0.271 0.271 -0.108 0.453 
Largo pedicelo 0.859 0.063 0.063 0.001 0.101 
Largo bráctea 0.858 0.630 0.631 -0.157 0.249 
Largo tubo floral 0.097 0.396 0.359 0.053 0.210 
Ancho tépalo interno 0.204 0.175 0.593 -0.060 -0.173 
Largo apículo 0.206 0.568 0.568 -0.059 -0.152 
Largo antera 0.886 0.110 0.111 0.095 0.083 
Largo ovario -0.322 -0.418 0.634 0.255 -0.010 
Largo estilo 0.171 0.328 0.229 0.297 -0.029 
Largo ginóforo 0.537 -0.384 0.414 0.236 -0.417 
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Cuadro 6. Porcentaje de los individuos de las especies y morfos de Milla que se incluyeron  en 

los grupos previamente reconocidos con base en el Análisis Discriminante. 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Especies y Morfos  % de individuos 

Milla bryanii, M. magnifica, M. mexicana, M. rosea,  Morfo 1 
(Oax.2), 3 (BCS), 5 (Zac3), 14 (Oax12), 17 (Oax13), 20 (Oax-Pue2), 
y 26 (Hgo). 
 >80 
Milla valliflora, Morfo 2 (Mor1), 6 (Nay1), 7 (Pue2), 8 (Oax6), 21 
(Oax1), 9 (Oax9), 10 (Mich1), 11 (Chis1), 12 (Chis2), 12 (Oax8), 13 
(Oax11), 18 (Pue1), 22 (Oax3), 22 (Oax4) y 23 (Zac3).  50-79 
 
Milla biflora (Ags), (Gto),  (Mor2), (Pue-Ver), (VM), M. filifolia, M. 
oaxacana, M. potosina,  Morfo 4 (Oax5), 15 (Oax7), 16 (Oax10), 19 
(Gro), 24 (Nay2), 25 (Chih) 25 (Mich2) y 25 (Zac2). <49 
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Figura 1. Representación gráfica de las tres primeras funciones canónicas del análisis canónico 

discrimínate de 24 variables para ocho especies de Milla y 26 morfos de M. biflora s.l. 
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Figura 2. Análisis de agrupamiento para las nueve especies y 26 morfos de Milla con el 

coeficiente de Distancia Euclidiana y UPGMA. La Distancia Euclidiana para reconocer las 

especies es a partir de 0.80 (línea punteada).  
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Figura 3. Variación floral  de las especies y los morfos de Milla. A) Morfo 1 (J. Gutiérrez et al. 
1163) base del tépalo interno cuneados; B) Morfo 21 (J. Gutiérrez et al.  1160) base del tépalo 
interno atenuado; C) Milla rosea (J. Gutiérrez et al. 1218) tubo floral  <5.0 cm; D) Milla filifolia 
(J. Gutiérrez e I. Escalante 1133) tépalos internos ovados; E) Milla mexicana (J. Gutiérrez 1144) 
tépalos internos angostamente elípticos; F) Milla valliflora (J. Gutiérrez et al. 1151) flor única; 
G) Morfo 10 (J. Gutiérrez y R. Rios 1342) anteras color verde; H) Morfo 19 (J. Gutiérrez y R. 
Rios 1344) anteras de color azul; I) Milla bryanii (J. Gutiérrez et al. 1226) anteras amarillas; J) 
Milla biflora (J. Gutiérrez et al. 1195) flores con apertura diurna y nocturna de color blanco; K) 
Milla biflora (J. Gutiérrez et al. 1362) tépalos externos elípticos, tépalos internos angostamente 
elípticos con base cuneada; L) Milla biflora (J. Gutiérrez et al. 1254) filamentos <1 mm de largo 
y anteras amarillas. 
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ABSTRACT 

The delimitation and phylogenetic relationships of the genera Bessera, Dandya and Milla remain 

poorly understood. Thus, detailed phylogenetic analyses on this group of species are needed, 

particularly for M. biflora that may constitute a complex of species. The main goals of this study 

were to investigate the phylogenetic relationships and taxonomic delimitation of genera within 

the Milla complex and particularly of M. biflora. Maximum Parsimony and Bayesian Inference 

analyses were conducted using chloroplast (trnL-F, psbK-I) and nuclear (ITS) DNA sequence 

data, together with 60 morphological traits. We constructed independent data matrices that 

included 19 of the 20 species recognized for the Milla complex and five outgroup species from 

the Brodiaea complex. The evolution of some floral traits was also investigated. The 

phylogenetic trees showed incongruence among data matrices, resulting in different relationships 

among genera and species of Milla. The analysis of total evidence supported the monophyly of 

Bessera and Petronymphe. Milla and Dandya are paraphyletic showing strong support. The 

present results suggest that genera within the Milla complex have evolved long floral tubes 

covering the ovary and erect flowers. The Milla s.s. clade included three main groups allied to 1) 

M. bryanii, 2) M. biflora and 3) M. oaxacana. The present study supports the recognition of five 

genera within the Milla complex and also resolves the phylogenetic relationships within the M. 

biflora group. 

 

ADDITIONAL KEYWORDS: Asparagales- total evidence- incongruence- gynophore- Milla 

biflora. 
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INTRODUCTION 

Our understanding of the phylogenetic relationships among several plant groups has been greatly 

improved by the use of DNA sequence data. This can be appreciated through the results of the 

Angiosperm Phylogeny Group III (2009) system of taxonomic classification. DNA sequence data 

are considered the most adequate type of evidence to reconstruct the evolutionary history and 

phylogenetic relationships among species (Bromham, 2003; Scotland, 2003; Whitfield & 

Lockhart, 2007). Nevertheless, sequence data are not without limitations, which mostly involve 

phylogenetic incongruence among genes (Guigo et al., 1996; Maddison, 1997; Wortley & 

Scotland, 2005). Contrary to DNA sequences, morphological data have generally been 

considered by some as insufficient, subjective, ambiguous and non-informative to assess 

phylogenetic relationships (Scotland et al., 2003). 

 Several authors have discussed the advantages of combining both types of evidence — 

morphology and DNA sequence data — in phylogenetic reconstruction (Kluge, 1989; Bull et al., 

1993; Miyamoto & Fitch, 1994; Huelsenbeck et al., 1996; Wiens, 2004; de Queiroz & Gatesy, 

2006). Several recently evolved plant groups, with uncertain taxonomic relationships among 

species, have been analyzed using combined DNA and morphological data (total evidence), 

resulting in an increased phylogenetic resolution (e.g. Caddik et al., 2002; Sánchez-Ken & Clark, 

2010; Clennett et al., 2012; Skema, 2012; Lewis et al., 2013). As pointed out by Wortley & 

Scotland (2005), morphological evidence has had a central role for the understanding of the life 

cycles, evolution, geographic distribution, identification, conservation, and taxonomic 

delimitation of several groups of species. This has been the case of several genera (Caddik et al., 

2002; Pires & Sytsma, 2002; Chase, 2004; Rønsted et al., 2005; Clennett et al., 2012; Andrés-

Hernández et al., 2014). In particular, phylogenetic analyses in the order Asparagales (Chen et 
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al., 2013) have suggested a recent diversification of species. For example, a study on the Milla 

clade suggested that this group diversified during the Miocene (Gándara et al., 2014), a period 

characterized by the origin of present-day arid conditions throughout North America. 

 The Milla complex (Moore, 1953; Pires & Sytsma, 2002) includes five genera: Bessera 

Schult. f., Dandya H.E. Moore, Milla Cav., Jaimehintonia Turner and Petronymphe H.E. Moore. 

These genera are composed of a small number of geophytic species with restricted distributions 

throughout Mexico (Moore, 1953; Pires et al., 2001; Pires & Sytsma, 2002; Gándara et al., 

2014). The exception to this pattern is M. biflora Cav., which has a wide distribution ranging 

from Arizona to Honduras (Gutiérrez & Solano, 2015). Within the complex, Milla is the most 

diverse genus with 11 species, followed by Dandya with four and Bessera with three. The genera 

Jaimehintonia and Petronymphe are monospecific (Espejo-Serna, 2012). Historically, 

classifications based on floral morphology and molecular data (Bentham & Hooker, 1883; 

Melchior, 1964; Hutchinson, 1959; Dahlgren et al., 1985; Fay & Chase, 1996; Chase et al., 2009) 

have placed the members of the Milla complex in different families, namely Amaryllidaceae, 

Liliaceae, Themidaceae and, currently, Asparagaceae. 

 Moore (1953) reviewed the floral morphology of the Milla complex and outlined the 

tendency of these species to develop long floral tubes, connation of the filaments and adnation 

between ovary and floral tube. Moore considered Dandya as the most primitive genus, based on 

the presence of a short perianth and sub-campanulate flowers. On the other hand, this author 

considered Milla as the most evolved genus, which has long floral tubes and gynophores that are 

adnate to the perianth tube. The members of the Milla complex are morphologically distinguished 

by the presence of a membranous corm tunic and by the occasional development of rhizomes or 

cormels that facilitate vegetative propagation (Moore, 1953; Howard, 1999). The leaves are linear 
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and terete, subterete, flattened or triangular in cross-sections (Gutiérrez et al., 2015). The flowers 

are disposed in umbels, rarely solitary, and have a gynophore supporting the ovary, and both may 

be adnated to the perianth tube (Pires et al., 2001; Pires & Sytsma, 2002; Gutiérrez et al., 2010). 

The species of the Milla complex thrive in desert scrubs, tropical deciduous forests and pine-oak 

forests. Plants grow in shallow soils that are frequently derived from limestone or gypsum, from 

near sea level up to 2800 meters elevation. Except for widespread (in Mexico) Bessera elegans 

and Milla biflora, the members of the Milla complex have restricted distributions (Gándara et al., 

2014). 

 Phylogenetic analyses using plastid (rbcL, trnL-trnF, ndhF, rpl16, psbK-psbI) and nuclear 

DNA sequence data (ITS and ETS) have confirmed the monophyly of the Milla complex (Fay & 

Chase, 1996; Pires & Sytsma, 2002; Gándara et al., 2014). Monophyly is also supported by a 

total evidence analysis (plastid DNA combined with 25 morphological traits; Pires et al., 2001). 

However, generic and specific delimitations and phylogenetic relationships within the complex 

remain poorly resolved (Pires et al., 2001; Pires & Sytsma, 2002; Gándara, 2009). Recently, 

Gándara et al. (2014) pointed out that unless the species limits within Milla s.s. are clearly 

solved, especially for M. biflora, the delimitation of other genera within the complex will remain 

problematic. To date, there no analyses using total evidence have been conducted to establish 

generic limits within the complex and, more specifically, to establish species limits within the 

wide-ranging M. biflora. In this context, we examined the phylogenetic relationships within the 

Milla complex using DNA sequence data (trnL-trnF, psbK-I and ITS) and morphological 

characters. The main goals of the present study were to assess the delimitation of genera within 

the complex and to evaluate the limits of M. biflora, since it is the most variable species of this 

genus. 
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MATERIALS AND METHODS 

TAXON SAMPLING 

In the present analyses, the Milla complex was represented by 19 out of the 20 species recognized 

for the genera Bessera, Dandya, Milla, Jaimehintonia and Petronymphe (Appendix 1). We 

included 26 morphospecies previously classified as Milla biflora sensu Moore (1953) from 

populations distributed through most of the species range (i.e., from the southern USA to 

Chiapas, Mexico) (Gutiérrez et al., in revision). Milla delicata was not included because of 

unavailability of material (either fresh or in herbaria). Additionally, we included 18 individuals of 

Bessera elegans, five individuals of Dandya  thadhowardii and one individual considered as a 

new species of Petronymphe. Androstephium caeruleum Torr., Bloomeria crocea (Torr.) Coville, 

Dichelostemma capitatum (Benth.) Alph. Wood, D. pulchelum (Salisb.) A. Heller and Muilla 

maritima (Torr.) S. Watson were used as the outgroup (after Pires & Sytsma, 2002). 

MORPHOLOGICAL CHARACTERS 

Our morphological analysis of vegetative and floral characters was based on the revision of 850 

from several herbaria (ARIZ, BH, F, FC, GH, IEB, INECOL, JEPS, MEXU, NY, RSA, SLPM, 

US, XAL) and 500 specimens newly collected in the field (a complete list is available upon 

request). In total, 60 morphological and anatomical characters were coded (38 binary and 22 

multistate characters; Appendixes 2, 3) as primary homology hypotheses (De Pinna, 1991) and 

used in the analyses. The multistate characters were treated as unordered (Fitch parsimony; Fitch, 

1971). 
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DNA EXTRACTION, AMPLIFICATION AND SEQUENCING 

DNA was extracted from silica gel-dried tissue obtained directly in the field, with the exception 

of Milla mortoniana, for which DNA was extracted from a herbarium specimen. We obtained 

plastid DNA sequences (trnL-trnF) from GenBank for the outgroup species Androstephium 

caeruleum (AF508460.1), Dichelostema multiflorum (AJ311079.1) and Muilla maritima 

(AF508486.1).  

 Total DNA extraction was performed with a modified CTAB protocol (Doyle & Doyle, 

1987), using 0.5-1.0 g of plant material. PCR amplifications for trnL-trnF and psbK-psbI were 

conducted in 25-μL reactions containing final concentrations of 1x PCR buffer, 0.5 mM of 

MgCl2, 0.2 μM of dNTPs, 0.04% of BSA, 0.1 μM of each primer, 0.125 units of Taq DNA-

polymerase (Promega Corporation, Madison, Wisconsin, USA) and 0.5-1 μl of template DNA. 

PCR amplifications for ITS were conducted as above but with an additional 0.2% of DMSO to 

reduce amplification problems associated to secondary structure (Clennet et al., 2012).  

The trnL-trnF intergenic region was amplified using the ‘c’ and ‘f’ primers of Taberlet et 

al. (1991). PCR consisted of an initial denaturation at 94°C for 2 min, 30 cycles of denaturation 

at 94°C for 1 min, annealing at 48°C for 1 min, extension at 72°C for 2 min, and a final extension 

at 72°C for 7 min. The psbK-psbI intergenic region was amplified using the primers of Lahaye et 

al. (2008). PCR consisted of an initial denaturation at 94°C for 2 min, 32 cycles of denaturation 

at 94°C for 40 s, annealing at 48°C for 40 s, extension at 72°C for 40 s, and a final extension at 

72°C for 7 min. The ITS region was amplified with primers ‘ITS4’ and ‘ITS5’ of White et al. 

(1990). PCR consisted of an initial denaturation at 94°C for 2 min, 28-30 cycles of denaturation 

at 94°C for 1 min, annealing at 52°C for 1 min, extension at 72°C for 2 min, and a final extension 
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at 72°C for 7 min. All PCR products were sent to a commercial sequencing service (High 

Throughput Genomics Unit, University of Washington, Seattle, Washington, USA). Bidirectional 

sequence reads were obtained for each accession. Sequences were assembled and edited with 

Sequencher 4.7 (GeneCode), Alignment was performed using MUSCLE (Edgar, 2004), followed 

by minor manual adjustment. Indels were treated as missing data. 

PHYLOGENETIC ANALYSIS 

We conducted maximum parsimony (MP) analyses of four datasets. First, a phylogenetic analysis 

was performed with the morphological characters for 74 terminals. Second, we analyzed the 

concatenated sequence data of plastid trnL-trnF and psbK-psbI for 74 terminals. In this analysis 

we discarded a 242 bp insertion observed in psbK-psbI for Dichelostema capitatum and M. 

bryanii to avoid problems of branch attraction (Gándara et al., 2014). Third, an analysis was 

conducted for ITS using the 60 terminals for which sequences of that region were available; 14 

samples were unable to amplify. Fourth, a total evidence analysis (plastid and nuclear sequence 

data plus morphology) was carried out, including the 74 terminals. The MP analyses were 

conducted with TNT v. 1.1 (Goloboff et al., 2008) for each data matrix. Each analysis consisted 

of a heuristic search with 10,000 random replicates, retaining 100 trees per replicate, using the 

tree bisection-reconnection algorithm (TBR, Goloboff et al., 2008). Node support was estimated 

by 10,000 bootstrap (BS, Felsenstein, 1985) and 10,000 jackknife (JK) replicates (Farris et al., 

1996).  

 Based on the results by parsimony, a Bayesian Inference (BI ) analysis was only 

conducted using the total evidence matrix with MrBayes v. 3.2 (Ronquist et al., 2012). We 

employed a model with six different substitution rates (LSET nts=6). For each partition of 
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molecular data (trnL-F, psbK-I, ITS), base frequencies estimated from the sequence data and a 

Gamma-shaped distribution was used for the morpholological data. The rate variation for the 

morphological data was enforced with lset applyto=(1) and rates=gamma as mentioned by 

Ronquist et al. (2015). For rate heterogeneity among sites, because this model includes the best 

fit to the data analysed. Molecular (trnL-trnF, psbK-psbI, ITS) and morphological (60 characters) 

data were treated as independent partitions. The posterior probability (PP) was calculated running 

simultaneously four Monte Carlo Markov chais (MCMC). Two independent runs were performed 

for five million generations, sampling trees every 1250000 generations. The first 25% 

generations were discarded as ‘burn-in’. For each node, the PP was determined by a 50% 

majority consensus among the retained trees. The resulting MP and Bayesian phylogenetic trees 

were edited with Winclada V.1.00.08 (Nixon, 1999-2002) and FigTree v. 1.3.1 (Rambaut, 2009), 

respectively. 

FLORAL CHARACTER EVOLUTION 

The BI analysis of the combined data set (morphology and sequence data) was used to investigate 

four floral traits evolution across species of the Milla complex using Mesquite v. 3.01 (Maddison 

& Maddison, 2010). The floral characters size, shape, color and time when flowers were selected 

because they have been related to pollination syndromes. Some of these characters had already 

been used to establish evolutionary and phylogenetic hypotheses (Moore, 1953; Pires et al., 2001; 

Pires & Sytsma, 2002). Gándara et al. (2014) suggest that a pollinator change may originate 

isolation and speciation. 
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RESULTS 

PHYLOGENETIC ANALYSES 

The analysis of morphological data included 56 terminals and 60 informative characters, resulting 

in ten equally parsimonious trees with a length of 342 steps (CI=0.26, RI=0.75). The strict 

consensus tree (Fig. 1) recovered Dandya (BRB) as paraphyletic, including a clade consisting of 

D. thadhowardii and D. balsensis, but with D. purpusii and D. hannibalii being successive sisters 

to another clade formed by Milla, Bessera, Jaimehintonia and Petronymphe. In this tree, Milla is 

polyphyletic because M. mortoniana did not group with the other morphospecies of Milla. 

Monophyletic Bessera, monotypic Jaimehintonia and Petronymphe form a grade in which the 

remaining species of Milla form a well-supported clade (BS: 87, JK: 93).  

The analysis of plastid DNA sequences included the same 56 terminals as the 

morphological analysis and 1,223 aligned characters, of which 84 are informative to parsimony, 

resulting in five equally parsimonious trees with a length of 153 steps (CI=0.85, RI=0.91). The 

consensus tree recovered the monophyly of Bessera, whereas the species of Dandya, Milla, 

Jaimehintonia and Petronymphe are intermingled. As in the morphological analysis, Milla 

mortoniana groups with species of Dandya (Fig. 2). 

The analysis of ITS sequences included 44 terminals and 696 aligned characters, 63 of 

them informative to parsimony, resulting in five equally parsimonious trees with a length of 273 

steps (CI=0.83, RI=0.89). This consensus tree recovered Bessera, Dandya and Milla as 

polyphyletic (Fig. 3). 

 The MP analysis of all the data combined included 1,981 characters, the 60 morphological 

characters and 147 molecular characters were informative (Table 1). The analysis of total 
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evidence resulted in nine equally parsimonious trees with a length of 889 steps (CI=0.50, 

RI=0.74).  

The strict consensus trees from the MP and BI analyses were dissimilar (Figs. 4, 5). The 

MP trees resolved the phylogenetic relationships between Dandya purpusii, Bessera, 

Jaimehintonia, Petronymphe and Milla. Both trees recovered Dandya (BRB) + M. mortoniana as 

sister to D. purpusii. There is good support for a monophyletic Bessera (JK 95, BS 98) and 

Jaimehintonia + Petronymphe are recovered as sister to Milla s.s. Overall, there is good support 

for Dandya (BRB) + M. mortoniana, Bessera, Milla s.s., and Petronymphe (Fig. 4). Moreover, 

each of the large clades are supported by synapomorphic characters (see tree values in 

parenthesis) that will be discussed later.  

The BI tree gives higher supported monophyletic groups and the sister relationships 

among genera of the Milla complex. This analysis recovers Dandya (BRB) + M. mortoniana with 

high suppport. Dandya purpusii is sister to the remainder taxa. Bessera, Jaimehintonia and 

Petronymphe are grouped in a clade with high support (PP:0.99), in which Bessera and 

Petronymphe are sister taxa and both are monophyletic with the highest support (Fig. 5). Milla 

s.s. has the highest support (PP:1) and it is sister to the clade of Bessera, Jaimehintonia and 

Petronymphe. 

 Floral characters evolution is shown in Figure 6. Flowers with the shorter tubes have the 

plesiomorphic state within the Milla complex (Fig.6A), whereas the subcampanulate flowers are 

plesimorphic, the hypocrateriform ones appeared independently three times in Jaimehintonia, 

Milla mortoniana and Milla s.s. Flower color and time of anthesis do not support monophyletic 

groups and are highly homoplasious.   
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DISCUSSION 

PHYLOGENETIC RELATIONSHIPS 

Both analysis of total evidence recovered Bessera, Jaimehintonia, Petronymphe and Milla s.s. as 

monophyletic (Figs. 4, 5). The clade A, which includes three species of Dandya distributed in the 

Balsas river basin (BRB) + M. mortoniana is supported as sister to the remaining genera. This 

phylogenetic relationship is also observed in the plastid DNA tree (Fig. 2). A complete stigma 

and external tepals without apicules are synapomorphic to clade A. Gándara et al. (2014) 

uncovered evidence of a clade constituted by species of Dandya (BRB), M. potosina, M. 

mexicana, M. oaxacana, and M. magnifica. Likewise, the results of our cpDNA and ITS tree 

topologies reveal differences in the phylogenetic position of B. tenuiflora, M. potosina, M. 

magnifica, and Petronymphe spp. Nevertheless, the inclusion of morphological traits in the 

phylogenetic reconstruction resulted in well-supported clades which are consistent with 

previously established genera, except for the strongly supported embedding of Milla mortoniana 

in Dandya (Figs. 4, 5). Our total evidence analyses thus allow us to circumscribe the genera and 

to establish their phylogenetic position within the Milla complex. 

 The phylogenetic position of Dandya purpusii has not been previously evaluated. The 

present results fail to group D. purpusii with other species of Dandya (BRB) plus M. mortoniana. 

However, there is weak support for this relationship in MP and thus we prefer to consider D. 

purpusii as part of Dandya, pending further study that clearly demonstrates otherwise (Fig. 5).  

Our BI analysis recovers a well-supported clade in which Jaimehintonia is sister to 

Petronymphe and Bessera (Fig.5). Gándara et al. (2014) showed a clade with Jaimehintonia and 

species of Milla and Dandya. However, our total evidence BI analysis does not support their 
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findings. The phylogenetic position of Petronymphe has been controversial ever since Moore’s 

(1951, 1953) interpretation on the fusion of floral whorls. Both Petronymphe and Milla have long 

floral tubes but differ in the position of the flowers, which are erect in Milla but pendulous in 

Petronymphe. The latter genus is further differentiated by the presence of nastic movements of 

the fruit pedicel and the depression of the floral tube. These two characters and the transversally 

ovoid shape of the filament are synapomorphies of Petronymphe and are shared by P. decora and 

a new species of this genus included in our analyses. The phylogenetic relationships among 

genera are evidence of a progression towards the development of longer floral tubes, as 

previously suggested by Moore (1953).  

Bessera sister to Petronymphe is monophyletic with the highest support including B. 

tenuiflora as the earliest derived taxon of this genus. Moreover, Bessera shows almost all the 

floral morphologies present in the Milla complex, with the exception of the hypocrateriform 

flowers characteristic of Jaimehintonia and Milla. The flowers of Bessera are odourless, brightly 

coloured and are the only members of the complex with connate stamens. Species of this genus 

diversified throughout the Mexican Pacific coast, except for B. tenuiflora that is distributed in 

southern Baja California. This disjunct distribution is probably the result of a vicariant event 

produced by the separation of the southern tip of Baja California from the continent (Ferrusquía-

Villafranca, 1993). The phylogenetic position of B. tenuiflora has been controversial. Some 

authors have proposed that this species should be classified within a monotypic genus (Behria) 

based on the morphological traits (tubular flowers; Greene, 1886; Lenz, 1971; León de la Luz & 

Pérez-Navarro, 2004) and sequence data (rbcL, trnL-trnF, ndhF, rpl16, psbK-psbI, ITS, and ETS; 

Gándara et al., 2009, 2014). Our results in both total evidence analyses (BS: 80; JK: 84; Fig. 4 

and PP: 1; Fig. 5) supported B. tenuiflora as a member of Besssera. Gutiérrez et al. (2010) 
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suggested several apomorphies in floral morphology supporting the monophyly of Bessera. The 

present results confirm those hypotheses. However, our analyses show that there are probable 

cryptic species within B. elegans, some of which are more closely related to B. tuitensis. Further 

studies are needed to evaluate the limits of B. elegans. 

The Milla s.s. clade, i.e. to the exclusion of M. mortoniana, is the most derived group 

within the complex. The position of M. mortoniana turns Milla s.l. paraphyletic and in need of a 

new circumscription to achieve monophyly. This result contrasts with the polyphyletic Milla 

proposed by Gándara et al. (2014). Our MP revealed a poor resolution within the Milla s.s. clade.  

Further analysis including only the Milla with other markers probably will allow a better 

understanding the species relationships.  

  

FLORAL CHARACTER EVOLUTION OF THE MILLA COMPLEX 

The occurrence of hypocrateriform flowers in Jaimehintonia gypsophila, which are also present 

in the species of Milla, is probably the morphological trait responsible for the controversy 

surrounding the recognition of the genus Jaimehintonia. The sister relationship between 

Petronymphe and Bessera has a good support (PP: 1.0). The phylogenetic position of 

Petronymphe has been controversial ever since Moore’s (1951, 1953) interpretation on the fusion 

of floral verticils. Both Petronymphe and Milla have long floral tubes but differ in the position of 

the flowers, which are erect in Milla but pendulous and the presence of nastic movements of the 

fruit pedicel in Petronymphe character shared with Bessera. Petronymphe is further differentiated 

by and the depression of the floral tube. These characters and the transversally ovoid shape of the 

filament are synapomorphies of Petronymphe. 
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 The present study shows that the genera of the Milla complex develop longer floral tubes 

and larger gynophores, which is the case of Bessera, Jaimehintonia, Petronymphe and Milla s.s. 

(Fig. 6A). Members of Dandya have short floral tubes that facilitate the pollination by butterflies 

and flies. Species of Bessera have a great variability in the length of the floral tube (e.g., B. 

tuitensis has a short tube similar that of Dandya; B. tenuiflora develops long tube that completely 

surrounds the ovary, similar that of J. gypsophila; B. elegans has a medium-sized tube that partly 

surrounds the ovary). The progression in flower size observed among species of Bessera is the 

possible result of the tendency to develop longer floral tubes in order to protect the ovary and to 

attract hummingbirds for pollination. In B. elegans, the floral tube does not cover completely the 

ovary, it is substituted by connation of the filaments. Filament connation has also been described 

in species of Dandya and Jaimehintonia (Lenz, 1971; López-Ferrari & Espejo-Serna, 1992; 

Turner, 1993; Gándara et al., 2009). However, anatomical studies of these two genera have 

allowed us to discard that such connation exists (Gutiérrez et al., 2010). Thus, filament connation 

is a unique trait for Bessera within the Milla complex. Milla s.s. has the longest floral tubes 

among clades of the Milla complex. The elongation of the floral tube and the secretion of 

aromatic compounds probably evolved to attract sphingids, which perform nocturnal pollination. 

The development of a longer floral tube is correlated with an increasing size of the gynophore, 

which elevates the fertile portion to facilitate pollination. 

Our results also show that subcampanulate flowers are plesiomorphic in the Milla 

complex, as in the case of Dandya. The campanulate, descending and tubular flowers of Bessera, 

which also occur in Petronymphe, have developed independently, probably as an adaptation for 

hummingbird pollination. Species of Milla s.s. and Jaimehintonia evolved hypocrateriform 

flowers (Fig. 6B). Moore (1953) stated that this flower shape was exclusive to Milla. However, 
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this particular floral morphology is the result of parallel evolution. The color of the flower is 

variable among species of the Milla complex [e.g., red, purple, violet in Bessera; blue, white in 

Dandya + M. mortoniana; pink, purple in Jaimehintonia; white or pink in Milla s.s.; red, yellow 

in Petronymphe (Fig. 6C)]. Our analysis revealed that white flowers are plesiomorphic and 

evolved independently in the clade of Dandya + M. mortoniana and in Milla s.s. as a probable 

adaptation to attract sphingids. The production of aromatic compounds and the hypocrateriform 

flowers support this hypothesis. The opening of flowers during daylight hours is a plesiomorphic 

character. Flowers opening exclusively during the night are present in nearly 50% of species of 

Milla s.s., which are mainly distributed in southern Mexico. 

In conclusion, the inclusion of structural traits in the phylogenetic analyses allowed us to 

support the monophyly of Bessera, Milla s.s., Jaimehintonia and Petronymphe. We propose a 

new circumscription of Dandya by the inclusion of M. mortoniana, which is therefore excluded 

from Milla s.s. We recognize D. purpusii as part of Dandya until new evidence gives further 

support however, new evidence is needed to understand its phylogenetic posisition. However, the 

presence of a dissected stigma supports the close relationship between D. purpusii and Bessera. 

The phylogenetic hypothesis proposed in this study gives more clarity on the phylogenetic 

relationships among species of the Milla complex. This study also supports the position of 

Bessera tenuiflora, which should be recognized as part of Bessera. Jaimehintonia gypsophyla is 

sister to the clade Petropnyphe-Milla s.s. Petronymphe needs to be recircumscribed to include 

two species, one of which is newly described (Gutiérrez et al., in revision). The relationships 

among the species and subclades of Milla s.s., however, are not fully resolved. In this respect, the 

combined study of DNA sequences data, chromosome data and the biochemistry of aromatic 

compounds may provide further clarity on the relationships among these species. 
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Table 1. Matrix of morphological characters. 

  Characters 
Taxon 1….5 6….10 11….15 16….20 21….25 26….30 31….35 36….40 41….45 46….50 51….55 56....60 
Androsthephium coeruleumTX 00001 001?? ??201 10112 12031 00002 1?211 0001? ?0001 012?0 ?0?02 00?0? 
Brodiaea crocea BC 00001 001?? ??001 100-0 12001 11000 1?-01 0000? ?1122 021?0 ?0100 01?0? 
Dichelostema capitatum BC 00001 001?? ??201  101-1 12031 00002 1?000 0110? ?0000 002?0 ?010[02] 00?0? 
Dichelostema pulchelum CA 00?0? ---?? ??-01 101-1 12031 00--- 1?-00 0110? ?0000 0-2?0 ?010(02) 00?0? 
Muilla maritima CA 00002 001?? ??001 10000 12001 31010 0?000 0?00? ?1122 111?0 ?0?00 01?0? 
Bessera elegans Jal 10211 00020 11000 00111 02111 20012 01111 21101 11112 12101 01121 11100 
Bessera elegansGro1 10501 00010 11000 00101 02111 20112 01111 21101 11112 12101 01121 01100 
Bessera elegansGro2 10501 00020 11000 00101 02111 20012 01111 21101 11112 12101 01121 11100 
Bessera elegans Nay1 10?01 00020 11?00 00111 02111 20010 01111 21101 11112 12101 01121 11100 
Bessera elegansNay2 10412 00020 11200 00111 02111 20012 01111 21101 11112 12101 01121 11100 
Bessera tenuiflora BCS 10501 000?? 11200 00102 02131 20112 01111 21101 11112 12101 01121 10100 
Bessera tuitensis Jal 10501 00020 11000 00000 12111 00002 01111 21101 11112 12100 01121 01100 
Dandya balsensis Mor 10001 00011 01010 00000 12101 31112 01110 10000 00002 01100 11010 01011 
Dandya hannibalii Mich 11411 00111 01011 00000 12001 01002 01110 10100 01122 11100 11010 01111 
Dandya purpusii Coah 10210 00111 10001 10000 02001 01012 1?110 10100 01002 01103 01010 01001 
Dandya thadhowardii Gro 10001 00011 01010 00000 12101 31112 01110 10000 00002 01100 11010 01011 
Dandya thadhowardii Mich 10001 00011 01010 00000 12101 31112 01110 10000 00002 01100 11010 01011 
Jaimehintonia gypsophila NL 10500 00011 11201 00111 02021 00012 11110 11101 11002 111?3 01022 20100 
Milla biflora DF 10501 00111 10011 10322 02021 31012 10110 10010 00000 00213 01032 20101 
Milla bryanii Coah 10501 00121 10011 10322 01021 31000 10110 10010 00000 01213 01032 20101 
Milla filifolia Mor 10210 10111 10111 00321 02021 31022 10210 10010 00000 00213 01032 20101 
Milla magnifica Gro 10502 10-21 10211 00322 02020 31000 10210 10010 00011 02213 01032 20101 
Milla mexicana Pue 11412 00121 00011 00322 02020 31000 10310 10010 00021 01213 01032 20101 
Milla mortoniana Mich 10411 010?2 0?001 10112 12021 01112 0?210 10000 00002 01002 010?2 10111 
Milla oaxacana Oax 10501 00121 11011 10322 02020 31010 10210 10010 00020 01213 01032 20101 
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Milla potosina SLP 10501 00001 01211 00322 02020 31010 10110 10010 00010 01213 01032 20101 
Milla rosea NL 10210 00011 01011 00221 01021 31001 10210 10010 00001 01213 01032 20101 
Milla valliflora Oax 11210 00001 10011 10322 00021 31010 10(23)10 10010 00000 00213 01032 20101 
Mor1 Oax 10701 00121 10111 10322 01021 31011 10210 10010 00000 01213 01032 20101 
Mor2 Mor 10701 00111 11111 10322 02021 31111 10210 10010 00001 00213 01032 20101 
Mor3 BCS 10500 000?1 ??211 00212 01021 31011 10110 10010 00000 00213 01032 20101 
Mor4 Oax 11301 00011 11111 10322 02020 31000 10210 10010 00020 01213 01032 20101 
Mor5 Zac 10211 00111 00211 10322 01020 31010 10110 10010 00000 00213 01032 20101 
Mor6 Nay 10500 00101 10211 10322 00021 31010 10110 10010 00000 00213 01032 20101 
Mor7 Pue 1050- 00001 01211 10322 00020 31010 10110 10010 00020 01213 01032 20101 
Mor8 Oax 10212 00121 01211 00322 02020 31000 10210 10010 00021 01213 01032 20101 
Mor9 Oax 10212 000?1 ??011 00322 02020 31110 10310 10010 00011 01213 01032 20101 
Mor10 Mich 10601 00011 11011 10322 02020 31010 10310 10010 00021 01213 01032 20101 
Mor11 Chis 11501 00111 10011 10322 01020 31010 10210 10010 00021 01213 01032 20101 
Mor12 Chis 11301 00011 11011 00322 02020 31000 10210 10010 00021 01213 01032 20101 
Mor13 Oax 11??1 000?1 ??011 10322 02020 31121 10210 10010 00020 01213 01032 20101 
Mor14 Oax 10211 000?1 ??011 10322 02020 31010 10210 10010 00021 01213 01032 20101 
Mor15 Oax 10501 00111 10011 10312 0(01)021 31002 10210 10010 00021 01213 01032 20101 
Mor16 Oax 10412 00121 10111 10322 02020 31002 10310 10010 00010 01213 01032 20101 
Mor17 Oax 11412 00111 00011 00322 02020 31002 10210 10010 00021 01213 01032 20101 
Mor18 Pue 10501 00121 01011 00322 02021 31000 10210 10010 00021 01213 01032 20101 
Mor19 Gro 11602 00021 10011 00322 02020 31000 10210 10010 00021 01213 01032 20101 
Mor20 Pue 11602 00011 10011 00322 02020 31110 10(12)10 10010 00021 01213 01032 20101 
Mor21 Oax 10601 00111 10011 10322 02020 31000 10310 10010 00011 01213 01032 20101 
Mor22 Oax 10502 00121 10011 10312 02021 31000 10210 10010 00020 01213 01032 20101 
Mor23 Zac 10501 00021 11011 10322 01021 31010 10110 10010 00000 00213 01032 20101 
Mor24 Nay 10??0 11001 10011 10322 01021 31011 10110 10010 00000 00213 01032 20101 
Mor25 Chih 10501 00111 10011 10322 02021 31000 10110 10010 00000 00213 01032 20101 
Mor26 Hgo 10501 00111 10211 10322 02021 31012 10110 10010 00000 00213 01032 20101 
Petronymphe decora 10002 00011 11000 01222 02131 10112 10110 11011 10011 11002 01022 20101 
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Petronymphe sp. nova 10501 00111 10000 01102 02131 20112 10110 11001 10011 11002 01022 00101 
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Table 2. General statistics of the Maximum Parsimony (MP) phylogenetic reconstruction of 

species within the Milla complex using DNA sequence and morphological data. Chloroplast 

DNA intergenic spacers: psbK-psbI, trnL-trnF. Nuclear DNA internal transcribed spacer: ITS. 

Total evidence: combined DNA sequence and morphological data matrix. Length: number of 

steps of the most parsimonious tree. See Appendix 1 for a list of morphological traits used in the 

analysis. 

 Morphology psbK-psbI trnL-trnF ITS Total evidence 

Length 60 217 1006 698 1981 

Invariable traits 0 193 953 635 1781 

Variables traits 60 27 57 63 206 

Informative traits (%) 100 12.27 5.64 9.03 10.41 

 

 

  



 

82 
 

Figure Legends 

Figure 1. Strict consensus tree of the ten most parsimonious trees obtained from the MP analysis 

of morphological characters. Tree length = 342 steps, IC = 0.26, IR = 0.75. Bootstrap and 

Jackknife values are indicated below and above the branches, respectively. See Appendix 1 for a 

list of morphological traits used in the analysis. 

Figure 2. Strict consensus tree of the five most parsimonious trees obtained using the 

concatenated cpDNA sequence data (trnL-trnF and psbK-psbI) for species within the Milla 

complex. Tree length = 153 steps, IC = 0.85, IR = 0.91. Bootstrap and Jackknife values are 

indicated below and above the branches, respectively. 

Figure 3. Strict consensus tree of the five most parsimonious trees obtained using the 

concatenated nDNA sequence data (ITS) for species within the Milla complex. Tree length = 273 

steps, IC = 0.83, IR = 0.89. Bootstrap and jackknife values are indicated below and above the 

branches, respectively. 

Figure 4. Strict consensus tree of the ten most parsimonious trees obtained using the concatenated 

cpDNA sequence data (trnL-trnF and psbK-psbI) and nDNA sequence data (ITS) for species 

within the Milla complex. Tree length = 889 steps, IC = 0.50, IR = 0.74. Bootstrap and Jacknife 

values from the Maximum Parsimony (MP) analysis are shown underneath each branch. A = 

Dandya (CRB) + Milla mortoniana; B = Dandya purpusii; C = Jaimehintonia gypsophila, D = 

Petronymphe. See Appendix 1 for a list of morphological traits used in the analysis. 

Figure 5. Majority rule consensus tree obtained form the bayesian inference (BI) analysis of total 

evidence (trnL-trnF, psbK-psbI, ITS and morphological traits) for species within the Milla 

complex. Posterior probabilities are given for each branch. 
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Figure 6. Ancestral character state reconstructions of selected morphological characters under the 

strict consensus bayesian inference (BI) tree obtained for species within the Milla complex. A = 

length of the floral tube; B = flower shape; C= flower colour; D = timing of flower opening. See 

Appendix 1 for a list of morphological traits used in the analysis. 
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Figure 3. 
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Figure 4. 
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Figure 5 
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Appendix 1. Morphological traits used in the phylogenetic reconstruction of species 

within the Milla complex. Traits were coded as binary (0, 1) or multi-state. 

1. Corm tunic: fibrous = 0, membranous = 1. 
2. Corm rhizomes: absent = 0, present = 1 
3. Leaf profile (trasversal section): flattened = 0, broadly elliptic = 1, circular = 2, 

extensively depressed = 3, transversally elliptic = 4, ovate-depressed = 5, narrowly 
elliptic = 6, triangular = 7. 

4. Adaxial surface of the leaf: flattened = 0, rounded = 1. 
5. Leaf length (cm) (p ≤ 0.05): 12-20 cm = 0, 21-50 = 1, 51-120 = 2. 
6. Leaf grooves: presente = 0, absent = 1. 
7. Leaf protuberances: presentes = 0, absent = 1. 
8. Length of leaf protuberances: short = 0, long = 1. 
9. Number of vascular bundles in the leaf: 6 = 0, 7-12 = 1, >12 = 2. 
10. Vascular bundle shape: “t" shaped = 0, arc or “v" shaped = 1. 
11. Leaf mesophyll: compact = 0, collapsed = 1. 
12. Fibre walls:  thick = 0, thin = 1. 
13. Surface of flower scape: scabrous = 0, pilose = 1, smooth = 2. 
14. Pedicel thickness: thin = 0, thick = 1. 
15. Nastic fruit pedicel: present = 0, absent = 1. 
16. Conspicuously articulate flower: presente = 0, absent = 1. 
17. Depressed floral tube: absent = 0, present = 1. 
18. Length of floral tube (mm): ≤2 = 0, 5 ≤ 25 = 1, 30 ≤ 60 = 2, ˃ 60 = 3. 
19. Width of floral tube (mm): 1.5≤3 = 0, 4≤4.5 = 1, 5≥7 = 2. 
20. Floral tube / tepal size ratio (%): 10-35% = 0, 40-70 = 1, 71-90 = 2. 
21. Gynophore / free portion of the ovary ratio (%): ≥50 = 0, ≤51 = 1. 
22. Number of flowersin the inflorescence: one = 0, two = 1, three or more = 2. 
23. Flower position: erect = 0, descending-reclined = 1. 
24. Flower shape: subcampanulate = 0, campanulate = 1, hipocraterimorphous = 2, 

tubular = 3. 
25. Flower opening: nocturnal = 0, diurnal-nocturnal = 1. 
26. Flower color: blue-violet = 0, yellow = 1, red-purple = 2, white = 3. 
27. Tepal position in opened flowers: erect-suberect = 0, Divaricate = 1. 
28. External tepal: narrowly elliptic = 0, elliptic = 1. 
29. Internal tepal: narrowly elliptic = 0, elliptic = 1, ovoid = 2. 
30. Tepal base: attenuate= 0, abruptly attenuate = 1,  cuneate = 2.  
31. Apicule of external tepal: absent = 0, present = 1. 
32. Cuticule of tepals: smooth = 0, grooved = 1. 
33. Number of vascular bundles of tepals: one to three = 0, five to twelve = 1.  
34. Insertion of the filaments to the tube: first-second third = 0, neck of the tube = 1. 
35. Connation of filaments: absent = 0, present = 1. 
36. Base of the filament: alate = 0, sub-alate = 1, filiform = 2. 
37. Filament epidermis: smooth = 0, pilose = 1. 
38. Filament colour: white-yellow = 0, red-blue-violet = 1. 
39. Length of the anther (mm): 1 ≤ 2.5 = 0, 3 ≥ 5 = 1. 
40. Internal epidermis of the receptacle: smooth = 0, papilose = 1. 
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41. Epidermis cells of the nectary: smooth = 0, papilose = 1. 
42. Anther shape: lanceolate = 0, narrowly oblong =1, deltoid = 2. 
43. Base of the anther: sagitate = 0, rounded = 1. 
44. Anther colour: yellow = 0, blue-green = 1. 
45. Filament / anther size ratio: ½ = 0, 2/3-2 = 1, >2 = 2. 
46. Anther insertion: basal-sub-basal = 0, dorsal = 1. 
47. Filament length (mm): 0.5-1 = 0, 2-6 = 1, ˃7 =2. 
48. Shape of the filament (transversally): ovoid-orbicular = 0, rounded = 1, elliptic = 2. 
49. Anther’s vascular bundle: colateral = 0, bicolateral = 1. 
50. Length of the gynophore (mm): 0.5-2 = 0, 3-7 = 1, 8-25 = 2, ˃30 = 3. 
51. Gynophore pith: present = 0, absent = 1. 
52. Adnate gynophore: presente = 0, absent = 1. 
53. Epidermis of the ovary: smooth = 0, pilose = 1. 
54. Portion of the ovary adnate to the floral tube (%): absent = 0, 5-10 = 1, 15-20 = 2, 

20-30 = 3. 
55. Release of stamens and floral tube relative to the ovary: base= 0, first third = 1,
 second third = 2. 
56. Length of the ovary (mm): 2-4 = 0, 5-6 = 1, 8-12 = 2. 
57. Excered ovary (in relation to the tube): absent = 0, present = 1. 
58. Style epidermis: smooth = 0, papilose = 1. 
59. Type of stigma: dissected = 0, entire= 1.  
60. Cuticule of stigma buds: grooved = 0, smooth =1. 
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APPENDIX 2 

Information for the samples of species of Complex Milla Voucher information is listed as 

follows: taxon name, state except (Mor40 country, state), collector name and number, 

(herbarium). Abbreviations of herbaria according to Holmgren et al. (1981). 

 

Bessera elegans Schultes f.  GUERRERO: Mpio. Tlapehuala, J. Gutiérrez et al. 1236 
(FEZA, MEXU). Mpio. Arcelia, J. Gutiérrez et al. 802 (FEZA, MEXU). JALISCO: Mpio. 
La Magdalena, R. Rios y J. Gutiérrez 971 (FEZA, MEXU). NAYARIT: Mpio. Nayar, J. 
Gutiérrez y E. Bravo 1382, 1386  (FEZA, MEXU). Bessera tenuiflora (Greene) Macbride 
BAJA CALIFORNIA SUR. Mpio. La Paz. J. Gutiérrez y R. Rios (FEZA, MEXU). Bessera 

tuitensis R. Delgadillo JALISCO. Mpio. Cabo Corrientes R. Ríos y J. Gutiérrez 977  
(FEZA-MEXU). 
 
Dandya balsensis López-Ferr. & Espejo MORELOS: Mpio. Tlaquiltenango, J. Gutiérrez 
1115  (FEZA, MEXU). Dandya hannibalii L. W. Lenz MICHOACÁN: Mpio. Huetamo, J. 
Gutiérrez et al. 1241  (FEZA, MEXU). Dandya purpusii H.E. Moore. COAHUILA: Mpio. 
Ramos Arizpe, J. Gutiérrez et al. 1225  (FEZA, MEXU). Dandya thadhowardii L. W. 
Lenz GUERRERO: Mpio. Eduardo Neri, J. Gutiérrez 1118  (FEZA, MEXU). 
MICHOACÁN: Mpio. San Lucas, J. Gutiérrez et al. 1223 (FEZA, MEXU). 
 

Jaimehintonia gypsophila Turner NUEVO LEÓN: Mpio. Aramberri, J. Gutiérrez y E. 
Estrada 1204 (FEZA, MEXU). 
 
Petronymphe decora H. E. Moore GUERRERO. Mpio. Chilpancingo de los Bravo, J. 
Gutiérrez y R. Ríos 1350  (FEZA, MEXU). Petronymphe sp. nova Oaxaca. Mpio. Santo 
Domingo Tonalá, J. Gutiérrez y R. Ríos 1272  (FEZA, MEXU). 
 
Milla biflora Cav DISTRITO FEDERAL: Delegación. Coyoacán, J. Gutiérrez 1195  
(FEZA, MEXU). Milla bryanii I.M. Johnst. COAHUILA: Mpio. Cuatro Ciénegas, J. 
Gutiérrez et al. 1226  (FEZA, MEXU). Milla filifolia T.M. Howard MORELOS: Mpio. 
Tenango, J. Gutiérrez 1133  (FEZA, MEXU). Milla magnifica H. E. Moore. GUERRERO: 
Mpio. Eduardo Neri,  J. Gutiérrez y R. Rios 1346 (FEZA, MEXU). Milla mexicana T.M. 
Howard  PUEBLA: Mpio. Tepexco, J. Gutiérrez 1134 (FEZA, MEXU). Milla mortoniana 
H.E. Moore MICHOACÁN. Mpio. Aquila, Sánchez-Mejorada et al. 4301 (MEXU). Milla 

oaxacana Ravenna OAXACA: Dto. Cuicatlán, Mpio. San Pablo Huitzo, J. Gutiérrez et al. 
1193 (FEZA, MEXU). Milla potosina T.M. Howard SAN LUIS POTOSÍ: Mpio. 
Guadalcazar, J. Gutiérrez e I. Escalante 1414  (FEZA, MEXU). Milla rosea H. E. Moore 
NUEVO LEÓN: Mpio. Montemorelos, J. Gutiérrez y E. Estrada 1218  (FEZA, MEXU). 
Milla valliflora J. Gut & E. Solano OAXACA: Dto. Nochixtlán, Mpio. Suchixtlahuaca J. 
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Gutiérrez et al.  1151 (FEZA, MEXU). Mor1 OAXACA: Dto. Huajuapan, Mpio. 
Zapotitlán Palmas, R. Ríos y J. Gutiérrez 902 (FEZA, MEXU). Mor2 MORELOS: Mpio. 
Jonacatepec, J. Gutiérrez 1135 (FEZA, MEXU). Mor3 BAJA CALIFORNIA: Mpio. Los 
Cabos J. Gutiérrez, M. Hernández & R. Rios 1443 (FEZA, MEXU). Mor4 OAXACA: 
Mpio. Santiago Chazumba, R. Ríos y J. Gutiérrez 898. (FEZA, MEXU). Mor5 
ZACATECAS: Mpio. Zacatecas, J. Gutiérrez y E. Bravo 1407 (FEZA, MEXU). Mor6 
NAYARIT: Mpio. Nayar, J. Gutiérrez y E. Bravo 1388 (FEZA, MEXU). Mor7 PUEBLA: 
Mpio. Tepanco de López, J. Gutiérrez y R. Ríos 1262 (FEZA, MEXU). Mor8 OAXACA: 
Dto. Huajupan Mpio. Santo Domingo Tonalá J. Gutiérrez y R. Ríos 1271  (FEZA, MEXU). 
Mor9 OAXACA: Mpio. Amatlán, J. Gutiérrez et al. 1315 (FEZA, MEXU). Mor10 
MICHOACÁN: Mpio. Huetamo, R. Ríos y J. Gutiérrez 961 (FEZA, MEXU). Mor11 
CHIAPAS: Mpio. Tuxtla Gutiérrez, M. Ayala et al. 978  (FEZA, MEXU). Mor12 
CHIAPAS: Mpio. Ocozocoautla, M. Ayala et al. 1011 (FEZA, MEXU). Mor13 OAXACA: 
Mpio. Santiago Laollaga, R. Ríos y J. Gutiérrez 924 (FEZA y MEXU). Mor14 OAXACA: 
Mpio. Salina Cruz, R. Ríos y J. Gutiérrez 936 (FEZA y MEXU). Mor15 OAXACA: Mpio. 
Putla, J. Gutiérrez et al. 1174  (FEZA, MEXU). Mor16 OAXACA: Mpio. San Marcos de 
Arteaga, J. Gutiérrez et al.1162 (FEZA y MEXU). Mor17 OAXACA: Dto. Yautepec, 
Mpio. Nejapa de Madero, J. Gutiérrez et al. 1356  (FEZA, MEXU). Mor18 PUEBLA: 
Mpio. Tehuacán, J. Gutiérrez y R. Ríos 1268 (FEZA, MEXU). Mor19 GUERRERO: Mpio. 
Eduardo Neri, J. Gutiérrez y R. Ríos 1344  (FEZA, MEXU). Mor20 PUEBLA: Mpio. 
Tlacotepec, J. Gutiérrez y R. Ríos 1257  (FEZA, MEXU). Mor21 OAXACA: Dto. 
Juxtlahuaca, Mpio. Tecomaxtlahuaca, J. Gutiérrez et al. 1160  (FEZA, MEXU). Mor22 
OAXACA: Mpio. Huajuapan,  R. Ríos y J. Gutiérrez 901 (FEZA, MEXU). Mor23 
ZACATECAS: Mpio. Valparaiso, J. Gutiérrez y E. Bravo 1402 (FEZA, MEXU). Mor24 
NAYARIT: Mpio. Nayar, J. Gutiérrez y E. Bravo 1399 (FEZA, MEXU). Mor25 
CHIHUAHUA: Mpio. Basaseachi, J. Gutiérrez et al. 809  (FEZA). Mor26 HIDALGO: 
Mpio. Singuilican, J. Gutiérrez et al. 1167 (FEZA, MEXU). 
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Milla valliflora (Themidaceae), a new species from southem Mexico 

J ORGE GUTlÉRREZ 1,2 ANO ELOY SOLAN02 

I Departamento de Botánica, Instituto de Biología, Universidad Nacional Autónoma de México, AP 70-1 53, 
Ciudad Universitaria, Coyoacán, 04510, México, D. F., Mexico; e-lnail: jorgeg@ cOlllunidad.ul131n.nlX 

2 Unidad de Investigación en Sistemática Vegetal y Suelo, Carrera de B iólogo, Facultad de Estudios 
Superiores Zaragoza, UNAM, Batalla 5 de mayo sin. Col. Ejército de Oriente, Iztapalapa, 09230, México, 
D. F., Mexíco 

Abstract. Milla valliflora, a new species from the states of Oaxaca and Puebla, Mexico, is 
described and illus trated. lls morphology is compared 10 M. biflora, M filifolia and 
M. oaxacana. The new species is dis tingui shed by lhe presence ofa rhi zome, sh011er ¡eaves, 
an inconspicuolls pedicel joint, a long floral tube, narrowly elliptic tepals and yeUow anthers. 

Key Words: Asparagaceae, conn, gynophore, Mil/a , taxonomy. 

Resumen. Se describe e ilus tra Milla valliflora, especie nueva de los estados de Oaxaca y 
Puebla, México. Se compara morfológicamente con M. btflura, M.fi/[fólia y M. uaxacana. Se 
distingue por la presencia de un rizoma, hojas cortas, pedicelo con articulación inconspicua, 
tubo flomllargo, tépalos angostamente elípticos y anteras illuarillas. 

Milla was described by Cavanilles ( 1793) from 
plants cultivated in the Madrid botanical garden 
collected by Sessé and Mociño in the Distrito 
Federal, Mexico. Bentham and Hooker ( 1883) 
placed the genus in Liliaceae based on the posi­
tion of the ovmy (se e also Melchior, 1964) . Be­
cause of the umhellate inflorescence, Hutchinson 
( 1959) transferred Milla to Amaryllídaceae s.l., 
disregarding the ovary position, whereas 
Takhtajan (J 980) and Dahlgren et al. (1985 ) 
placed it in Alliaceae, due to the superior ovary, 
steroidal saponins, and absence of alkaloids. 
Dahlgren et al. (J 985) divided Alliaceae into three 
subfamilies: Agapanthoídeae, Allioídeae and 
Guilliesioideae. Allioideae included two sub­
tribes: Allíeae and Brodiaeae. Based on analysis 
of rbcL sequence data, Fay and Chase ( 1996) 
elevated Brodiaeae to fmnily status, recognizing 
it as Themidaceae, which contains 12 genera. Fay 
and Chase ( 1996) al so found Alliaceae sens" 
Takhtajan ( 1980) and Dahlgren et al. ( 1985) to 
be polyphyletic whereas Thetnidaceae are 1110110-
phyletic. Pires et al. (2001) and Pires and Sytsma 
( 2002 ) also resolved a monophyletic 
Themídaceae using morphological and molecular 
evidence. 

Themidaeeae are distinguished rrom Al liaceae 
by the presence of corms, floral bracts on each 
pedicel that do not envelop the flower, the 

Brittonia 67(1): 43-47 (20 15), DOI 10. 1 007/s 12228-0 14-9354-0 
lSSN: 0007·1 96X (print) lSSN: 1938-436X (electronic) 

presence of a gynophore, and the absence of 
sulphuric compounds (Pires et al., 2001). Milla 
has been included in Themidaceae (Rahn, 1998; 
Pires & Sytsma, 2002 ) or in subfami ly 
Bradiaeoídeae when Themídaceae are íncluded 
in Asparagaeeae (APG 1TI, 2009). Phylogenetic 
relationships between the genera of Asparagaceae 
s. l., are poorly understood (Kirn et a l., 20 !O). Re­
veal (2012) confirmed the validity ofThemidaceae, 
and thus we recogníze Milla as p3lt of that family. 

Milla comprises six to ten species (Espejo­
Serna & López-Ferrari, 2003; MeNeal, 2003). 
Milla biflora Cav., the type species, occurs from 
the southwestem United States to Honduras. The 
ren1aining nine species are endemic to Mexico 
(Espejo-Serna, 2012) and are distributed through­
out the Mexican plateau, the Balsas river basin, 
and the Siena J uárez lnountain range in Oaxaca. 

During a systematic study of Milla, indivíduals 
morphologically distinct fram known species 
were eollected from the Mixteca Alta region of 
Oaxaca. Addítional specimens (at MEXU), pre­
viously identified as Milla biflora, were also de­
tected and we concluded that they belong to a new 
taxon, descríbed below. 

Milla vallitlora J. Gut. & E. Solano, sp. nov. 
Type: Mexico. Oaxaca: Dis!. Coixtlahuaca, 
Mun. Suchixtlahuaca, on the Suchixtlahuaca-

© 20 14, by The Ncw York Botan ica1 Gardcn Prcss, Bronx, N Y 10458-5 126 U.S.A. 
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Tejupan highway, 26 Aug 2010 [fl], 
J. Gutiérrez, E. Solollo & R. Rios 1151 (holo­
typc: MEXU; isotypes: FEZA, NY, UAMIZ). 

(Fig. 1) 

Herba perennis, rhizomatica, conno subg loboso; fo lia 3 vel 
4 , cylindrica 14.5- 28.5 cm langa. 0.5 nUll lata; tlos unicus, tubo 
(8- ) 11 - 13.5 cmlongo, nervis usque 5(- 11), apiculo fusco-viridi, 
1- 1.5 mm longa, papi llo so ; s lamina CXsclta, tilamcnl is 0.8-

D I 
E 

¡ 

] 

2 mm longis, unthcri s 3.5- 5 mm longi s; gynophorum 9-
12.6 cm longum; semilla 4-5 x 2- 2.5 mm langa. 

Herbaceou s perenll ia l, to 40 cm h igh. Roots 
tibrous, some tl eshy. Conn ( 1-)5-1.9 x 1.5 cm, 
subglobosc, comprcsscd, succulcnt, covcrcd with 
111clnbranous persistent leaf bases, leaE bases 
brown to dark-brown, covering up 10 8 Cln of 
the base oftbe scape. Rhlzomes origlnatlng fron1 

5 mm 

_2 

F 

4cm 

_3 

] 
4mm 

FIG.l. Milla valNflora. A. Habit. B. Leó:tf~ tnmsverse scetion. C. Flo\\'er. D. Slmnen. E. Tepals. F. Flower, in transverse seetions: 
1 median ovary. 2 base oflhe ovary, ó:md 3 tube ó:md h'Ynophore wilh Ibree eavities. G. Fruit. H. Seed. (Drawn from Ihe holotype). 
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lateral buds ofthe conn, 2-5 x 1-1.5 cm, scales 
brown. Leaves terete, 3 or 4, 14.5-28.5 cm x 0.5 
mm, linear, glabrous, veins with hyaline papillae; 
base truncate, white, frrst reddish then green dark; 
apex sharp. Scape 4-21 cm long, (0.6-)1-1.6 111111 
diam., shorter than the leaves, fistulous, glabrous 
orpapillose. Floral bract 1, triangular, 7-[3 x 3.0-
5.5 m111, 5-veined; bracteoles 5-10 x 3 111111. 
Flower solitary, white, aro111atic, hypocraterifofln, 
pedicel 2(- 3.5) C111, filifor111, articulation 
inconspicous, perianth tube (8- )1l- 13.5 C111 x 
(0.7- )1- 1.5 111111; lobes 6, shorter than the tube· 
in 2 series, the outer tepals (1.7- )2.5 (- 3.1) x 0.8 
cm, elliptic, with 5(- 1l) veins, abaxial surface 
with a central green line, bluish-violet toward 
the margin; apex 1- 1.5 mm, apiculate, cucuJlate, 
papiJlose, dark green; base cuneate, margin entice; 
Inner tepals (1.7- )2.6 (- 2.8) x (0.5- )1.1 cm, 
ovate, apex obtuse, papiJlose; stamens 6; fila­
ments 0.8- 2 mm long, filifonn , widening towards 
the base, inserted in the mouth ofthe tube white· 
anthers 3.5- 5 x 0.8- 1 mm, lanceolate, ~eJlow: 
basifixed, connective green; gynophore 9.0-
12.6 cm long, adnate to the ovary nearly halfWay, 
fonning three cavities in the tube· OVaty ovate 
7(- 11) x 1- 2 mm, adnate to the t~be; sty1e 1 a-: 
14 mm long, filifonn, papillose; stigma trilobed, 
papiJlose. Capsules (13-)18 x 5-7 mm, loculici­
dal, oblong, glabrous, brown, with traces of the 
persistent perianth; seed 4-5 x 2-2.5 m111, oblong, 
compressed, black, shiny, testa papillose. 

Distribution and ecology.- Distributed in the 
municipalities of Caltepec, Puebla, and the dis­
tricts of Juxtlahuaca and Nochixtlán Oaxaca 
Mexico. This species grows in desert s~rub in a~ 
ecotone Witll Juniperus and tropical deciduous 
forests at 1668-2439 111. 

Phenology.- Flowering from July to the begin­
ning of September; fruiting from August to 
September. 

Etym%gy.- The specific epithet is from the 
náhuat/-derived name of Ihe municipality where 
the type was collected, Suchixtlahuaca, in Ihe mex­
ican state of Oaxaca. Suchixtlahuaca means "in tlle 
valley of flowers " (xochit/: flower· ixt/ahuaca· 
valley or plain; huaca: around or clos~ to). ' 

Additional specimens examined. MEXICO. Oaxaca" 
Disl. Juxllahuaca: MUll. San Miguel Tlacotepec, senda par~ 
e l tanque de agua de San Migue l Tlacotepec, 2 Sep 1995, 
Calz ada 20/90 (MEXU) ; Dist. Coixtlahuaca: MUIl. 

Suchixtlahuaca, ca. 1.5 km sobre la carTelera Suchixtlahuaca­
Tejupam, 27 Sep 2010, Sola/lO & Ríos 3531 (FEZA); MUll. 
Tepelmeme, al E de las Flores, antiguo camino a Tepelmeme, 

25 Jul2001 , Tenorio 20262 (MEXU). Puebla: MUIl. Caltepec, 
La Laguna, Faldas del Cerro el Gavilán, 2 km al E de Caltepec, 
14 Ju11986, Salillas el a l. S ./l. (MEXU); La Laguna, Cen·o el 
Gavilán al SE de Caltepec, 24 Jul 1984, Tenorio & Romero 
6 71 6 (MEXU); 1- 2 km south of Acatepec, 10 Jul 1968, 
Ho ward 250 (RSA); Alrededores de Acatepec , 27 Jul 2012, 
Rios & GlIúérrez 894 (FEZA). 

Milla valliflora is morphologically similar to 
M. biflora , M. filifolia Howard and 
M. oaxacana Ravenna , but differs from 
those species in the vegetative and floral 
characteristics presented in Table T. Moore 
( 1953) noted that Milla biflora s.1. is a poly­
morphic species distributed from Arizona and 
New Mexico to Guatemala. The variation 
observed in M. biflora is mainly in plan! 
size (20- 80 cm), number of flowers per in­
florescence (2- 6), and floral tube length 
(11.5 - 22 cm). The northern populations in 
this species have three veins in the tepals, 
and the anthers are subsessile. However, 
Moore noted that populations from southern 
Mexico to Guatemala, had 5- 7 veins in the 
tepals, and fiJaments were 3- 6 mm long, but 
these characters are not sufficient to separate 
it in subspecific entities.tgroupa 

Howard ( 1999) described the internal 
tepals of Milla biflora as ovate-oblanceolate, 
whereas Moore ( 1953) described them as 
elliptical, and thus he included diverse 
populations in this species. He also 
indicated that some populations have 
nocturnal flowers and are rhizomatous. 
Howard (1 999) utilized other characters to 
diagnose species, such as Ihe presence of 
rhizomes with distal cormules, trichomes on 
the scape, leaf and tepal shape, fonn of the 
tepal base, the number of veins in the peri­
anth segments, t10wers open or closed during 
the day, and chromosome number. Differ­
ences in these characters are useful for sep­
arating some populations of the Milla biflora 
complex , incJuding those corresponding to 
the new species described here (Table T). 
Milla ¡ilifolia is distinguished by the lack 
of a rhizome; pubescence of the scapes, ped­
icel, and floral tube; the conspicuously artic­
ulated pedicel; and a floral tube that is 4-
7 cm long. Although Rahn (1 998) noted that 
the pedicel in Mil/a is not jointed, this do es 
occur in several species (Moore, 1953). 

Ravenna ( 1971 ) described Milla oaxacana 
using the shape of the tepals and the size of 
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TABLE I 
Comparison of Milla val/ifIora, M. biflora, M. jilifolia, and M. oaxacona. 

Mil/a va/liflora M. bifloraA M . jilifoliaB M. oaxacanac 

Rhizome present absen t absen t absent 
Lcavcs 3 or 4, 14.5- 28.5 cm 2 or 7, 70- 75 cm 4 or 8, 20- 26 cm x 2, ca. 40 cm x 2 mm 

x 0 .5 mm diam, terete x 0.3- 1.0 1 mm diam, diam, terete 
(-1.5) mm diam, subterete 
subtrete 

Scape 4-21 cm x (0.6-) (3.5-)5-55 cm long. 10-23 cm x 1-1.5 ca. 23 cm long. 
1 (- 1.6) mlll d iam, g labrous or smooth o r dcnticulatc diam, glabrous 
pap illase on lower 1/3 pubescen! 

Numbcr 0 1' Ilowcrs p er 2-4 (- 6) 1- 6 2-4 
SCt"lpe 

Peci icel articula ti on Present, inconsp icl1011S Present, inconspicI1OII S Present, cOllspic lI01IS Present, consp ic I10l lS 
Floml tllbe, lcngth (8- )11 - 13.5 cm 11.5- 19.5(22) cm 4-7 cm ca. 14 cm 
Oulcr ¡epals El lipti cal , ( 1.7- )2 .5 E11ipli cal-ob long or Elliplical, 1.5- 2.5 Oblanccolalc, 

(-3.1) x 0.8 cm elJ iptical, 2-3.3 (---4) x 0.6 cm 1.7-1.8 x 0.3 cm 
x 0.4 - O.H (- 1) cm 

Tepal nll mber veins 5(-11 ) 3 5 601' 7 
Filaments 0.8-2 mm long, subulate 2-3 mm long. s llbulate 1 mm long. subulate 1. 7 mm long. oblong-

lanc(.'o lal(.' 
Anl hers 35-5 mm long, yellow, 4-6 mm long. yellow, 2--6 mm long, 2.7-3 m m long. 

lanccolalc oblong ycl low, oblong grccn, oblong 
C hromosome nllmber'> 2n = 32 n =7 n = 9 n = 8 

Data sources: " Gal ván, 2001 ; BHoward, 1999; cRavenna, 1971 ; DLenz, 1971 . 

the filaments as the diagnostic characters. 
The description indica tes that M. oaxucanu 
has yellow anthers , similar to thos e of 
M. valliflora . The type of M. oaxacana, de­
posited in Ravenna's private herbarium, was 
not available for examination for this study; 
therefore, it was not pos sible to compare 
anther color. Other specimens from the type 
locality of this species, matching the descrip­
tion provided by Ravenna ( 1971 ), have green 
anthers; this color was verified in the field. 
Milla oaxacana is endemic to the Sierra de 
San Felipe, O axaca, and has subterete leaves, 
a conspicuous pedicel articulation, yellow 
anthers, and flowers that open only at night, 
all characteristics that separate it from 
M. valliflora, w hich has open flowers during 
day and night. 

Lenz (197l ) studied the chromosome num­
ber of 18 populations of Mil/a. Milla biflora 
collected from the Mexican Vo\canic Belt ex­
hibited n ~ 7, and cultivated indi viduals were 
both tetrapliods and hexapliods. Milla ¡ilifolia 
had 2n ~ 18, and M. oaxacana 2n ~ 16 (How­
ard, 1999; 200 1). Lenz also examined a pop­
ulation from Puebla located 1- 2 km south of 
Acatepec (identified as Milla sp .) , with a chro­
mosome number of 2n ~ 32. Herbarium sp ec­
imens of this material (J-loward 250, RSA) 
were examined for the present study. In 

addition , we collected indi v idual s around 
Acatepec, Puebla and confirmed that these 
individuals belong to M. valliflora. 
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Tratamiento taxonómico del género Milla  
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Tratamiento taxonómico del género Milla 

En esta sección se presenta un tratamiento taxonómico de Milla basado en los resultados 

del análisis morfométrico y filogenético. Se incluye una descripción morfológica amplia del 

género y breve para cada especie. La información del tipo y distribución geográfica es 

mostrada. Las especies nuevas son segregadas de Milla biflora s.l. Sin embargo, algunas 

especies nuevas tienen mayor similitud morfológica con especies diferentes de Milla 

biflora s.l. 

 

Milla Cav. Icon. Pl. ii, 76 1793 emend. J. Gut. TIPO. MÉXICO. Imperio Mexicano. 

 

Millea biflora (Cav.) Willd., Sp. Pl. ii: 76 1799. Gyrenia biflora Knowles & Westc. ex 

Loudon., Hort. Brit. [Loudon],  3: 639 1839. Askolame biflora Raf., Fl. Tellur. ii: II 1836 

[1837]. Diphalangium graminifolium (Cav.) S. Schauer, Linnaea 19: 703 1847. 

 

Hierbas perennes, de hasta 120 cm de alto. Raíces fibrosas, algunas carnosas. Cormo 

subgloboso o comprimido, suculento, cubierto por las bases membranáceas persistentes de 

las hojas, de color pardo a castaño oscuro, que cubren hasta 3.0-4.0 cm la base del escapo. 

Cormos y rizomas ausentes o presentes, procedentes de yemas laterales del cormo o estos 

desarrollándose en el extremo distal de los rizomas. Hojas 2-7(-10), subrollizas, rollizas, 

planas, lineares, glabras o escabrosas, epidermis con prominencias hialinas sobre las 

nervadura, prominencias rectas o retrorsas, de 0.5-3.0 mm largo, ausentes en Milla filifolia 

y M. magnifica; base de la hoja truncada, ápice agudo o redondeado. Inflorescencia en 

umbela; escapo 4.0-120.0 cm largo, generalmente más cortos que las hojas, fistuloso, 

glabro, hispido o con prominencias. Brácteas florales 1-2, linear-lanceoladas, triangulares; 
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3, 5 ó 7-nervaduras; bractéolas una por flor. Flores(1-)2-30, blancas, blanco-rosado, 

aromáticas, hipocrateriformes, pediceladas, articulación engrosada o no engrosada, tubo 

periantal hasta 22.0 cm largo, con apertura floral nocturna o diurna-nocturna; lóbulos 6, 

más cortos que el tubo, en 2 series, tépalos externos angostamente elípticos, elípticos o 

anchamente ovados, con 3-12-nervaduras, cara externa con una banda central verde en el 

exterior, azul-violáceos hacia el margen; ápice apiculado, papiloso, cuculado, verde oscuro, 

base cuneada, margen entero; tépalos internos, ovados, ápice papiloso, obtuso, base 

atenuada, cuneada, cara externa con una banda central verde. Estambres 6; filamentos 

filiformes, ensanchando hacia la base, insertos en la boca del tubo, blancos; anteras 

lanceoladas, linear-oblongas, amarillas, basifijas a subasifijas, conectivo blanco o verde. 

Ginóforo adnado al ovario hasta casi la mitad, formando tres cavidades en el tubo; ovario 

ovado a elíptico, adnado al tubo hasta un 40 por ciento de la porción fértil; estilo exerto 

filiforme, papiloso; estigma trilobado, papiloso. Fruto una cápsula, loculicida, oblonga, 

glabra, de color pardo, con restos del perianto persistentes. Semillas numerosas, planas, 

irregulares, testa negra, opacas o brillantes, rugosas o granulosas. 

Clave para la determinación de especies especiesdel género Milla  

1. Tubo floral <5.0 cm de largo, tépalo interno <5.8 mm de ancho 

2. Tubo floral de 1.5-1.6 cm largo, tépalos tres nervados………………………..………….M. delicata   

2. Tubo floral  2.0-5.0 cm de largo, tépalos cinco nervados .................................................…M. rosea 

1. Tubo >5.1 cm de largo, tépalo interno >5.8 mm de ancho.  

3. Tubo floral 5.0-8.5 cm de largo, base del tépalo interno atenuado abruptamente. 

4. Pedicelo ≥4 cm de largo, bráctea floral externa ≥1.2 cm de largo, tépalo interno ≥ 1.3 cm de 

ancho……….…………………………………………….……………….……………..Milla sp. nov. 1 

4. Pedicelo <3 cm de largo, bráctea floral externa <1.0 cm de largo, tépalo interno < 1.3 cm ancho. 
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5. Hoja aplanada, escapo puberulento, pedicelo 2.5-3.0 cm de largo, tépalos con 5 

nervaduras………………………………………………..……………………...…..... Milla sp. nov. 2 

5. Hoja subcircular, escapo liso, pedicelo <1.0 cm de  largo, tépalos con 3 nervaduras o nervios 

………………………………………………………………….………..……….…Milla sp. nov. 3  

3. Tubo floral >8.5 cm de largo (excepto M. filifolia), base del tépalo interno atenuada o cuneada. 

6. Tubo floral 8.0-10.0 cm de largo, tépalos internos ovados. 

7. Pedicelo 1.5-2.0 cm de largo, articulado; tépalo interno 6.5-7.0 mm de ancho………… M. filifolia 

7. Pedicelo  2.8-3.5(-4.0) cm de largo, articulación floral inconspicua; tépalo interno 7.5-8.0 mm de 

ancho……………………..……………………………………………………………Milla sp. nov. 4 

6. Tubo floral 10.0-16.0 cm de largo, tépalos internos angostamente elípticos o elípticos. 

8. Hojas rollizas, haz de la hoja redondeado; 1 ó 2 flores.  

9. Prominencias largas en hoja, escapo liso, flores 2 (-3), pedicelo 1.0-1.5 cm largo...Milla sp. nov. 5 

9. Prominencias cortas en hoja, escapo escabroso, flor 1, pedicelo 2.0-3.5 cm de largo…M. valliflora 

8. Hojas subcilíndricas, haz de la hoja aplanada o concava; ≥2 flores (de haber flores solitarias haz de 

la hoja plano).  

10. Escapo liso; bráctea floral externa 6.0-7.4 mm de largo. 

11. Flores solitarias, anteras amarillas, 4-6 mm de largo……........……………...….Milla sp. nov. 6 

11. Inflorescencias con dos flores, anteras verdes, 3.5-3.7(-4.5) mm de largo……...Milla sp. nov. 7 

10. Escapo escabroso o piloso; bráctea floral externa  7.5-14 mm de largo (de haber escapos lisos, 

bráctea externa >9.0 mm de largo). 

12. Hojas anchamente elípticas o circulares en sección transversal (excepto Morfo 13 y 14, pero 

entonces pedicelos ≤1.8 cm de largo, anteras verdes) 

13. Pedicelo >2.5 cm de largo; tubo floral <12.0 cm de largo. 

14. Prominencias foliares largas; escapo liso; tépalos externos angostamente elípticos, 5 

nervaduras, anteras verdes………………………….…………..…..………...... Milla sp. nov. 8 

14. Prominencias foliares cortas; escapo escabroso; tépalos externos elípticos, 7-12 nervaduras, 

anteras azules…………………………….………………………..…………..…Milla sp. nov. 9 

13. Pedicelo <2.5 cm largo (excepto Morfo 29); tubo floral > 12.0 cm largo. 
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15. Hojas depresas obovadas o estrechamente elípticas  en sección transversal. 

16. Prominencias en hojas cortas; inflorescencia > 3 flores, tépalos 7-12 

nervados………………………………………………….…………………Milla sp. nov. 10 

16. Prominencias en hojas largas; inflorescencia 2-3 flores, tépalos 5 

nervados…………………………………………………………….……….Milla sp. nov. 11 

15. Hojas anchamente elípticas o circulares en sección transversal. 

17. Pedicelo1.5-3.0(-5.0) cm de largo; tubo floral (10-)13-16 cm de largo; anteras 2.8-4.5 mm 

de largo……………………………………………..…………………………Milla sp. nov. 12 

17. Pedicelo < 1.4 cm de largo; tubo floral 10.0-12.8 cm de largo; anteras 3.8- 4.2 mm de 

largo. 

18. Rizomas presentes; tépalo externo elíptico, base tépalo interno 

cuneada……………………….………………………………………..……Milla sp. nov. 13 

18. Rizomas ausentes; tépalo externo angostamente elíptico, base tépalo interno 

atenuada……………………………………...………….…………………Milla sp. nov. 14 

12. Hojas en sección transversal extensamente depresas, transversalmente elípticas o depresas 

obovadas. 

19. Anteras  azules o verdes.  

20. Base de los tépalos internos cuneados. 

21. Hojas elípticas en sección transversal; pedicelo 1.4-3.0(-5.0) cm largo; bráctea exterior 

<8.0 mm de largo; tubo floral <12.0 cm de largo, tépalos internos 6.5- 7.0 mm de ancho; 

anteras 3.5-3.7 (-4.0) mm de 

largo……………………………………………..………...…………………Milla sp. nov. 15 

21.  Hojas extensamente depresas en sección transversal;  pedicelo 4.0-4.7 cm delargo, 

bráctea exterior  8.0-13 mm de largo; tubo floral >12.0 cm de largo, tépalos internos 10.0 mm 

de ancho; anteras 4.8 mm de largo. 

22.  Rizomas ausentes; pedicelo <4.0 cm de largo; tubo floral 14-18(-20)  cm de largo, 

tépalos con 7-12 nervaduras; anteras azules………………………..……...Milla sp. nov. 16 
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22. Rizomas presentes; pedicelo >4.0 cm de largo, tubo floral >13.0 cm de largo, tépalos 5 

nervaduras; anteras verdes……………………………….………………...Milla sp. nov. 17 

20. Base de los tépalos internos atenuada 

23. Mesofilo de la hoja compacto. 

24.  Rizomas presentes; hojas extensamente depresas en sección transversal, haz redondo; 

tépalos con 7-12 nervaduras……………………………….…………………..M. mexicana 

24. Rizomas ausentes;  hojas depresas obovadas en sección transversal, haz aplanado o 

hendido;  tépalos 5 nervaduras………………….…………….……………Milla sp. nov. 18 

23. Mesofilo de la hoja hueco. 

25. Hojas con epidermis lisa, escapo liso; tépalos internos >1.0 cm de ancho.M. magnifica  

25. Hojas con superficie estriada, prominencias presentes en epidermis; escapo escabroso o 

piloso; tépalos internos ≤1.0 cm ancho. 

26. Pedicelo ≤3.0 cm de largo; tubo floral 9-11 cm de largo,  tépalo interno 7-8.5 mm de 

ancho. 

27.  Rizomas ausentes; tubo floral <10.0 cm de largo, tépalo interno 8.0-8.5 mm de 

ancho, tépalos con 3 nervios…………….………………………………..…M. potosina 

27.  Rizomas presentes;  tubo floral >10.0 cm de  largo, tépalo interno 7.0 mm de ancho, 

tépalos con 5 nervios...............................................................................Milla sp. nov. 19 

26. Pedicelo 3.5-5.0 cm largo; tubo floral 12.0-16.0 cm  de largo,  tépalo interno >12.0  

mm de ancho. 

28. Haces vasculares en hojas 7-12; tubo floral >13.5 cm de largo. 

29. Cormos con rizomas presentes; prominencias en hojas cortas; tépalos elípticos; 

anteras color verde…………….………………………………….…Milla sp. nov. 20 

29. Cormos con rizomas ausentes; prominencias en hojas largas; tépalos angostamente 

elípticos; anteras color azul……………………..……………..………Milla sp. nov. 21 

28. Haces vasculares en hojas ˃ 12; tubo floral ≤13.5 cm  de largo. 
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30. Fibras del mesófilo con paredes delgadas; pedicelo ≥4.6 cm de largo; bráctea <8.5 

mm de largo; tubo floral 12.0-12.4 cm de largo, tépalos internos elípticos; flores con  

apertura  nocturna………………………………………………………..M. oaxacana 

30. Fibras del mesofilo con paredes gruesas; pedicelo 3.5-4.6 cm de largo; bráctea 10-

12 mm de largo; tubo floral 12.5-13.5 cm largo; tépalos internos angostamente 

elípticos; flores con apertura diurna y nocturna…………………..…..Milla sp. nov. 22 

19. Anteras amarillas. 

31. Base del tépalo interno atenuada 

32. Hojas lisas en la superficie, prominencias epidérmicas foliares ausentes; tubo floral 9.0-

10.0 cm de largo………………………………………………………………Milla sp. nov. 23 

32. Hojas estriadas en ela superficie, prominencias epidermicas foliares presentes; tubo floral 

> 10.0 cm de largo. 

33. Haces vasculares en hoja >12; bráctea floral externa 6.0-10.0 mm de largo; 

inflorescencia con 2 flores; tépalos internos 5.5-10.0 mm de ancho. 

34. Fibras del mesófilo foliar con paredes gruesas, prominencias foliares cortas; 

articulación del tubo floral inconspicua, pedicelo ca. 2.5 cm largo; anteras 4.5 mm 

largo.…………………………………………………………………… Milla sp. nov. 24 

34. Fibras del mesofilo foliar con paredes delgadas, prominencias foliares largas; 

articulación del tubo floral conspicua, pedicelo hasta 4 cm largo; anteras hasta 3.0 mm 

largo…………………………………………………………………………….M. bryanii 

33. Haces vasculares en hoja 7-12; bráctea floral externa (0.6-)1.2-1.6 mm de largo, 

inflorescencia con tres o más flores; tépalo interno (16-)23-31(-35) mm de 

ancho…………….………………………………………………………... Milla sp. nov. 25 

31. Base del tépalo interno cuneada o abruptamente atenuada. 

35. Escapo liso; pedicelo ≤1.0 cm de largo………………………...…………Milla sp. nov. 26 

35. Escapo escabroso; pedicelo 1.5-3.0 cm de largo……………………………. Milla biflora 
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Milla biflora Cav. Icon. Pl. ii, 76 1793. 

Millea biflora (Cav.) Willd., Sp. Pl. ii: 76 1799. Gyrenia biflora Knowles & Westc. ex 

Loudon., Hort. Brit. [Loudon], 3: 639 1839. Askolame biflora Raf., Fl. Tellur. ii: II 1836 

[1837]. Diphalangium graminifolium (Cav.) S. Schauer, Linnaea 19: 703 1847. Tipo: 

México. Imperio Mexicano, Distrito Federal (Holotipo MA!). 

 
Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo subgloboso; hojas 2-4, subrollizas, 

prominencias hialinas sobre las nervaduras; escapo escabroso cerca de la base (9.5-)17-43(-

63) cm largo; bráctea floral linear-lanceolada (0.45-)1.0-1.5(-2.2) cm largo; flores 2-4(6) en 

la umbela, apertura diurna y nocturna; pedicelos 1.5-3(-5) cm largo, articulación no 

engrosada; tubo floral (6.5-)11.0-17.0(-22.0) cm largo, tépalos angostamente elípticos, 1.7-

3.5 cm largo, 3-nervados, con una banda central verde en cara externa, azul-violáceo hacia 

el margen; filamentos 0.5-1.5 mm largo, anteras 4.0-6.0 mm largo, lanceoladas, amarillas, 

basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo (4.5-)10.0-14.0(-19.0) cm 

largo; fruto una cápsula; semillas numerosas, irregulares, testa rugosa. 

Distribución. Aguascalientes, Distrito Federal, Estado de México, Guanajuato, Hidalgo, 

Michoacán, Morelos, Veracruz. 

Hábitat. Matorral xerófilo, bosque de coníferas, bosque de encino. 

Paratipo— MÉXICO, DISTRITO FEDERAL: Delegación Coyoacán, J. Gutiérrez 1195 

(FEZA, MEXU). 

 

Milla bryanii I.M. Johnst., J. Arnold Arbor. 24: 90. 1943. 

Tipo: México: Coahuila, rocky slopes and crest of limestone ridgeat head of canyon, Cañon 

del Cuervo Chico, a large canyon cut into the western escarpment of the tableland about 16 
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km N of Cuesta Zozaya, abaot 27° 25´ N, 27-sep-1941, I. M. Johnston 8529 (GH, MEXU, 

MO! 1627975). 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo subgloboso; hojas 2, subrollizas, 

prominencias epidermicas hialinas sobre las nervaduras; escapo escabroso cerca de la base, 

20.0-30.0 cm largo; bráctea floral linear lanceolada 5.0-7.0 mm largo; flores 1-6 en umbela, 

apertura diurna y nocturna; pedicelos 2.0-4.0 cm largo, articulación conspicua; tubo 

periantal 11.0-13.0 cm largo, tépalos angostamente elípticos, 1.5-2.0 cm largo, 5-nervados, 

blancos, con banda central verde en cara exterior; filamentos 3.5-4.0 mm largo, anteras 2.5-

3.0 mm largo, lanceoladas, amarillas, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perianto, 

ginóforo 9.0-13.0 cm largo; fruto una cápsula; semillas numerosas, irregulares, testa rugosa. 

Distribución. Coahuila. 

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Paratipo— COAHUILA: Mpio. Cuatro Ciénegas, J. Gutiérrez et al. 1226  (FEZA, 

MEXU). 

 

Milla delicata H.E. Moore Gentes Herbarum 8: 291. 1953. 

Tipo: México: Guerrero, District Mina, oak and pine forest, Laguna, 1900 m., 29-11-1936, 

Hinton 9920 (US!). 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo no observado; hojas 3-5 subrollizas, 

prominencias epidérmicas hialinas sobre las nervaduras, 25.0-30.0 cm largo; escapo 

escabroso cerca de la base, 33.0-45.0 cm largo; bráctea floral linear lanceolada 4.0-8.0 mm 

largo; flores 4-8 en la umbela, apertura diurna y nocturna; pedicelos 1.2-2.0 cm largo, 

articulación conspicua; tubo periantal 1.5-1.6 cm largo; tépalos angostamente elípticos, 7.0 

mm largo, 3-nervados, con banda central verde en cara exterior, filamentos 1.5 mm largo, 
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anteras 2.5-3.0 mm largo, elípticas, amarillas, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del 

perigonio, ginóforo 9.0-10.0 mm largo; fruto y semillas no observadas. 

Distribución. Guerrero. 

Hábitat. Bosque de encino y pino. 

Tipo— México: Guerrero, District Mina, oak and pine forest, Laguna, 1900 m., 29-11-

1936, Hinton 9920 (US!). 

 

Milla filifolia T.M. Howard  Herbertia 54: 235. 2000. 

Tipo: México: Morelos, east of Cuernavaca, near Yautepec and Cuatla, on Mexico 11 S. 

Also southern state of Mexico, near Guerrero bordear, Mexico 55, in volcanic hillside in 

short grasses, ca. 5250 feet altitude, 07-1964, Howard 64-79 (Holotipo MO!, Isotipo 

MEXU!). 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-1.5 cm diametro, cormos en yemas 

axilares presentes; hojas 4-8, rollizas, 14.0-36.0 cm largo; escapo puberulo, (5.0-)10.0-31.0 

cm largo; bráctea floral linear-lanceolada, 5.0-9.0 mm largo; flores 1-6 en la umbela, 

apertura diurna y nocturna; pedicelos 1.5-2.0(-2.5) cm largo, articulación engrosada; tubo 

periantal 6.0-10.0 cm largo; tépalos elípticos 1.8-2.5 cm largo, 5-nervados, blancos, tépalos 

con banda central verde en la cara exterior, apículo 1.0-2.0 mm largo; filamentos 1.3 mm 

largo, anteras 3.5-4.0 mm largo, elípticas, amarillas, basifijas; ovario elíptico, adnado al 

tubo del perigonio, ginóforo 5.0-8.0(-10.0) cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas 

numerosas, negras opacas. 

Distribución. Estado de México, Morelos. 

Hábitat. Bosque tropical caducifolio. 

Paratipo— MORELOS: Mpio. Tenango, J. Gutiérrez 1133 (FEZA, MEXU). 
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Milla magnifica H.E. Moore Gentes Herbarum 8: 282. 1953. 

Tipo: México: Guerrero, slopes above Río de los Sabinos near Los Sabinos, 36-38 km. 

From Iguala on road to Teloloapan; corms collected November 1949, flowered at Ithaca, 

New York, October 1951, Moore 5974 (Holotipo BH!).  

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 2.5-3.5 cm diámetro; hojas 1-2, 

subrollizas, 70.0-120.0 cm largo; escapo liso, (50.0-)80.0-110.0 cm largo; bráctea floral 

linear-lanceolada 0.5-1.0(-1.5) cm largo; flores 15-30 en umbela, apertura nocturna; 

pedicelos (2.0-)4.0-6.0 cm largo, articulación conspicua; tubo periantal 12.0-15.0 cm largo, 

tépalos angostamente elípticos 3.0-3.7 cm largo, los internos 1.0-1.3 cm ancho, 5-nervados, 

blancos, con banda central verde en cara exterior, rojizos hacia los márgenes, apículo 0.5-1 

mm largo; filamentos 1.3 mm largo, anteras 5.0-7.0(-10) mm largo, lanceolada, azules, 

subasifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo (8.5-)11.0-13.5 cm largo; 

fruto una cápsula elipsoide; semillas numerosas, testa negra opaca, granulares. 

Distribución. Guerrero, Morelos. 

Hábitat. Bosque tropical caducifolio. 

Paratipo—GUERRERO: Mpio. Eduardo Neri,  J. Gutiérrez y R. Rios 1346 (FEZA, 

MEXU). 

Milla mexicana T.M. Howard Herbertia 54: 234. 2000. 

Tipo: México: Puebla, About 30 miles south of Izucar de Matamoros, 07-1964, Howard 

64-44 (Holotipo MO!, Isotipo MEXU!). 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 2.0-2.5 cm diámetro, produciendo 

rizomas y cormos; hojas 3-4, subrollizas, (40.0-)60.0-80.0 cm largo; escapo escabroso, 

(30.0-)40.0-50.0 cm alto; bráctea floral linear-lanceolada, 1.0-1.5 cm largo; flores 3-7(-11) 
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en umbela, apertura nocturna; pedicelos 3.0-5.5 cm largo, articulación engrosada; tubo 

periantal 11.0-15.0 cm largo, tépalos angostamente elípticos 2.5-3.0 cm largo, 7-12-

nervaduras, blancos, con banda central verde en cara exterior, márgenes púrpuras, apículo 

1.0 mm largo; filamentos 4.0-6.0 mm largo, anteras 4.0-5.0 mm largo, lanceoladas, azules o 

verdes, subasifijas; ovario elíptico, ginóforo 8.0-11.0 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; 

semillas numerosas, testa negra opaca, granulares. 

Distribución. Puebla. 

Hábitat. Bosque tropical caducifolio. 

Paratipo—PUEBLA: Mpio. Tepexco, J. Gutiérrez 1134 (FEZA, MEXU). 

 

Milla oaxacana Ravenna Pl. Life  27: 89-90, 60. 1971. 

Tipo: México: Oaxaca, Culta in Bonaria ex bulbis ad meridionem Mexicii ad Sierra de San 

Felipe civit. Oaxacae collectis; leg. Ravenna 403, aest 1965, P. Ravenna 403 (Herb 

Ravenna). 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-1.5 cm diámetro; hojas 2, subrollizas, 

27.0-50.0 cm largo; escapo escabroso en la base, 25.0-38.0(-45.0) cm alto; bráctea floral 

linear-lanceolada (0.5-)1.0-1.5 cm largo; flores(1-)2-5 en umbela, apertura nocturna; 

pedicelos (4.0-) 4.6-6.0 cm largo, articulación no engrosada; tubo periantal 12.0-12.4(-14.0) 

cm largo, tépalos externos angostamente elípticos, los internos elípticos, 2.2-2.8 cm largo, 

5-7-nervados, blancos,  con banda central verde en la cara exterior, márgenes azul-violáceo, 

apículo verde obscuro, 1.0-1.4 mm largo; filamentos 1.5-2.0 mm largo, anteras 3.7-5.0 (-

7.0) mm largo, lanceolada, verdes, subasifijas; ovario elíptico; ginóforo 9.0-12.0(-13.5) cm 

largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas numerosas, testa negra opaca, granular. 

Distribución. Oaxaca. 



 

112 
 

Hábitat. Bosque de encino y pino. 

Paratipo—OAXACA: Dto. Cuicatlán, Mpio. San Pablo Huitzo, J. Gutiérrez et al. 1193 

(FEZA, MEXU). 

 

Milla potosina T.M. Howard  Herbertia 54: 234. 2000. 

Tipo: México: San Luis Potosí, 30 miles north of San Luis Potosí. 09-1967, Howard 67-84 

(Holotipo MO!). 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.5-2.0 cm diámetro; hojas 4-8, 

subrollizas, 35-40 cm largo; escapo escabroso en la base, (10-)15-25 cm alto; bráctea floral 

linear-lanceolada 5.0-10.0 mm largo; flores (1-)2-6 en umbela, apertura nocturna; pedicelos 

2.0-4.0 cm largo, articulación no engrosada; tubo periantal 7.0-12.0(-14.0) cm largo, 

tépalos externos angostamente elípticos, los internos elípticos, 2.4-2.8 cm largo, 3-

nervados, blancos, con banda central verde en la cara exterior, márgenes azul-violáceo, 

apículo verde obscuro, 1.0-1.4 mm largo; filamentos 0.5 mm largo, anteras 3.0-3.5 mm 

largo, lanceolada, verdes, subasifijas; ovario elíptico, ginóforo 6.0-10.0(-12.5) cm largo; 

fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Distribución. Guanajuato, Nuevo León, San Luis Potosí. 

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Paratipo—SAN LUIS POTOSÍ: Mpio. Guadalcazar, J. Gutiérrez e I. Escalante 1414  

(FEZA, MEXU). 

 

Milla rosea H.E.Moore Gentes Herbarum 8. 284 1953. 

Tipo: México: Nuevo León; Cerro del Obispado, Monterrey, alt. 1600 m., 26-10-1946, 

Lacás 91(Holotipo F!).  
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Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.5-2.0 cm diámetro, produciendo 

rizomas y cormelos; hojas 5-7, subrollizas, 20.0-32.0 cm largo; escapo escabroso en la 

base, 25-30 cm alto; bráctea floral linear lanceolada 3.5-5.0 mm largo; flores 4-6 en 

umbela, apertura diurna-nocturna; pedicelos 1.5-2.5 cm largo, articulación engrosada; tubo 

periantal (3.5-)4.0-5.0 cm largo, tépalos externos angostamente elípticos 1.6-2.0 cm largo, 

5-nervados, blanco-rosados, con banda central verde en cara exterior, rojizos-rosados hacia 

los margenes, apículo 0.5 mm largo; filamentos 2.5-3.0 mm largo, anteras 2.5-3.0(-4.0) mm 

largo, lanceoladas, amarillas, subasifijas; ovario elíptico, ginóforo 3.5-4.0 cm largo; fruto 

una cápsula elipsoide; semillas irregulares, numerosas, testa negra opaca, granular. 

Distribución. Nuevo León. 

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Paratipo—NUEVO LEÓN: Mpio. Montemorelos, J. Gutiérrez y E. Estrada 1218  (FEZA, 

MEXU). 

 

Milla valliflora J. Gut. & E. Solano Brittonia 67: 43-47. 2015.  

Tipo: México: Oaxaca: Dto. Coixtlahuaca, Mpio. Suchixtlahuaca, on the Suchixtlahuaca–

Tejupan highway, 26-8-2010, J. Gutiérrez, E. Solano & R. Rios 1151 (Holotipo: MEXU!; 

Isotipos: FEZA!, NY!, UAMIZ!). 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas, algunas carnosas; cormo 0.5-1.9 cm diámetro, 

produciendo rizomas y cormos laterales; hojas 3-4, rollizas, 14.5-28.5 cm largo, 

prominencias cortas en epidermis; escapo liso, 4.0-21.0 cm alto; bráctea floral linear-

lanceolada 7.0-13.0 mm largo; flor única, con apertura diurna y nocturna; pedicelos 2.0(-

3.5) cm largo, articulación no engrosada; tubo periantal (8.0-)11.0-13.5 cm largo, tépalos 

elípticos (1.7-)2.5(-3.1) cm largo, 5(-11)-nervados, blancos, con banda central verde cara 
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externa, márgenes azul-violáceo, apículo 1.0-1.5 mm largo, verde oscuro; filamentos 0.8-

2.0 mm largo, anteras 3.5-5.0 mm largo, lanceoladas, amarillas, basifijas; ovario elíptico, 

adnado al tubo del perigonio, ginóforo 9.0-12.6 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; 

semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Distribución. Puebla y Oaxaca. 

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Isotipo—México: Oaxaca: Dto. Coixtlahuaca, Mpio. Suchixtlahuaca, on the 

Suchixtlahuaca–Tejupan highway, 26-8-2010, J. Gutiérrez, E. Solano & R. Rios 1151 

(Isotipos: FEZA!, NY!, UAMIZ!). 

 

Milla sp.  nov. 1 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas y carnosas; cormo 1.0-2.0 cm diámetro; hojas 

6(-8), aplanadas, 16-25 cm largo, prominencias largas en epidermis; escapo puberulento, 

4.0-10.0 (-35.0) cm alto; bráctea floral lanceolada 1.0-1.5 cm largo; flores 3-4 en umbela, 

flores con apertura diurnay nocturna; pedicelos 3.5-4.5(-5.0) cm largo, articulación no 

engrosada, tubo floral (4.0-)5.0-8.0 cm largo, puberulento, tépalos externos angostamente 

elípticos, los internos elípticos, 2.1-3.0 cm largo, 7-nervados, cara interna blanca, banda 

central verde en cara externa, maculas violáceas en los márgenes, apículo 0.7-1.5 mm 

largo; filamentos 1.5-2.0 mm largo, anteras 3.5-4.0(-4.5) mm largo, lanceoladas, amarillas, 

basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perinato, ginóforo 4-7 cm largo; fruto cápsula 

elipsoide; semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: OAXACA: Dto. Huajuapan, Mpio. Zapotitlán Palmas, 27-07-2012, R. Ríos 

y J. Gutiérrez, 902. Por distribuir. 

Distribución. Oaxaca. 
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Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp. nov. 1 difiere de M. biflora, por sus hojas aplanadas, escapo 

puberulento y número de nervaduras en los tépalos. 

 

Milla sp.  nov. 2 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas y carnosas; cormo 1.5 cm diámetro; hojas 4, 

aplanadas, 26.0-30.0(-34.0) cm largo, prominencias cortas en epidermis; escapo 

puberulento (12.0-)15.0-22.0 cm alto; bráctea floral lanceolada 0.7-1.0 cm largo; flores 3-5 

en umbela; pedicelos (1-)2.5-3.0(-4) cm largo, articulación no engrosada, tubo periantal 

(5.5-)7.0-10.0 cm largo, flores con apertura diurna y nocturna, tépalos elípticos 2.3-2.8 cm 

largo, 7-nervados, cara interna blanca, banda central verde en cara externa, apículo 1.0-1.5 

mm largo; filamentos 1.5-2.0 mm largo, anteras 4.0-5.0 mm largo, lanceoladas, amarillas, 

basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo (4.5-)6.0-8.5 cm largo; 

fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: MORELOS: Mpio. Jantetelco, 12-08-2010, J. Gutiérrez, 1135. Por 

distribuir 

Distribución. Morelos. 

Hábitat. Bosque tropical caducifolio. 

Discusión. Milla sp. nov. 2 se relaciona con Milla sp. nov. 1 por la presencia de hojas 

aplanadas y número de nervaduras de los tépalos, pero difiere en el tamaño del ginóforo y  

las anteras. 
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Milla sp.  nov. 3 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-1.5 cm diámetro; hojas 3-4, 

circulares, 17.0-25.0 cm largo, prominencias cortas en peidermis; escapo liso, 8.0-28.0 cm 

alto; bráctea floral linear lanceolada, 4.0-5.0 mm largo; flores 5-7 en umbela apertura 

diurna y nocturna; pedicelos 0.5-1.0 (-1.2) cm largo, articulación engrosada, tubo periantal 

4.5-6.5 cm largo, tépalos externos angostamente elípticos, los internos elípticos 1.6-1.8 cm 

largo, 3-nervados, cara interna blanco-rosada, cara externa con banda central verde, apículo 

0.2-0.5 mm largo; filamentos 1.5 mm largo, anteras 2.3-3.5 mm largo, lanceoladas, 

amarillas, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo 2.5-4.0 cm 

largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares, numerosas, testa negra opaca, 

granular. 

Tipo: México: BAJA CALIFORNIA SUR: Mpio. Los Cabos, 13-04-2013, J. Gutiérrez, M. 

Hernández & R. Rios 1443. Por distribuir. 

Distribución. Baja California Sur. 

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp. nov. 3 se diferencia de Milla sp. nov. 2, por el tamaño de las hojas, 

escapo liso, articulación del pedicelo engrosada,  color de los tépalos , tamaño de las 

anteras y ginóforo.  

 

Milla sp.  nov. 4 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-1.8 cm diámetro; hojas 2-3, 

subrollizas, 30.0-50.0(-60.0) cm largo, prominencias largas; escapo híspido, 24.0-34.0 cm 

alto; bráctea floral lanceolada, 2.4-3.4 cm largo; flores 2-4 en umbela, apertura diurna y 
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nocturna; pedicelos 2.8-4.0 cm largo, articulación engrosada, tubo floral 9.0-12.0 cm largo, 

tépalos externos angostamente elípticos, los internos elípticos, 7.5-8.0 mm largo, 5-

nervados, blancos internamente, banda central verde en la cara externa, violáceo hacia los 

márgenes, apículo 0.8 mm largo; filamentos 0.8-1.0 mm largo, anteras 4 mm largo, 

lineares, verdes, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo 7.0-8.6 cm 

largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares numerosas, testa negra, opaca, 

granular. 

Tipo: México: OAXACA: Mpio. Santiago Chazumba, 27-07-2012, R. Ríos y J. Gutiérrez 

898. Por distribuir. 

Distribución. Oaxaca.  

Hábitat. Bosque tropical caducifolio y matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp.  nov. 4 difiere de M.  filifolia por el número y tamaño de hojas, largo 

de los pedicelos y tamaño de los filamentos.  

 

Milla sp.  nov. 5 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-1.5 cm diámetro; hojas 2-3, 

subrollizas, 22.0-32.0 cm largo, prominencias largas en epidermis; escapo liso, 22.0-30.0 

cm alto; bráctea floral lanceolada 0.7-1.0 cm largo; flores 2-3 en umbela, apertura diurnas-

nocturnas; pedicelos (0.8-)1.0-1.5(-1.8) cm largo, articulación no engrosada, tubo perianto 

11.0-15.0 cm largo, tépalos externos angostamente elípticos, los internos elípticos 2.0-2.3 

cm largo, 3-nervados, blancos internamente, banda central verde en la cara externa, 

violáceo hacia los márgenes, apículo 1 mm largo; filamentos (0.8-)1.0 mm largo, anteras 

3.5-5.0 mm largo, lanceoladas, amarillas, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del 
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perigonio, ginóforo 9.0-13.5 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares 

numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: ZACATECAS: Mpio. Zacatecas, 03-09-2012, J. Gutiérrez y E. Bravo 1407. 

Por distribuir. 

Distribución. Zacatecas. 

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp.  nov. 5 difiere de M. valliflora por presentar prominencias largas en 

hoja, escapo liso, flores en mayor número  y pedicelo más corto. 

 

Milla sp.  nov. 6 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 0.8-1.2 cm diámetro; hojas 3-4, 

subrollizas, (5.0-)11.0-25.0 cm largo, prominencias cortas en epidermis; escapo escabroso, 

3.0-9.0(-15.0) cm alto; bráctea floral lanceoladas 6.0-9.0 mm largo; flor única; pedicelos 

0.2-1.0 cm largo, articulación no engrosada, tubo floral 10.0-12.0(-14.5) cm largo, apertura 

flores diurna y nocturna, tépalos externos angostamente elípticos, los internos elípticos 1.8-

2 (-2.5) cm largo, 3 nervados, blancos, banda central verde en la cara externa, tintes 

violáceos en los márgenes, apículo 0.3-0.6 mm largo; filamentos 1 mm largo, anteras 4-6 

mm largo, lanceoladas, amarillas, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, 

ginóforo 9-12 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares, numerosas, testa 

negra, opaca, granular. 

Tipo: México: NAYARIT: Mpio Del Nayar, 02-09-2012, J. Gutiérrez y E. Bravo 1388. Por 

distribuir 

Distribución. Nayarit. 

Hábitat. Bosque de pino. 
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Discusión. Milla sp.  nov. 6 es similar a Milla sp.  nov. 7 por presentar un escapo liso, 

tamaño de bráctea floral. Pero difiere en la presencia de flores solitarias, en color amarillo 

de las anteras y su tamaño.   

 

Milla sp.  nov. 7 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-1.8 cm diámetro; hojas 3-4, 

subrollizas, (13.0-)19.0-33.0 cm largo, prominencias cortas en epidermis; escapo liso, (-

5.0)7.0-17.0(-25.0) cm alto; bráctea floral lanceolada, 4.5-1.0 cm largo; flores 1-2, en 

umbela, apertura de las flores nocturna; pedicelos (0.8-)1.3-3.0 cm largo, articulación 

engrosada, tubo perianto 9.0-12.0(-14.0) cm largo, rojizo, tépalos externos angostamente 

elípticos, los internos elípticos 2.2-2.6(2.9) cm largo, 5-nervados, blancos, banda central 

verde en cara externa, violáceo hacia los márgenes, apículo 0.5-0.7 mm largo; filamentos 

1.3-2.0 mm largo, anteras 3.5-3.7(-4.5) mm largo, lanceoladas, verdes, basifijas; ovario 

elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo  

7.0-10.0(-12.0) cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares numerosas, testa 

negra opaca, granular. 

Tipo: México: PUEBLA: Mpio Tehuacán, 25-07-2012, J. Gutiérrez y R. Ríos 1262. Por 

distribuir 

Distribución. Puebla.  

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp.  nov. 7 es similar a Milla sp.  nov. 6 por presentar un escapo liso, 

tamaño de bráctea floral. Pero difiere en la presencia de dos flores en la umbela, en color 

verde de las anteras y su tamaño. 
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Milla sp.  nov. 8 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.5-2.0 cm diámetro; hojas 2, subrollizas, 

40.0-75.0 cm largo, prominencias largas en epidermis; escapo liso, 39.0-50.0 cm alto; 

bráctea floral lanceolada, 1.0 cm largo; flores 3-5 en umbela, apertura nocturna; pedicelos 

1.5-4.5 cm largo, articulación engrosada, tubo perianto 9.5-13.0 cm largo, tépalos externos 

angostamente elípticos, 2.5-3.0 cm largo, 5-nervados, blancos, con banda central verde en 

cara externa, márgenes rojizos, apículo 0.5 mm largo; filamentos 5.0 mm largo, anteras 4.0-

4.5 mm largo, lineares, verdes, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, 

ginóforo 7.0-11.0 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares, numerosas, 

testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: OAXACA: Mpio. Santo Domingo Tonalá, 28-07-2012, J. Gutiérrez y R. 

Ríos 1471. Por distribuir. 

Distribución. Oaxaca.  

Hábitat. Bosque tropical caducifolio. 

Discusión. Milla sp.  nov. 8 es similar a Milla sp.  nov. 9 por presentar apertura de la flor 

nocturna. Pero difiere por la presencia de prominencias foliares cortas, pedicelos 

engrosados y cinco nervaduras en los tépalos. 

 

Milla sp.  nov. 9 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-2.0 cm diámetro; hojas 3-4, 

subrollizas, 35.0-50.0 cm largo, prominencias cortas en epidermis; escapo escabroso, (17.0-

)26.0-42.0 cm alto; bráctea floral lanceolada, 0.6-1.0 cm largo; flores 4-7en umbela, 

apertura nocturna; pedicelos (2.0-)2.6-5.0 cm largo, articulación no engrosada,  tubo floral 

11.0-14.0 cm largo, violáceos, tépalos elípticos, 2.3-3.0 cm largo, 7-12 nervados, con banda 
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central color verde en la cara externa, violáceos hacia los márgenes; filamentos 2.5-3.0 mm 

largo, anteras 4.0-4.5 mm largo, linear- lanceolada, azules, subasifijas; ovario elíptico, 

adnado al tubo del perigonio, ginóforo 7.0-10.5 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; 

semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: OAXACA: Mpio. San Luis Amatlán, 13-08-2012, J. Gutiérrez, M. 

Hernández y R. Ríos 1315. Por distribuir. 

Distribución. Oaxaca.  

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp.  nov. 9 es similar a Milla sp.  nov. 8. Pero difiere por la presencia de 

prominencias foliares largas, pedicelos no engrosados y 7-12 nervaduras en los tépalos. 

 

Milla sp.  nov. 10 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-2.0 cm diámetro, cormo y rizomas 

presentes lateralmente; hojas 4-7, subrollizas, 25.0-45.0(-55.0) cm largo, prominencias 

cortas; escapo hirsuto, 25.0-40.0(-50.0) cm alto; bráctea floral lanceolada, 0.9-1.5 cm largo; 

flores 3-5 en umbela, apertura nocturna; pedicelos 2.0-4.0 mm largo, articulación 

engrosada; tubo floral (10.0-)12.0-18.0(-21.0) cm largo, hírtulo, tépalos externos e internos 

angostamente elípticos, 2.0-2.8(-3.3) cm largo, cara interna blanca, cara externa con banda 

central verde, violáceos hacia los márgenes, apículo 0.5-1.0 mm largo, 7-12-nervados, 

blancos en cara interna; filamentos (2.5-)3.3-4.0 mm largo, anteras (2.6-)3.5-4 mm largo, 

lanceoladas, verdes, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo     

(8.0-)11.0-16.0(-19.0) cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares, 

numerosas, testa negra, opaca, granular. 

Tipo: México: MICHOACÁN: Mpio Huetamo, 18-08-2012, R. Ríos y J. Gutiérrez 961.  
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Distribución. Estado de México y Michoacán. Por distribuir 

Hábitat. Bosque tropical caducifolio. 

Discusión. Milla sp.  nov. 10 difiere de Milla sp.  nov. 11 por la presencia de prominencias 

foliares cortas, más de tres flores en la inflorescencia y presentar 7-12 nervaduras en los 

tépalos. 

 

Milla sp.  nov. 11 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-1.5 cm diámetro, rizomas presentes; 

hojas 2, subrollizas, 30.0-40.0(-45.0) cm largo, prominencias largas en pidermis; escapo 

liso, 20.0-40.0(-47.0) cm alto; bráctea floral lanceolada, 6.0-9.0 mm largo; flores 2-3 en 

umbela, apertura nocturna; pedicelos 0.5-3.0 mm largo, articulación engrosada, tubo floral 

12.0-14.5 cm largo, tépalos externos angostamente elípticos, los internos elípticos 2.0-2.5 

cm largo, 5-nervados, cara interna blanca, cara externa con banda central verde, violáceo 

hacia los márgenes, apículo 0.5-0.7 mm largo; filamentos 3.5-4.0 mm largo, anteras 4.5-5.0 

mm largo, lanceoladas, verdes, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, 

ginóforo 10.5-13.0 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulaes numerosas, 

testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: CHIAPAS: Mpio. Tuxtla Gutiérrez, 11-08-2012, M. Ayala, R. Ríos y J. 

Gutiérrez 978. Por distribuir. 

Distribución. Chiapas.  

Hábitat. Bosque tropical caducifolio. 

Discusión. Milla sp.  nov. 11 difiere de Milla sp.  nov.  10 por la presencia de prominencias 

foliares largas y tépalos cinco nervados. 
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Milla sp.  nov. 12 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-1.5 cm diámetro, rizomas presentes; 

hojas 2, subrollizas, 25.0-60.0(-90.0) cm largo, prominencias cortas; escapo escabroso, 

21.0-45.0(-50.0) cm alto; bráctea floral lanceolada, 0.5-1.2 cm largo; flores 5-7 en umbela, 

nocturnas; pedicelos 1.5-3.0(-5.0) cm largo, articulación engrosada, tubo perianto (10.0-

)13.0-16.0 cm largo, tépalos angostamente elípticos 2.0-2.8(-3.5) cm largo, 9-12-nervados, 

blancos inernamente, banda central verde en cara externa, violáceo hacia los márgenes, 

apículo 0.5-1.0 mm largo; filamentos 2-4 mm largo, anteras 2.8-4.5 mm largo, lanceoladas, 

verdes, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo 8-14 cm largo; 

fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: CHIAPAS, Mpio Ocozocoautla, 11-08-2012, M. Ayala, R. Ríos y J. 

Gutiérrez 1011. Por distribuir. 

Distribución. Chiapas. 

Hábitat. Bosque tropical caducifolio y bosque de encino. 

Discusión. Milla sp. nov. 12 es similar a Milla sp. nov. 13 en articulación del pedicelo 

engrosada y anteras color verde. Pero difiere en el largo del pedicelo, tubo floral y antera. 

 

Milla sp.  nov. 13 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 2.0 cm diámetro, rizomas presentes; 

hojas 3-4, subrollizas, 30.0-50.0(-55.0) cm largo, prominencias cortas; escapo liso, (11.5-

)13.0-25.0 cm alto; bráctea lanceolada, 6-8 mm largo; flores 2 en umbela, apertura  

nocturna; pedicelos 0.5-1.2 cm largo, articulación engrosada, tubo floral (11.0-)12.5-15.0 

cm largo, tépalos elípticos 2.1-2.7(-3.1) cm largo, base cuneada, 7-nervados, blancos 

internamente, cara externa con banda central verde, márgenes violáceos, apículo 0.5 mm 
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largo; filamentos 4.0-4.5 mm largo, anteras 4.0-4.5 mm largo, linear-lanceolada, verdes, 

subasifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo 9.5-12(-14) cm largo; 

fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: OAXACA: Mpio Santiago Laollaga, R. Ríos y J. Gutiérrez 924. Por 

distribuir 

Distribución. Oaxaca. 

Hábitat. Bosque tropical caducifolio. 

Discusión. Milla sp. nov. 13 difiere de Milla sp. nov. 14 por la presencia de rizomas, 

articulación del pedicelo engrosada y tépalos siete nervados.  

 

Milla sp.  nov. 14 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 2.0 cm diámetro, rizomas ausentes; hojas 

4-6, subrollizas, (30.0-)34.0-46.0 cm largo, prominencias cortas en epidermis; escapo 

escabroso, 32.0-33.0(-40.0) cm alto; bráctea floral lanceolada 7.5-1.0 mm largo; flores 3-4, 

en umbela; apertura nocturna; pedicelos 1.0-2.0(-2.7) cm largo, articulación no engrosada, 

tubo perianto (7.5-)8.5-12.0 cm largo, tépalos externos angostamente elípticos, los internos 

elípticos, base atenuada, 2.0-2.7 cm largo, 5-nervados, blancos internamente, banda central 

verde en cara externa, márgenes violáceos, apículo 0.5 mm largo; filamentos 3.0-3.5 mm 

largo, anteras 3.2-4.5 mm largo, linear- lanceolada, verdes, subasifijas; ovario elíptico, 

adnado al tubo del perigonio, ginóforo (5.6-)7.0-10.0 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; 

semillas irregulares, numerosas, testa negroa, opaca, granular. 

Tipo: México: OAXACA: Mpio. Salina Cruz, R. Ríos y J. Gutiérrez 936. Por distribuir 

Distribución. Oaxaca. 

Hábitat. Matorral xerófilo. 
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Discusión. Milla sp. nov. 14 difiere de Milla sp. nov. 13 por la ausenccia de rizomas, 

escapo escabroso, articulación del pedicelo no engrosada y tépalos cinco nervados. 

 

Milla sp.  nov. 15 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-1.7 cm diámetro; hojas 2, elípticas en 

sección transversal 15-35(-52) cm largo, prominencias cortas; escapo escabroso, 25.0-

45.0(-50.0) cm alto; bráctea floral lanceolada 0.55-1.2 cm largo; flores (1-)3-4 en umbela, 

apertura diurna y nocturna; pedicelos 1.4-3.0(-5.0) cm largo, articulación engrosada, tubo 

perianto (8.7-)10.0-13.0 cm largo, tépalos angostamente elípticos blanco-rojizos, 1.8-2.4 

cm largo, 5-nervados, cara interna blanca, banda central verde en cara externa, apículo 0.5-

1.0 mm largo; filamentos 1.5-3.0 mm largo, anteras 3.5-3.7(-4.0) mm largo, lineares, 

verdes, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo (7.2-)8.5-11.5(-

12.5) cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas iregulares numerosas, testa negra 

opaca, granular. 

Tipo: México: OAXACA: Mpio Putla, 17-06-2011, J. Gutiérrez, E. Solano y R. Ríos 1174. 

Por distribuir. 

Distribución. Oaxaca. 

Hábitat. Bosque mesófilo de montaña y bosque de encino. 

Discusión. Milla sp. nov. 15 morfologicamente es diferente de Milla sp. nov. 16 por la 

presencia de prominencias cortas en la epidermis de las hojas, articulación engrosada y 

apertura de la flor diurna y nocturna. 
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Milla sp.  nov. 16 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.5-2.5 cm diámetro; hojas 3-5, 

subrollizas, 35.0-65.0 cm largo, prominencias largas en epidermis; escapo escabroso, (14-

)18-50 cm alto; bráctea floral lanceolada, 1.0-1.6 cm largo; flores 5-8 en umbela, apertura 

nocturna; pedicelos 1.4-4.0(-6.5) cm largo, articulación no engrosada, tubo perianto 14-18(-

20) cm largo, tépalos externos angostamente elípticos apículo 0.5-1.0(-1.5) mm largo, 

banda central verde en cara externa, márgenes violáceos, los internos elípticos, 2.2-3.2(-

3.7) cm largo, 7-12-nervados, blancos internamente; filamentos 2.0-2.5 mm largo, anteras 

4.0-4.5 mm largo, linear-lanceolada, azules, subasifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del 

perigonio, ginóforo 9-13 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares, 

numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: OAXACA: Mpio. San Marcos de Arteaga, 29-08-2010, J. Gutiérrez, E. 

Solano y R. Ríos 1162. Por distribuir. 

Distribución. Oaxaca.  

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp. nov. 16 morfologicamente es diferente de Milla sp. nov. 17 por la 

ausencia de rizomas, tépalos con 7-12 nervaduras y anteras azules. 

 

Milla sp.  nov. 17 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.5-1.8 cm diámetro, rizomas laterales 

presentes, cormos presentes en los extremos distales del rizoma; hojas 2-4, subrollizas, 

40.0-57.0 cm largo, prominenoocias cortas en epidermis; escapo liso o algo escabroso, 

(15.0-)21.0-39.0 cm alto; bráctea floral lanceolada 7.0-10.0 mm largo; flores 1-3 apertura 

nocturna; pedicelos (3.0-)4.0-6.0 cm largo, articulación engrosada, tubo floral 14.0-18.0(-
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20.0) cm largo, tépalos externos angostamente elípticos, los internos elípticos, 2.5-3.2 cm 

largo, 5-nervados, blancos en cara interna, cara externa con banda central verde, márgenes 

violáceos, apículo 0.5-1.0 mm largo; filamentos 4.5-5.0 mm largo, anteras 4.5-5.0 mm 

largo, linear-lanceolada, verdes, subasifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, 

ginóforo 13.5-17.0 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares numerosas, 

testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: OAXACA: Mpio Nejapa de Madero, J. Gutiérrez, M. Vázquez y T. Terrazas 

1356. Por distribuir. 

Distribución. Oaxaca. 

Hábitat. Bosque tropical caducifolio. 

Discusión. Milla sp. nov. 17 difiere morfológicamente de  Milla sp. nov. 16 por la 

presencia de rizomas y cormos en las yemas distales de los rizomas, tépalos con 5 

nervaduras y anteras verdes. 

  

Milla sp.  nov. 18 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.5-2.5 cm diámetro, rizomas ausentes; 

hojas 2-3, hojas depresas obovadas en sección transversal, haz aplanado o hendido, (25.0-

)30.0-45.0 cm largo, prominencias largas; escapo escabroso, 22.0-45.0 cm alto; bráctea 

floral lanceolada 0.6-1.2 cm largo; flores 2-4 en umbela, apertura nocturna; pedicelos 2.0-

3.8 cm largo, articulación engrosada, tubo perianto 11.0-14.0 cm largo, rojizo, tépalos 

externos angostamente elípticos, los internos elípticos 2.0-3.5 cm largo, 5-nervados, 

blancos, banda central verde cara externa, violáceos hacia los márgenes, apículo 0.5-1.0 

mm largo; filamentos 1.5-2.0 mm largo, anteras 3.0-4.5 mm largo, lanceoladas, verdes, 
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basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo 10.0-12.0 cm largo; fruto 

una cápsula elipsoide; semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: PUEBLA: Mpio Tehuacán, 26-07-2012, J. Gutiérrez y R. Ríos 1268. 

Distribución. Puebla. Por distribuir. 

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp. nov. 18 es similar M. mexicana por la presencia de mesofilo compacto 

de la hoja . Sin embargo, difiere por la ausencia de rizomas, hojas no circulares en sección 

transversal y tépalos con cinco nervaduras y violáceos hacia los margenes. 

 

Milla sp.  nov. 19 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-2.0(-2.5) cm diámetro, cormos y 

rizomas laterales presentes; hojas 1-2, subrollizas, 85.0-120.0 cm largo, prominencias 

largas; escapo escabroso, 20-40 cm alto; bráctea floral lanceolada, 0.9-1.2 cm largo; flores 

2-5 en umbela; pedicelos 2.0-5.0 cm largo, articulación engrosada, tubo perianto (5.5-)10.0-

13.0(-15.0) cm largo, nocturnas, tépalos angostamente elípticos (1.6-)2.0-3.0 cm largo, 5-

nervados, cara interna blanca, cara externa con banda central verde, márgenes rojizos, 

apículo 0.5 mm largo; filamentos 4.0-5.5 mm largo, anteras 3.5-4.5 mm largo, lanceoladas, 

verdes, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo (5.3-)7.0-11.0(-

14.0) cm largo; fruto cápsula elipsoide; semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, 

granular. 

Tipo: México; GUERRERO: Mpio Eduardo Neri, 19-08-2012, J. Gutiérrezy R. Ríos 1344.  

Distribución. Guerrero. 

Hábitat. Bosque tropical caducifolio. 
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Discusión. Milla sp. nov. 19 es similar a M. potosina por la presencia de flores con apertura 

nocturna, anteras de color verde. Pero difiere en la presencia de rizomas articulación 

engrosada del pedicelo  y márgenes de los tépalos con tientes rojizos. 

   

Milla sp.  nov. 20 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas, algunas carnosas; cormo con rizomas 1.5-2.0 

cm diámetro; hojas 2-4, subrollizas, 40.0-60.0 cm largo, prominencias cortas; escapo 

escabroso, 35-45 cm alto; bráctea floral lanceolada, 5.0-7.0 mm largo; flores 4-6 en 

umbela; pedicelos 4.5-6.0 cm largo, articulación engrosada, tubo periantal 14.0-16.0 cm 

largo, rojo, apertura nocturna, tépalos elípticos, 2.4-3.2 cm largo, 7-nervados, blancos, cara 

externa con banda central verde, tintes rojizos en los márgenes, apículo 1.0 mm largo; 

filamentos 3.0-4.0 mm largo, anteras 4.0-5.0 mm largo, lanceoladas, verdes, basifijas; 

ovario elíptico, adnado al tubo del perianto, ginóforo 12.0-14.0 cm largo; fruto una cápsula 

elipsoide; semillas numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: PUEBLA: Mpio Tehuacán, 25-07-2012, J. Gutiérrez y R. Ríos 1257.  

Distribución. Puebla y Oaxaca. Por distribuir 

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp. nov. 20 es similar a Milla sp. nov. 21 por la presencia siete nervaduras 

en  los tépalos y flores con apertura nocturna. Pero difiere por la presencia de rizomas, 

prominenecias de las hojas cortas, anteras de color verde. 

 

Milla sp.  nov. 21 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-2.0 cm diámetro; rizomas ausentes; 

hojas 2, subrollizas, 30.0-60.0(-70.0) cm largo, prominencias largas en epidermis; escapo 
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hirsuto, 20.0-60.0 cm alto; bráctea floral lanceolada (0.6-)1.0-2.0 mm largo; flores (1-)2-3 

en umbela; pedicelos 3.0-5.0(-6.5) cm largo, articulación no engrosada, tubo floral 12.0-

15.0(-17.0) cm largo, apertura nocturna, tépalos angostamente elípticos, (2.5-)3.0-4.0 cm 

largo, 7-nervados, cara interna blanca, cara externa con banda central verde, tintes 

violáceos en los márgenes, apículo 1.5-2.0 mm largo; filamentos 2.0-4.0 mm largo, anteras 

4.0-6.0 mm largo, lanceoladas, azules, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del 

perigonio, ginóforo (7.5-)10.0-14.0(-16.0) cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas 

irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: OAXACA: Dto. Coixtlahuaca, Mpio Suchixtlahuaca, 26-8-2010, J. 

Gutiérrez, E. Solano y R. Ríos 1155. Por distribuir. 

Distribución. Oaxaca. 

Hábitat. Matorral xerófilo, bosque de pino. 

Discusión. Milla sp. nov. 21 difiere de Milla sp. nov. 20 por la ausencia de rizomas, 

prominenecias de las hojas largas, márgenes de los tépalos con tintes violáceos y anteras de 

color azul. 

 

Milla sp.  nov. 22 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-2.0 cm diámetro, cormos presentes 

en yemas axilares; hojas 2, subrollizas, lisas, 40.0-60.0 cm largo; escapo hispido, 40.0-

62.0(-70.0) cm alto; bráctea floral lanceolada, 1.0-1.2(-1.6) cm largo; flores 2-3 en umbela, 

apertura nocturna; pedicelos (2.5-)3.5-4.6(-6.5) cm largo, articulación no engrosada, tubo 

perianto (10.5-)12.5-13.5(-15.0) cm largo, tépalos externos angostamente elípticos 2.6-3.2 

cm largo, 5-nervados, blancos, cara externa con banda central verde, violáceo hacia los 

márgenes, apículo 1.0-1.5 mm largo, tépalos internos angostamente elípticos; filamentos 
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1.0-2.0 mm largo, anteras 4.0-6.0 mm largo, lineares, verdes, basifijas; ovario elíptico, 

adnado al tubo del perigonio, ginóforo 10.0-13.0 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; 

semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: OAXACA: Dto. Huajuapan, Mpio. Huajuapan de León, 27-07-2012, R. Ríos 

y J. Gutiérrez 901. Por distribuir 

Distribución. Oaxaca.  

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp. nov. 22 es similar anatómicamente a M. oaxacana por la presencia de 

˃12 haces vasculares en hojas; y tubo floral ≤13.5 cm de largo. Pero difiere por la presencia 

de  pedicelo 3.5-4.6 cm de largo; bráctea 10-12 mm de largo; tubo floral 12.5-13.5 cm largo 

y flores con apertura diurna y nocturna. 

 

Milla sp.  nov. 23 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-1.5 cm diámetro; hojas 8-10, 

subrollizas, (13.0-)16.0-30.0(-37.0) cm largo, lisas; escapo hispido (6.0-)9.0-15.0(-37.0) cm 

alto; bráctea floral lanceolada, 0.5-1.0 cm largo; flores 2 en umbela, apertura diurna y 

nocturna; pedicelos 1.5-3.2(-3.8) cm largo, articulación engrosada, tubo perianto (7.5-)9.0-

10.5(-11.2) cm largo, tépalos externos angostamente elípticos, los internos elípticos 2.2-2.8 

cm largo, 3-nervados, cara interna blancos, cara externa con banda central verde, violáceo 

hacia los márgenes, apículo 0.5-0.8 mm largo; filamentos 0.7-1.0 mm largo, anteras 2.5-3.5 

mm largo, lanceoladas, amarillas, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, 

ginóforo 6.5-9.5(-10.5) cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas numerosas, testa 

negra opaca, granular. 

Tipo: México: ZACATECAS: Mpio Valparaíso, 03-09-2012, J. Gutiérrez y E. Bravo 1402. 
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Distribución. Zacatecas. Por distribuirse. 

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp. nov. 23 difiere de M. bryanii por la ausencia de prominencias 

epidérmicas en las hojas y un tubo floral menor de 10 cm de largo. 

 

Milla sp.  nov. 24 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.5-2.0 cm diámetro; hojas 1(-2), 

subrollizas, (17.0-)21.0-50.0(-54.0) cm largo, prominencias cortas; escapo liso, (-9.0)12.0-

34.0(-50.0) cm alto; bráctea floral lanceolada, 0.7-1.2 cm largo; flores 1-3 en umbela, 

apertura diurna y nocturna; pedicelos (0.5-)1.8-2.5(-4.5) cm largo, articulación no 

engrosada, tubo perianto 10.0-15.0(-17.0) cm largo, tépalos externos angostamente 

elípticos, los internos elípticos 2.0-3.2 cm largo, 3-nervados, cara interna blanca, cara 

externa con banda central verde, violáceo hacia los márgenes, apículo 0.5-1.0 mm largo; 

filamentos 4.0-5.5 mm largo, anteras 4.5 mm largo, lanceoladas, amarillas, basifijas; ovario 

elíptico, adnado al tubo del perigonio, ginóforo 8.0-13.0(-15.0) cm largo; fruto una cápsula 

elipsoide; semillas numerosas, testa negro opaca, granular. 

Tipo: México: NAYARIT: Mpio. El Nayar, 03-09-2012, J. Gutiérrez y E. Bravo 1399. 

Distribución. Nayarit. 

Hábitat. Bosque de pino. 

Discusión. Milla sp. nov. 24 difiere anatómicamente de M. bryanii por presentar fibras del 

mesofilo foliar con paredes gruesas, prominencias foliares cortas; articulación del tubo 

floral inconspicua, pedicelo menor de 4 cm de largo y anteras mayores de 4.5 mm de largo. 
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Milla sp.  nov. 25 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.0-2.0 cm diámetro; hojas 2-4, 

subrollizas, (18-)25-40 cm largo, prominencias epidérmicas largas; escapo escabroso, 18.0-

40.0(-60.0) cm alto; bráctea floral lanceolada (0.6-)1.2-1.6 cm largo; flores (2-)3-4 en 

umbela; pedicelos 0.5-4.0 cm largo, articulación no engrosada, apertura diurna y nocturna, 

tubo floral 8.0-16.0(-18.0) cm largo, tépalos angostamente elípticos, (1.6-)2.3-3.1(-3.5) cm 

largo, 3-nervados, cara interna blanca, cara externa con banda central verde, tintes azules en 

los márgenes, apículo 0.5-1.0 mm largo; filamentos 0.7-1.0 mm largo, anteras 3.3-5.0 mm 

largo, lanceoladas, amarillas, basifijas; ovario elíptico, adnado al tubo del perigonio, 

ginóforo (5.5-)8.0-14.0 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; semillas irregulares 

numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: CHIHUAHUA: Mpio Basaseachi, 30-07-2006, J. Gutiérrez, E. Solano & R. 

Ríos 809. Por distribuir. 

Distribución. Chihuahua, Michoacán, Zacatecas. 

Hábitat. Bosque de pino. 

Discusión. Milla sp. nov. 25 se diferencia de M.  bryanii por presenta articulación no 

engrosada, filamentos menores de 1.0 mm y tépalos tres nervados. 

 

Milla sp.  nov. 26 ined. 

Hierbas geófitas perennes. Raíces fibrosas; cormo 1.5-2.0 cm diámetro; hojas 5-7, 

subrollizas, 18.0-37.0 cm largo, prominencias epidermicas largas; escapo liso, 15.0-25.0 cm 

alto; bráctea floral lanceolada, 1.0-1.5 cm largo; flor 1-3 en umbela; pedicelos 0.2-1.0 cm 

largo, articulación no engrosada, tubo floral 12.5-16.0 cm largo, apertura diurna y nocturna, 

tépalos angostamente elípticos, 2.1-3.5 cm largo, 3-nervados, blancos, cara externa con 
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banda central verde, tintes azules en los márgenes, apículo 0.5-1.0 mm largo; filamentos 0.5 

mm largo, anteras 4.0-5.0 mm largo, lanceoladas, amarillas, basifijas; ovario elíptico, 

adnado al tubo del perigonio, ginóforo 11.0-14.0 cm largo; fruto una cápsula elipsoide; 

semillas irregulares numerosas, testa negra opaca, granular. 

Tipo: México: HIDALGO: Mpio Singuilucán, 18-08-2010, J. Gutiérrez 1165. Por 

distribuir. 

Distribución. Hidalgo. 

Hábitat. Matorral xerófilo. 

Discusión. Milla sp. nov. 26 es similar a M. biflora por la presencia flores con apertura 

diurna-nocturna,  tépalos tres nervados y anteras color amarillo. Pero difiere en presentar 5-

7 hojas, escapo liso y pedicelo ≤1.0 cm de largo. 
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DISCUSIÓN 

 

La delimitación de las especies es una actividad primordial de la sistemática y para lograrla 

el uso de la morfología es fundamental. O´Meara (2010) señala que la sistemática tiene dos 

objetivos: dividir la diversidad biológica en especies y descubrir sus relaciones 

filogenéticas. Este estudio tiene estas dos características para los géneros del complejo 

Milla y particularmente en el género Milla. 

Los resultados obtenidos en el estudio de la anatomía foliar resultaron poco 

informativos para diferenciar entre los géneros del complejo Milla. Sin embargo, resultaron 

ser útiles para reconocer las especies y particularmente las del género Milla. La presencia 

de prominencias en las células epidérmicas de la hoja es un carácter común en Milla. El 

tamaño de este atributo permitió separar las especies y diferenciar las poblaciones de M. 

biflora en tres grupos: prominencias pequeñas, grandes y muy grandes. La hoja vista de 

perfil, ayudó a diferenciar seis formas y generó más información taxonómica útil, que 

utilizar los términos teretes o subteretes como lo señaló Moore (1953). El número haces 

vasculares y la cantidad de fibras que los rodean también ofrecen información valiosa. 

Estos caracteres fueron utilizados en el análisis morfométrico y filogenético, apoyando la 

delimitación de las especies. La utilidad de los caracteres anatómicos de la hoja en el nivel 

de especie se confirma en este estudio como ocurre en otras monocotiledóneas (Tanker y 

Kurucu 1981; Echevarría et al. 1988; Tanker y Brullo et al. 1989; Membries et al. 2003; 

Lynch et al. 2006; Ceja-Romero et al. 2009). 

Con frecuencia el uso de los caracteres morfológicos para hacer reconstrucciones 

filogenéticas son considerados insuficientes, subjetivos y poco informativos (Scotland et al. 

2003). Sin embargo, Bayer et al. (1999), Endress y Stevens (2001) y Nyffeler y Eggli 
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(2010) han demostrado que las evidencias morfológicas bien analizadas permiten resolver 

una filogenia como ocurre en este estudio.  

 El estudio morfológico permitió establecer que Milla está conformado por casi tres 

veces más especies que las propuestas con anterioridad. El rizoma, la longitud del ginóforo 

y el tubo floral, la forma de los tépalos, el número de nervios y el color de la antera, son 

algunos caracteres que permiten delimitar las especies. La morfometría se ha utilizado para 

distinguir especies en complejos de la subfamilia Brodiaeoideae (Preston 2013). En este 

estudio cinco especies y siete morfos pudieron distinguirse por caracteres morfométricos. 

Sin embargo, el mayor número de morfo y la mitad de las especies muestran una 

sobreposición morfométrica en los caracteres evaluados. No obstante, la incorporación de 

caracteres cualitativos en el análisis de agrupamiento fueron relevantes para diferenciar las 

especies de Milla y reconocer 26 especies nuevas. 

Por otro lado, el análisis filogenético con datos morfológicos y moleculares resuelve 

que Milla es parafilético por la exclusión de M. mortoniana, especie que se incluye en el 

clado Dandya con distribución en la Cuenca del Río Balsas. Este análisis también confirma 

que M. biflora s.l. oculta bajo su nombre diferentes especies como lo sugirieron Gándara et 

al. (2014). Lenz (1971), mediante estudios cromosómicos sentó las bases sobre la 

diversificación del complejo M. biflora sensu Moore (1953), al mostrar los números 

cromosómicos para algunas poblaciones. Esta información fue utilizada por Howard (1999) 

quien escribió tres especies nuevas a partir de poblaciones de M. biflora. 

Hasta antes de este estudio, Milla era poco conocido desde el punto de vista 

taxonómico y aún es necesario conocer diversos aspectos sobre las relaciones 

interespecíficas. Asimismo, la posición filogenética de Bessera tenuiflora, Jaimehintonia 

gypsophila, Dandya purpusii y las especies de Petronymphe, no es estable en los árboles 
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obtenidos con ITS y cpADN. Sin embargo, la incorporación de los datos morfológicos 

permitió recuperar clados con mayor soporte y resolver la posición filogenética de los 

géneros. Es importante mencionar que Bessera, Milla s.s. y Petronymphe, son 

monofiléticos apoyados por caracteres morfológicos y moleculares. Bessera tenuiflora se 

reconoce como parte Bessera y no un género monotípico como lo sugiere Gándara et al. 

(2009, 2014). Dandya es parafilético por la inclusión de M. mortoniana. Además, el débil 

apoyo de Dandya purpusii como hermana de Bessera permite suponer que es un taxón que 

evolucionó de manera independiente a las especies del sur de México. Este estudio permitió 

redescubrir a Petronymphe, un género poco estudiado deja de ser monotípico. 

Jaimehintonia comparte con Milla la forma de la flor y la disposición erecta de ésta. Los 

resultados obtenidos demuestran que es un taxón monotípico que evolucionó de manera 

paralela en ambientes áridos con suelos yesosos en el norte de México. Milla s.s. es el más 

derivado del complejo. Las relaciones filogenéticas entre sus especies no están del todo 

resueltas. La filogenia reveló tres clados: biflora y  bryanii con distribución principalmente 

en el centro y norte de México. El clado oaxacana está conformado por especies y morfos 

con distribución principalmente en el sur de México. Las especies con distribución en el 

norte de México, principalmente presentan flores con apertura diurna y nocturna, anteras de 

color amarillo y tres nervios en los tépalos, en contraste, las especies del sur tienen en su 

mayoría flores que abren exclusivamente por la noche, presentan anteras de color verde o 

azul y tépalos con más de cinco nervios. 

Una suposición de la sistemática molecular es que los árboles filogenéticos 

construidos con datos de los genomas de plástidos (cpDNA) o mitocondrial (mDNA) no 

representan necesariamente la filogenia de las especies (Pires y Sytsma 2002; Kazemi et al. 

2009). Menos cuando las topologías derivadas por separados resultan diferentes como 
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ocurre en este estudio. Wiens y Penkrot (2002) indican que los resultados morfológicos y 

moleculares con frecuencia producen resultados contradictorios y Maddison (1997) sugiere 

que estos resultados son causados por la hibridación, retención de polimorfismo ancestral o 

transferencia horizontal de genes. En los géneros del complejo Milla parece estar presente 

una baja sustitución y un origen reciente que podrían apoyar la baja señal filogenética de 

los marcadores utilizados y la incongruencia entre las topologías obtenidas por separado. 

Sin embargo, para probar esta suposición es necesario abordar otras técnicas como el uso 

AFLP, RAPDS y microsatelites que ayuden a resolver las relaciones de parentesco intra e 

interespecíficos de las especies de Milla y apoyar una posible hipótesis sobre probables  

híbridos naturales. Asimismo, un estudio cariológico de las especies, incluidas las aquí 

propuestas, sería de utilidad y puede ofrecer información taxonómica valiosa como lo 

demostró Howard (1999) y lo sugiere Tapia-Pastrana et al. (2014).  
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CONCLUSIONES 

 

Los caracteres morfológicos son de valor taxonómico y son útiles para separar especies en 

el análisis de agrupamiento y permiten reconocer grupos naturales en el análisis 

filogenético, en el nivel genérico y específico. 

  Los caracteres morfológicos cualitativos, en su mayoría reproductivos, apoyan la 

separación y reconocimiento de las especies de Milla y, particularmente, las segregadas de 

M. biflora. Además, fueron la base para elaborar la clave de determinación. 

La delimitación taxonómica de los géneros fue posible al recuperar grupos naturales 

mediante la combinación de evidencia morfológica y molecular. En cuanto a Milla biflora 

s.s. se delimitó geográficamente al sur del Altiplano Mexicano y centro-oriente de la Faja 

Volcánica Transmexicana, apoyada por una combinación única de caracteres. 
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