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Resumen
El estudio de la integracion floral ha permitido demostrar que las flores son mas que
una suma de partes, ya que los rasgos morfolégicos que las conforman covarian en
conjunto de acuerdo con la funcién que desempefian, es decir, las caracteristicas
morfologicas de los sépalos tienden a covariar entre si pues cumplen con la funcion
de proteccion, del mismo modo, los rasgos morfologicos de los pétalos covarian
entre si pues cumplen con la funcién de atraer a los polinizadores. Sin embargo,
aspectos reproductivos como los sistemas de polinizacién, los reproductivos y los
de autocompatibilidad, pueden influir en el patron de integracion que presentan las
flores. La familia Orchidaceae se caracteriza por presentar una gran variacion en su
morfologia floral y en su biologia reproductiva. En el presente trabajo se determiné
el grado de integracion floral de rasgos de atraccion en especies de la familia
Orchidaceae. Para ello, se midieron nueve rasgos de atraccion en 265 ejemplares
de herbario digitalizados, pertenecientes a 53 especies de orquideas. Se estimaron
los coeficientes de variacion (CV) y de integracion floral (CIF) y se obtuvieron los
coeficientes de correlacion entre pares de rasgos. El grado de integracion floral se
determinoé a tres niveles: familia, tribu y género, tanto de manera global como por
sistema reproductivo. En los tres niveles se compard el CV entre especies con
sistemas reproductivos y de compatibilidad contrastante, este Gltimo solo a nivel de
tribu, con ANOVAs de dos vias, el CIF se compar6 con pruebas de t-student. EI CV
de la longitud de la inflorescencia fue significativamente mayor que el resto de los
rasgos medidos a nivel de familia (34.19%; Fs, 432 = 8.46, P< 0.0005), de tribu
(38.56%; Fs, 243= 7.38, P< 0.0005) y de género (43.46%; Fs, 63 = 4.75, P< 0.0001).
Las especies autogamicas tuvieron mayor CV que las xenogamicas a nivel de
familia (F1,432=8.70, P< 0.003) y tribu (F1, 243= 22.93, P< 0.0005). En los tres niveles
taxonodmicos evaluados predominaron las correlaciones de intensidad moderada (r=
0.47 0.69). El CIF fue de 40.56% a nivel familia, 42.95% a nivel de tribu y 41.53%
a nivel de género. No hubo diferencias significativas en el CIF entre especies con
sistemas reproductivos contrastantes a nivel familia y género; pero si a nivel de tribu
(autogdmicas = 42.72%, xenogamicas = 39.88%; t2s = 0.941, P = 0.058). No se
encontraron diferencias significativas entre sistemas de compatibilidad contrastante.
La variacion fenotipica, intensidad de correlacion entre pares de caracteres y el
grado de CIF encontrados en las orquideas coinciden con lo reportado en otras
Angiospermas con simetria zigomorfa, xenogamicas y con sistema de polinizacion
especializado. Se concluye que los rasgos de atraccion se encuentran covariando
entre si para funcionar en conjunto y asegurar un ajuste morfoldgico entre las flores
y los polinizadores favoreciendo la reproduccién cruzada; mientras que en especies
autogamicas, los rasgos covarian entre si para asegurar la autopolinizacién. Se
requieren mas estudios para entender la importancia de distintos aspectos
reproductivos sobre el grado de integracion floral.
Palabras clave:
covariacion fenotipica, orquideas, rasgos florales, rostelo, variacién fenotipica.



2. Introduccion

Las flores estan conformadas por cuatro verticilos. Los dos mas externos, el caliz
(conjunto de sépalos) y la corola (conjunto de pétalos), constituyen el perianto;
mientras que los dos verticilos internos, androceo (conjunto de estambres) y gineceo
(conjunto de hojas carpelares), tienen funciones reproductivas (Ronse, 2010;
Willmer, 2011). En conjunto, los cuatro verticilos determinan la morfologia de las
flores, misma que se encuentra relacionada con distintos aspectos reproductivos en
las plantas. Entre ellos se puede mencionar al sistema de polinizacion (generalista
vs. Especialista; Waser et al.,, 1996; Willmer, 2011), la funcion sexual (flores
masculinas, femeninas o0 hermafroditas), el sistema de autocompatibilidad
(compatibilidad genética entre el polen y los 6vulos) y el sistema reproductivo (forma
en la que se reproducen las plantas, autogamia o xenogamia; Willmer, 2011; Barrett,
2013, 2014). Dichos aspectos reproductivos estan intimamente relacionados con la
covariacion existente entre las dimensiones de las distintas estructuras que
conforman la flor, esto es, su nivel de integracion floral (Berg, 1960; Herrera et al.,
2002%; Armbruster et al., 2004, 2014). Aungque existen numerosos estudios sobre
distintos aspectos de los rasgos florales, la mayoria los estudia de manera aislada,
sin considerar la integracion existente entre ellos.

El estudio de la integracion floral permite explicar la covariacion entre rasgos
florales de acuerdo con su funcién, asi como entender que las flores funcionan como
modulos bien definidos, que a su vez estan conformadas por subunidades definidas
a partir de conjuntos de estructuras florales con distintas funciones (integracion
intra-floral; Berg, 1960; Herrera et al., 20022; Armbruster et al., 2004, 2014). De esta
forma, por un lado, se puede reconocer una subunidad relacionada con funciones
reproductivas, en la que existe una correlacion o una covariacion positiva entre
caracteres de las partes florales que conforman al gineceo y el androceo. Por otro
lado, se reconoce la integracion de una subunidad con funciones de atraccion entre
los caracteres del perianto (i.e. corola y caliz; Ordano et al., 2008; Rosas-Guerrero
et al., 2011, Baranzelli et al., 2014).

A pesar de que se ha estudiado la integracion floral y su relacion con distintos
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autocompatibilidad y funcion sexual) asi como su variacion interpoblacional (Berg,
1960; Herrera, 2001; Herrera et al., 2002%; Armbruster et al., 2004, 2014; Anderson
y Busch 2006; Pérez-Barrales et al., 2007; Bissell y Diggle, 2008; Ordano et al.,
2008; Boberg y Agren, 2009; Lu y Huang, 2010; Rosas-Guerrero et al., 2011;
Baranzelli et al., 2014; Fornoni et al., 2016; Parraguirre, 2018; Itagaki et al., 2020),
no se ha podido establecer un patron claro acerca de la forma en que cambia la
integracion floral de acuerdo con ninguno de los aspectos analizados. Esto puede
deberse a que no existe una gran variacion morfoldgica dentro del grupo de plantas
estudiado, a que no existen relaciones filogenéticas lo suficientemente estrechas
entre las especies estudiadas, o bien, a que se han realizado pocos trabajos al
respecto. En el presente estudio se pretende evaluar el nivel de integracioén floral
usando como modelo de estudio a especies de la familia Orchidaceae, ya que
presentan una gran diversidad en su morfologia floral y aspectos reproductivos, asi
como una relacién filogenética consolidada, al ser un grupo monofilético (Chase et
al., 2015).

2. Antecedentes

2.1. Biologia reproductiva en angiospermas
La biologia reproductiva estudia distintos aspectos reproductivos de las plantas
(Johri et al., 2001; Sen, 2001; Juan, 2002). Dentro de dichos aspectos se encuentra
la morfologia floral (tamafio y forma de los rasgos florales), el estudio de atrayentes
y/lo recompensas florales (néctar, aceites, resinas y polen), el sistema de
polinizacion (generalista y especialista), la fenologia (estadios o fases por las que
pasa un organismo con cierta periodicidad), el sistema reproductivo (mecanismos
por los cuales se reproducen las plantas; i.e. autogamia y/o xenogamia) y el sistema
de autocompatibilidad (compatibilidad genética entre el polen y los 6vulos; Waser,
2006; Barrett, 1998, 2013, 2014; Krahl et al., 2019).

Diversos estudios han documentado la existencia de una relacion entre la
morfologia floral y diferentes aspectos reproductivos en distintas especies de
angiospermas. Por ejemplo, se ha descrito que especies vegetales con una total
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corolas grandes, de colores vistosos, con distintas recompensas (i.e., néctar, aceite,
resina; Fenster, 1991; Thompson, 2001; Fenster et al., 2004; Waser, 2006; Wilson
et al., 2006). En contraste, las plantas que no tienen una preferencia especifica de
un polinizador o que son polinizadas por un grupo numeroso de organismos
(sistema de polinizacion generalista), presentan flores con corolas pequefas, de
colores poco vistosos y no ofrecen una gran diversidad de recompensas (Johnson
y Steiner, 2000; Thompson, 2001; Cerana, 2004; Ollerton et al., 2006; Sahli y
Conner, 2006; Waser, 2006).

Del mismo modo, se ha descrito una estrecha relacion entre la morfologia
floral y el sistema de autocompatibilidad (Ornduff, 1971; Dole, 1992; Richards, 1997;
Allen y Hiscock, 2008; Barrett y Shore, 2008). En general, se ha documentado que
flores pequefias, poco vistosas, con colores poco llamativos suelen ser
autocompatibles, debido a que la presencia de polinizadores no es fundamental
para su reproduccion (Ornduff, 1971; Dole, 1992; Richards, 1997; Allen y Hiscock,
2008; Barrett y Shore, 2008). En contraste, especies con flores grandes y vistosas
tienden a ser autoincompatibles y dependen de la accién de los polinizadores para
el transporte del polen y asegurar la reproducciéon cruzada (Ornduff, 1971; Dole,
1992; Richards, 1997; Anderson y Busch, 2006).

Finalmente, diversos trabajos han aportado evidencias de la existencia de
una relacion entre el sistema reproductivo de las plantas y la morfologia de las flores
(Waller, 1990; Barrett, 2002, 2010, 2014; Willmer, 2011). Por ejemplo, se ha
documentado que especies con un sistema reproductivo xenogamico (Vogler y
Kalisz, 2001; Barrett, 2002, 2010, 2014) presentan flores con corolas grandes, de
colores llamativos, con alta produccién de polen y alta proporcion polen: 6vulos
(Cruden, 1977; Morgan y Barrett, 1989; Vogler y Kalisz, 2001; Van Kleunen y Ritlan,
2004). En contraste, las plantas con sistema reproductivo autogamico (Cruden,
1977; Morgan y Barrett, 1989; Vogler y Kalisz, 2001; Barrett, 2002, 2010, 2014; Van
Kleunen y Ritlan, 2004) suelen presentar flores con corolas pequeias, de colores
poco llamativos, baja produccion de polen y una relacion polen: évulos baja (Cruden,
1977; Morgan y Barrett, 1989; Vogler y Kalisz, 2001; Barrett, 2002, 2010; Van

Kleunen y Ritlan, 2004). Por su parte, plantas con un sistema reproductivo mixto



(Cruden, 1977; Morgan y Barrett, 1989; Vogler y Kalisz. 2001; Barrett, 2002, 2010;
Van Kleunen y Ritlan, 2004) suelen presentar corolas de tamafio mediano, asi como
produccion de polen y una proporcion polen: évulos en valores medios (Cruden,
1977; Barrett, 2002, 2010).

El analisis de la relacion entre la morfologia floral de distintos grupos
vegetales con diversos aspectos reproductivos ha sido ampliamente estudiado
(Morgan y Barret, 1989; Sun, 1999; Juan, 2002; Van Kleunen y Ritlan, 2004;
Figueroa-Castro y Holtsford, 2010). Sin embargo; pocos trabajos han abordado su
estudio como una unidad integrada y funcional que asegura la reproduccion de las
plantas (Anderson y Busch, 2006; Rosas-Guerrero et al., 2011; Fornoni et al., 2016).
Ademas, solo un trabajo ha determinado el grado de integracién floral en una
especie de orquidea (Boberg y Agren, 2009).

2.1.2. Biologia reproductiva en la familia Orchidaceae

Las flores de la familia Orchidaceae presentan modificaciones que las diferencian
de otras familias de angiospermas, entre esos caracteres se encuentra un perianto
conformado por tres sépalos y tres pétalos (Dressler, 1993; Hagsater et al., 2005).
Los sépalos suelen ser parecidos entre si y, en ocasiones, también pueden ser muy
parecidos a los pétalos (Dressler, 1993; Hagsater et al., 2005). La corola esta
constituida por dos pétalos laterales morfolégicamente iguales, mientras que el
tercer pétalo llamado labelo, es diferente, ya que suele ser mas grande, de colores
mas llamativos, y cuenta con ornamentaciones, tales como callos, quillas, crestas y
manchas de colores contrastantes (Dressler, 1993; Hagsater et al., 2005). Ademas,
el labelo funciona como una plataforma de aterrizaje para los polinizadores
(Dressler, 1993; Espejo-Serna et al.,, 2002; Hagsater et al.,, 2005). En algunas
especies el labelo presenta osmoéforos, encargados de secretar compuestos
volatiles que expiden aromas (Dressler, 1993). Otra modificacion presente en las
orquideas es el ginostemo o columna, conformada por las estructuras reproductivas
masculinas (polinario) y femeninas (estigma) fusionadas, pero separadas por la
presencia de una estructura llamada rostelo, que evita la autopolinizacion (Dressler,

1993; Espejo-Serna et al., 2002; Hagsater et al.,, 2005). Por ultimo, el polen se



encuentra empaquetado en polinios, que en conjunto forman un polinario; por lo que
no funciona como principal recompensa para los polinizadores (Dressler, 1993;
Kocyan y Endress, 2001). Cada polinio esta sostenido por una caudicula, la cual se
une con el viscidio, que puede tener una consistencia liquida y/o pegajosa para
adherirse al polinizador (Dressler, 1993; Espejo-Serna et al., 2002; Hagsater et al.,
2005). En conjunto, la variacion en dichas caracteristicas morfolégicas, en las flores
de las orquideas, impacta directamente en su reproduccion ya que determinan el
nivel de acoplamiento morfolégico con sus polinizadores y, por tanto, la
transferencia de polen entre individuos (Tremblay et al., 2005).

Diversos trabajos han abordado el estudio de la biologia reproductiva en
orquideas, considerando aspectos como el sistema de polinizacién, el sistema
reproductivo y/o el sistema de autocompatibilidad; sin embargo, no es clara la
relacion entre la morfologia floral y cada uno de estos aspectos, como se ha descrito
para otros grupos de angiospermas. Por ejemplo, especies con sistema de
polinizacion generalista presentan flores con labelo de color amarillo-verdoso; a
veces sin patrén UV, pasando desapercibido por los polinizadores; y presencia de
un surco central para el almacenamiento de néctar (Kallunki, 1981). Ademas, en
orquideas con sistema de polinizacion generalista, se distinguen tanto el viscidio
como el rostelo, este ultimo alargado o reducido (Tabla 1; Kallunki, 1981). Los
polinios son de tipo séctil, es decir, las masulas de polen que conforman un solo
polinio pueden desprenderse de una en una, y asi depositarse en varios estigmas
sucesivamente (Kallunki, 1981). Este conjunto de caracteristicas hace que las flores
no sean tan restrictivas, y que las recompensas ofrecidas no sean tan especificas;
por lo tanto, un gran numero de organismos puede acceder a las recompensas y
llevar a cabo la polinizacion.

En contraste, en especies con sistema de polinizacion especialista, se
distinguen caracteristicas florales que permiten llamar la atencion de los
polinizadores de manera dirigida por medio de la vision y el olfato (Waser, 2006;
Parachnowitsch et al., 2012). Por ejemplo, en orquideas con este sistema de
polinizacién el labelo puede presentar tres l6bulos, crestas, papilas glandulares,

vellosidades y osméforosque producen néctar (Tabla 1; Ackerman, 1975; Kallunki,



1981; Camargo et al., 2006; Gigant et al., 2016). La columna presenta pigmentacion
y rostelo, el polinario presenta viscidio y las flores son protandricas; mientras que,
en especies dioicas, las flores masculinas presentan polinios con caudiculas
(Ackerman, 1975; Kallunki, 1981; Camargo et al., 2006; Gigant et al., 2016). Los
polinios son numerosos y blandos, con el apice unido al viscidio (Kallunki, 1981;
Sugiura y Yamaguchi, 1997; Milet-Pinheiro et al., 2015; Gigant et al., 2016). Se ha
sugerido que alrededor del 60% de las especies de orquideas presentan un solo
polinizador (Tremblay, 1992), por lo que sus flores presentan las caracteristicas
mencionadas. Entre los grupos de organismos que se reconocen como
polinizadores de las orquideas se distingue a las abejas, las moscas, los abejorros,
los colibries, las mariposas diurnas y nocturnas y las avispas (Ackerman, 1975;
Kallunki, 1981; Tremblay et al., 2005; Camargo et al., 2006; Gale, 2007; Barbosa et
al., 2009; Borba et al., 2011; Milet-Pinheiro et al., 2015; Gigant et al., 2016).



Tabla 1. Caracteristicas del labelo, de la columna y de polinario en distintas especies de orquideas con sistemas de
polinizacién contrastante (especialista vs. Generalista).

;?l)sl;tﬁinz]:c?gn Labelo Columna Polinario Especies Referencia
- Oﬂspatron C?n rogtelo Viscidi Good (LYR.Br.InW. T
. alargado o iscidio presente oodyera repens (L.) R. Br. In W. T. .
Generalista ion surco central reducido Sécitil Aiton, G. tesselata G. Lodd. Ex Sweet Kallunki, 1981
marillo-verdoso
brillante
G. pubescens R. Br., G. oblongifolia
Con crestas y Raf., G. foliosa var. maximowicziana  Ackerman, 1975;
papilas Corta Blando o duro (Makino) S. S. Ying, Vanilla humblotii Kallunki, 1981;
£ - glandulares, Con rostelo A ) Rchb. f., Cattleya elongata Barb. = Camargo et al., 2006;
specialista . . Con apice unido al : : . N
osmoforos o puntiagudo viscidio Rodr., C. tenuis Campacci & Vedov., Milet-Pinheiro et al.,
vellosidades Protandria Octomeria grandiflora Lindl., O. 2015; Gigant et al.,
Con tres I6bulos crassifolia Lindl., Catasetum uncatum 2016

Rolfe




En cuanto a las caracteristicas morfolégicas presentes en especies de
orquideas autocompatibles, son pocos los trabajos al respecto (Tabla 2; Ackerman,
1975; Camargo et al., 2006). Entre las caracteristicas que se mencionan se
encuentra la presencia de un labelo trilobado y con osmoforos, que si bien, son
caracteristicas que favorecen la atraccion de los polinizadores, no impiden la
existencia de una polinizacion de tipo autogamico (Tabla 2; Camargo et al., 2006).
Por su parte, en especies autoincompatibles, el labelo presenta vellosidades, callos
y lamelas, asi como produccién de néctar en la base, la columna puede presentar
coloracién y presenta rostelo; ademas, se presentan numerosos polinios con
viscidio (Tabla 2; Freudenstein, 1997; Sugiura y Yamaguchi, 1997; Barbosa et al.,
2009). La mayor ornamentacion presente tanto en el labelo, como en la columna 'y
la morfologia del polinario, favorecen la atraccion de los polinizadores. Ademas,
considerando que un tercio de las especies de orquideas presentan un sistema de
polinizacién por engafio, es decir, que morfologicamente tienden a imitar flores con
el alimento para las larvas de sus polinizadores o flores nectariferas o incluso
hembras del insecto polinizador (Ackerman, 1986; Nilsson et al., 1992) dichas

ornamentaciones favorecen la atraccion de polinizadores tan especificos.



Tabla 2. Caracteristicas del labelo, de la columna y del polinario en distintas especies de orquideas con sistema de

autoincompatibilidad vs. autocompatibilidad.

Sistema de Labelo Columna Polinario Especies Referencia
compatibilidad

Trilobado, con Goodyera oblongifolia Ackerman, 1975;
Raf., Cattleya elongata

Autocompatible osméforos 000000 e e Barb. Rodr., C. tenuis Came;rg(c))Get al.,

Campacci & Vedov.
Goodyera foliosa var.

Trilobado, maximowicziana (Makino) Ereudenstein
bicalloso, con Con rostelo en Numerosos S. S.Ying, Octomeria 1997 Su iura’
. . lamelas en la base, ocasiones polinios grandiflora Lindl., O. » Sug Y )
Autoincompatible . : e I Yamaguchi, 1997;
con vellosidades triangular Con viscidio crassifolia Lindl.,
, = ) . Barbosa et al.,
Néctar en la base Rojizo Corallorhiza odontorhiza 2009
var. pringlei

(Greenm.) Freudenst.
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Por su parte, pocos trabajos en los que se describe el sistema reproductivo
de especies de la familia Orchidaceae proporcionan informacién sobre su
morfologia floral. En aquellos que si incluyen dicha informacion, se describe que las
especies con sistema reproductivo autogdmico presentan un labelo con manchas
y/o con un menton, pero sin produccion de néctar (Gale, 2007; Claessens y Kleynen,
2018); con rostelo muy reducido o ausente y con polinarios con caudiculas
delgadas, con o sin viscidio (Catling, 1983; Gale, 2007; Gamisch et al., 2014;
Claessens y Kleynen, 2018). La ausencia de rostelo favorece la autopolinizacién
(Dressler, 1993; Singer y Sazima, 2001; Cozzolino y Widmer, 2005; Hagsater et al.,
2005; Brys et al., 2008; T a g & Braogko, 2008; Peter y Johnson, 2009; Zhou, 2012;
Suetsugu, 2013, 2015; Gamisch et al., 2015), mientras que la ausencia de viscidio,
que suele contener una sustancia pegajosa, impide la adhesion del polinario al
cuerpo del polinizador (Dressler, 1993; Hagsater et al., 2005). En conjunto, estas
caracteristicas muestran que las flores de orquideas autogamicas presentan un
labelo poco atractivo y ausencia de recompensas, lo que se relaciona con su escasa
o nula dependencia de los polinizadores para su reproduccion.

Por su parte, en especies con sistema reproductivo mixto, las flores suelen
ser protandricas; el labelo presenta crestas, papilas, vellosidades, un surco central
y callos, y puede estar adnado a la base de la columna, ademas de que puede
presentar osmoforos, caracteristicas que favorecen la atraccion de los
polinizadores; la columna es erecta, claviforme y/o corta; con rostelo; los polinios
son séctiles, de textura blanda y numerosos que suelen estar unidos al viscidio
cuando esta presente, aunque en algunas especies carecen de rostelo y viscidio
(Tabla 3; Ackerman, 1975; Kallunki, 1981; Sugiura y Yamaguchi, 1997; Borba y
Braga, 2003; Gigant et al., 2016). La amplia variacion en la presencia o ausencia de
viscidio y rostelo favorecen tanto la entrecruza como a la autogamia.

Por ultimo, en especies con sistema reproductivo xenogamico el labelo suele
ser trilobado, con callos y lamelas, asi como con produccion de néctar en la base,
siendo atractivo para los polinizadores; el rostelo es erecto y protuberante,

impidiendo la autogamia y, en algunas especies, la columna puede presentar



coloracion (Tabla 3; Catling, 1983; Freudenstein, 1997; Barbosa et al., 2009;
Gamisch et al., 2014).

La morfologia, particularmente del labelo, del polinario y de la columna, juega
un papel crucial en distintos aspectos reproductivos de las especies de la familia
Orchidaceae. Sin embargo, pocos trabajos han abordado su estudio desde una
perspectiva integrada, describiendo la covariacion entre las partes florales y su

importancia funcional (Boberg y Agren, 2009; Lu y Huang, 2010).



Tabla 3. Caracteristicas del labelo, de la columna y del polinario en distintas especies de orquideas con diferente sistema

reproductivo, autogamia, xenogamia y mixto.

repSrIS(a?JTSVO Labelo Columna Polinario Especies Referencia
Bulbophyllum complanatum H.
Perrier, B. bicoloratum Schltr., B.
erectum Thouars, B. obtusatum
(Jum. & H. Perrier) Schltr, B.
Blanco . occultum Thouars, B. pusillum (H. Catling, 1983;
Con manchas magenta o R%SJ(;IO Coréglzl;célacglas Perrier) G. A. Fischer Gale, 2007;
Autogamia rojas reducido o Con o sin & P. J. Cribb, B. quadrifarium Rolfe, Gamisch et al.
Con menton ausente viscidio B. humbilotii Rolfe ex Scott-Elliot, 2014, Claessens y
Sin néctar Nervilia nipponica Makino, Kleynen, 2018
Neotinea maculata f. alba Maire &
Weiller ex F. M. Vazquez,
Corallorhiza trifida f. verna (Nutt.)
P. M. Br., Spiranthes ovalis Lindl.
veli)()s?d;rgbjéaz’s?g?osr’os Corta, Con osin re Ge%c;d{f;aRptébresecr:]e\r;vs $ ,Izlrtorg3 .G Ackerman, 1975;
apilas ’Iandulares ’ erecta, viscidio; si esta Pesselat.a G. ded ex. SWeet G ' Kallunki, 1981;
yCF())npo singl atrén UV claviforme presente, el oblon ifolia. Raf G foliosa \’/ar- Catling, 1983;
Con surcrg) central Con rostelo - apice del polinio maxingowicziané’ (Makino) S S- Sugiuray
Mixto Amari . puntiagudo,  se encuentra ) . - T Yamaguchi, 1997;
marillo-verdoso brillante . p Ying, Vanilla humblotii Rchb. f.,
Magenta alargado, unido a él Pseudolaelia corcovadensis Porto Borba y Braga,
g pequefo o Tipo séctil 2003; Camargo et
Adnado a la base de la land & Brade, Cattleya elongata Barb. L 2006: Gi
columna ausentg I_Ban S Rodr., C. tenuis Campacci & al., 2006; Gigant et
X Protandria  Varios polinios v N al., 2016
Trilobado Vedov., Spiranthes ovalis Lindl.




Tabla 3. Continuacion.

Sistema Labelo

Columna

Polinario

Especies

Referencia

reproductivo

Trilobado,
bicalloso
Con lamelas en
Xenogamia la base
Néctar en la
base

Con rostelo
erectoy
protuberante o
triangular
rojizo

Bulbophyllum complanatum H. Perrier, B.
implexum Jum. & H. Perrier, B. minutum
Thouars, B. bicoloratum Schiltr., B.
cirrhoglossum H. Perrier, B. cryptostachium
Schiltr., B. elliotii Rolfe, B. erectum Thouars,
B. hildebrandtii Rchb. f., B. histrionicum G.
A. Fischer & P. J. Cribb, B. incurvum
Thouars, B. lecouflei Bosser, B.
luteobracteatum Jum. & H. Perrier, B.
malawiense B. Morris, B. obtusatum (Jum.
& H. Perrier) Schltr, B. occultum Thouars, B.
pervillei Rolfe, B. pusillum (H. Perrier) G. A.
Fischer & P. J. Cribb, B. quadrifarium Rolfe,
B. rubrum Jum. & H. Perrier, B. ruginosum
H. Perrier, B. senghasii G. A. Fischer & A.
Sieder, B. trifarium Rolfe, B. humblotii Rolfe
ex Scott-Elliot, B. occultum Thouars, B.
capuronii Bosser, Octomeria grandiflora
Lindl., O. crassifolia Lindl., Corallorhiza
odontorhiza var. pringlei
(Greenm.) Freudenst.

Freudenstein,
1997; Barbosa et
al., 2009;
Gamisch et al.
2014
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2.3. Integracion floral

El estudio de la integracion floral se deriva de la integracidn fenotipica o morfoldgica;
esto es, la existencia de una covariacién positiva entre aquellos rasgos que
presentan una misma funcién (Stebbins, 1970; Van Valen, 1965). Olson y Miller
(1958) y Berg (1960) fueron los primeros en plantear que los patrones de variacion
y covariacion de rasgos fenotipicos cambian de acuerdo con presiones selectivas o
al desarrollo del organismo. Olson y Miller (1958) al estudiar los craneos de
roedores, plantearon que el tamafo de los rasgos que los conformaban estaba
controlado genéticamente y que dichos rasgos se relacionaban entre si debido a
gue se fueron desarrollando en conjunto durante el crecimiento del roedor, por lo
que tienden a presentar una correlacion fenotipica estrecha. Posteriormente, Berg
(1960) retoma las ideas de Olson y Miller (1958), para explicar la conformacion de
las flores. En este contexto, se esperaria que las partes florales (sépalos, pétalos,
estambres y carpelos) que conforman cada uno de los verticilos de la flor estén
estrechamente integradas (i.e. covarien fuertemente) ya que se desarrollaron de
manera conjunta; mientras que partes florales de diferentes verticilos tendran un
menor grado de integracion (Berg, 1960; Armbruster et al., 2004).

Mas recientemente, se ha planteado que la covariacion positiva entre el
tamafio de los caracteres florales es una consecuencia de la misma funciéon que
dichos caracteres cumplen dentro de la flor (Fornoni et al., 2008, 2009; Ordano et
al., 2008; Armbruster et al., 2014). Esto implica que distintas estructuras con una
misma funcién dentro de la flor presentaran tamafos similares (Berg, 1960;
Armbruster y Schwaegerle, 1996; Conner y Lane, 2014). En este sentido, se pueden
distinguir dos grupos de rasgos con funciones distintas en la flor (integracion
intrafloral). Por un lado, se encuentran aquellos rasgos asociados con la atraccion
de los polinizadores, conformados por el conjunto de sépalos (caliz) y de pétalos
(corola; integracion intrafloral de atraccion; Fornoni et al., 2008, 2009; Ordano et al.,
2008). Por otro lado, se encuentran los rasgos con funcién reproductiva,
conformados por gineceo (6rgano femenino) y androceo (6rgano masculino;

integracion floral de reproduccion; Fornoni et al., 2008, 2009; Ordano et al., 2008).



Diversos estudios han analizado distintos aspectos de la integracion floral. El
aspecto mas comunmente evaluado es la relacion entre el sistema de polinizacion
(i.e., especialista vs. generalista) y el nivel de integracion floral de una especie dada
(Herrera, 2001; Herrera et al., 2002a; Pérez-Barrales et al., 2007; Ordano et al.,
2008; Parraguirre, 2018). Sin embargo, la obtencion de resultados contradictorios
ha impedido establecer un patréon entre el sistema de polinizacion y el grado de
integracion floral. Por ejemplo, Herrera (2001) encontré que Lavandula latifolia
Medik. (Lamiaceae), con un sistema de polinizacidén generalista, tenia un alto grado
de integracion floral. En contraste, Ordano et al. (2008) encontraron una baja
integracion floral en cuatro especies de la familia Rosaceae con sistemas de
polinizacion generalista. Por su parte, Herrera et al. (2002a) encontraron que
poblaciones de Helleborus foetidus L. con un sistema de polinizacion especializado,
tuvieron un nivel de integracioén floral alto. De manera similar, Pérez-Barrales et al.
(2007) encontraron que dos poblaciones de Narcissus papyraceus Ker Gawl.
(Amarylidaceae) con sistemas de polinizacion especializados presentaron un alto
grado de integracion floral. Por su parte, Rosas-Guerrero et al. (2011) encontraron
un alto nivel de integracién entre los rasgos reproductivos de especies con
polinizacién especializada, en comparacion con aquellas que presentan sistemas
de polinizacion generalistas. Por ultimo, Parraguirre (2018) estudié cuatro especies
de Ipomoea con sistemas de polinizacion contrastantes, encontrando que las
especies con sistemas generalistas presentaban una integracién floral (integracion
reproductiva y de atraccion) media, mientras que en las especies con polinizaciéon
especializada no se encontré un patron consistente, pues una especie tuvo alta
integracion y otra, baja.

Otros aspectos estudiados, son el efecto de la arquitectura de la
inflorescencia (posicion de las flores e inflorescencias) y de la edad de las flores en
el grado de integracién floral. En este sentido, Bissell y Diggle (2008) encontraron
que la integracion floral era alta en dos especies de plantas, Nicotiana alata Link &
Otto y N. forgetiana Sander, puesto que todos los rasgos medidos se
correlacionaron fuertemente, independientemente de su posicion dentro de la planta

y de la edad de la flor.



Asi mismo, existen estudios comparativos del grado de integracion floral
entre las funciones sexuales dentro de una misma especie vegetal (Baranzelli et al.,
2014, Itagaki et al., 2020). Por ejemplo, Baranzelli et al. (2014) reportaron un nivel
de integracion floral bajo en ambas funciones sexuales de Morrenia brachystephana
Griseb (Apocynaceae). Por su parte, Itagaki et al. (2020) encontraron que el grado
de integracién floral de Aconitum japonicum subsp. subcuneatum (Nakai) Kadota
(Ranunculaceae) era mayor durante la fase masculina en comparacion con la
femenina.

Por dltimo, algunos trabajos han explorado la variaciéon en el nivel de
integracion floral de una o varias especies vegetales de acuerdo con su sistema
reproductivo y su sistema de autoincompatibilidad (Anderson y Busch 2006; Rosas-
Guerrero et al., 2011; Fornoni et al., 2016). Por ejemplo, Anderson y Busch (2006)
encontraron una baja integracion floral en poblaciones autocompatibles de
Leavenworthia torulosa A. Gray y L. alabamica Rollins y una alta integracion floral
en poblaciones autoincompatibles de L. stylosa A. Gray ex Chapm. y L. torulosa A.
Gray. Por el contrario, Rosas-Guerrero et al. (2011) encontraron alta integraciéon
floral e intra-floral (reproductiva y de atraccion) en especies autocompatibles del
género Ipomoea; mientras que las especies autoincompatibles presentaron bajos
niveles de integracion floral.

Finalmente, el Unico estudio en el que se explora el nivel de integracion floral
en relacion con el sistema reproductivo de diversas especies de angiospermas es
el de Fornoni et al. (2016). Estos autores encontraron que las especies autogamicas
presentaban un mayor nivel de integracion floral que las xen6gamas o con sistemas
reproductivos mixtos. Asimismo, dichos autores reportaron una alta integracion
intra-floral de rasgos reproductivos en especies con sistemas reproductivos
autogamico y mixto, en comparacion con aquellas especies con sistema
reproductivo xenogamico (Fornoni et al., 2016). Por ultimo, la integracion intra-floral
de rasgos de atraccion fue alta en los tres tipos de sistema reproductivo (Fornoni et
al., 2016).

En la familia Orchidaceae solamente se han realizado dos trabajos sobre

integracion floral. En su trabajo, Boberg y Agren (2009) analizaron la relacién entre



la integracion floral y el sistema de polinizacion. Dichos autores encontraron que la
orquidea Platanthera bifolia (L.) Rich., que presenta un sistema de polinizacion
especializado, tiene un alto nivel de integracion floral. Por su parte, Lu y Huang
(2010) evaluaron si el nivel de integracion floral era distinto entre poblaciones
ginodioicas y hermafroditas de Satyrium ciliatum Lindl. (Orchidaceae); encontrando
que la integracion floral fue mayor en la poblacion hermafrodita.

Este panorama en el estudio de la integracion floral y su relacién con
aspectos reproductivos de las plantas como el sistema de polinizacion y el sistema
reproductivo pone en evidencia la existencia de algunas contradicciones, asi como
la necesidad de llevar a cabo nuevos estudios que permitan establecer patrones
mas claros al respecto. En especial, es importante realizar este tipo de estudios en
especies con una gran variacién en su morfologia floral, sistemas reproductivos, y
sistemas de polinizacion, como los de la familia Orchidaceae. Por ello, en el
presente estudio se pretende caracterizar el nivel de integracion floral e intra-floral,
usando como modelo de estudio a las orquideas, tanto a nivel de familia, como de
tribu.

3. Justificacion

La morfologia floral esta fuertemente relacionada con distintos aspectos de la
biologia reproductiva de las plantas (Herrera, 2001; Herrera et al., 2002a; Pérez-
Barrales et al., 2007; Ordano et al., 2008). Su estudio ha dado paso a establecer
que, flores con perianto reducido, con simetria actinomorfa, inconspicuas y con baja
produccién de polen presentan un sistema de polinizacion generalista, suelen ser
autogamicas y autocompatibles; mientras que plantas con flores de periantos
grandes, con simetria zigomorfa, conspicuas y con alta produccion de polen
presentan un sistema de polinizacién especializado, son xenogamicas y suelen ser
autoincompatibles (Ornduff, 1971; Dole, 1992; Richards, 1997; Barrett y Shore,
2008). Sin embargo, hasta la fecha las estructuras florales se han estudiado de
manera aislada y no como una unidad funcional (integracion floral; Fornoni et al.,
2016; Itagaki et al., 2020).



A diferencia de otros grupos de angiospermas, la familia Orchidaceae se
caracteriza por presentar flores muy modificadas, asi como una gran diversidad de
sistemas reproductivos y de polinizacion (Catling, 1982; Burns-Balogh et al., 1987,
Borba y Semir, 1999; Borba et al., 1999, 2001; Hagsater et al., 2005; Smidt et al.,
2006; Gamisch et al., 2014; Givnish et al., 2015). Aunado al exiguo conocimiento
del grado de integracion floral, representa un excelente modelo para abordar su
estudio y, potencialmente, generar informacion que permita mejorar nuestra
comprension de la evolucion floral, los sistemas reproductivos y los sistemas de

polinizacion.

4. Hipotesis

La integracion fenotipica se refiere a la similitud morfol6gica en caracteres vegetales
asociados a una misma funcion (Berg, 1960; Armbruster et al., 2004). De acuerdo
con esto, especies con una alta similitud morfologica entre sus caracteres florales
(i.e., alta integracion floral), tienden a ser autogdmicas y a tener un sistema de
polinizacion generalista; mientras que aquellas especies con baja similitud
morfologica entre sus caracteres florales (i.e., baja integracion floral), tienden a ser
Xxenogamicas y presentan un sistema de polinizacion especialista (Anderson y
Busch 2006; Rosas-Guerrero et al., 2011; Fornoni et al., 2016). En consecuencia,
se espera que en las especies de la familia Orchidaceae se encuentre baja
integracion floral; ya que se reconoce que las especies de dicha familia presentan
modificaciones morfologicas (tales como un pétalo modificado, ginostemo y
polinario) y sistemas de polinizacién especializados (Hagsater et al., 2005; Tremblay
et al., 2005).

5. Objetivos

5.1. General
Determinar el grado de integracion floral (IF) de rasgos de atraccion en especies de

la familia Orchidaceae.



5.2. Particulares

1 Determinar la variacion fenotipica e integracion floral de rasgos de atraccién
(longitud, ancho de pétalos, sépalos y labelo; y longitud de la inflorescencia) en
especies de la familia Orchidaceae, de la tribu Epidendreae y del género
Encyclia.

1 Determinar y comparar la variacion fenotipica y la integracion floral de rasgos
de atraccion (longitud y ancho de pétalos, sépalos y labelo; y longitud de la
inflorescencia) en especies de la familia Orchidaceae, de la tribu Epidendreae y
del género Encyclia con sistemas reproductivos contrastantes.

1 Determinary comparar la variacion fenotipica y la integracion floral de rasgos
de atraccion (longitud y ancho de pétalos, sépalos y labelo; y longitud de la
inflorescencia) en especies de la tribu Epidendreae con sistemas de

compatibilidad contrastantes.

6. Materiales y métodos

6.1. Sistema de estudio

Las plantas de la familia Orchidaceae se caracterizan por presentar partes
subterraneas de tipo bulboide, tuberiforme o cormoide (Dressler, 1993; Garcia-Cruz
y Sosa, 1998; Jiménez et al., 1998; Pefia, 2001). En especies epifitas, el tallo suele
estar modificado en un pseudobulbo (Fig. 1), mientras que en las especies terrestres
el tallo suele estar cubierto por vainas foliares. Las hojas son alteranas, en
ocasiones radiales, caulinares, ausentes o reducidas en las especies saprofitas, asi
como en muchas de las especies terrestres durante la época de floracién (Dressler,
1993; Garcia-Cruz y Sosa, 1998; Jiménez et al., 1998; Pefia, 2001).

Las flores pueden ser solitarias o estar dispuestas en inflorescencias tipo
racimo, espiga o panicula, tanto laterales como apicales (Dressler, 1993; Garcia-
Cruz y Sosa, 1998; Jiménez et al., 1998; Pefa, 2001). Las flores son zigomorfas,
frecuentemente resupinadas (i.e., labelo situado en la parte inferior de la flor, debido
a un giro del ovario de 180°; Dressler, 1993; Garcia-Cruz y Sosa, 1998; Jiménez et

al., 1998; Pefa, 2001). Las flores son hermafroditas, con ovario infero, y el pedicelo



fusionado al ovario. El perianto estd formado por seis piezas florales, las cuales
pueden estar libres o unidas. Las tres piezas exteriores (sépalos) usualmente son
verdes, aunque también pueden tener otros colores. Los sépalos son semejantes
entre si, aunque el sépalo dorsal puede ser mas alargado. Los sépalos laterales
frecuentemente estan unidos entre si, prolongandose mas alla de su base en un
i me n t Lamtr@s piezas florales interiores (pétalos) se disponen en forma alterna
con los sépalos (Fig. 1; Dressler, 1993; Garcia-Cruz y Sosa, 1998; Jiménez et al.,
1998; Pefia, 2001). Los pétalos laterales son semejantes entre si, mientras que el
tercero se encuentra muy modificado, formando el i | a b euyasuperficie superior
interna se denomina i d i syccondfrecuencia esta provista de papilas, surcos y
lamelas, a las que se denomina fi ¢ a | (Fign 4)0Los estambres y el estilo estan
fusionados y forman una estructura que se llama columna (i.e., ginostemo), la cual
es carnosa, con 1 o 2 anteras en la parte terminal. La columna a veces se prolonga
basalmente hacia el labelo en una estructura estéril llamada A p i k& ocyal
frecuentemente se encuentra adnada al labelo en diferentes puntos de su extension
(Fig. 1). El estigma presenta tres l6bulos, dos de los cuales cominmente son
confluyentes y fértiles, mientras que el tercero (opuesto al sépalo dorsal)
generalmente es mas largo, fértil o estéril, a menudo modificado en una estructura
llamada fi r o s {Fe@l 19. has anteras estan situadas arriba del rostelo, en una
cavidad superficial denominada fi ¢ | i n alancdial Sueledser bilocular. Los granos
de polen generalmente se encuentran aglutinadosen 2,4,6,u8masasofipol i ni o0s o0,
gue a veces se estiran en una porcién filamentosa estéril, denominadaficaud2 cul ao
(Fig. 1; Dressler, 1993; Garcia-Cruz y Sosa, 1998; Jiménez et al., 1998; Pefia,
2001).

El fruto generalmente es de tipo capsular, conformado por 1, 2, 3, 0 6 valvas
gue se abren longitudinalmente, pero se conservan unidas apicalmente. Se
producen numerosas semillas pequefias por fruto (Dressler, 1993; Garcia-Cruz y
Sosa, 1998; Jiménez et al., 1998; Pefia, 2001).
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Figura 1. Morfologia general de las plantas de la familia Orchidaceae. 1)
pseudobulbo, 2) rizoma, 3) hoja, 4) inflorescencia, 5) bractea de la
inflorescencia, 6) sépalos, 7) pétalos, 8) labelo o labio, 9) I6bulos laterales del
labelo, 10) I6bulo medio del labelo, 11) callo, 12) base del labelo, 13) ovario,
14) columna, 15) antera, 16) estigma, 17) polinario, 18) capsula (fruto).

llustracion tomada de Hagsater y Salazar (1990).



6.2. Integracion floral de rasgos de atraccion

Se determiné el grado de integracion floral de rasgos de atraccidn en los tres niveles
taxondémicos estudiados (familia, tribu y género) y se compar6 entre especies con
sistemas reproductivos (autogamia vs. xenogamia) contrastantes para los tres
niveles taxonémicos, asi como entre especies autocompatibles y autoincompatibles
para el nivel de tribu. Se utilizaron fotografias de ejemplares herborizados y
digitalizados, disponibles para su consulta y revision en las paginas de los herbarios
de la Universidad del Sur de Florida
(https://florida.plantatlas.usf.edu/specimenresults.aspx), del Jardin Botanico de

Nueva York (http://sweetqum.nybqg.org/science/vh/specimen-

list/?SummaryData=0Orchidaceae&sortBy=DarScientificName&rownum=1) y de la

Red de Informacibn Ambiental del Suroeste (Southwestern Enviromental
Information Network; SEINet por sus siglas en inglés;
https://swbiodiversity.org/seinet/imagelib/search.php). Se seleccionaron aquellas
especies en las que los ejemplares presentaban escala y sus estructuras del
perianto eran visibles y medibles (i.e., que cada estructura del perianto fuera
distinguible para medir la longitud y el ancho de todos los sépalos, los pétalos
laterales y el labelo).

Para el andlisis a nivel de familia, se seleccionaron 50 especies de orquideas
distribuidas en tres subfamilias (Epidendroideae, Orchidoideae y Vanilloideae),
nueve tribus (Arethuseae, Calypsoeae, Collabieae Cymbidieae, Dendrobieae,
Epidendreae Diurideae, Orchodoideae y Pogoniinae) y 28 géneros (Anexo 1), de las
cuales 25 son autdgamas y 25 xendgamas. Para los andlisis a nivel de tribu se
utilizaron 32 especies de la tribu Epidendreae, distribuidas en 12 géneros. De las 32
especies soélo se obtuvo informacién del sistema reproductivo de 29, 13 autbgamas
y 16 xenégamas. De igual manera, Unicamente se obtuvo informacion del sistema
de compatibilidad de siete especies, tres autocompatibles (Cattleya coccinea, Laelia
autumnalis, Prosthechea cochleata, Tipularia discolor) y cuatro autoincompatibles
(Encyclia tampensis, Epidendrum nocturnum, Tolumnia variegata; Anexo 2).
Finalmente, para el analisis a nivel de género se utilizaron nueve especies del

género Encyclia (Anexo 4), de las cuales, cuatro son autdgamas (E. tampensis, E.
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altissima, E. chloroleuca y E. gravida) y cinco son xenégamas (E. adenocaula, E.
candolei, E. adenocarpon, E. acutifolia y E, bractescens).

De cada especie se incluyeron cinco ejemplares distintos, por lo que para los
andlisis a nivel familia se utilizaron 250 ejemplares, a nivel tribu 145 y a nivel de
género 45. Con el programa ImageJ, de cada ejemplar, se midieron nueve rasgos
florales de atraccion: longitud y ancho del sépalo dorsal (LSD, ASD), de los sépalos
laterales (LSL, ASL), de los pétalos (LP, AP), y del labelo (LL, AL), asi como la
longitud de la inflorescencia (LI; Fig. 3). La longitud y el ancho de los dos sépalos
laterales y de los dos pétalos laterales se promediaron para evitar un efecto espejo
por la comparacioén de dos estructuras iguales (Herrera et al., 2002a; Gonzéalez et
al., 2015).

Para establecer el sistema reproductivo de cada especie se utiliz el criterio
de presencia o ausencia del rostelo. El rostelo es una estructura que forma parte de
la columna en las flores de las orquideas y ha sido identificado como una estructura
fundamental que impide la autopolinizaciéon, ya que separa espacialmente el
polinario de la cavidad estigmatica (Dressler, 1993; Singer y Sazima, 2001;
Cozzolino y Widmer, 2005; Hagsater et al., 2005; Brys et al., 2008; T a § § Brzosko,
2008; Peter y Johnson, 2009; Zhou, 2012; Suetsugu, 2013, 2015; Gamisch et al.,
2014, 2015). En consecuencia, la presencia del rostelo indica que la especie es
Xenogamica; mientras que su ausencia, sugiere que la especie es autogamica. La
presencia/ausencia del rostelo asi como el sistema de compatibilidad de las
especies empleadas se determinaron a partir de las descripciones disponibles en la
literatura especializada (Thien y Marcks, 1972; Snow y Whigham, 1989; Hagsater y
Salazar, 1990; Hagsater et al., 1992; Sabat y Ackerman, 1996; Halbinger y Soto,
1997; Ortiz-Barney y Ackerman, 1999; Garcia-Cruz et al., 2003; Rodriguez y
Gonzalez, 2005; Hill, 2007; Hagsater y Soto, 2008; Gonzalez y Hernandez, 2010;
Cribb y Whistler, 2011; Brown y Bockman, 2015; Pinto y Yepes, 2015; Rodriguez et
al., 2015; Caballero-Villalobos et al., 2017; Emeterio-Lara et al., 2018; Santiago,
2018; Ray et al., 2019).
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6.3. Analisis estadisticos
6.3.1. Caracterizacion morfologica y variacion fenotipica
Con el objetivo de describir los tamafios de los rasgos de atraccion medidos, se
utilizaron los valores promedio de los nueve rasgos de atraccion medidos en cada
uno de los cinco ejemplares digitalizados por especie empleados en los tres niveles
taxonoémicos (familia, tribu, género).

Para describir la variacion fenotipica de los nueve rasgos florales de atraccion
medidos, cada valor fue transformado utilizando el logaritmo natural para reducir el

sesgo producido por individuos atipicos (Ordano et al., 2008; Rosas-Guerrero et al.,



2011). Los valores transformados fueron empleados para estimar el coeficiente de
variacion (CV) de cada rasgo de atraccion para cada especie, dando como resultado
una matriz con el CV de nueve rasgos (filas) por 50 especies (columnas)
representantes de los tres niveles taxonomicos estudiados. Para evaluar el efecto
del rasgo floral y del sistema reproductivo sobre el CV se aplicaron ANOVASs de dos
vias a los datos de nivel familia, tribu y género. Un analisis similar fue empleado
para comparar el CV entre rasgos florales y especies con sistema de compatibilidad
contrastante a nivel de tribu. En ambos andlisis, los datos de CV fueron
transformados como arcoseno (x)” (Zar, 2010). Los andlisis se llevaron a cabo en

el programa NCSS v. 12.

6.3.2. Integracion floral

6.3.2.1. Correlacion entre rasgos florales

Para establecer el nivel de correlacién entre rasgos florales de atraccién en cada
nivel taxondmico analizado (i.e., familia Orchidaceae, tribu Epidendreae y género
Encyclia), asi como en los subconjuntos de especies con diferente sistema
reproductivo (en los tres niveles taxondmicos) y de compatibilidad (a nivel de tribu),
se realizaron correlaciones de Pearson entre todas las variables florales de
atraccion medidas (longitud y ancho del sépalo dorsal, de los sépalos y pétalos
laterales, y del labelo; asi como longitud de la inflorescencia) utilizando los datos
transformados. En todos los casos, el valor de los coeficientes de correlacion indica
la intensidad de la integracion entre pares de caracteres florales; siendo perfecta si
r=|1|, fuerte sir=]0.6171 0.99|, moderada si r=|0.4-0.6|, débil si r=|0.1-0.39|, o nula
si r= 0 (Rumsey, 2013; Hernandez et al., 2018). Los andlisis de correlacion se
llevaron a cabo en el programa R, empleando la libreria ggcorrplot (Kassambara,
2019).

6.3.2.2. Coeficiente de integracion floral

Para establecer el nivel de integracion floral entre rasgos de atraccion se determino
el coeficiente de integracion floral para especies de la familia Orchidaceae, de la

tribu Epidendreae y del género Encyclia. Para ello, se utilizé una matriz de datos



transformados por especie, donde las filas son los caracteres y las columnas son
los individuos de cada especie. Con esta matriz se realizO un analisis de
componentes principales (PCA) para obtener la covarianza de los caracteres que
es expresada como valores propios (eigenvalores). Los valores propios de cada
rasgo floral se utilizaron para determinar el coeficiente de integracion (Cl; Pérez-
Barrales et al., 2007): CI= (varE) X 100; donde varE= varianza total de los valores
propios (varE) obtenidos mediante un analisis de componentes principales a partir
de la matriz de correlaciones (Wagner, 1984; Pérez-Barrales et al., 2007). Dado que
todas las especies empleadas en el analisis contaron con el mismo numero de
ejemplares, asi como de rasgos fenotipicos evaluados, no se incluy6 un factor de
correccién en la estimacion del Cl (Pérez-Barrales et al., 2007). Si los rasgos se
encuentran covariando positivamente, habra una asociacion de los rasgos de
acuerdo con su funcién, mismos que tendran una alta integracion. Por el contrario,
si los rasgos no estan covariando, no estaran asociados de acuerdo con su funcion
y habra un bajo nivel de integracion entre ellos.

El CI floral de rasgos de atraccién fue estimado para cada una de las
especies incluidas en el estudio, tanto a nivel familia 25 xenogamicas y 25
autogamicas, a nivel tribu 16 xenogamicas y 13 autogamicas y cuatro
autocompatibles y tres autoincompatibles y a nivel género cinco xenogamicas y
cuatro autogamicas. Se realizaron pruebas de t-student para comparar el Cl entre
especies con sistema reproductivo contrastante en los tres niveles taxondmicos
evaluados y entre especies de la tribu Epidendreae con sistema de
autocompatibilidad contrastante. Para comparar el Cl de rasgos de atraccion entre
verticilos florales se utiliz6 un ANOVA de una via en cada nivel taxon6mico
estudiado (familia, tribu y género).

El analisis de componentes principales (PCA) y los ANOVAs de una via se
realizaron en el programa NCSS v. 12. Las pruebas de t-student se llevaron a cabo

en el programa DataPilot v.1.03.



7. Resultados

7.1. Variacion fenotipica e integracion floral de rasgos de atraccion en la
familia Orchidaceae

7.1.1. Caracterizacion morfologica

De las 50 especies de orquideas analizadas, Cattleya labiata presenté el valor mas
alto en cuatro de los nueve rasgos evaluados: longitud del sépalo dorsal (81.88 +
2.32 mm) y del pétalo (81.23 + 2.83 mm), asi como ancho del pétalo (48.52 + 2.37
mm) y del labelo (55.43 £ 0.89 mm; Anexo 5). Los sépalos laterales mas largos se
registraron en en Brassia caudata (84.52 + 5.75 mm); mientras que el labelo mas
largo se present6 en Prosthechea mariae (74.99 £ 5.58 mm); la inflorescencia mas
larga se observo en Oncidium ensatum (958.03 + 98.45 mm). Por su parte, Cattleya
violacea presento el sépalo dorsal mas ancho (19.51 + 1.28 mm); mientras que
Pogonia ophisogloides tuvo los sépalos laterales mas anchos (3.16 + 0.10mm). Por
el contrario, Tolumnia bahamensis presento el valor mas bajo en cinco de los nueve
caracteres evaluados: longitud (3.09 £ 0.42 mm) y ancho (1.05 £ 0.11 mm) del
sépalo dorsal, del sépalo lateral (longitud: 3.51 + 0.67 mm; ancho: 1.02 £ 0.13 mm),
y longitud del pétalo (4.45 + 0.53 mm; Anexo 5). Por su parte, Tipularia discolor tuvo
los pétalos mas angostos (0.76 + 0.1 mm) y el labelo (0.86 £ 0.12 mm), asi como el
labelo mas pequefio (3.37 £ 0.21 mm). Por dltimo, la inflorescencia mas corta se
presentn6 en Epidendrum nocturnum (43.97 £ 2.23 mm).

Tomando en cuenta Unicamente a las 25 especies xenogamicas, Cattleya
labiata presento el sépalo dorsal mas largo (81.88 + 2.32 mm) y més ancho (17.21
+1.23 mm), los sépalos laterales mas largos (74.63 £ 2.51 mm) y mas anchos (16.88
+ 0.41 mm) y los pétalos mas largos (81.23 + 2.84 mm y mas anchos (48.50 + 2.37
mm), asi como el labelo mas ancho (55.43 + 0.89 mm; Anexo 1). El labelo mas largo
lo presentd Prosthechea mariae (74.99 £ 5.58 mm), mientras que la inflorescencia
mas larga se observé en Laelia autumnalis (866.65 + 227.97 mm; Anexo 5). En
contraste, Tolumnia variegata presenté el valor mas corto (3.42 £ 0.22 mm) y
angosto del sépalo dorsal (1.51 £ 0.15 mm), y el de los sépalos laterales (3.47 +
0.14 mm; 1.13 + 0.14 mm) respectivamente, asi como los pétalos mas cortos (4.95

+ 0.22 mm). Epidendrum magnoliae los pétalos mas angostos (0.99 + 0.14 mm);



mientras que Calopogon multiflorus presento el labelo mas corto (5.43 + 0.51 mm).
Prosthechea concolor presento el labelo mas angosto (3.55 £ 0.49 mm). Por ultimo,
Epidendrum nocturnum tuvo la inflorescencia de menor longitud (43.97 + 2.23 mm;
Anexo 5).

Por su parte, entre las 25 especies autogamicas, Cattleya violacea presento
el sépalo dorsal mas largo (73.19 = 6.31 mm) y mas ancho (19.52 + 1.28 mm); los
sépalos laterales mas anchos (21.74 £ 1.60 mm); pétalos mas largos (65.48 + 3.49
mm) y y mas anchos (27.70 £ 1.60 mm) y el labelo mas largo (59.62 + 2.75 mm;
Anexo 5). Por su parte, Brassia caudata presento los sépalos laterales mas largos
(84.52 £ 5.75 mm) y Prosthechea cochleata presenté el labelo mas ancho (39.21 +
15.60 mm; Anexo 5). Finalmente, la inflorescencia de mayor longitud se registré en
Oncidium ensatum (958.03 = 98.45 mm). En contraste, Tolumnia bahamensis
presento el sépalo dorsal mas corto (3.09 = 0.42 mm) y mas angosto (1.05 + 0.12
mm); los sépalos laterales mas cortos (3.51 + 0.67 mm) y angostos (1.02 + 0.13
mm), y los pétalos més cortos (4.45 £ 0.52 mm). Por otro lado, Tipularia discolor
presenté los pétalos mas angostos (0.76 £ 0.8 mm), y el labelo mas corto (3.37
0.21 mm) ymas angosto (0.85 £ 0.12 mm). Finalmente, Calypso bulbosa presentd

la inflorescencia mas corta (76.59 £ 5.74 mm).

7.1.2. Coeficiente de variaciéon fenotipica

El coeficiente de variacién (CV) promedio de los rasgos de atraccién de las 50
especies de la familia Orchidaceae, fue de 21.42 + 0.61% (Anexo 6). Se encontrd
un efecto significativo del rasgo floral (Fs, 432= 8.46, P< 0.0005) y del sistema
reproductivo (F1,432= 8.70, P< 0.003), pero no de la interaccion entre ambos factores
(Fs, 432=0.801, P=0.602) sobre el CV. El CV de la longitud de la inflorescencia (37.43
* 3.93%) fue significativamente mayor al de la longitud del sépalo dorsal (19.96 +
1.68%), del sépalo lateral (21.85 + 2.51%), del pétalo (19.53 £ 2.02%) y del labelo
(18.88 £ 1.95%), asi como al del ancho del sépalo dorsal (21.39 + 2.06%), del sépalo
lateral (19.82 + 1.78%), del pétalo (21.47 + 1.96%) y del labelo (25.24 + 3.32%) de
especies autogamicas. No se encontraron diferencias significativas en el CV entre

el resto de los rasgos florales evaluados (Fig. 4). En conjunto, el CV de los rasgos



de atraccion de las especies autogamicas (22.84 + 0.89%) fue significativamente
mayor al de las xenogamicas (20.00 £ 0.83; Fig. 4).
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Figura 4. Coeficiente de variacion promedio de nueve rasgos de atraccion
determinados a partir de ejemplares digitalizados de 50 especies de la familia
Orchidaceae con sistema reproductivo contrastante. LSD= longitud del sépalo
dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL=
ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP= ancho de los
pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de la
inflorescencia. Las letras iguales arriba de las barras denotan que no hay diferencias
significativas entre grupos.

7.1.3. Correlaciones entre rasgos de atraccion

Las correlaciones entre todos los rasgos de atraccion medidos en las 50 especies
de orquideas tuvieron valores de entre 0.1 y 0.8 (Fig. 5). De las 36 correlaciones
realizadas, 25 (69.4%) fueron de intensidad moderada (0.4 Or O0.6) y nueve (25%)
débil (0.1 Or < 0.4). Ocho de las nueve correlaciones de intensidad débil se
detectaron entre los rasgos del caliz y la corola con la longitud de la inflorescencia

(Fig. 5). Dos correlaciones (5.6%); longitud del sépalo dorsal i longitud del sépalo



lateral (r= 0.8) y longitud del labelo i longitud del pétalo (r= 0.7) tuvieron una
intensidad fuerte (0.6 < r < 1). Considerando de forma separada los rasgos florales
de cada uno de los verticilos florales que conforman el perianto, tanto para el céliz
como para la corola, la mayoria de las correlaciones (5 de 6; 83.3%) tuvieron una
intensidad moderada. En ambos verticilos florales, solo una correlacion (16.7%)
longitud del sépalo dorsal i longitud del sépalo lateral y longitud del labelo T longitud

del pétalo fue de intensidad fuerte (Fig. 5).
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LSD 1 0.6 0.8 0.4 0.6 0.5 0.6 0.5 0.1
ASD 1 0.5 0.6 0.4 0.5 0.5 0.4 0.1
LSL 1 0.5 0.6 0.4 0.6 0.5 0.1
ASL 1 0.4 0.6 0.4 0.3 0.1
LP 1 0.4 0.7 0.6 0.2
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Figura 5. Correlaciones entre pares de rasgos de atraccion de 50 especies de la

familia Orchidaceae. A) Matriz de correlacion de rasgos de atraccion. B) Diagrama



de correlacion; cada vértice en el poligono representa un caracter medido y el grosor
y tipo de linea representa la intensidad de la correlacion. LSD= longitud del sépalo
dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL=
ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP= ancho de los
pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de la

inflorescencia.

Considerando exclusivamente a las 25 especies xenogamicas, se encontro
gue las correlaciones entre pares de rasgos de atraccion tuvieron valores de 0 (sin
xorrelacion) i 0.7 (fuerte; Fig. 6). De las 36 correlaciones realizadas, 18 (50%)
fueron de intensidad moderada y 12 (33.3%) de intensidad débil. Sélo la correlacion
entre la longitud del sépalo dorsal y la longitud de los sépalos laterales fue de
intensidad fuerte (r= 0.7). Por altimo, no hubo correlacion entre la longitud de la
inflorescencia y cinco caracteres del perianto (longitud y ancho del sépalo dorsal y
de los sépalos laterales, asi como longitud del labelo) (r= 0). En el caso de las
especies autogamicas, las correlaciones entre pares de rasgos de atraccidon
tuvieron valores de entre 0.2 (débil) a 1 (perfecta; Fig. 7). Del total de correlaciones
realizadas, 21 (58.3%) fueron de intensidad moderada, ocho (22.2%) de intensidad
fuerte y seis (16.6%) de intensidad débil. Solo la correlacion entre la longitud y el

ancho del sépalo dorsal fue perfecta (r=1).



A)

B)

Figura 6. Correlaciones entre pares de rasgos de atraccion de 25 especies
xenogamicas de la familia Orchidaceae. A) Matriz de correlacion de rasgos de
atraccion. B) Diagrama de correlacién; cada vértice en el poligono representa un
caracter medido y el grosor y tipo de linea representa la intensidad de la correlacion.
LSD= longitud del sépalo dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de
los sépalos laterales, ASL= ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los

pétalos, AP= ancho de los pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo,

LI= longitud de la inflorescencia.

LSD ASD LSL ASL LP AP LL AL LI
LSD 1 0.6 0.8 0.4 0.6 0.5 0.6 0.5 0.1
ASD 1 0.5 0.6 0.4 0.5 0.5 0.4 0.1
LSL 1 0.5 0.6 0.4 0.6 0.5 0.1
ASL 1 0.4 0.6 0.4 0.3 0.1
LP 1 0.4 0.7 0.6 0.2
AP 1 0.4 0.4 0.3
LL 1 0.5 0.1
AL 1 0.3
LI 1

» LSL
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Figura 7. Correlaciones entre pares de rasgos de atraccion de 25 especies

autogamicas de la familia Orchidaceae. A) Matriz de correlacién de rasgos de

atraccion. B) Diagrama de correlacién; cada vértice en el poligono representa un

caracter medido y el grosor y tipo de linea representa la intensidad de correlacion.

LSD= longitud del sépalo dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de

los sépalos laterales, ASL= ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los

pétalos, AP= ancho de los pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo,

LI= longitud de la inflorescencia.




Considerando exclusivamente los rasgos florales del céliz, en las especies
Xxenogamicas se encontraron tres correlaciones débiles, dos moderadas y una fuerte
(longitud del sépalo dorsal y longitud del sépalo lateral; r= 0.7). En contraste, en las
especies autogamicas no se detectaron correlaciones débiles, pero si una perfecta,
entre la longitud y el ancho del sépalo dorsal (r= 1). Ademas, en las especies
autogamicas el 50% de las correlaciones (3) entre caracteres del caliz fueron de
intensidad moderada y el restante 33% fue de intensidad fuerte (Figs. 6, 7).

Por su parte, al considerar exclusivamente los rasgos florales de la corola se
encontré que tanto en las especies autogamicas como en las xenogamicas, la
mayoria de las correlaciones fueron de intensidad moderada (5, 83.3%). En las
especies xenogamicas, la correlacion entre la longitud y el ancho del pétalo tuvo
una intensidad débil (r= 0.3) y ninguna correlacion fue de intensidad fuerte o
perfecta. En contraste, en las especies autogadmicas se encontré una correlacion
fuerte entre la longitud del labelo y la longitud del pétalo (r= 0.7), y aunque ninguna

correlacion fue perfecta, tampoco se detectaron correlaciones débiles (Figs. 6, 7).

7.1.4. Coeficiente de integracion floral

En conjunto, las 50 especies de orquideas presentaron un coeficiente de integracion
floral de 40.56% (Anexo 7), Intervalo de confianza (IC) 95%: 37.48 7 43.65% en los
rasgos de atraccion floral. EI Cl de la corola (48.14%, IC 95%= 34.12 1 64.18%)
presentd una tendencia a ser mayor al del céliz (42.98%, IC 95%= 34.711 59.45%;
F2, 150= 2.345, P= 0.09). El coeficiente de integracién floral no difirié entre especies
autogamicas (41.60%, IC 95%= 37.22 1 46.06%) y xenogamicas (39.52%, IC 95%=
35.32 1 43.98; t24= 0.747, P=0.252; Fig. 8).
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Figura 8. Coeficiente de integracion floral promedio (X & intervalo de confianza al
95%) de rasgos de atraccion en especies de la familia Orchidaceae con sistema
reproductivo contrastante. Las letras iguales arriba de las barras denotan que no

hay diferencias significativas entre grupos.

7.2. Variacion fenotipica e integracién floral de rasgos de atraccion en la

tribu Epidendreae

7.2.1. Caracterizacion morfolégica

De las 29 especies de orquideas pertenecientes a la tribu Epidendreae, Cattleya
labiata presenté el valor mas alto en cuatro de los nueve rasgos evaluados: longitud
del sépalo dorsal (81.88 + 2.32 mm) y del pétalo (81.23 + 2.83 mm), asi como ancho
del pétalo (48.52 + 2.37 mm) y del labelo (55.43 + 0.89 mm; Anexo 5). El sépalo
dorsal (20.20 + 1.08 mm) y los sépalos laterales (20.65 + 0.86 mm) mas anchos los
presentd Catteya violacea.; los sépalos laterales mas largos (84.52 + 5.76 mm) se
registraron en Brassia caudata; mientras que, el labelo mas largo (74.99 £ 5.58 mm)
lo presentd Prosthechea mariae y la inflorescencia mas larga (866.65 + 1.40 mm)
se observo en Laelia autumnalis (Anexo 5). Por el contrario, el sépalo dorsal mas
corto (3.09 = 0.42 mm) y mas angosto (1.05 + 0.11 mm), asi como los sépalos
laterales mas angostos (1.02 £ 0.13 mm) y los pétalos mas cortos (4.45 £ 0.53 mm)
se registraron en Tolumnia bahamensis. Tipularia discolor presento los pétalos mas
angostos (0.76 £ 0.1 mm) asi como el labelo mas corto (3.37 £ 0.21 mm) y angosto

(0.86 = 0.12 mm). Por su parte, Tolumnia variegata presento los sépalos laterales



mas cortos (3.47 + 0.14 mm). Por udltimo, Epidendrum nocturnum, present6 la
inflorescencia mas corta (43.97 + 1.29 mm; Anexo 5).

De las 15 especies xenogamicas de la tribu Epidendreae, Cattleya labiata
presentd el valor méas alto en siete de los nueve rasgos evaluados: sépalo dorsal
mas largo (81.88 + 2.32 mm) y mas ancho (17.21 £ 1.23 mm), sépalos laterales mas
largos (74.63 = 2.51 mm) y mas anchos (16.88 £ 0.41mm), los pétalos mas largos
(81.23 + 2.84 mm) y mas anchos (48.50 £ 2.37 mm), y el labelo més ancho (55.43
+ 0.89 mm). Por su parte, Prosthechea mariae presento el labelo més largo (74.99
+5.58 mm) y Laelia autumnalis presento la inflorescencia de mayor longitud (866.65
+ 227.76 mm; Anexo 5). En contraste, Tolumnia variegata presenté los valores mas
bajos en cinco de los nueve rasgos evaluados: sépalo dorsal mas corto (3.42 £ 0.22
mm) y mas angosto (1.52 + 0.15 mm) y los sépalos laterales méas cortos (3.47 £ 0.14
mm) y mas angostos (1.13 = 0.14 mm), asi como los pétalos mas cortos (4.95 +
0.22 mm). Epidendrum magnoliae presenté los pétalos mas angostos (0.99 + 0.14
mm), mientras que Prosthechea michuacana tuvo el labelo mas corto (6.49 + 1.06
mm). El labelo mas angosto (3.55 + 0.49 mm) se observé en Prosthechea concolor.
Por dltimo, Epidendrum nocturnum presenté la inflorescencia mas corta (43.97 +
2.23 mm; Anexo 5).

Entre las 14 especies autogamicas, Cattleya violacea presento los valores
mas altos en siete de los nueve rasgos evaluados: sépalo dorsal més largo (76.82
+7.29 mm) y mas ancho (20.20 £ 1.08 mm), pétalos mas largos (66.43 + 3.42 mm)
y mas anchos (26.17 £ 0.31 mm); sépalos laterales mas anchos (20.65 + 0.86 mm),
asi como el labelo méas largo (61.53 £ 2.64 mm) y la inflorescencia més larga (574.62
+ 103.63 mm). Por su parte, Brassia caudata y Prostechea cochleata presentaron
los sépalos laterales mas largos (84.52 + 5.75 mm) y el labelo més ancho (39.21 +
15.60 mm), respectivamente. En contraste, Tolumnia bahamensis presenté el valor
mas bajo en cinco de los nueve rasgos evaluados: sépalo dorsal mas corto (3.09 +
0.42 mm) y mas angosto (1.05 + 0.12 mm) y sépalos laterales mas cortos (3.51 +
0.67 mm) y mas angostos (1.02 + 0.13 mm), asi como los pétalos mas cortos (4.45
+ 0.53 mm). Tipularia discolor presenté los pétalos mas angostos (0.76 £ 0.07 mm)

y el labelo mas corto (3.37 + 0.21 mm) y mas angosto (0.86 £ 0.12 mm); mientras



que Brassavola tuberculata presenté la inflorescencia mas corta (109.21 + 25.58
mm; Anexo 5).

Entre las especies de la tribu Epidendreae que son autocompatibles (AC),
Prosthechea cochleata present6 el valor mas alto en cuatro de los nueve rasgos
medidos: sépalo dorsal (38.93 + 3.00 mm), sépalos laterales (36.31 £ 2.45 mm) y
pétalos (41.36 = 3.68 mm) mas largos, asi como el labelo mas ancho (39.21 + 15.60
mm; Anexo 5). Por su parte, Laelia autumnalis presento el valor mas alto en tres
rasgos: sépalo dorsal mas ancho (7.55 £ 0.72 mm), asi como el labelo mas largo
(26.39 £ 0.63 mm) y la inflorescencia mas larga (866.65 + 227.97). Cattleya coccinea
presento los sépalos laterales (5.93 + 0.26 mm) y los pétalos (14.94 + 0.40 mm) mas
anchos. Por su parte, Tipularia discolor presenté el sépalo dorsal mas corto (4.86 +
0.40 mm) y mas angosto (1.26 + 0.13), los sépalos laterales mas cortos (4.58 + 0.60
mm) y mas angostos (1.29 £ 0.12), los pétalos mas cortos (5.00 + 0.54 mm) y mas
angostos (0.76 £ 0.07 mm), y el labelo mas corto (3.37 £ 0.21 mm) y mas angosto
(0.86 £ 0.12 mm). La inflorescencia mas corta (252.78 £ 29.94 mm) se observé en
Prosthechea cochleata.

Por su parte, dentro de las especies autoincompatibles (Al), Encyclia
tampensis presenté el sépalo dorsal (5.07 £ 1.75 mm), los sépalos laterales (4.41 +
1.89 mm) y los pétalos (4.48 + 1.74 mm) mas anchos, asi como en la inflorescencia
mas larga (358.81 + 210.17 mm). Epidendrum nocturnum presento el sépalo dorsal
(31.82 £ 3.78 mm), los sépalos laterales (32.60 + 3.17 mm), los pétalos (32.23 +
3.62 mm)y el labelo (20.73 £ 2.97 mm) mas largos. Tolumnia variegata presento el
labelo mas ancho (11.22 + 0.87 mm), pero el valor mas bajo en cinco de los nueve
rasgos evaluados: sépalo dorsal més corto (3.42 + 0.22 mm) y més angosto (1.52 +
0.15 mm) y los sépalos laterales mas cortos (3.47 + 1.14 mm) y mas angostos (1.13
+ 0.14 mm), asi como los pétalos mas cortos (4.95 = 0.22 mm). Epidendrum
nocturnum presento los pétalos mas angostos (1.47 + 0.22 mm) y la inflorescencia
mas corta (43.97 + 2.23 mm). Por ultimo, Encyclia tampensis presento el labelo mas
corto (9.36 £ 6.92 mm) y mas angosto (6.58 + 1.74 mm; Anexo 5).



7.2.2. Coeficiente de variacion fenotipica

La tribu Epidendreae tuvo un coeficiente de variacion promedio de 22.38 + 0.84%.
Se encontrd un efecto significativo del rasgo floral (Fs, 243= 7.38, P< 0.0005) y del
sistema reproductivo (F1, 243= 22.93, P< 0.0005), pero no de la interaccion entre
ambos factores (Fs, 243= 0.646, P=0.738) sobre el CV. En las especies autogamicas,
el CV de la longitud de la inflorescencia (43.24 + 6.11%) fue significativamente
mayor al de la longitud del sépalo dorsal (23.47 £+ 2.68%), del sépalo lateral (24.81
+ 3.69%), del pétalo (23.65 + 3.19%) y del labelo (23.28 + 3.23%), asi como al ancho
del sépalo dorsal (22.75 + 3.30%), del sépalo lateral (22.46 + 2.71%), del pétalo
(23.21 + 2.79%) y del labelo (30.23 + 5.92%). No se encontraron diferencias
significativas en el CV entre el resto de los rasgos florales evaluados (Fig. 9).

En general podemos observar que, el CV de los rasgos de atraccion de las especies
autogamicas (26.34 = 1.41%) fue significativamente mayor al de las xenogamicas
(19.59 + 0.97%; Fig. 9).
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Figura 9. Coeficiente de variacion de los nueve rasgos de atraccion determinado a
partir de ejemplares digitalizados de 29 especies de la tribu Epidendreae con
sistema reproductivo contrastante. LSD= longitud del sépalo dorsal, ASD= ancho

del sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL= ancho de los sépalos



laterales, LP= longitud de los pétalos, AP= ancho de los pétalos, LL= longitud del
labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de la inflorescencia. Las letras diferentes

sobre las barras indican diferencias significativas.

Por otro lado, no se encontré un efecto significativo del rasgo floral (Fs, 45=
1.412, P=0.217) ni de la interaccion rasgo floral x sistema de compatibilidad (Fs, 45=
1.17, P=0.339), pero si del sistema de compatibilidad (F1, 4s= 5.70, P= 0.021) sobre
el CV (Fig. 10). EI CV de los rasgos de atraccion de las especies autoincompatibles
(26.79 £ 2.24%) fue significativamente mayor al de las autocompatibles (19.08 +
2.80%; Fig. 11).
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Figura 10. Coeficiente de variacion de nueve rasgos de atraccion determinado a
partir de ejemplares digitalizados de siete especies de la tribu Epidendreae con
sistemas de compatibilidad contrastante. LSD= longitud del sépalo dorsal, ASD=
ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL= ancho de los
sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP= ancho de los pétalos, LL=
longitud del labelo, AL= ancho del labelo, LI=longitud de la inflorescencia. Las letras

diferentes sobre las barras indican diferencias significativas.



35

30

Coeficiente de variacion (% Ne.e.)

—t—

25

I
O

20 A

10 -

Autocompatible Autoincompatible

Sistema de compatibilidad

Fig. 11. Coeficiente de variacion promedio de nueve rasgos de atraccidon
determinado a partir de ejemplares digitalizados de siete especies de la tribu
Epidendreae con sistemas de compatibilidad contrastante. Las letras diferentes
sobre las barras indican diferencias significativas.

7.2.3. Correlaciones entre rasgos de atraccion

Los valores del coeficiente de correlacion entre todos los rasgos de atraccion
medidos oscilaron entre -0.1 y 0.7 (Fig. 12). De las 36 correlaciones realizadas, 30
fueron positivas; de estas, 19 (52.7%) fueron de intensidad moderada (0.4 Or O0.6),
nueve (25%) fueron débiles (0.1 Or 00.4) y dos (5.5%; longitud del sépalo dorsal-
longitud de los sépalos laterales y longitud de los pétalos-longitud del labelo (r= 0.7))
tuvieron una intensidad fuerte (0.6 <r < 1). Ademas, cinco (13.88%) no presentaron
una correlacién (r= 0) y la longitud de la inflorescencia presenté una correlaciéon
negativa débil (r=-0.1) con el ancho de los sépalos laterales (Fig. 12). Considerando
Gnicamente a los sépalos, de las seis correlaciones, tres (50%) fueron de intensidad
débil, dos (33.3%) fueron moderadas y sélo una fue de intensidad fuerte (longitud
del sépalo dorsal i longitud de los sépalos laterales). En cambio, entre los rasgos
de los pétalos la mayoria de las correlaciones (4; 66.67%) presentaron intensidad

moderada, una (16.67%) fue de intensidad débil (longitud del pétalo i ancho del



pétalo) y la Unica correlacion de intensidad fuerte (r= 0.7) fue entre la longitud del

pétalo y la longitud del labelo.

A)
LSD ASD LSL ASL LP AP LL AL LI
LSD 1 0.3 0.7 0.3 0.5 0.6 0.6 0.5 0
ASD 1 0.3 0.6 0.3 0.4 0.4 0.3 0
LSL 1 0.5 0.5 0.4 0.6 0.4 0
ASL i 0.5 0.4 0.4 0.3 -0.1
LP 1 0.3 0.7 0.6 0
AP 1 0.4 0.5 0.1
LL i 0.5 0
AL 1 0.2
LI 1
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Figura 12. Correlaciones entre pares de rasgos de atraccion de 29 especies de la
tribu Epidendreae. A) Matriz de correlacion de rasgos de atraccion. B) Diagrama de
correlacion; cada vértice en el poligono representa un caracter medido y el grosor y
tipo de linea representa la intensidad de la correlacién. LSD= longitud del sépalo
dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL=
ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP= ancho de los
pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de la

inflorescencia.



Las correlaciones entre los rasgos de atraccion de las 16 especies con
sistema reproductivo xenogamico tuvieron valores de entre -0.1 y 0.9 (Fig. 13). De
las 36 correlaciones realizadas, 33 fueron positivas; de éstas, 16 (44.4%) fueron de
intensidad moderada, 13 (36.11%) de intensidad débil y cuatro (11.11%) de
intensidad fuerte. La longitud de la inflorescencia no present6 una correlacion (r= 0)
con el ancho del sépalo dorsal y la longitud de los pétalos. El ancho de los sépalos
laterales y la longitud de la inflorescencia se correlacionaron débil y negativamente
(r=-0.1; Fig. 13).
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Figura 13. Correlaciones entre pares de rasgos de atraccién de 16 especies

xenogamicas de la tribu Epidendreae. A) Matriz de correlacion de rasgos de



atraccion. B) Diagrama de correlacion; cada veértice en el poligono representa un
caracter medido y el grosor y tipo de linea representa la intensidad de la correlacion.
LSD= longitud del sépalo dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de
los sépalos laterales, ASL= ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los
pétalos, AP= ancho de los pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo,
LI= longitud de la inflorescencia.

En el caso de las 13 especies autogamicas, las correlaciones tuvieron valores
de entre -0.2 (débil) y 0.8 (fuerte). De las 36 correlaciones realizadas, 29 fueron
positivas; de éstas, 18 (50%) fueron de intensidad moderada, ocho (22.2%) de
intensidad débil y tres (8.3%; longitud de los sépalos laterales - longitud del sépalo
dorsal, ancho de los sépalos laterales i ancho del sépalo dorsal y ancho i longitud
de los sépalos laterales) de intensidad fuerte. La longitud de la inflorescencia fue el
anico rasgo que tuvo correlaciones negativas de intensidad débil (r=-0.2y -0.1) o
sin correlacién (r= 0) con los demas rasgos de atraccion medidos (Fig. 14).

Considerando Unicamente los sépalos, en las especies xenogamicas, se
encontraron tres (50%) correlaciones débiles, dos moderadas y una fuerte (longitud
del sépalo dorsal T longitud de los sépalos laterales; r = 0.7; Fig. 13). En contraste,
en las especies autogamicas se encontraron dos correlaciones deébiles, una
moderada (ancho del sépalo dorsal - longitud de los sépalos laterales); y las tres
correlaciones restantes (50%) fueron de intensidad fuerte (Fig. 14).

Por su parte, considerando exclusivamente a los pétalos, se encontré que
tanto en las especies xenogamicas como en las autogamicas, la mayoria de las
correlaciones fueron de intensidad moderada (4, 66.6%). En las especies
autogamicas hubo dos correlaciones débiles (33.3%) y ninguna de intensidad fuerte;
mientras que en las xenogamicas se encontraron dos correlaciones fuertes (longitud

de los pétalos i longitud y ancho del labelo) y ninguna de intensidad débil.
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LSD | ASD LSL ASL LP AP LL AL LI
LSD 1 0.3 0.8 0.3 0.4 0.6 0.6 0.5 -0.1
ASD 1 0.4 0.7 0.3 0.4 0.4 0.3 -0.1
LSL 1 0.8 0.4 0.4 0.6 0.4 -0.1
ASL 1 0.5 0.4 0.5 0.2 -0.2

LP 1 0.3 0.6 0.3 0
AP 1 0.5 0.5 -0.1
LL 1 0.5 -0.1
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Figura 14. Correlacién de rasgos de atraccion de 13 especies autogamicas de la
tribu Epidendreae utilizando ejemplares digitales de herbario. A) Matriz de
correlacién de rasgos de atraccion. B) Diagrama de correlacion; cada vértice en el
poligono representa un caracter medido y el grosor y tipo de linea representa la
intensidad de la correlaciéon. LSD= longitud del sépalo dorsal, ASD= ancho del
sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL= ancho de los sépalos
laterales, LP= longitud de los pétalos, AP= ancho de los pétalos, LL= longitud del
labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de la inflorescencia.



En las especies AC, los coeficientes de correlacion entre pares de rasgos de
atraccion oscilaron entre -0.1 y 0.7 (Fig. 15). De las 36 correlaciones realizadas, 33
fueron positivas; de estas, 17 (42.2%) fueron de intensidad moderada (0.4 Or O0.6),
14 (38.9%) fueron débiles (0.1 Or 00.4) y dos fueron fuertes (5.5%; ancho del sépalo
dorsal- ancho de los sépalos laterales (r= 0.8) y longitud de los pétalos- longitud del
labelo (r=0.7)). Ademas, dos pares de caracteres (5.5%; ancho del sépalo dorsal i
longitud de la inflorescencia y longitud de los sépalos laterales i ancho de los
pétalos) no presentaron correlacion (r= 0) y la longitud de la inflorescencia se
correlacion6 débil y negativamente con el ancho de los sépalos laterales (r= -0.1;
Fig. 15).
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LSD il 0.5 0.6 0.3 0.2 0.4 0.3 0.4 0.5
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Figura 15. Correlacion de rasgos de atraccion de cuatro especies autocompatibles

de la tribu Epidendreae. A) Matriz de correlacion de rasgos de atraccion. B)

Diagrama de correlacion; cada vértice en el poligono representa un caracter

medido y el grosor y tipo de linea representa la intensidad de la correlacion. LSD=

longitud del sépalo dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los

sépalos laterales, ASL= ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los

pétalos, AP= ancho de los pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo,

LI= longitud de la inflorescencia.




Por su parte, las correlaciones entre rasgos de atraccion de las especies Al
presentaron valores de entre -0.4 y 0.9 (Fig. 16). De las 36 correlaciones realizadas,
30 fueron positivas, de estas, 15 (41.67%) fueron de intensidad débil, siete (19.4%)
fueron de intensidad moderada y ocho (22.2%) de intensidad fuerte. No hubo
correlacion entre la longitud de los sépalos laterales y el ancho de los pétalos (r =
0; Fig. 16). Entre las cinco correlaciones negativas, una fue de intensidad moderada
(longitud de los sépalos laterales - longitud de la inflorescencia; r= -0.4) y cuatro
fueron débiles (0.1 Or 00.4; Fig. 16).

Considerando Unicamente a los sépalos, las especies Al presentaron tres
(50%) correlaciones de intensidad débil y tres (50%) correlaciones de intensidad
fuerte. En cambio, en las especies AC, dos (33.33%) correlaciones fueron de
intensidad débil, una fuerte (16.67%; ancho del sépalo dorsal i ancho de los sépalos
laterales) y las tres (50%) restantes fueron de intensidad moderada. En el caso de
los pétalos, las especies AC presentaron cuatro correlaciones débiles (0.1 Or 00.4),
una moderada y una correlacion fuerte entre la longitud de los pétalos y la longitud
del labelo (Fig. 15). En las especies Al solo presentaron tres correlaciones débiles
(0.1 Or 00.4), una correlacion moderada entre la longitud de los pétalos i longitud
del labelo, y dos correlaciones fuertes (longitud del pétalo 7 ancho del labelo y

longitud del labelo i ancho del labelo; Fig. 16).



LSD ASD LSL ASL LP AP LL AL LI
LSD 1 0.2 0.7 0.9 0.8 0.3 0.4 0.4 -0.1
ASD 1 0.3 0.8 0.2 0.7 0.1 0.4 -0.2
LSL 1 4 0.2 0.7 0 0.2 0.3 -0.4
ASL 1 0.4 0.8 0.2 0.5 -0.2
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AP 1 0.1 0.3 0.2
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AL 1 0.3
LI 1
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Figura 16. Correlacion de rasgos de atraccion de tres especies autoincompatibles
de la tribu Epidendreae. A) Matriz de correlacion de rasgos de atraccion. B)
Diagrama de correlacion; cada vértice en el poligono representa un caracter medido
y el grosor y tipo de linea representa la intensidad de la correlacion. LSD= longitud
del sépalo dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos
laterales, ASL= ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP=
ancho de los pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de

la inflorescencia.




7.2.4. Coeficiente de integracion floral

La tribu Epidendreae tuvo un coeficiente de integracion floral promedio de rasgos
de atraccion de 42.95%, IC 95%: 38.59 1 47.41%. EI ClI no difiri6 significativamente
entre verticilos florales (caliz= 47.52%, IC 95%: 40.02 i 55.17%; corola= 50.45%,
IC 95%: 44.02 1 57.25%; F2,s87= 1.832, P= 0.166). El coeficiente de integracion floral
de rasgos de atraccion fue significativamente mayor en especies autogamicas
(46.72%, IC 95%: 40.37 T 52.64%) en comparacion con las xenogamicas (39.88%,
IC 95%: 34.341 45.97%); t26= 0.941, P= 0.058; Fig. 17).
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Figura 17. Coeficiente de integracion floral (X+IC 95%) de rasgos de atraccidén en
especies de la tribu Epidendreae con sistema reproductivo contrastante. Las letras

diferentes sobre las barras indican diferencias significativas.

El coeficiente de integracion floral promedio de rasgos de atraccion no difirié
significativamente entre especies con sistema de compatibilidad contrastante (ts=

0.653, P= 0.347; Fig. 18). Las especies AC tuvieron un coeficiente de integracion



floral promedio de 34.07%, IC 95%: 22.62 1 57.04%; mientras que en las especies
Al dicho coeficiente fue de 36.97%, IC 95%: 29.43 1 51.57%.
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Figura 18. Coeficiente de integracién floral (X £ IC 95%) de rasgos de atraccion en
especies de la tribu Epidendreae con sistemas de compatibilidad contrastantes. Las

letras iguales sobre las barras indican que no existen diferencias significativas.

7.3. Variacion fenotipica e integracion floral de rasgos de atraccion en el
geénero Encyclia

7.3.1. Caracterizacion morfolégica

De las nueve especies analizadas del género Encyclia, asi como en las especies
xenogamicas de dicho género, E. adenocaula presento6 el valor mas alto en ocho de
los nueve rasgos evaluados: sépalo dorsal mas largo (66.10 + 7.14 mm) y mas
ancho (7.13 £ 0.87 mm), sépalos laterales mas largos (58.46 + 5.98 mm) y mas
anchos (6.40 £ 0.76 mm), pétalos mas largos (longitud: 63.08 + 6.99 mm) y mas
anchos (7.95 £ 0.73 mm) y el labelo més largo (31.61 + 4.92 mm) y mas ancho (25.7
+ 1.60 mm; Anexo 5). En cuanto a la longitud de la inflorescencia, E. acutifolia
presentd el valor mas alto (658.26 + 210.85 mm). En contraste, considerando las
nueve especies en conjunto, E. adenocarpa presenté el valor mas bajo en cinco de

los nueve rasgos evaluados: sépalo dorsal mas angosto (2.70 £ 0.10 mm), sépalos



laterales mas cortos (11.70 £ 0.43 mm) y mas angostos (2.66 + 0.31 mm) y los
pétalos mas cortos (11.05 £ 0.44 mm) y mas angostos (2.48 + 0.32 mm). Encyclia
chloroleuca present6 el sépalo dorsal (11.76 + 0.54 mm) y la inflorescencia (210.21
+41.72 mm) mas cortos. Encyclia tampensis y E. gravida presentaron el labelo mas
corto (9.36 + 0.88 mm) y mas angosto (4.58 + 0.24 mm), respectivamente (Anexo
5).

En el conjunto de especies xenogadmicas Encyclia adenocarpa presenté los
valores mas altos en ocho de los nueve rasgos evaluados: sépalo dorsal mas largo
(12.266 £ 0.21 mm) y mas ancho (2.70 £ 0.1 mm), los sépalos laterales mas largos
(11.70 £ 0.43 mm) y mas anchos (2.66 + 0.31 mm), los pétalos mas largos (11.05 +
0.44 mm) y més anchos (2.48 + 0.31 mm) y el labelo més largo (9.95 £ 0.56 mm) y
mas ancho (6.69 + 1.34 mm). Mientras que E. bractescens presento la inflorescencia
mas corta (320 + 31.98 mm).

En el caso de las especies autogamicas, E. tampensis presento los valores
mas altos en ocho de los nueve rasgos evaluados: sépalo dorsal més largo (36.17
+ 5.87 mm) y mas ancho (34.58 + 4.87 mm), sépalos laterales més largos (37.61 +
6.85 mm) y mas anchos (42.75 + 5.87 mm), y los pétalos mas largos (36.86 + 7.26
mm) y mas anchos (39.01 = 4.40 mm), asi como el labelo (20.92 + 2.80 mm) y la
inflorescencia (58.58 £ 7.51 mm) més largos; el labelo més ancho se present6 en
E. chloroleuca (21.89 + 2.41 mm). En contraste, E. chloroleuca presento el valor
mas bajo en cinco de los nueve rasgos evaluados: sépalo dorsal mas corto (10.25
+ 5.87 mm) y mas angosto (13.47 £ 4.87 mm), sépalos laterales mas angostos
(15.86 + 5.87 mm), asi como los pétalos (4.40 + 7.26 mm) y el labelo (8.74 + 2.80
mm) mas cortos. Por su parte, E. altissima presenté los sépalos laterales mas cortos
(10.69 + 6.85 mm) y los pétalos mas angostos (19.78 + 4.40 mm). Finalmente, E.
gravida presenté el labelo mas angosto (11.79 + 2.41 mm) y la inflorescencia mas
corta (23.17 = 7.51 mm; Anexo 5).

7.3.2. Coeficiente de variacién fenotipica
El coeficiente de variacion promedio de los rasgos de atraccion de las nueve

especies del género Encyclia fue de 22.87 + 1.45%. El CV promedio de las cinco



especies xenogamicas fue de 22.55 + 2.01%, mientras que el de las autogamicas
fue de 23.27 £ 2.09% (Fig. 19). Se encontro un efecto significativo del rasgo floral
(Fs, 63=4.75, P< 0.0001), pero no del sistema reproductivo (F1, 63= 0.009, P=0.924),
ni de la interaccion entre ambos factores (Fs, s3= 0.573, P= 0.796) sobre el CV. En
las especies xenogamicas, el CV de la longitud de la inflorescencia (41.06 * 3.38%)
fue significativamente mayor al de la longitud del sépalo lateral (24.44 + 2.78%), del
pétalo (22.63 + 2.56) y del labelo (22.88 *+ 1.86%), asi como al ancho del pétalo
(22.63 + 2.56%). No se encontraron diferencias significativas en el CV entre el resto
de los rasgos florales evaluados (Fig. 19).
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Figura 19. Coeficiente de variacion promedio de los nueve rasgos de atraccion
determinado a partir de ejemplares digitalizados de nueve especies del género
Encyclia con sistema reproductivo contrastante. LSD= longitud del sépalo dorsal,
ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL= ancho
de los sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP=ancho de los pétalos, LL=
longitud del labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de la inflorescencia. Las letras

diferentes sobre las barras indican diferencias significativas.

7.3.3. Correlaciones entre rasgos de atraccion

Los coeficientes de correlacion entre pares de rasgos de atraccion oscilaron entre -
0.2y 0.8 (Fig. 20). De las 36 correlaciones realizadas, 29 fueron positivas (80.55%);
de estas, nueve (25%) fueron de intensidad moderada (0.4 Or O0.6), 12 (33.33%)
de intensidad débil (0.1 Or 00.39) y ocho (22.2%) de intensidad fuerte (0.6 <r < 1).



Ademas, cuatro correlaciones fueron nulas (r= 0) y, la longitud de la inflorescencia
se correlacion6 débil y negativamente con el ancho del sépalo dorsal (r=-0.2), con
los sépalos laterales (r= -0.1) y con los pétalos (r=-0.2). En lo que respecta a los
sépalos, se presentaron tres correlaciones de intensidad débil, dos de intensidad
moderada y la correlacion entre la longitud del sépalo dorsal y los sépalos laterales
fue de intensidad fuerte (r=0.8). Al considerar solo a los rasgos de los pétalos, se

encontraron dos correlaciones de intensidad débil, moderada y fuerte.

A)

LSD | ASD LSL ASL LP AP LL AL LI
LSD 1 0.1 |0.8 0.5 0.8 0.6 0.7 0.4 0.1
ASD 1 0.3 0.3 0.1 0.3 0.1 0.1 -0.2
LSL 1 0.5 0.8 0.7 0.6 0.3 0
ASL 1 0.5 0.7 0.5 0.4 -0.1
LP 1 0.7 0.8 0.3 0
AP 1 0.6 0.2 -0.2

LL 1 o4 0
AL | 1 0
LI 1
B)
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Figura 20. Correlaciones entre pares de rasgos de nueve especies del género

Encyclia. A) Matriz de correlacion de rasgos de atraccion. B) Diagrama de



correlacion; cada vértice en el poligono representa un caracter medido y el grosor y
tipo de linea representa la intensidad de la correlacion. LSD= longitud del sépalo
dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL=
ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP= ancho de los
pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de la

inflorescencia.

Las correlaciones entre los rasgos de atraccion de las cinco especies del
género Encyclia con sistema reproductivo xenogamico tuvieron valores de entre -
0.3y 0.9 (Fig. 21). De las 36 correlaciones realizadas, 26 (72.22%) fueron positivas;
de estas, diez (27.8%) fueron de intensidad moderada (0.4< r <0.6), siete (19.44%)
de intensidad débil (0.1 <r < 0.3) y nueve (22.2%) de intensidad fuerte (0.6 <r < 1).
No hubo correlacion entre el ancho del sépalo dorsal y ancho de los pétalos y del
labelo (r = 0). La longitud de la inflorescencia se correlaciond negativa y débilmente
con todos los demas rasgos de atraccion evaluados.

En el caso de las cuatro especies autogamicas, las correlaciones tuvieron
valores de entre -0.4 y 0.9 (Fig. 22). De las 36 correlaciones realizadas, 33 (91.66%)
fueron positivas; de estas, 14 (38.9%) fueron de intensidad moderada, 11 (30.6%)
de intensidad débil y ocho (22.2%) de intensidad fuerte. La longitud de la
inflorescencia no presentd una correlacién con el ancho de los sépalos laterales (r=
0), pero si presentd una correlacion moderada negativa con el ancho del sépalo

dorsal (r=-0.4) y una correlacién débil negativa (r= -0.2) con el ancho de los pétalos.



A)

LSD ASD LSL ASL LP AP LL AL LI
LSD 1 0.1 0.7 0.5 0.9 0.7 0.8 0.5 -0.2
ASD 1 0.3 0.1 0.1 0 0.2 0 -0.1
LSL 1 0.5 0.7 0.6 0.6 0.3 -0.2
ASL 1 0.5 0.7 0.6 0.4 -0.1
LP 1 0.7 0.8 0.4 -0.3
AP 1 0.7 0.2 -0.2
LL 1 0.5 -0.2
AL 1 -0.1
LI 1
B)
LSD
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Figura 21. Correlaciones entre pares de rasgos de cinco especies del género
Encyclia xenogamicas. A) Matriz de correlacion de rasgos de atraccion. B) Diagrama
de correlacion; cada vértice en el poligono representa un caracter medido y el grosor
y tipo de linea representa la intensidad de la correlacion. LSD= longitud del sépalo
dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL=
ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP= ancho de los

pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de la

inflorescencia.




Considerando unicamente los rasgos de los sépalos, en las especies
xenogamicas, se encontraron tres correlaciones fuertes (50%), dos (33.3%)
moderadas y una débil (ancho de los pétalos T ancho del labelo; r= 0.2; Fig. 21).
Por su parte, en las especies autogadmicas se encontraron cuatro correlaciones
moderadas (66.7%), una correlacion fuerte (longitud del sépalo dorsal - longitud de
los sépalos laterales; r= 0.9) y una débil (longitud i ancho del sépalo dorsal; r=0.2;
Fig. 22).

Por otro lado, considerando exclusivamente los rasgos de los pétalos, en las
especies xenogamicas, tres correlaciones fueron fuertes (50%), dos fueron
moderadas (33.3%) y solo una fue débil (r= 0.2; Fig. 21). En las especies
autogamicas, tres correlaciones fueron débiles (50%), dos moderadas (33.3%; r=
0.6) y una fuerte (longitud de los pétalos - longitud del labelo; r= 0.7; Fig. 22).
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Figura 22. Correlaciones entre pares de rasgos de cuatro especies del género
Encyclia autogamicas. A) Matriz de correlacion de rasgos de atraccion. B) Diagrama
de correlacion; cada vértice en el poligono representa un caracter medido y el grosor
y tipo de linea representa la intensidad de la correlacion. LSD= longitud del sépalo
dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL=
ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP= ancho de los
pétalos, LL= longitud del labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de la

inflorescencia.

LSD | ASD LSL ASL LP AP LL AL LI
LSD 1 0.2 0.9 0.4 0.7 0.5 0.6 0.4 0.4
ASD 1 0.4 0.5 0.2 0.7 0.1 0.3 -0.4
LSL 1 0.6 0.9 0.7 0.7 0.3 0.4
ASL 1 0.6 0.8 0.4 0.4 0
LP 1 0.6 0.7 0.3 0.2
AP 1 0.6 0.3 -0.2
LL 1 0.3 0.3
AL 1 0.1
LI 1




7.3.4. Coeficiente de integracion floral

Las especies del género Encyclia evaluadas tuvieron un coeficiente de integracion
floral promedio de rasgos de atraccion de 41.53%, IC 95%: 37.42 i 45.58%. El
coeficiente de integracion floral no difirié significativamente entre verticilos florales
(céliz= 46.96%, IC 95%: 34.71 1 59.45%; corola= 48.14, IC 95%: 34.12 i 64.18%;
F2, 27= 0.326, P= 0.724) EI coeficiente de integracion floral de rasgos de atraccion
no difirid significativamente entre especies con sistema reproductivo contrastante
(autogamicas: 41.43%, IC 95%: 41; xenogamicas: 41.76%, IC 95%=41.6; ts= 0.52,
P=0.48; Fig. 23).
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Figura 23. Coeficiente de integracién floral (X £ IC 95%) de rasgos de atraccion en
especies del género Encyclia con sistema reproductivo contrastante. Las letras

iguales arriba de las barras indican que no existen diferencias significativas.



8. Discusion

8.1. Variacion fenotipica

Los coeficientes de variacidon de los rasgos florales de atraccion encontrados en los
tres niveles taxondmicos evaluados (familia = 21.42 £+ 0.61%; tribu = 22.39 + 0.84%
y género = 22.87 + 1.45%), asi como considerando especies con sistemas
reproductivos (familia: autogamicas = 22.84 + 0.89% y xenogamicas = 20.00 +
0.83%; tribu: autogdmicas = 26.34 + 1.41% y xenogamicas = 19.59 + 0.97%; y
género: autogamicas = 23.27 = 2.09% y xenogamicas = 22.55 = 2.01%) y de
compatibilidad (tribu: AC = 19.08 + 2.80% y Al= 26.79 + 2.24%) contrastantes, son
similares a los reportados en otros trabajos con diferentes especies de
angiospermas (13.33 - 39.24%; Ackerman y Galarza-Pérez, 1991; Berdecia y
Tremblay, 2003; Ishii y Harder, 2012; Baranzelli et al., 2014).

Particularmente en la familia Orchidaceae, el nivel de variacion fenotipica registrado
para cada especie en el presente estudio (6.76% 1 38.19%) coincide con lo
documentado para las Unicas tres especies de orquideas (Lepanthes rupestris,
Orchis mascula, y O. pauciflora) en que existian estimaciones previas de variacion
fenotipica (9.9 42%; Berdeciay Tremblay, 2003; Scopece et al., 2017). De manera
general, tanto los valores de estudios previos y los del presente trabajo son bajos,
lo que es esperado considerando que la variacion fenotipica dentro de un mismo
taxon (en este caso, la familia Orchidaceae, la tribu Epidendreae o el género
Encyclia) esta limitada por restricciones filogenéticas (Neal et al., 1998; Citerne et
al., 2010).

En el grupo de plantas con flores se reconocen dos tipos de simetria floral, la
bilateral (zigomorfa) y la radial (actinomorfa; Coen et al., 1995; Endress, 2001). Se
ha demostrado que las especies con flores zigomorfas tienden a presentar un
sistema de polinizacion especialista, puesto que un grupo funcional o una sola
especie de polinizador presenta el ajuste morfoldégico adecuado para la remocion y
deposicion de polen en las flores (Wolfe y Krstolic, 1999; Endress, 2001; Citerne et
al., 2010). La simetria floral y la variacion fenotipica se encuentran relacionadas; las
flores actinomorfas al presentar una relacion generalista con los polinizadores y

tener varios planos de simetria presentan una variacion fenotipica ligeramente



mayor (8.3% - 14.87%) que las especies zigomorfas que solo tienen un plano de
simetria y un sistema de polinizacion especializado (4.19% - 12.60%; Wolfe y
Krstolic, 1999; Elle y Hare, 2002; Ishii y Harder, 2012; Baranzelli et al., 2014; Zhou
et al.,, 2021). Las flores de la familia Orchidaceae se caracterizan por presentar
simetria zigomorfa y de manera general se considera que tienen un sistema de
polinizacién especializado (Hagsater et al., 2005; Tremblay et al., 2005; Roberts y
Dixon, 2008). En el presente estudio, la variacion fenotipica registrada oscilé entre
6.76% (para Cattleya labiata) y 38.19% (para Brassavola tuberculata) coincidiendo
con el nivel de variacion fenotipica registrado para especies zigomorfas (4.19 1
12.60%; Wolfe y Krstolic, 1999; Berdecia y Tremblay, 2003; Ishii y Harder, 2012;
Scopece et al., 2017).

Por otro lado, al comparar la variacion fenotipica de los nueve rasgos de
atraccion evaluados en los tres niveles taxondmicos; la longitud de la inflorescencia
fue el Unico rasgo que difirid de los demas, presentando un CV de 34.20%. Esto
podria deberse a que los ejemplares herborizados empleados en el presente estudio
probablemente sean de distinta edad, o hayan experimentado diferentes
condiciones de disponibilidad de recursos, ocasionando diferencias en el tamafio de
la inflorescencia (Evans, 1959; Hainsworth et al., 1984; Hutchings, 2010). Aunado a
ello un factor que pudo influir en que la longitud de la inflorescencia tuviera mayor
CV que el resto de los caracteres, es el estado de preservacion de las
inflorescencias en los ejemplares digitalizados empleados, ya que algunos
ejemplares carecian de la inflorescencia y so6lo presentaban las flores herborizadas
0 bien sélo tenian una parte de la inflorescencia. Finalmente, es posible que el
tamafo de la inflorescencia sea inherente a la especie; por lo tanto, aunque el
ejemplar herborizado sea adulto, el crecimiento de la inflorescencia estara
restringido a la filogenia (Lacey, 1986; Burd et al., 2006).

En el caso de especies con sistema reproductivo contrastante, se esperaba
encontrar que las especies autogamicas presentaran menor variacion fenotipica,
debido a que la fecundacion se produce entre gametos provenientes del mismo
individuo, que contienen informacion genética similar (Carr y Fenster, 1994;

Takebayashi y Morrell, 2001). Por el contrario, se esperaba que, en las especies



xenogamicas, la variacion fenotipica fuera mayor ya que la fecundacion involucra la
fusion de gametos producidos por distintos individuos, por lo que el material
genético contenido en ellos es diferente (Ornduff, 1971; Fenster y Galloway, 2000).
Sin embargo, el CV encontrado a nivel de familia y tribu fue significativamente mayor
en especies autogamicas con respecto a las xenogamicas, mientras que, a nivel de
género no se encontraron diferencias significativas entre sistemas reproductivos.
Esto podria explicarse por la existencia de mecanismos de aseguramiento
reproductivo en las especies xenogamicas, de tal manera que puedan reproducirse
por autogamia ante la ausencia o0 a una baja disponibilidad de sus polinizadores
(Vogler y Stephenson, 2001; Hrycan y Davis, 2005; Carri6 et al., 2008; Brys et al.,
2013; Xoing et al., 2013; Goodwillie y Weber, 2018). Diversas especies de plantas
presentan distintos mecanismos para asegurar la reproduccién ante la ausencia de
polinizadores efectivos, por ejemplo, la autofecundacioén tardia ( delayed selfingoen
inglés; Vogler y Stephenson, 2001; Hrycan y Davis, 2005; Carri6 et al., 2008; Brys
et al.,, 2013; Xoing et al., 2013; Goodwillie y Weber, 2018). Dicho mecanismo
consiste en que las especies xenogamicas recurren a la autogamia cambiando su
morfologia, fisiologia o desarrollo para lograr un aseguramiento reproductivo (Vogler
y Stephenson, 2001; Hrycan y Davis, 2005; Carri6 et al., 2008; Brys et al., 2013;
Xoing et al., 2013; Goodwillie y Weber, 2018). En orquideas, se ha reportado la
produccion de secreciones en el estigma; cambios en la posicion del perianto, de la
antera o de la columna; asi como el derretimiento del rostelo o de la antera (Catling,
1990; Liu et al., 2006; Chen et al., 2012; Gamish et al., 2014) como mecanismos
que promueven la autopolinizacién y aseguran la reproduccion.

Por otro lado, se ha reportado que la variacién espacial y temporal puede
influir en el sistema reproductivo de las angiospermas, debido a que las poblaciones
se enfrentan a condiciones ecolégicas diferentes (Meier y Holderegger, 1998;
Barret, 1998; Elle y Hare, 2002; Caruso et al., 2003; Burnet, 2009). Por ejemplo, la
disponibilidad de polinizadores puede ser limitada en un sitio, mientras que en otro
puede ser muy abundante. Las diferentes presiones de seleccion experimentadas
en distintas poblaciones de una misma especie ocasionan cambios en los rasgos

morfolégicos de las flores y por ende favorecen una mayor variacion fenotipica



(Arroyo y Squeo, 1990; Ramsey et al., 1993; Miller et al., 2000; Agisdottir y
Thorhallsdéttir, 2006). Los ejemplares de herbario digitalizados utilizados en el
presente estudio provienen de 50 sitios distintos en el continente americano y fueron
colectados en distintos aflos entre 1842 y 2017. Por lo tanto, las diferentes
condiciones ecolbgicas experimentadas por los individuos de una especie dada
colectados en fechas y sitios distintos podrian promover cambios en su sistema
reproductivo, lo que explicaria el patron de variacion fenotipica encontrado en
especies con sistema reproductivo contrastante en el presente trabajo.

Por su parte, al comparar las especies de la tribu Epidendreae con sistema
de compatibilidad contrastante, se encontré que las autocompatibles presentaron
significativamente menor variacién fenotipica (CV= 19.08 + 2.80%) con respecto a
las autoincompatibles (26.79 + 2.24%). Un mayor CV en especies autoincompatibles
se atribuye a que requieren de fertilizacion cruzada para su reproduccién, por lo que
se esperaria que tuvieran mayor variacion morfolégica que las autocompatibles
cuya fecundacién ocurre entre gametos genéticamente similares (Johri et al., 2001;
Sen, 2001; Franklin-Tong, 2008; Krahl et al., 2019). Este patrén contrasta con lo
reportado en especies de otras familias vegetales, ya que se ha encontrado mayor
variacion fenotipica en las especies autocompatibles (CV= 6 - 23%) en comparacion
con las autoincompatibles (CV=7 - 16%; Meeus et al., 2011; Rosas-Guerrero et al.,
2011; Delgado-Davila et al., 2016). Aunque usualmente se considera que las
especies autocompatibles son autogamicas, diversas especies con ese sistema de
compatibilidad son xenogamicas (Jaimes y Ramirez, 1999; Gan et al., 2013; Pang
y Saunders, 2015). Esto podria explicar porque en otros estudios se ha encontrado
mayor variacion fenotipica en las especies autocompatibles, ya que pueden recurrir
tanto a la autogamia como a la xenogamia para tener una reproduccion exitosa
(Meeus et al., 2011; Rosas-Guerrero et al., 2011; Delgado-Davila et al., 2016).

Por ultimo, cabe resaltar que existe poca informacién sobre aspectos de la
biologia reproductiva en orquideas (Ackerman, 1975; Kallunki, 1981; Sugiura y
Yamaguchi, 1997; Borba y Braga, 2003; Gigant et al., 2016), asi como sobre su
variacion fenotipica (Berdecia y Tremblay, 2003; Scopece et al.,, 2017).

Considerando que la familia Orchidaceae es la segunda mas diversa entre las



angiospermas (Dresler, 1993; Hagsater et al., 2005; Roberts y Dixon, 2008), es
imperativo realizar mas estudios sobre la variacion morfolégica existente dentro de

la familia, asi como sobre su biologia reproductiva.

8.2. Correlaciones entre rasgos de atraccién

Tanto a nivel familia como a nivel tribu, las correlaciones moderadas fueron las mas
frecuentes (25 y 18, de un total de 36, respectivamente); mientras que las de
intensidad fuerte fueron muy escasas. Estos resultados indican que los rasgos
florales de atraccion de las especies de orquideas en dichos grupos estan
interactuando entre si, tal como se esperaba, ya que los rasgos medidos, en
conjunto, tienen la funcién de atraer a los polinizadores (Dressler, 1993; Hagsater
et al., 2005). Esto coincide con lo que se ha reportado en otras especies de
angiospermas, en las que se ha encontrado que los rasgos de atraccion presentan
correlaciones de moderadas a fuertes, siendo mas frecuentes las primeras (Herrera
etal., 2002a; Pérez et al., 2007; Rosas-Guerrero et al., 2011; Chingay Pérez, 2016).

De manera similar, en las correlaciones entre rasgos pertenecientes al mismo
verticilo floral (i.e., longitud del sépalo dorsal i longitud del sépalo lateral y longitud
del labelo T longitud del pétalo), también predominaron las de intensidad moderada
y las de intensidad fuerte fueron poco frecuentes [familia: 2; tribu: 2; género: 8; en
especies autogamicas (familia: 8, tribu: 3, género: 8), xenogamicas (familia: 2, tribu:
4, género: 9), autocompatibles (2) y autoincompatibles (8)]. Dichas correlaciones
son esperadas, ya que los caracteres florales dentro de cada verticilo comparten las
mismas restricciones de desarrollo y coinciden en el tiempo de maduracién, por lo
gue no varian de forma independiente (Armbruster et al., 2004; Ashman y Majetic,
2006; Smith, 2016).

Sin embargo, se esperaria que los rasgos de atraccion en todos los niveles
taxonomicos evaluados en las orquideas de estudio presentaran correlaciones
fuertes debido a que cumplen la misma funcién (atraer polinizadores). Por el
contrario, la mayoria de las correlaciones significativas tuvieron valores de entre 0.4
y 0.69, es decir que fueron de intensidad moderada. Es posible que la baja

frecuencia de correlaciones de intensidad fuerte se deba a la accion de diversos



factores con los que las flores interactian. Por ejemplo, interacciones antagonicas
como la herbivoria, tanto floral como vegetativa y factores abiéticos como la
temperatura y la humedad, que pueden ejercer presiones selectivas opuestas a
aquellas que favorecerian la covariacion entre rasgos florales (Berg, 1960; Herrera
et al., 2002b; Strauss y Whittall, 2006; Ramos y Schiestl, 2020).

Entre los rasgos evaluados a nivel de familia, tribu y género, asi como en el
conjunto de especies autocompatibles y autoincompatibles, la mayoria de las
correlaciones de la inflorescencia con los ocho rasgos florales restantes fueron de
intensidad débil, tanto negativa como positivamente, incluso, con algunos rasgos no
hubo correlacion. Este resultado sugiere que, de los nueve rasgos evaluados, ocho
(longitud y ancho del sépalo dorsal, de los sépalos laterales, de los pétalos y del
labelo) cumplen con una misma funcidn; esto es, atraer a los polinizadores, a la vez
de proteger a las estructuras reproductivas (Stebbins, 1973; Wyatt, 1982; Dressler,
1993; Espejo-Serna et al., 2002; Hagsater et al., 2005). Por su parte, la longitud de
la inflorescencia también tiene una funcion de atraccion para los polinizadores
(Ohara y Higashi, 1994; Harder et al., 2004; Kudo y Harder, 2005). Sin embargo,
mientras la longitud de la inflorescencia tiene un papel de atraccién a nivel de toda
la planta, es decir, de todo el individuo, con probables implicaciones a nivel
poblacional (Bjgrnstand y Hansen, 1994; Ramirez-Parada et al., 2020); los ocho
rasgos restantes actian a nivel de la flor (Garnier et al., 2015; Ramirez-Parada et
al., 2020). Ademas, la inflorescencia juega un papel importante en la distribucion de
recursos para las flores y frutos en formacion (Dressler, 1993; Espejo-Serna et al.,
2002; Harder et al., 2004; Hagsater et al., 2005; Jordan y Harder, 2006). Esto
explicaria por qué la longitud de la inflorescencia no se encuentra covariando con el
resto de los rasgos de atraccién medidos. Por ultimo, un factor adicional que pudo
influir en ese resultado es el estado de preservacion de las inflorescencias en los
ejemplares digitalizados empleados. Por ejemplo, en 78 de los 250 ejemplares
empleados (31.2%), las inflorescencias estaban incompletas o ausentes; en este
ultimo caso, solo se herborizaron las flores.

En las especies autogamicas se detectaron mas correlaciones fuertes (8 de

36 correlaciones) que en las especies xenogamicas (2 de 36 correlaciones) a nivel



de familia. Esto sugiere que los rasgos de atraccion estan covariando en conjunto
para la atraccion de polinizadores. Sin embargo, se esperaba que las especies
xenogamicas presentaran mayor numero de correlaciones fuertes entre los rasgos
de atraccion debido a la fuerte dependencia hacia sus polinizadores (Herrera et al.,
2002a; Pérez et al., 2007; Rosas-Guerrero et al., 2011; Chinga y Pérez, 2016), ya
que tener rasgos de atraccion visibles y que en conjunto tengan un ajuste
morfolégico a los posibles polinizadores asegura su reproducciéon (Berg, 1960;
Armbruster et al., 1999; Murren, 2002; Pérez et al., 2007; Rosas-Guerrero et al.,
2011). Un mayor numero de correlaciones de intensidad fuerte en las especies
autogamicas puede explicarse por una alta covariacion del conjunto de rasgos
florales evaluados, sin estar sujeta a una correspondencia morfolégica con los
polinizadores. En este sentido, asegurar que los rasgos florales se ajusten entre si,
permitira una autopolinizacion exitosa (Herrera et al., 2002a; Pérez et al., 2007;
Rosas-Guerrero et al., 2011; Chinga y Pérez, 2016; Fornoni et al., 2016).

Como se esperaba, las correlaciones débiles y nulas entre rasgos de
atraccioén de verticilos diferentes en todos los grupos taxonémicos evaluados, fueron
las méas frecuentes. Este tipo de correlaciones coincide con la hipétesis de
desarrollo, la cual plantea que los rasgos de diferentes verticilos florales no se
encuentran fuertemente correlacionados debido a que tienen procesos de desarrollo
diferentes y cumplen funciones distintas en las flores; el caliz presenta una funcién
de proteccion y la corola de atraccidn a los polinizadores (Berg, 1960; Armbruster
et al.,, 2004; Fornoni et al.,, 2009; Armbruster y Wege, 2019). Sin embargo, se
presentaron correlaciones entre rasgos de distintos verticilos de intensidad fuerte
para el subconjunto de especies xenogamicas y autogamicas a nivel familia (25
especies, en cada caso), de autoincompatibles a nivel tribu (5 especies), y tanto en
autogamicas (4 especies) como xenogamicas (5 especies) a nivel de género. Este
resultado podria deberse a que, dentro de las orquideas, las flores han sufrido
diversas modificaciones morfologicas y, consecuentemente, también funcionales
(Dressler, 1993; Hagsater et al., 2005; Roberts y Dixon, 2008). Por ejemplo, a
diferencia de la mayoria de las angiospermas, en las orquideas, el caliz presenta

colores vistosos que contrastan con el labelo, por lo que su funcion podria estar



ligada a la atraccion de los polinizadores y no solo a la proteccion (Dressler, 1993;
Hagsater et al., 2005; Tremblay et al., 2005). Ademas, la presencia de correlaciones
fuertes entre rasgos de verticilos diferentes puede deberse a la presencia de
pleiotropias, es decir, que un mismo locus regula la expresion de los rasgos de
diferentes verticilos florales (Armbruster et al., 2004; Smith, 2016). Por lo tanto,
dichos rasgos no pueden variar independientemente a pesar de pertenecer a
verticilos distintos (Armbruster et al., 2004; Smith, 2016).

8.3. Coeficiente de integracion floral

El coeficiente de integracion floral de los rasgos de atraccion de los tres niveles
taxondémicos evaluados fue de entre 34.07% y 46.72%. Estudios similares con
especies de otras familias de angiospermas han evaluado el nivel de integracion
floral a nivel de género y especie, encontrando coeficientes de integracion de 12 -
46% (Pérez et al., 2007; Ordano et al., 2008; Rosas-Guerrero et al., 2011; Gonzalez
et al., 2015; Parraguirre, 2018; Itagaki et al., 2020), mientras que en especies de la
familia Orchidaceae se ha encontrado un coeficiente de integracién floral de entre
10.46% Yy 61.89% (Ordano et al., 2008). El coeficiente de integracion floral reportado
en estos trabajos coincide con los valores estimados en el presente estudio.

Las flores son 6rganos reproductivos que funcionan como una unidad
integrada (Berg, 1960; Herrera et al., 2002a; Armbruster et al., 2004; Ordano et al.,
2008; Armbruster et al., 2014), por lo que se esperaria que tuvieran un coeficiente
de integracion floral relativamente alto. Sin embargo, en el presente estudio se
encontraron niveles relativamente bajos de integracion floral (menor al 50%). Esto
podria deberse a que existen diferentes presiones selectivas actuando al mismo
tiempo, no solo las relacionadas con la reproduccion y la atraccion de los
polinizadores; entre ellas estan la competencia intra e interespecifica por
polinizadores y luz, asi como la herbivoria y factores abidticos, que podrian influir
en el grado de integracion floral que presentan las especies (Galen, 1999; Caruso
at al., 2003; Gomez, 2003; Rosas-Guerrero et al., 2011; Lucas-Barbosa, 2016).

Ademas, Ordano et al. (2008) sugieren que los bajos niveles de integracion floral,



se deben a que dentro de las flores se cumplen al menos dos funciones distintas, la
de atraccion y la reproductiva.

En este sentido, se ha reconocido que dentro de las flores existe integracion
intrafloral, es decir, que distintos rasgos florales se encuentran integrados de
acuerdo con la funcioén primordial que cumplen dentro de la flor (Ordano et al., 2008;
Fornoni et al., 2016). De esta manera, los rasgos florales con funciones de atraccion
de los polinizadores (caliz y corola), asi como aquellos con funciones reproductivas
(androceo y gineceo) se encuentran mas integrados entre si que entre aquellos que
cumplen funciones distintas (Ordano et al., 2008; Fornoni et al., 2016). En estudios
donde se ha estimado el coeficiente de integracion floral de rasgos de atraccion se
han encontrado valores de entre 12%y 75% (Pérez et al., 2007; Rosas-Guerrero et
al., 2011; Gonzalez et al., 2015; Chinga y Pérez, 2016; Parraguirre, 2018; Itagaki et
al., 2020); coincidiendo con el coeficiente de integracion floral de los rasgos de
atraccion evaluados en el presente estudio.

De manera general, las orquideas tienen flores con simetria zigomorfa y
tienen un sistema de polinizacion altamente especializado (Dressler, 1993;
Hagsater et al., 2005; Roberts y Dixon, 2008). La simetria floral ha sido una
caracteristica importante en la diversificacion de las angiospermas, en particular la
simetria zigomorfa ha permitido establecer una interaccién especialista entre las
plantas y su polinizador, favoreciendo una polinizacién exitosa; sin embargo, el
estudio de la integracion floral en flores zigomorfas o con sistemas de polinizaciéon
especializados ha sido poco abordado (Ordano et al., 2008; Méndez, 2011). Solo
se ha estimado en los géneros Salvia (Lamiaceae) y Dactylorhiza (Orchidaceae) los
cuales presentan un grado de integracién floral de entre 10.6% y 20.93% (Ordano
et al., 2008; Méndez, 2011). El coeficiente de integracion floral de las orquideas
analizadas en el presente estudio es mayor (34.07% - 46.72%) a lo reportado para
dichas especies. Este resultado podria deberse a que en el presente estudio sélo
se analizaron rasgos de atraccion, mientras que en Dactylorhyza y Salvia se
utilizaron tanto rasgos de atraccion como reproductivos (Ordano et al., 2008;

Méndez, 2011). Estas diferencias reflejan la existencia de un mayor grado de



integracion entre subgrupos de rasgos florales con la misma funcion (Ordano et al.,
2008).

El coeficiente de integracion floral no fue significativamente distinto entre
especies con sistema reproductivo contrastante tanto a nivel familia como de
género; ni tampoco entre especies con sistema de autocompatibilidad contrastante
a nivel de Tribu. Sin embargo, a nivel de tribu se encontré que el coeficiente de
integracion floral fue significativamente mayor en especies autogamicas (46.72%)
que en las xenogamicas (39.88%). Dicho resultado coincide con lo reportado por
Fornoni et al. (2016), quienes encontraron que las especies de angiospermas
autégamas presentaron mayor integracion floral que las xenégamas. Esto se debe
a que especies con sistemas reproductivos contrastantes tienen distinta
dependencia de los polinizadores para su reproduccion (Berg, 1960; Armbruster et
al., 1999; Murren, 2002; Fenster et al., 2004; Pérez et al., 2007; Rosas-Guerrero et
al.,, 2011). Por un lado, las especies autogamicas presentan nula o baja
dependencia de los polinizadores, por lo que las estructuras que conforman sus
flores tienden a variar de forma independiente (Berg, 1960; Armbruster et al., 1999;
Murren, 2002; Fenster et al., 2004; Pérez et al., 2007; Rosas-Guerrero et al., 2011).
En contraste, las especies xenogamicas tienen una alta dependencia de los
polinizadores para su reproduccion, por lo que sus rasgos morfolégicos no pueden
covariar libremente, sino que deben covariar de tal manera que se alcance un ajuste
adecuado que favorezca la polinizacién biotica (Berg, 1960; Armbruster et al., 2004;
Anderson y Busch, 2006; Rosas-Guerrero et al., 2011; Fornoni et al., 2016). La
ausencia de diferencias significativas en el coeficiente de integracion floral entre
especies con sistemas reproductivos contrastantes en el analisis a nivel de familia
se puede atribuir a la existencia de una mayor distancia filogenética entre las
especies evaluadas (Chase et al., 2015). Por su parte, en el analisis a nivel de
género, este mismo resultado podria explicarse por el bajo tamafio de muestra
considerado, ya que solo se incluyeron nueve especies (5 xenogamicas y 4
autogamicas). Se requiere aumentar el tamafio de muestra en este analisis para
corroborar la existencia o no de diferencias significativas en el coeficiente de

integracion floral entre especies con sistema reproductivo contrastante.



A nivel de tribu, la ausencia de diferencias significativas en el coeficiente de
integracion floral entre especies con sistema de autocompatibilidad contrastante,
puede atribuirse a la existencia de mecanismos de aseguramiento reproductivo
como la autofecundacion tardia ( delayed selfingden inglés) y la autofecundacién
por goteo ( @aking s e | f emiggles; Mena-Ali y Stephenson, 2007; Busch y
Schoen, 2008; Chantha et al., 2013; Goodwillie y Weber, 2018). Estos mecanismos
de aseguramiento reproductivo han sido descritos en diversos grupos de
angiospermas (Ramsey et al., 2003; Seed et al., 2006; Carrio et al., 2008; Ruan y
Teixeira, 2012; Ren y Tang, 2012; Goodwillie y Weber, 2018). Dentro de la familia
Orchidaceae, la autofecundacién tardia ha sido reportada en Epipactis helleborine,
especie que ha sido descrita como xenogamica, polinizada principalmente por
abejas, pero que, en ausencia de los polinizadores se reproduce por autogamia
(Suetsugu, 2013). La autofecundacién tardia es un fenémeno que involucra cambios
en la morfologia de la flor, como estrechamiento de la corola, curvatura del estilo,
reduccion de la hercogamia, dicogamia incompleta y ruptura retardada de anteras
indehiscentes (Vogler y Stephenson, 2001; Hrycan y Davis, 2005; Carri6 et al., 2008;
Brys et al., 2013; Xiong et al., 2013). En particular, para algunas especies de
orquideas la autofecundacién tardia se ha asociado con la rotacion de la columna,
la produccion de secreciones estigméaticas, asi como el derretimiento del rostelo
(Cattlin, 1990; Liu et al., 2006; Chen et al., 2012; Chen y Liu, 2014; Gamish et al.,
2014). Por su parte, la autogamia por goteo estd asociada con cierto nivel de
plasticidad del gen encargado de identificar el polen, por lo que dentro de una
poblacion que es identificada como autoincompatible, podria haber individuos que
logren autofecundarse (Mena-Ali y Stephenson, 2007; Busch y Schoen, 2008; Siopa
et al., 2020). Dichos mecanismos de aseguramiento reproductivo podrian estar
actuando en las orquideas, que aunque se han identificado de manera general como
un grupo de plantas altamente xenogamicas y con un sistema de polinizacién
especialista (Hagsater et al., 2005; Tremblay et al., 2005; Roberts y Dixon, 2008),
también suelen enfrentar la escasez de polinizadores (Singer y Sazima, 2001,
Hagsater et al.,, 2005; Swarts y Dixon, 2009; DeNittis y Meyer, 2021). En este



sentido, tener mecanismos de aseguramiento reproductivo les confiere ventajas

reproductivas ante la ausencia de sus polinizadores.

9. Conclusiones
1 En los ejemplares evaluados, la variacion fenotipica:

- a nivel de la familia Orchidaceae, de la tribu Epidendreae y del género Encyclia
se encuentra dentro del rango reportado en otras especies de orquideas y

de otras familias de angiospermas.

- de la longitud de la inflorescencia presenté el mayor CV probablemente como
resultado del distinto estado de preservacion de los ejemplares de herbario
empleados.

- fue mayor en las especies autogdmicas de los tres niveles taxondmicos
evaluados. Esto se explica por la baja dependencia de los polinizadores que
estas especies tienen para su reproduccion, lo que permite que los rasgos
fenotipicos varien libremente sin restricciones impuestas por la interaccion

con sus polinizadores.

71 Las correlaciones moderadas entre rasgos de atraccion fueron las mas
frecuentes en los niveles taxondmicos de familia y tribu, pero a nivel de género
fueron més abundantes las correlaciones débiles. Este mismo patron se observé
en especies con sistema reproductivo contrastante. Estos resultados demuestran
gue los rasgos de atraccion en flores de orquideas se correlacionan entre si y
funcionan en conjunto para atraer a los polinizadores. La baja frecuencia de
correlaciones de intensidad fuerte se puede deber al efecto de interacciones
antagonicas y factores abioticos sobre los rasgos florales.

1 El coeficiente de integracion floral de rasgos de atraccion:

- en los tres niveles taxondmicos evaluados fue menor al 50%, lo cual pareceria
bajo. Esto podria deberse a que presiones selectivas distintas a las
relacionadas con la reproduccion y la atraccién de los polinizadores actian

al mismo tiempo.



- no difirid entre especies con sistemas reproductivos contrastantes a nivel de
familia y de género. En el primer caso, puede deberse a la existencia de un
mayor ruido filogenético; mientras que en el segundo caso podria deberse
a un bajo tamafo de muestra. En la tribu Epidendreae, las especies
autogamicas presentaron significativamente mayor coeficiente de
integracion floral que las xenogamicas, coincidiendo con el Unico estudio
que previamente evalué el efecto del sistema reproductivo sobre la
integracion floral. Este resultado puede deberse a que especies con
sistemas reproductivos contrastantes tienen distinta dependencia de los

polinizadores para su reproduccion.

- no difiri6 entre especies de la tribu Epidendreae con sistemas de
compatibilidad contrastante. Este resultado podria deberse a la existencia
de mecanismos de aseguramiento reproductivo, como la autofecundacion

tardia y la autofecundacion por goteo.

1 En general, las flores de las especies de estudio presentaron caracteres con baja
variacion fenotipica, correlaciones moderadas e integracion floral baja; debido a
gue los rasgos de atraccion no pueden variar por separado. La intensidad de
todos los estimadores es relativamente baja, reflejando la existencia de una
multiplicidad de presiones selectivas que actian al mismo tiempo sobre los
rasgos de atraccion, no solo los polinizadores. A pesar de que la familia
Orchidaceae es la segunda mas diversa dentro de las Angiospermas, existen
pocos estudios sobre su biologia reproductiva y ecologia, por lo que se requiere

ampliar el conocimiento sobre esos aspectos.
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11. Anexos
Anexo 1. Lista de las especies utilizadas para la estimacién del nivel de integracion

floral en rasgos de atraccion a nivel taxonomico de familia, asi como su comparacion
entre especies con sistema reproductivo contrastante (SR). Autogamia (A),

Xenogamia (X).

Subfamilia Tribu Especie
Arethusa bulbosa L.
Calopogon barbatus Ames
Calopogon multiflorus Lindl.
Calopogon pallidus Chapman
Calopogon tuberosus (L.) Britton, Sterns &
Poggenb.
Calypsoeae Calypso bulbosa (L.) Oakes
Collabiinae Calanthe discolor Lindl.
Aganisia cyanea (Lindl.) Rchb. f.
Aspasia epidendroides Lindl.
Brassia caudata (L.) Lindl.
Cyanaeorchis arundinae Barb. Rodr.
Eulophia graminea Lindl.
Oncidium ensatum Lindl.
Trichocentrum biorbiculare (Balam & Cetzal) R.
Jiménez y Solano
Dendrobium anosmum Lindl.
Dendrobium nobile Lindl.
Barkeria skinneri Paxton
Barkeria uniflora (La Llave & Lex.) Dressler & Halb
Bletia campanulata Lex.
Bletia purpurea (Lam.) D.C.
Bletia reflexa Lindl.
Brassavola subulifolia Lindl.
Brassavola tuberculata Hook
Cattleya coccinea Lindl.
Cattleya labiata (Linden) Schitr.
Cattleya violacea (Kunth) Rolfe
Encyclia acutifolia Schiltr.
Encyclia adenocarpa Schltr.
Encyclia adenocaula (La Llave & Lex.) Schltr.
Encyclia altissima Schltr.
Encyclia candollei Schltr.
Encyclia tampensis Small
Epidendrum magnoliae Muhl.
Epidendrum nocturnum Jacg.
Guarianthe aurantiaca (Bateman) Dressler & W.
E. Higgins
Hexalectris spicata (Walter) Barnhart
Laelia anceps Lindl.
Laelia autumnalis Lindl.
Prosthechea cochleata (L.) W. E. Higgins

Arethuseae

Cymbidieae

Dendrobinae

Epidendroideae

Epidendreae
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Anexo 1. Continuacion.

Subfamilia

Tribu

Especie

Rostelo

Epidendroideae

Epidendreae

Prosthechea concolor (La Llave & Lex.) W. E.
Higgins
Prosthechea mariae (Ames) W. E. Higgins

Prosthechea michuacana (La Llave & Lex.) W. E.
Higgins

Tolumnia bahamensis (Nash ex Britton & Millsp.)
Braem

Tolumnia variegata (Sw.) Braem
Tipularia discolor (Pursh) Nutt.

X

X

X

Orchidoideae

Diuridae

Diuris pedunculata R. Br.

Orchidae

Platanthera psycodes (L.) A. Gray

Vanilloideae

Pogoniinae

Cleistesiopsis divaricata (L.) Pansarin & F. Barros
Cleistesiopsis oricamporum P. M. Br.
Pogonia ophioglossoides (L.) Ker Gawl.
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Anexo 2. Lista de las especies utilizadas para la estimacion del nivel de integracion
floral en rasgos de atraccion de la tribu Epidendreae, asi como su comparacion entre
especies con sistema reproductivo contrastante. X= xenogamia, A= autogamia.

Especie Sistema reproductivo
Barkeria skinneri Paxton
Barkeria uniflora (La Llave & Lex.) Dressler & Halb
Bletia campanulata Lex.
Bletia purpurea (Lam.) D.C.
Bletia reflexa Lindl.
Brassavola subulifolia Lindl.
Brassavola tuberculata Hook
Cattleya coccinea Lindl.
Cattleya labiata (Linden) Schitr.
Cattleya violacea (Kunth) Rolfe
Encyclia acutifolia Schitr.
Encyclia adenocarpon Schitr.
Encyclia adenocaula (La Llave & Lex.) Schltr.
Encyclia altissima Schitr.
Encyclia bractescens (Lindl.) Hoehne
Encyclia candollei Schiltr.
Encyclia chloroleuca Neumann
Encyclia gravida Schltr
Encyclia tampensis Small
Epidendrum magnoliae Muhl.
Epidendrum nocturnum Jacq.
Guarianthe aurantiaca (Bateman) Dressler & W. E. Higgins
Hexalectris spicata (Walter) Barnhart
Laelia anceps Lindl.
Laelia autumnalis Lindl.

Prosthechea cochleata (L.) W. E. Higgins
Prosthechea concolor (La Llave & Lex.) W. E. Higgins
Prosthechea mariae (Ames) W. E. Higgins
Prosthechea michuacana (La Llave & Lex.) W. E. Higgins
Tolumnia bahamensis (Nash ex Britton & Millsp.) Braem
Tolumnia variegata (Sw.) Braem
Tipularia discolor (Pursh) Nutt.

PXIXXXIEPXXXPEPXXIPPPIPXXIEPXXXEXXPZ>PIP>I>>X




Anexo 3. Lista de las especies utilizadas para la estimacion del nivel de integracion
floral en rasgos de atraccion entre especies con sistema de compatibilidad
contrastante de la tribu Epidendreae. AC= autocompatible, Al= autoincompatible.

Especie Sistema de compatibilidad
Cattleya coccinea Lindl. AC
Encyclia tampensis Small Al
Epidendrum nocturnum Jacq. Al
Laelia autumnalis Lindl. AC
Prosthechea cochleata (L.) W. E. Higgins AC
Tolumnia variegata (Sw.) Braem Al
Tipularia discolor (Pursh) Nutt. AC

Anexo 4. Lista de las especies utilizadas para la estimacion del nivel de integracion
floral en rasgos de atraccién del género Encyclia (Epidendreae), asi como su
comparacion entre especies con sistema reproductivo contrastante. X= xenogamia,
A= autogamia.

Especie
Encyclia acutifolia Schltr.

Encyclia adenocarpa Schitr.
Encyclia adenocaula (La Llave & Lex.) Schitr.
Encyclia altissima Schitr.

Encyclia bractescens (Lindl.) Hoehne
Encyclia candollei Schiltr.

Encyclia chloroleuca Neumann
Encyclia gravida Schltr
Encyclia tampensis Small
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Anexo 5. Valor promedio (£ e.e.) de los rasgos de atraccion medidos en 50 especies de la familia Orchidaceae con sistema
reproductivo autdgamo y xendgamo. LSD= longitud del sépalo dorsal, ASD= ancho del sépalo dorsal, LSL= longitud de los
sépalos laterales, ASL= ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP= ancho de los pétalos, LL= longitud
del labelo, AL= ancho del labelo, LI= longitud de la inflorescencia.

LSD ASD LSL ASL LP AP LL AL LI
(mm) (mm) (mm) (mm) (mm) (mm) (mm) (mm) (mm)
Especies autogamicas
28.07 4,17+ 2890+ 4.79x 26.31x 4.83x 21.60x 9.56x 140.3%
+1.97 0.24 6.85 4.17 21.8 4.03 17.76 7.88 124.9
12.25+ 2.02+ 11.83+ 1.83+ 12.01+ 231+ 14.89+ 10.4+ 73.79%
0.59 0.08 0.43 0.19 0.46 1.87 13.83 8.72 76.59
25.52+ 1550+ 24.34+ 15.67 2210+ 17.8+ 19.62+ 17.35 184.9+
0.87 1.23 1.02 +0.60 0.50 0.40 0.92 +1.17 205.2
12.66+ 3.51+ 12.14+ 3.37+ 13.25+ 3.83t 1245+ 7.41+ 140.0%
1.13 0.17 0.84 2.99 12.04 3.43 13.76 7.98 82.60
67.11+ 3.8t 101.6x 3.74+% 32+ 4.26x 17.99x 7.25x 254.22
8.70 2.87 84.52 3.27 39.73 3.64 18.24 8.15 + 282
15.60+ 5.99+ 16.62+ 6.27+ 12.30+ 357+ 10.42+ 4.6% 498+
3.06 0.50 3.90 0.56 2.13 0.44 1.09 1.17 81.65
8.02+ 1.34+ 6.83+ 1.17+ 60.7t 1.52+ 6.92+ 297t 405.6x
0.47 0.14 7.46 1.29 0.95 1.57 7.15 3.21 281.4
9.29+ 1.97+ 8.76x 1.88+ 7.77% 2.61+ 757+ 495+ 958.03
0.98 0.37 0.80 0.29 0.55 0.39 0.40 0.13 £98.45
61.23+ 13.45+ 65.30+ 13.19 6243+ 23.36 5843+ 39.17 698.18
3.44 0.86 4.12 +0.72 4.25 +2.79 4.43 +6.67 1175
47.87+ 10.03x 43.15+ 10.33 48.03+ 23.82 37.71+ 29.67 219.39
47.86 13.68 46.83 +1.18 2.24 +2.01 4.62 +2.28 £70.73
Barkeria uniflora (La Llave & Lex.) 17.04+ 7.75+ 19.55+ 7.94+ 18.7+ 10.7+ 15.76x 8.84+ 298.86
Dressler & Halb 1.31 6.78 19.93 6.04 18.36 10.07 17.82 11.35 +42.60

Especie

Arethusa bulbosa L.
Calypso bulbosa (L.) Oakes
Aganisia cyanea (Lindl.) Rchb. f.
Aspasia epidendroides Lindl.
Brassia caudata (L.) Lindl.
Cyanaeorchis arundinae Barb. Rodr.
Eulophia graminea LindlI.
Oncidium ensatum Lindl.
Dendrobium anosmum Lindl.

Dendrobium nobile Lindl.




Anexo 5. Continuacion.

Esecie LSD  ASD LSL  ASL LP AP LL AL LI
P (mm) (mm) (mm) (mm) (MmMm) (@Mmm) (mm) (mm) (mm)
) 2366+ 4.86+ 2136+ 4.86+ 21.30+ 526+ 212+ 833+ 312.89
Bletia campanulata Lex. 314 082 316 050 314 077 381 100 +40.85
. 18.07+ 831+ 1871+ 7.03+ 1937+ 921+ 17.95+ 10.87 466.12
Bletia purpurea (Lam.) D.C. 0.76 0.40 1.03 035 154 075 136 +0093 +1405
Bletia reflexa Lin 2151+ 484+ 2129+ 517+ 21.85+ 6.52+ 2248+ 10.8+ 296.93
: 1.65 0.41 1.44 031 148 020 115 122 +313
o 30.85+ 1.88+ 2953+ 193+ 2824+ 169+ 2566+ 12.08 124.66
Brassavola subulifolia Lindl. 3.29 0.07 238 019 191 014 291 +1.05 +5309
Brassavola tuberculata Hook 50.85+ 4.69+ 50.1+ 2.67+ 293+ 3.78+ 2596+ 22.6+ 109.21
5.37 4.58 503 438 5054 492 3883 197 +26.58
. 73.19+ 2021+ 66.77+ 21.74 6548+ 27.70 59.62+ 33.30 574.62
Cattleya violacea (Kunth) Rolfe 631 1952 521 +160 349 +160 275 +2098 =+103.6
o 15.07+ 4.63+ 14.85+ 421+ 1429+ 442+ 16.96+ 12.73 568.89
Encyclia altissima Schitr. 0.9 0.47 071 040 057 381 118 +121 +87.92
Encvelia chloroleuca Neumann 11.76+ 2.80+ 1159+ 276+ 1153+ 258+ 10.69+ 4.66+ 210.21
y 0.54 0.17 057 020 023 039 042 050 +41.72
. . 1951+ 507+ 19.11+ 4.41+ 1877+ 448+ 936+ 658+ 3588+

Encyclia tampensis Smal 3.16 0.80 321 084 310 078 088 046 94
Encvelia aravida Schitr 13.93+ 333+ 13.00+ 3.05+ 14.00+ 351+ 1236+ 458+ 39955
yclia g 0.98 0.48 176 033 077 038 055 024 +41.40
Guarianthe aurantiaca (Bateman) 18.13+ 3.36+ 17.34+ 3.19+ 16.87+ 3.70+ 1453+ 7.12+ 125.98
Dressler & W. E. Higgins 2.39 0.30 2.50 0.30 2.3 0.38 2.46 0.80 +20.85
Protheschea cochleata (L.) W. E. 38.92+ 277+ 36.31+ 2.67+ 4136+ 3.61+ 20.44+ 39.2+ 252.78
Higgins 2.99 0.11 245 014 368 029 128 16.60 +29.94
Tolumnia bahamensis (Nash ex Britton  3.09+ 1.05+ 351+ 1.03+ 445+ 233+ 820+ 9.40+ 378.37
& Millsp.) Braem 0.42 0.12 067 013 053 040 097 097 +54.42
. o 486+ 126+ 458+ 129+ 50+ 076+ 34+ 086+ 321.31
Tipularia discolor (Pursh) Nutt. 0.40 0.13 060 012 054 0.1 021 012 +29.20
. 9.45+ 341+ 3.23+ 12.82+ 101+ 872+ 523+ 163.58
Diuris pedunculata R. Br. 097 039 201 534 138 019 080 054 +16.28




Anexo 5. Continuacion.

Esecie LSD  ASD LSL  ASL LP AP LL AL LI
P (mm) (mm) (mm) (mm) (MmMm) (@Mmm) (mm) (mm) (mm)
. 2056+  1.88+ 2250+ 246+ 1543+ 4.20+ 18.60f 6.97+ 224.87
Cleistesiopsis oricamporum P. M. Br. 1.45 0.20 132 019 1.05 0.34 1.1 0.34 +18.67
Especies xenogamicas
20.02+ 583+ 1844+ 520+ 16.16+ 7.07+ 17.69+ 11.17 353.63
Calopogon barbatus Ames 1.16 0.29 1.04 029 117 024 540 +1.25 +47.88
Caloboaon multifiorus Lind 791+ 432+ 7.70+ 4.80+ 1032+ 2.80+ 543+ 508+ 198.63
pog : 0.51 0.54 056 033 040 017 047 022 +13.23
. 11.14+ 3.40+ 998+ 3.16+ 11.06+ 3.62+ 7.74+ 494+ 319.11
Calopogon pallidus Chapman 0.66 0.45 053 057 118 060 017 034 +37.47
Calopogon tuberosus (L.) Britton, Sterns  11.95+  6.55+ 11.13+ 6.02+ 12.42+ 397+ 9.93+ 576+ 247.30
& Poggenb 0.70 0.18 076 039 072 036 08l 069 +1844
_ . 7.27+ 117+ 6.93+ 164+ 7.00+ 161+ 7.00+ 355+ 17257
Calanthe discolor Lindl. 0.28 0.16 050 023 044 012 025 049 +266
Trichocentrum biorbiculare (Balam & 7.46% 1.92+ 7.15+ 1.83+ 6.14+ 1.78+ 9.07+ 12.87 422.07
Cetzal) R. Jiménez y Solano 1.40 0.44 1.32 0.40 0.70 0.25 1.17 +£257 +32.79
Barkeria skinneri Paxtor 11.69+ 310+ 11.86+ 3.64+ 1245+ 419+ 1151+ 561+ 288.94
1.42 0.40 116 025 066 040 040 053 +9.27
_ . 2178+ 6.89+ 2058+ 593+ 2371+ 1494 1483+ 1429 120.61
Cattleya coccinea Lindl. 1.08 0.27 177 026 052 +040 013 +029 +2579
. . 81.88+ 17.21+ 74.62+ 16.88 81.23+ 4850 74.20+ 5.43+
Cattleya labiata (Linden) Schitr. 232 123 251 +041 284 +237 109 089 NA
_ L 20.02+ 6.64+ 2793+ 620+ 27.79+ 6.60+ 2053+ 7.61+ 658.3+
Encyclia acutifolia Schitr. 8.46 1.97 6.47 182 588 152 499 119 4715
. 1227+ 270+ 11.70+ 266+ 11.05+ 250+ 9095+ 6.69+ 341.67
Encyclia adenocarpa Schitr. 0.21 0.10 043 031 044 032 056 134 +8572
Encyclia adenocaula (La Llave & Lex.)  66.10+ 7.13+ 58.46+ 6.39+ 63.08+ 7.95+ 49.21+ 257+ 570.76
Schiltr., 7.15 0.87 508 076 668 074 492 160 +78.90
Encyclia bractescens (Lindl) Hoehne ~ 2748% 394t 24.94r 283t 2819r 386r 2223+ 1610 320
y : 2.58 0.32 184 020 181 028 211 +312 31.98




Anexo 5. Continuacion.

Especie LSD  ASD LSL  ASL LP AP LL AL LI

P (mm) (Mmm) @MmMm) (Mmm) (mMm) (mMm) (mm) (mm) (mm)
. ) 2205+ 569+ 2163+ 578+ 2067+ 683+ 17.12+ 880+ 367.27
Encyclia candollei Schitr. 1.48 0.21 045 032 102 055 044 087 +8138
. . 8.16+ 1.66+ 8.16+ 147+ 7.87+ 10+ 849+ 475+ 102.85
Epidendrum magnoliae Muhl. 061 018 074 011 064 014 090 053 +2509
Enidendrum nocturnum Jac 31.82+ 214+ 32.60+ 1.93+ 3223+ 299+ 20.73+ 1095 43.97+

P q. 3.78 0.35 317 025 362 150 296 +129 223
o 1453+ 343+ 1427+ 3.47+ 13.80+ 4.12+ 1314+ 7.77+ 4121+
Hexalectris spicata (Walter) Barnhart 054 037 067 022 047 031 048 036 6061
Laclia ancens Lind 43.96+ 7.73+ 4461+ 7.90+ 4290+ 13.44 3562+ 21.02 581.71

P : 2.82 0.78 170 051 135 +079 1.86 +210 +89.9
_ o 36.190+ 7.55+ 34.09+ 562+ 30.69+ 12.28 26.39+ 1534 866.65

Laelia autumnalis Lindl. 0.44 0.72 130 034 160 +032 062 +140 +227
Prosthechea concolor (La Llave & Lex.) 7.27+ 172+ 693+ 164+ 7.00+ 1.61+ 7.00+ 3.55+ 172.57
W. E. Higgins 0.29 0.16 0.5 023 044 012 225 049 +266
Prosthechea mariae (Ames) W. E. 4957+ 10.36x 47.39+ 10.64 48.20+ 6.82+ 75.0+ 54.87 190.85
Higgins 3.27 0.85 211 +085 240 073 560 +470 +1512
Prosthechea michuacana (La Llave & 8.28+ 2.09+ 784+ 212+ 7.15+ 1.63+ 6.49+ 3.63+ 501.24
Lex.) W. E. Higgins 0.66 0.24 065 026 058 020 106 066 +9517
. . 3.42+ 152+ 347+ 113+ 495+ 297+ 97+ 1122 151.94
Tolumnia variegata (Sw.) Braem 0.23 0.15 014 014 022 027 047 +088 +18.37
Platanthera psycodes (L) A. Gra 570+ 179+ 6.43+ 215+ 6.68+ 413+ 993+ 12.80 622.99
pSy ) A ray 0.87 0.19 098 034 102 070 1.89 +166 +26.03
Cleistesiopsis divaricata (L.) Pansarin &  33.83+ 250+ 32.83t 2.69+ 25.89+ 6.14+ 27.47+ 13.02 274.49
F. Barros 2.50 2.27 212 040 160 077 252 +132 +40.32

. . . 1555+ 350+ 14.28+ 3.16+ 13.93+ 4.18+ 1511+ 6.24+ 177.17
Pogonia ophioglossoides (L.) Ker Gawl. 0.29 0.05 016 010 006 017 016 031 +24.08




Anexo 6. Coeficiente de variacion (%) de rasgos de atraccion medidos en 50 especies de la familia Orchidaceae con
sistema reproductivo contrastante (autogamia y xenogamia). LSD= longitud del sépalo dorsal, ASD= ancho del sépalo
dorsal, LSL= longitud de los sépalos laterales, ASL= ancho de los sépalos laterales, LP= longitud de los pétalos, AP=

ancho de los Eétalos, LL= Iongitud del labelo, AL= ancho del labelo, LI= Iongitud de la inflorescencia.

Especie LSD ASD LSL ASL  LP AP LL AL LI
Especies autogamicas
Arethusa bulbosa L. 15.7 12.7 53.0 95 12.7 125 18.4 15.3 18.7
Calypso bulbosa (L.) 10.7 9.3 8.1 230 86 19.5 7.6 18.4 16.8
Oakes
Aganisia cyanea
(Cindl) Renb 1 7.6 17.8 9.4 8.3 5.1 4.6 10.4 15.2 29
Aspasia ﬁﬁ:gf”dro'des 20.0 10.6 155 107 1213 88 23.8 15.7 42.8
Brass'aljﬁgldata (L) 29.0 29.4 15.2 129 335 24.0 8.7 40.9 45.0
Cyanaeorchis 19.7 8.0 23.4 9.0 17.4 125 10.0 254 16.4
arundinae Barb. Rodr.
E“'Ophl'_?n%rlam'”ea 13.2 225 145 178 105 15.5 11.6 10.6 54.4
O”C'd"im;r‘sat”m 23.7 41.7 20.4 349 158 336 105 6.0 23.0
De”dmb'l_”i:]n df‘”osm“m 12.6 14.4 14.1 122 152 26.7 17.0 38.1 37.6
De”drol_?:]“ drln nobile 9.5 23.4 7.4 255 104 189 27.4 17.2 72.1
Barkeria uniflora (La
Llave & Lex.) Dressler 17.1 28.3 16.6 316 221 227 18.5 27.6 31.8
& Halb

Bletia campanulata

Lex 29.6 37.7 33.1 22.0 32.9 32.8 40.1 50.9 29.2




Anexo 6. Continuacion

Especie LSD ASD LSL ASL  LP AP LL AL LI
Bletia puburea (Lam) g4 11.0 123 11.0 17.8 181  17.0 192  67.4
Bletia reflexa Lindl. 17.2 18.9 1512 134 152 6.9 115 25.1 23.6
Brassa"ﬁ:ﬁ dﬁ“b“"fo"a 23.8 8.6 18.0 218 151 181 25.3 19.4 96.7
Brassa"okll"’(‘)g”kbem“'ata 38.6 43.0 46.4 302 455  31.0 41.7 26.3 41.0
Cattleya violacea
(Kunth) Rolfe 19.3 14.7 175 165 119  12.9 10.3 20.0 40.3
Encycgih"’l‘t':'ss'ma 13.4 22.7 10.7 207 9.0 19.8 15.6 21.4 34.6
E”CVC"gr;Zrnpe”S'S 36.2 34.6 37.6 427 369 390 20.9 15.7 58.6
Guarianthe aurantiaca
(Bateman) Dressler & 29.5 20.1 32.3 19.3 31.0 23.2 37.9 25.0 37.0
W. E. Higgins
Protheschea cochleata
(L) W. E. Higging 17.2 8.6 15.1 117 200 181 14.0 89.0 26.5
Tolumnia bahamensis
(Nash ex Britton & 30.5 24.7 42.9 283 266  36.0 26.4 23.1 32.2
Millsp.) Braem
Tipularia discolor 18.6 23.1 295 212 241 224 13.7 31.9 20.3
(Pursh) Nutt.
Diuris pe‘gjr”w'ata R o009 25.4 24.8 235 242 413 20.7 23.0 22.3
Cleistesiopsis 14.4 23.4 13.2 175 151  17.9 12.7 10.8 18.6

oricamporum P. M. Br.




Anexo 6. Continuacion

Especie LSD ASD LSL ASL LP AP LL AL LI
Especies xenogamicas
Ca'OpogA?;‘ezarbat“S 13 11.1 126 124 161 76 68.3 25 30.3
Ca'Opogl‘_’irr‘“;T“'“ﬂor”S 14.4 28 162 154 88 138 194 96  14.9
Calopogon palidus ;55 595 118 402 262 353 49 156  26.3
Chapman
Calopogon tuberosus
(L.) Britton, Sterns & ~ 13.1 6.2 152 144 130 200 183 267  16.7
Poggenb
Ca'a”tLhiﬁ d‘f'sco'or 134  19.6 85 133 58 117 95 202 190
Trichocentrum
biorbiculare (Balam & = 45 5 50 g 414 485 253 344 447 553 174
Cetzal) R. Jiménez y
Solano
Barkeria skinneri 272 290 219 152 118 190 78 212 7.2
Paxton
Catleyacoccinea 311 g9 193 98 49 60 19 45 478
Cattleya labiata
(indon Schitr 6.3 16.0 75 54 109  10.9 3.3 3.6 0
E”Cycgih"’l‘t‘i”“fo"a 29.1 29.7 23.1 204 212 231 24.3 15.6 71.6
Encyclia adenocarpa 5 g 8.2 82 264 90 285 126 450  56.1

Schiltr.



Anexo 6. Continuacion

Especie LSD ASD LSL ASL  LP AP LL AL LI
Encyclia adenocaula
(La Llave & Lex.) 29.1 20.7 23.1 204 211 231 24.3 15.6 71.6
Schiltr.
E”Cycgi‘hﬁf‘r”do"e' 15.1 8.3 4.6 127 110  18.0 58 2213  50.0
Ep'de”dr&rﬂhﬁ”agno"ae 16.6 24.8 20.4 16.6 182 304 23.8 25.4 54.5
Epidendrum 26.6 37.4 21.7 286 251 100 32.0 26.4 11.4
nocturnum Jacg.
Hexalectris spicata
(Walter) Barmhart 8.4 23.9 10.5 139 7.6 17.0 8.1 10.4 32.9
Laelia anceps Lindl. 14.3 22.6 8.5 14.4 7.0 13.1 11.7 22.2 34.6
"ae"aﬁggfm”a“s 2.7 21.3 8.5 16.0 115 5.9 5.3 20.5 58.8
Prosthechea concolor
(LaLlave & Lex)W.E. 8.7 21.2 16.2 31.8 140 167 8.0 30.9 345
Higgins
Prosthechea mariae
(Ames) W. E Higgns 147 18.4 10.0 18.0 11.0 241 16.6 19.2 17.7
Prosthechea
michuacana (La Llave 17.7 25.5 18.6 27.6 16.3 27.3 36.4 100 42.5
& Lex.) W. E. Higgins
Tolumnia variegata 14.8 22.2 9.1 274 97 20.7 10.8 17.3 27.0
(Sw.) Braem
Platanthera psycodes  , 24.1 34.0 354 344 375 42.6 20.0 9.3

(L.) A. Gray




Anexo 6. Continuacion

Especie LSD ASD LSL ASL LP AP LL AL LI
Cleistesiopsis
divaricata (L.) Pansarin  16.5 24.0 14.5 33.7 13.8 27.9 20.5 22.7 32.8
& F. Barros
Pogonia
ophioglossoides (L.) 0.04 3.1 2.6 7.2 1.0 8.8 2.4 11.0 30.4

Ker Gawl.




Anexo 7. Coeficiente de integracion floral (CV %) promedio de los nueve rasgos de
atraccion estudiados, de 50 especies de la familia Orchidaceae con sistema

reproductivo (SR) contrastante: autogamia (A) y xenogamia (X).

Subfamilia Tribu Especie SR CV (%)
Arethusa bulbosa L. A 48.83
Calopogon barbatus Ames X 35.67
Arethuseae Calopogon multiflorus Lindl. X 43.48
Calopogon pallidus Chapman X 40.00

Calopogon tuberosus (L.) Britton,
Sterns & Poggenb. X 40.66
Calypsoeae Calypso bulbosa (L.) Oakes A 49.03
Collabieae Calanthe discolor Lindl. X 38.93
Aganisia cyanea (Lindl.) Rchb. f. A 28.93
Aspasia epidendroides Lindl. A 30.74
Brassia caudata (L.) Lindl. A 29.56
Cymbidieae Cyanaeorchis arundinae Barb. Rodr. A 43.21
Eulophia graminea Lindl. A 56.53
Oncidium ensatum Lindl. A 37.67
Trichocentrum biorbiculare (Balam & X 43.18

Cetzal) R. Jiménez y Solano '

Dendrobieae Dendrobium anosmum Lindl. A 38.59
Dendrobium nobile Lindl. A 39.83
Barkeria skinneri Paxton X 30.71

Barkeria uniflora (La Llave & Lex.
% Dressler(& Halb : A 63.03
2 Bletia campanulata Lex. A 68.72
-g Bletia purpurea (Lam.) D.C. A 49.26
X Bletia reflexa Lindl. A 39.52
'qu_ Brassavola subulifolia Lindl. A 48.08
Brassavola tuberculata Hook A 70.08
Cattleya coccinea Lindl. X 30.26
Cattleya labiata (Linden) Schitr. X 60.12
Cattleya violacea (Kunth) Rolfe A 43.12
Encyclia acutifolia Schiltr. X 59.33
Encyclia adenocarpa Schltr. X 42.40
Epidendreae Encyclia adenocaula (La Llave & X 5118

Lex.) Schitr.

Encyclia altissima Schiltr. A 51.31
Encyclia candollei Schitr. X 37.97
Encyclia tampensis Small A 62.35
Epidendrum magnoliae Muhl. X 56.92
Epidendrum nocturnum Jacq. X 38.17

Guarianthe aurantiaca (Bateman)
Dressler & W. E. Higgins A 61.83
Hexalectris spicata (Walter) Barnhart X 52.72
Laelia anceps Lindl. X 38.10
Laelia autumnalis Lindl. X 34.10
Prosthechea cochleata (L.) W. E. A 27 95

Higgins




Anexo 7. Continuacion.

Subfamilia Tribu Especie SR  Coeficiente
(%)
Prosthechea concolqr (ITa Llave & Lex.) X 29.58
W. E. Higgins
Prosthechea mariae (Ames) W. E. X 7474
Higgins
. . . Prosthechea michuacana (La Llave &
Epidendroideae Epidendreae Lex.) W. E. Higgins X 63.87
Tolumnia bahamensis (Nash ex Britton
& Millsp.) Braem A 64.91
Tolumnia variegata (Sw.) Braem X 31.85
Tipularia discolor (Pursh) Nutt. A 62.60
Orchidoideae Diurideae Diuris pedunculata R. Br. A 44.44
Orchideae Platanthera psycodes (L.) A. Gray X 59.06
Cleistesiopsis divaricata (L.) Pansarin & X 60.50
Vanilloideae Pogoniinae F. Barros
9 Cleistesiopsis oricamporum P. M. Br. A 42.03
Pogonia ophioglossoides (L.) Ker Gawl. X 22.73
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