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Clowesia es un género de orquideas que cuenta con ocho especies, a
saber, Clowesia arevaloi Tamayo-Cen, Carnevali & G.A.Romero, C.
dodsoniana E. Aguirre, C. glaucoglossa (Rchb. f.) Dodson, C. rosea
Lindl., C. russelliana (Hook.) Dodson, C. scurra (Rchb. f.) Tamayo-
Cen & G.A. Romero, C. thylaciochila (Lem.) Dodson 'y C. warczewitzii
(Lindl. & Paxton) Dodson, son exclusivas del Neotropico y se distri-
buyen desde la vertiente pacifica de México hasta el norte del Ama-
zonas. (Tamayo-Cen et al. 2022). Crecen como epifitas sobre dife-
rentes tipos de arboles, troncos muertos e incluso algunas especies
tienen una fuerte preferencia hacia las palmas (Aguirre 1979).
Clowesia Lindl. y los géneros Catasetum Rich. ex Kunth, Cyanacorchis
Barb. Rodr., Cycnoches Lindl., Dressleria Dodson, Galeandra Lindl.,
Grobya Lindl. y Mormodes Lindl. conforman a un grupo (clado)

Palabras clave: natural o monofilético llamado Catasetinae (compartieron un an-
Abejas macho Euglosinii, cestro en comun; en conjunto son categorizados taxondémicamente
diversificacién, polinario, como subtribu y son aproximadamente 290 especies). Las estra-

reIm:ione(s:IfiIoge.néﬁcqs de tegias de polinizacién que implementan estas orquideas son raras en
owesia

la familia Orchidaceae; por ejemplo, en géneros como Catasetum,
Cycnoches 'y algunas especies de Mormodes, las flores pueden
expresarse como unisexuales (en casos como Catasetum, hay una in-
creible variacion morfoldgica entre flores masculinas y femeninas;
ver Romero 2012), ademas, la variacion en la expresion del sexo en
estos individuos estd influenciada por los recursos que obtiene la
planta del ambiente durante la temporada de crecimiento (par-
ticularmente relacionados a la cantidad de luz). Las plantas robustas
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que han acumulado los recursos necesarios para de-
sarrollar flores femeninas (pistiladas) y cargar frutos
con centenares de miles de semillas, mientras que las
plantas que lograron acumular menos recursos
desarrollan flores masculinas (estaminadas). Tam-
bién, en tres géneros de Catasetinae se ha registrado
la protandria (Dodson 1975, 1962), mecanismo que
reduce la autopolinizaciéon (cuando el polen que
ingresa al 6rgano femenino proviene de la misma
flor) al desfasar el funcionamiento de los érganos
reproductivos ya que primero es funcional el érgano
masculino (antera) y posteriormente el femenino
(cavidad estigmatica). En los géneros Clowesia y
Dressleria 1a cavidad estigmatica se encuentra blo-
queada por el polinario (estructura donde se en-
cuentra el polen), cuando este es retirado por el
polinizador, la cavidad estigmatica se vuelve fun-
cional (Figura 1A-C,E-F y Figura 5D-E), por otra
parte, en Mormodes se ha visto que la protandria
funciona con una rotacion de la columna (estructura
en la que se encuentran fusionados los 6rganos re-
productivos masculino y femenino); ésta se en-
cuentra torcida al abrir la flor, complicando el acceso
ala cavidad estigmatica, pero, cuando el polinario es
retirado la columna progresivamente adopta una
posicion normal, quasi-simétrica bilateralmente, y la
cavidad estigmatica se vuelve accesible; este proceso
puede tardar hasta 24 horas (Figura 2A-D). La
protandria mencionada anteriormente incrementa la
posibilidad de que el polinario termine en las flores
de otra planta de la misma especie.

Otro aspecto interesante en la biologia repro-
ductiva de Catasetinae es que cinco géneros (Cata-
setum, Clowesia, Cycnoches, Dressleria y Mormodes) de
los ocho, presentan el sindrome de polinizacién
(conjunto de caracteristicas como aromas, colores,
recompensas, entre otros, que atraen a polinizadores
particulares) por abejas macho de la tribu Euglosinii
(incluye a los géneros Aglae, Euglossa, Eulaema,
Eufriesea, Exaerete). Este sindrome, conocido como
androeuglossinofilia, funciona con la atraccién
exclusiva de abejas macho Euglosinii mediante
compuestos voldtiles, mientras las abejas visitan y
recolectan las fragancias (normalmente en el labelo,
pétalo modificado para las interacciones con el
polinizador), de las flores, estas colocan el polinario
en alguna parte del cuerpo de la abeja; poste-
riormente la abeja visitara una segunda flor y
probablemente el polinario termine en la cavidad
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estigmatica de otra planta de la misma especie. De
acuerdo con varios analisis filogenéticos (Batista et
al. 2014, Pérez-Escobar et al. 2017, Martins et al.
2018), los géneros de Catasetinae que son polini-
zadas por las mencionadas abejas forman un grupo
natural conocido como el clado nucleo de Cata-
setinae (Figura 3A). Cabe destacar que las abejas
recolectan las fragancias frotando la superficie
interior del labelo con algo parecido a un pequefio
"cepillo” que tienen en cada una de las patas de-
lanteras (el cepillo tarsal o “tarsal brush"); luego, las
fragancias son llevadas y transportadas en una es-
pecie de envase que tienen en las patas traseras (en la
tibia media o “middle tibia”, Bembé 2004).

Ademas de Catasetinae, otros grupos de orqui-
deas como las subtribus Oncidiinae, Zygopetalinae y
Stanhopeinae presentan este interesante sindrome de
polinizacion y se ha observado que cada especie de
orquidea puede liberar volatiles exclusivos para una
sola especie de abeja, cuando estos volatiles pre-
sentan variaciones (tal vez por alguna mutacion),
pueden atraer a distintas especies de abejas, pro-
moviendo el aislamiento reproductivo entre los indi-
viduos que difieran de aromas (Ramirez et al. 2011,
Hetherington-Rauth & Ramirez 2016); de hecho, se
sugiere que la variacion en los volatiles es uno de los
principales mecanismos de diversificacion en las po-
blaciones de estas plantas que, después de un cambio
de polinizador, pasan por un proceso de especiacion,
que a largo plazo genera nuevas especies.

Aparte de la emision de fragancias diferenciales,
dentro del sindrome de androeuglossinofilia, otro
interesante mecanismo que promueve el aislamiento
reproductivo son las variantes que existen en la colo-
cacion del polinario en el cuerpo del polinizador; por
ejemplo, las abejas que visitan a las especies de
Cycnoches terminan con el polinario colocado en la
seccion apical del abdomen (Figura 4D), mientras
que las abejas que visitan a las especies de Dressleria
terminan con polinarios colocados en la seccién
ventral del torax (Figura 4E); por otra parte, la
colocacién del polinario en la parte dorsal del térax
de la abeja ha sido reportado para el género Mor-
modes (Figura 2E-F) y algunas especies de Catasetum
(Figura 4A) y Clowesia (Figura 5F-H). Dicho lo
anterior, la variacion en la colocacién del polinario
parece ser mas comun entre géneros que entre las
especies de un mismo género; sin embargo, para el
género mas diverso, Catasetum (con aproximadamen-
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Figura 1. Estructuras de Clowesia glaucoglossa y la protandria: A. flor completa. B. acercamiento de la flor,
la flecha verde sefala el polinario introducido en la cavidad estigmatica. C. acercamiento de la flor, el
movimiento de la flor provocado por los polinizadores, activa la seccién del polinario donde se encuentra
el pegamento (estipite) para que este se adhiera al polinizador, la flecha verde sefiala el polinario preparado
para ser colocado en el polinizador. D. vista frontal de la flor sin sépalos y pétalos, las flechas verdes sefialan
los callos que tienen un papel importante en la polinizacién. E. vista ventral de columna con el polinario,
la flecha negra indica la obstruccion de la cavidad estigmatica. F. vista ventral de la columna sin el
polinario, la flecha negra sefiala la cavidad estigmatica desbloqueada. G. vista lateral de la flor sin sépalos
y pétalo, la flecha color verde sefiala la compresion del saco labelar que complica a las abejas ingresar al
labelo. H. vista interna del labelo, la flecha verde sefala los callos laterales que complican el acceso al saco
del labelo. Estructuras de Clowesia warczewitzii: 1. flor completa. J. vista interna del labelo, las flechas color
rosado sefiala la compresion del saco labelar que impide el acceso al polinizador. K. vista externa del labelo,
las flechas rosadas sefialan lo mismo que lo anterior. (Fotografias: ADEFGH. Ivan Tamayo. B-C. Gustavo
Romero. IJK. German Carnevali).
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Figura 2. Protandria de Mormodes romanii Dodson y polinizadores de Mormodes: A. flor completa, la flecha
blanca sefiala la columna torcida que complica el acceso al estigma y la flecha amarilla el estigma. B. flor
completa, la flecha blanca sefiala la columna en posiciéon que permite el acceso al estigma y la flecha
amarillas el estigma. C. inflorescencia con flores en fase masculina. D. inflorescencia con flores en fase
femenina. E. abeja Euglossa sp con polinario en la seccién dorsal del térax de alguna especie de Mormodes,
se sefiala con una flecha roja. F. Euglossa sp. visitando y removiendo el polinario de Mormodes oestlundiana
Salazar & Hagsater, el polinario también es colocado en dorso del térax y se sefiala con una flecha roja.
(Fotografias: ABCD. David Arévalo. E. Gustavo Romero. F. Edgar Salmeron Barrera).
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te 120 especies), se han detectado hasta tres variantes
en la colocacion del polinario, en la seccion dorsal
del abdomen de la abeja y en la seccion dorsal y
ventral del torax (este ultimo difiere con el de
Dressleria). Algo notable es que géneros diversos
como Cycnoches (aprox. 40 especies) y Mormodes
(aprox. 80 especies) parecen limitarse a un solo
método de colocacion del polinario, mientras que en
Clowesia, uno de los géneros menos diversos, cuenta
con tres diferentes mecanismos de colocacion del
polinario (Figura 3B).

Se han abordado varios estudios sobre las
relaciones filogenéticas entre las especies de Clowesia,
asi como el analisis sobre algunos aspectos macro-
evolutivos del género (Tamayo-Cen 2018, Tamayo-
Cen et al. 2022). Por ejemplo, se conocen las re-
laciones filogenéticas y ademas existe informacion
sobre la colocacion del polinario en los polinizadores
de casi todas las especies (Aguirre 1979), lo que ha
permitido abordar estudios sobre los mecanismos de
colocacion del polinario en las abejas y el efecto que
tiene sobre el origen de nuevos linajes y especies. En
las relaciones filogenéticas rescatadas con infor-
macién de ADN se han detectado dos principales
clados y los integrantes de cada uno de estos
comparten caracteristicas morfo-ecologicas impor-
tantes (Figura 3B) que refuerza la hipdtesis de
relaciones. En cada uno de estos clados se detecto la
evolucion de novedosos métodos de colocacidn del
polinario: la colocacion del polinario en la cabeza de
las abejas surgid en el clado llamado Clowesia
russelliana (incluye a las especies C. dodsoniana, C.
glaucoglossa, C. russelliana'y C. thylaciochila; Figura 3B,
flecha color verde) y la colocacién del polinario en
las patas delanteras de las abejas (también conocido
como bees-knees pollination; ver Dodson 1975)
surgi6 en el clado llamado Clowesia rosea (incluye a
las especies C. arevaloi, C. rosea, C. scurra, C.
warczewitzii; Figura 3B, flecha color rosada).

De acuerdo a un analisis que permite reconstruir
las caracteristicas ancestrales de los organismos, el
ultimo ancestro que compartieron todas las especies
de Clowesia (Figura 3B, flecha roja grande) proba-
blemente tenia un polinizador que ingresaba com-
pletamente a la flor en busqueda de volatiles y
terminaba emergiendo de esta con el polinario
colocado en la seccion dorsal del torax de la abeja
(ej. Figura 5F-H). La condicion ancestral se mantuvo
a través del tiempo y se encuentra actualmente en la
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mayoria de las especies del clado Clowesia russelliana,
aunque, en este linaje, Unicamente la especie C.
glaucoglossa, coloca el polinario en la cabeza de las
abejas. Hay apoyo soélido sobre la relacion como
especies hermanas de C. thylaciochilay C. glaucoglossa.
Estas dos especies se distribuyen en areas cercanas y
probablemente en algunos lugares crezcan simpa-
tricas; ademas, las fechas de floraciéon se solapan y
con ayuda de compuestos volatiles muy similares
atraen a la misma especie de abeja, Fufriesea
caerulescens (Aguirre 1979). La evolucion de un nove-
doso labelo comprimido lateralmente y con un callo
complejo (Figura 1D, G-H), complica el acceso del
polinizador al labelo en busqueda de compuestos,
dirigiendo al polinizador de manera que el polinario
sea colocado en la cabeza de la abeja. Lo anterior
probablemente esta relacionado a la diversificacion
del ancestro que compartieron C. thylaciochila y C.
glaucoglossa. Perder la condicion ancestral y la evolu-
cion de una novedosa estrategia de polinizacion (que
actualmente encuentra en C. glaucoglossa) permitio y
actualmente permite a estas dos especies compartir
las mismas areas geograficas (Depresion del Balsas,
México) sin hibridar (hasta la fecha no conocemos
reportes de hibridacién y tampoco se han observado
plantas que sugieran eso) y mantener su identidad en
la naturaleza. Otra especie que atrae a la abeja
Eufriesea caerulescens y coloca el polinario en la
seccion dorsal del térax, es Clowesia dodsoniana; sin
embargo, la barrera reproductiva en este caso es
geografica, la cual evita que C. thylaciochila y C.
dodsoniana coincidan en la naturaleza: la primera
especie se distribuye arriba de los 1000 m. mientras
que la ultima se distribuye en tierras bajas menores a
los 1000 m. desde Sinaloa hasta Chiapas (Aguirre
1979, Tamayo-Cen et al. 2022).

Por otro lado, la condicién de colocacién del
polinario en la seccidén dorsal del torax también se
perdio en el clado Clowesia rosea, de acuerdo a las
estimaciones, el ultimo ancestro en comun que com-
partieron este grupo de especies, colocaba el poli-
nario en la seccion dorsal del torax de las abejas
(Figura 3B, flecha roja pequefia), entonces, nue-
vamente, la evolucién de una estrategia innovadora
de colocacion del polinario les permitié diversificar,
en este caso, un linaje con novedosa estrategia
reproductiva (Figura 3B). Dentro del grupo o clado
C. rosea, se encuentra un subclado que incluye a las
especies C. arevaloi, C. scurra y C. warczewitzii, dicho
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Figura 3. Arbol de relaciones filogenéticas de Catasetinaey Clowesia inferidas con informacion de ADN (ITS,
ETS, matK-trnK, trnS-G y ycfl): A. relaciones filogenéticas entre los géneros de Catasetinae, la flecha color
morado indica el ancestro en comun que compartieron todos los integrantes actuales de Catasetinae y arriba
de la flecha se ilustra la estrategia de colocacion del polinario en la abeja. La flecha color amarillo indica el
ancestro que compartieron las especies polinizadas por abejas euglosidas macho conocidas como el nticleo
de Catasetinae. Los dibujos de abejas muestran la estrategia de colocacion del polinario para cada género,
algunos tienen hasta tres estrategias. Las barras blancas sefialan a los géneros que integrantes alguna
clasificacion (nucleo Catasetinae y Catasetinae). B. relaciones filogenéticas entre las especies de Clowesia.
Las flechas rojas indican en el arbol filogenético a los ancestros que compartieron las especies de Clowesia y
la estrategia de colocacion del polinario en el dorso del térax. La flecha color verde indica el origen de la
colocacion del polinario en la cabeza de las abejas y la flecha color rosado indica el origen de la colocacion
del polinario en las patas delanteras de las abejas. Las flechas blancas indican la actual estrategia de
colocacion de polinario tiene cada especie. Debajo de la ilustracion de cada abeja se indica el nombre de los
polinizadores reportados formalmente para cada especie de Clowesia. La barra color rosada indican a los
integrantes del clado Clowesia rosea, los cuales comparten la caracteristica de florecer cuando han perdido
todas las hojas (caducifolio) de los pseudobulbos. La barra color verde indica a todos los integrantes del
clado Clowesia russelliana, que comparten la caracteristica de florecer prematuramente, casi al mismo tiempo
en el que se desarrollan las hojas y el pseudobulbo nuevo. Dibujos de abejas: tomado y editado de Ramirez
et al. 2011. (Fotografias: German Carnevali, Ramén Lépez, Ivan Tamayo).
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Figura 4. Diferentes estrategias de colocacién del polinario en Catasetinae. A. Eulaema marcii con polinario
de Catasetum sp., la flecha roja sefiala la colocacion del polinario en la seccidén dorsal del torax de la abeja.
B. Eulaema cingulata con polinario de Catasetum pileatum Rcb.f., 1a flecha amarilla sefiala la colocacién en la
seccion dorsal del abdomen. C. E. cingulata con el polinario de Catasetum discolor (Lindl.) Lindl., la flecha
color morada indica la colocacién del polinario en la seccidén ventral. D. vista dorsal y lateral de Euglossa
sp. con polinario de alguna especie de Cycnoches, las flechas azules sefialan la colocacién del polinario en el
apice del abdomen. E. Eulaema mocsaryi con el polinario de Dressleria dodsoniana H.G. Hills, la flecha color
café indican la colocacion del polinario en la seccion ventral del torax. F. Eulaema meriana con el polinario
de Clowesia scurra, la flecha color rosada indica la colocacion del polinario en las patas delanteras. G. abeja
Eulaema aff. meriana visitando flores de C. arevaloi. nétese el tamafio de la flor en comparacion con la abeja.
(Fotografias: A. tomado de: https://biogeodb.stri.si.edu, BCDF. tomado de Romero-Gonzalez G. A. E.
Gerlach G. G. Parraga Farias Wisgner).
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Figura 5. Clowesia thylaciochila, morfologia, protandria y su polinizador: A. vista lateral con corte
transversal de la flor, notese que el labelo carece de compresiones, por lo que las abejas pueden ingresar
con mayor facilidad en comparacién con otras especies. B. vista frontal de la flor. C. diferentes vistas del
labelo. D. columna con el polinario bloqueando la cavidad estigmatica, E. columna con el polinario
retirado y con la cavidad estigmatica accesible para la polinizacion. F. Eufriesea caerulescens ingresando al
labelo. G. Eufriesea caerulescens emergiendo con el polinario colocado en la seccion dorsal del torax,
seflalado con una flecha roja. H. Eufriesea caerulescens volando con el polinario enfrente de la inflorescencia.
(Fotografias: ABCDE. German Carnevali. FGH. Edgar Salmerdn Barrera).
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conjunto de especies compartieron un ancestro que
evoluciono6 la colocacion del polinario en las patas
delanteras de abejas del género Eulaema, carac-
teristica que se ha mantenido hasta la actualidad
(Figura 3B, flecha rosada). Desafortunadamente, en
el caso de C. rosea, ain no se ha reportado con
precision donde es colocado el polinario en la abeja;
no obstante, el comportamiento observado por su
polinizador, Euglossa viridissima, consiste en ingresar
facil y totalmente al labelo en busqueda de los
compuestos volatiles, sugiriendo que la colocacién
probablemente es en la seccion dorsal del torax
(Aguirre 1979, Tamayo-Cen et al. 2022). Las abejas
que visitan a las especies de Clowesia que colocan el
polinario en las patas delanteras de las abejas, son
hasta dos veces mas grandes que las flores (Figura
4F-G); ademas, al igual que C. glaucoglossa, también
presentan el labelo lateralmente comprimido (Figura
1 I-K). Las anteriores adaptaciones morfologicas
limitan el acceso de las abejas Fulaema al labelo, y es
s6lo con las patas delanteras que pueden obtener
compuestos y, al retirarlas, despegan el polinario
(Figura 4F-G). El clado Clowesia rosea también es
interesante debido a que la especie C. rosea se
encuentra limitada a México y los congéneres mas
cercanos de esta especie (C. scurra, C. arevaloi. y C.
warczewitzii) comienzan a distribuirse a partir de
Centroamérica hasta el norte del Amazonas, su-
giriendo una interesante historia biogeografica que
podria explicarse con eventos de expansion y con-
traccion de vegetaciones ancestrales que cortaron la
distribucién continua.

En Clowesia, no solo el cambio en la colocacion
del polinario juega un papel importante en su di-
versificacion, como ya se menciono. Otras especies
se aislaron reproductivamente atrayendo a distintas
especies de abejas (Figura 3B), como es el caso de la
especie con la distribucion geografica mas amplia, C.
russelliana, que evita la hibridacién con sus especies
hermanas atrayendo a distintas abejas: FEufriesea
mexicana, Eulaema cingulata v Exaerete smaragdina,
pero no a Eufriesea caerulescens.
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