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INTRODUCCION

La familia Orchidaceae constituye el grupo de plantas mas diverso del mundo vegetal con
un aproximado de 28,000 especies conocidas a nivel mundial (Chase ef al, 2015;
Christenhusz y Byng, 2016). Actualmente, en México las orquideas ocupan el tercer lugar
entre las familias de plantas con mayor nimero de especies con aproximadamente 1,300
spp. (Villasefor, 2003, 2016a; Hagsater et al, 2015), un incremento significativo comparado
con los 609 taxa reconocidos en 1951 por Williams o las 918 especies registradas por Soto-
Arenas (1988). Esta diversidad de especies de orquideas es atribuida, en gran medida, a
la posicion geografica de México a ambos lados del Tropico de Cancer y a su compleja
historia climatica y geolégica. Ademas, estudios recientes han mostrado que numerosos
linajes de orquideas tienen su principal centro de diversidad en México (Soto-Arenas y

Salazar, 2004; Hagsater ef al,, 2015).

Trabajos como los de Soto-Arenas ef al. (2007a) y Hagsater et al. (2015), asi como muchos
otros sobre taxonomia y floristica, reflejan que la familia Orchidaceae en México se
encuentra bien estudiada. A pesar de lo anterior, no se ha hecho algun analisis para estimar
el nimero total de especies esperadas para México, evaluar la distribucion geografica de la
diversidad y endemismo de las orquideas, o bien conocer las preferencias ambientales de

las especies en México.

Pocos estudios han intentado evaluar de manera objetiva los patrones espaciales de la
orquideoflora mexicana; los esfuerzos previos han sido enfocados principalmente a
entender mejor la distribucion de las orquideas en el estado de Oaxaca (e.g., Soto-Arenas
y Salazar, 2004; Solano ef a/,, 2008; Martinez-Feria, 2010). Existen algunos otros trabajos
que abordan aspectos sobre la diversidad, endemismo y/o biogeografia de las orquideas
en regiones especificas de México (e.g., Hagsater ef al., 1998; Salazar, 1999; Soto-Arenas,
2001; Noguera-Savelli y Cetzal-1x, 2014) o para géneros particulares (e.g., Salazar y Soto-

Arenas, 1996; Angulo ef al, 2012; Huerta, 2014). Otro aspecto importante que ha sido
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evaluado para la orquideoflora mexicana en su conjunto, ha sido determinar posibles
riesgos de extincidn para las especies incluidas en la NOM-059 (e.g., Soto-Arenas et al,
2007Db).

En vista de la falta de trabajos que aborden los patrones de distribucion de la diversidad y
el endemismo de la familia Orchidaceae y, por ende, las posibles explicaciones de los
mismos en el contexto de México, el presente trabajo plante6 como meta principal el
analizar cuantitativamente los patrones de distribucién de la diversidad y el endemismo de
la familia Orchidaceae, a través de dos regionalizaciones bidticas para Meéxico
(ecorregiones terrestres y tipos de vegetacion), asi como su relacién con factores
ambientales (esencialmente climaticos). Con ello se pretende responder las siguientes
preguntas: s Donde se localiza la mayor diversidad de especies y endemismo de orquideas
en el pais?, ¢ Qué tan similares son las floras de orquideas entre las ecorregiones y tipos
de vegetacion de México?, ; Como se relacionan geograficamente las orquideas de México
con las de paises vecinos? y ¢Qué caracteristicas ambientales podrian explicar los
patrones de distribucién de la diversidad de especies y el endemismo de las orquideas

mexicanas?



OBJETIVOS

Objetivo general

Analizar cuantitativamente los patrones de distribucion espacial de la diversidad de
especies y el endemismo de la familia Orchidaceae en México y su relacion con variables

ambientales actuales.

Objetivos particulares

¢ Identificar regiones (ecorregiones y tipos de vegetaciéon) con alta concentracion de
diversidad de especies y especies endémicas, asi como evaluar el recambio de
especies entre las floras de orquideas de las distintas unidades.

e Evaluar posibles patrones jerarquicos en la distribucion de la diversidad de
Orchidaceae de México y de otras areas préximas a su territorio, mediante un
analisis parsimonioso de endemismo (PAE); ademas de examinar las afinidades de
la orquideoflora entre ecorregiones, por medio de indices de similitud.

o Explorar las relaciones entre la diversidad de especies y especies endémicas de
orquideas en México con distintas variables climaticas y topograficas, con el fin de
establecer qué variables explican mejor los patrones de distribucion de la
orquideoflora, ademas de reconocer qué regiones presentan una diversidad y

endemismo mayor o menor a lo esperado estadisticamente.



ANTECEDENTES

Biodiversidad

El concepto de biodiversidad, o diversidad bioldgica, se refiere de modo general a la
variabilidad de la vida (Halffter, 1994; Gaston y Spicer, 2004; Hooper ef a/, 2005); una de
sus definiciones mas ampliamente conocidas es la ofrecida por el Convenio sobre la
Diversidad Biologica (CBD, por sus siglas en inglés; UNO, 1992), quien la define como “la
variabilidad de organismos vivos de cualquier fuente, incluidos, entre otras cosas, los
ecosistemas terrestres y marinos y otros ecosistemas acuaticos y los complejos ecolégicos
de los que forman parte; comprende la diversidad dentro de cada especie, entre las
especies y de los ecosistemas”. No obstante, en la actualidad existe una gran cantidad de
definiciones acerca de lo que se entiende por biodiversidad, aunque la gran mayoria

coinciden en que el concepto no puede restringirse a un simple inventario de especies.

De esta forma, distintos autores (e.g., Wilson y Peter, 1988; Solbrig, 1991; UNO, 1992;
Halffter, 1994; Aguilera y Silva, 1997; Neyra y Durand, 1998; Waldman y Shevah, 2000;
Gaston y Spicer, 2004; Brazeiro, 2004; Hooper ef al., 2005; Mace et al., 2005) concuerdan
en la necesidad de concebir a la biodiversidad en distintos niveles de organizacion, los cuales
pueden agruparse en tres niveles: (a) diversidad genética (poblaciones, individuos,
cromosomas, genes, nucleédtidos), (b) diversidad organismica o taxondmica (dominios o
reinos, phyla, ordenes, familias, especies, subespecies, formas, poblaciones, individuos) y (c)
diversidad ecologica (biomas, paisajes, ecosistemas, habitats, poblaciones). Adicionalmente,
la biodiversidad también involucra el conjunto de complejas relaciones estructurales y
funcionales dentro de esos niveles de organizacién y entre ellos (ecolégicos y evolutivos,

principalmente; Waldman y Shevah, 2000).

Aunque los elementos que componen a cada uno de los tres grupos se presentan por
separado y en muchos casos son dificiles de definir rigurosamente como entidades discretas

(particularmente los elementos de la diversidad ecoldgica, porque realmente no existe un
4



inicio o fin inamovible), éstos no son independientes y se encuentran tan intimamente ligados
unos a otros que presentan elementos en comun (e.g., las poblaciones); ademas, su relacion

es jerarquica (Gaston y Spicer, 2004).

Un ejemplo de este tipo de relaciones lo ofrece Brazeiro (2004): el menor nivel de
organizaciéon estudiado en Ecologia es el individuo; un conjunto de individuos de una
localidad dada se agrupa para formar poblaciones locales. Debido a que los individuos de
una poblacién no son genéticamente idénticos, a este nivel se puede hablar de diversidad
genetica. Al considerar todo el rango de distribucion geografica de las especies es factible
distinguir distintas poblaciones, las cuales pueden presentar importantes diferencias entre
ellas; a este nivel se habla de diversidad infraespecifica, es decir, dentro de la especie. Al
conjunto de poblaciones de diferentes especies que ocurren en una localidad dada se le
denomina comunidad y en este caso se puede hablar de diversidad interespecifica, es decir,
entre especies. Esta diversidad representa el nimero de especies presentes en un area
dada y constituye el indice de biodiversidad mas utilizado a este nivel (Myers et a/.,, 2000;

Moreno, 2001; Brazeiro, 2004; Gaston y Spicer, 2004; Mace ef a/., 2005).

Al disminuir la escala espacial de estudio (ie., en areas mayores) es factible observar
distintos tipos de comunidades, las que en su conjunto conforman un paisaje. A este nivel
se puede hablar de diversidad de habitats, si se hace énfasis en el ambiente fisico utilizado
o0 generado por las diferentes comunidades. Asimismo, también se puede hablar de
diversidad de ecosistemas, en el caso de que el énfasis se centre en la unidad integrada
por la comunidad biolégica mas su ambiente abiotico. Por encima del paisaje existe otro
nivel de organizacioén, el bioma, el cual esta determinado por las caracteristicas climaticas
(7.e., temperatura y pluviosidad) de la region y se expresa a través de la comunidad vegetal

predominante. Finalmente, dentro de un continente se habla de biodiversidad de biomas.

Medicidon de la biodiversidad

A partir de su definicion, es claro que ninguna medida de la biodiversidad, por si sola, sera
adecuada para representarla; su gran complejidad hace imposible que la variedad de la
vida en un area, por pequefia que sea, pueda ser capturada en un sélo numero (Gaston y

Spicer, 2004). Sin embargo, el estudio de la biodiversidad hace necesario ser capaz de
5



medir los atributos que la definen, los cuales so6lo seran operativos para objetivos

particulares.

En general, la biodiversidad puede ser descrita y medida en términos de numero,
abundancia, composicion y distribucidén espacial de sus elementos (e.g., genes, individuos,
poblaciones, especies, etc.; Hooper ef al, 2005). De modo sintético, Mace ef al. (2005)

clasifican estos atributos mensurables de la siguiente forma:

o Variedad. Refleja el numero de diferentes tipos. Puede referirse a cuantas
poblaciones o especies viven en un lugar particular.

e Cantidad y calidad. Indica cuanto hay de un soélo tipo. La biodiversidad no depende
solo de la variedad de especies, sino también de la dominancia relativa de cada una
de ellas. Las especies se distribuyen segun jerarquias de abundancias, desde
algunas muy abundantes hasta algunas muy raras; cuanto mayor el grado de
dominancia de algunas especies y de rareza de las demas, menor es la
biodiversidad de la comunidad (Halffter, 1994). La calidad, por ejemplo, resulta
importante cuando se estudia niveles de disturbio sobre un elemento de la
biodiversidad para su permanencia o viabilidad a lo largo del tiempo.

e Distribucion. Muestra donde se encuentra ese atributo de la biodiversidad. La
presencia de un elemento de la biodiversidad indicara las interacciones
estructurales y funcionales, dentro de los diversos niveles de organizacion y entre
ellos, que se llevan o llevaron a cabo en un lugar en particular. O, qué elementos
pueden ser susceptibles de ser aprovechados por las sociedades humanas en

distintos lugares y momentos.

En vista de lo anterior, los analisis y cuantificacion de la diversidad bioldgica difirieren segun
el enfoque con el que se le estudie. No obstante, uno de los enfoques de estudio mas
recurrentes es el propuesto por Whittaker (1960, 1972), quien distingue tres tipos de
diversidad, alfa (a), beta (8) y gamma (y). La diversidad a es definida como la riqueza de
especies de una comunidad particular a la que se considera homogénea, la diversidad 3 es
el grado de cambio o reemplazo en la composicidon de especies entre diferentes

comunidades en un paisaje y la diversidad y es la riqueza de especies del conjunto de



comunidades que integran un paisaje, resultante tanto de las diversidades a como de las

diversidades 3 (Moreno, 2001).

Desde la publicacién del trabajo de Whittaker (1960), donde propone el término de
diversidad a, han surgido gran variedad de nuevos criterios y definiciones sobre lo que es
este tipo de diversidad. La principal diferencia radica en qué es medido: la riqueza de
especies de una muestra territorial o la riqueza de especies de la muestra de una
comunidad. Para Whittaker (1960, 1972) la diversidad a es la riqueza en especies de una
muestra territorial (Halffter y Moreno, 2005). Autores como Gray (2000), Whittaker ef al.
(2001) o Halffter y Moreno (2005) han propuesto y analizado nuevos tipos de diversidad a
con el fin de dar solucidén a ese problema conceptual y hacerlo operativo; sin embargo,
ninguno de sus conceptos, ni el de Moreno (2001) o Whittaker (1960), se ajusta a lo

metodolégica y conceptualmente abordado a aqui.

Dada esa circunstancia, en este trabajo lo que se considerara como diversidad a es la
diversidad de especies presentes en una unidad territorial natural (/e., ecorregiones
terrestres y tipos de vegetacion, como se vera mas adelante). Esta definicidn, si bien no
permite hacer comparaciones entre una ecorregion y un tipo de vegetacion, tiene la bondad
de permitir analizar simultaneamente dos tipos de unidades naturales que son delimitadas
bajo distintos criterios. Hay que agregar que esta conceptualizacion es parcialmente
concordante con la definicién de Underwood (1986), quien define diversidad a como aquella
diversidad de especies dentro de una comunidad natural identificada, independientemente
de los criterios con los cuales se identifiquen las comunidades, si se considera a los tipos
de vegetacién como una expresion de una comunidad. Dicho lo anterior, diversidad 3 se
referiran al recambio de especies entre unidades naturales, mientras y a la riqueza de

especies del conjunto unidades naturales.

En la practica, cuando se estudia las caracteristicas espaciales de la biodiversidad, como
en el presente trabajo, lo mas frecuente a medir es la variedad y la distribucién; de hecho,
a pesar que la biodiversidad es un fenomeno muy amplio y complejo, la riqueza de especies
(o diversidad de especies, términos aqui empleados indistintamente) es el indice mas

utilizado para cuantificarla (Myers et al,, 2000; Gaston y Spicer, 2004; Mace ef al., 2005).



Esta es definida como el nimero de especies presentes en un area delimitada y a pesar de
ser cuantificada de un modo simple, es lo suficientemente solida, util y operativa como

métrica para hacer comparaciones entre distintas regiones (Moreno, 2001).

Estudio espacial de la biodiversidad

Expresado lo anterior, resulta evidente el vasto campo de estudio que representa
biodiversidad. Consecuentemente, también existe una amplia gama de disciplinas
encargadas de analizarla desde muy variadas perspectivas. Algunas de ellas estudian los
aspectos espaciales de su distribucion en el mundo y han sido abordadas desde hace
bastante tiempo y desde muy variados enfoques (Morrone, 2004). Sin embargo, el
denominador comun de éstas es el conocimiento de las areas de distribucion de las especies

y su arreglo espacial (Koleff ef al,, 2008).

Dado que una de las caracteristicas mas evidentes de la biodiversidad a nivel mundial, es
que no se distribuye de manera homogénea en todo el territorio (Koleff ef a/, 2008) y aunado
a que desde hace tiempo se reconoce que la distribucién de las especies en la superficie
terrestre no es azarosa, le corresponde a la Biogeografia descubrir, analizar y explicar éstos
y otros patrones espaciales de la biodiversidad. De hecho, de acuerdo con Espinosa y
Ocegueda (2008), en un contexto geografico, la Biogeografia es una de las principales
disciplinas que han estudiado la biodiversidad en México y su analisis puede remontarse a
comienzos del siglo XIX con el trabajo de Alexander von Humboldt (1805) titulado “Ensayo

sobre la geografia de las plantas’ .

La Biogeografia puede definirse como la disciplina encargada de documentar y comprender
los patrones espaciales de la biodiversidad, asi como de explicar los procesos (actuales o
pasados) que los causaron, en funcién de la evolucion de la Tierra y la diversificacion de los
taxa (Blackburn y Gastén, 2002; Ruggiero, 2003; Espinosa y Ocegueda, 2008). En otras
palabras, estudia la dimensién espacial de la evolucién bioldgica (Halffter ef al, 2008).
Ademas, Morrone (2004) sefala que también se encarga de identificar regiones, provincias y
otras unidades biogeograficas menores, para proporcionar un sistema de regionalizacion
bidtica. Para la Biogeografia, el elemento basico de estudio es el area de distribucién de las

especies, es decir, “aquella fraccion del espacio geografico donde una especie esta presente
8



e interactua en forma constante con el ecosistema” (Zunino y Zullini, 2003) y tiene entre sus
principales objetivos determinar si los taxa se distribuyen en el espacio de manera aleatoria

o si existen grupos de taxa con patrones de distribucion comunes (Brown y Lomolino, 1998).

Un patron resulta de la observacion de tendencias de comportamiento dentro de un conjunto
de datos o eventos y, en Biogeografia, éste se refiere al arreglo o distribucién de los taxa en
el espacio geografico, que no se debe al azar y que implica causalidad, ademas de que se
manifiesta de distintas formas (Vargas, 1992; Espinosa et al., 2002; Morrone, 2004). Espinosa
et al. (2002) destacan que entre los patrones mas estudiados se encuentran: los patrones de
diversidad y endemismo de los taxa, las relaciones entre areas, las coincidencias entre el
tamafno y forma de las areas de distribucion (7 e., corologia), la distribucion de las formas de

vida y la homologia espacial.

De singular importancia para México es el reconocimiento formal y detallado de los patrones
espaciales de la diversidad de especies y de su endemismo. Lo anterior se debe a que el
conocimiento de su existencia y magnitud (en términos bioldgicos y geograficos), es la
materia prima indispensable de cualquier estrategia de planeacion y manejo de la
conservacion de la diversidad biologica (Koleff ef al, 2008), las cuales pueden incluir la
propuesta, priorizacion y/o establecimiento de areas que deben ser dedicadas a actividades

de conservacion o, en su caso, a la evaluacién de las ya establecidas.

Cabe mencionar que el concepto de endemismo tiene diferentes problemas conceptuales y
analiticos, ya que puede ser entendido y medido de multiples formas, de acuerdo la
orientacion y objetivos particulares de interés. Sin embargo, al igual que con la riqueza
especifica, aqui se opto por utilizar una definicién basica, pero operativa del concepto: aquella
especie cuya area de distribucion se restrinja sélo a una region (Anderson, 1994); lo cual
significa que, para el presente trabajo, seran las especies restringidas a una ecorregion o un
tipo de vegetacion en particular, segun la regionalizacion empleada. Esto se adopté no
ignorando que, para muchas especies, el territorio mexicano representa el limite septentrional
o meridional de su distribucion y que algunos taxa presentan una distribucion muy restringida
en México, pero fuera de él estan ampliamente distribuidas. La conceptualizaciéon aqui

expresada de ambos términos (riqueza especifica y endemismo) coincide en gran medida



con la adoptada, implicita o explicitamente, en los distintos trabajos que se han dedicado a
estudiar este patron en otros grupos biolégicos en México o en otras regiones del mundo
(e.g., Linder, 2001; Lira ef al., 2002; Juarez-Jaimes et al., 2007; Koleff ef al,, 2008; Hagsater
etal, 2016).

Tal es la importancia que se le ha otorgado al estudio de los patrones de diversidad de
especies y del endemismo de la biodiversidad en el pais, que hay una amplia cantidad de
bibliografia reciente que trata de estos patrones en particular, a nivel nacional o en distintas
regiones de México y para muy diversos grupos taxondémicos (e.g., en el caso de las plantas,
Rzedowski, 1991a, b; Duran ef al., 1998; Morrone et al., 1999; Lira ef a/, 2002; Villasefor,
2003; Villasenor ef al, 2004; Contreras-Medina ef al, 2007; Juarez-Jaimes et al, 2007;
Espejo-Serna, 2012; Cruz-Cardenas ef al., 2013; Villasefior y Ortiz, 2014; Hagsater ef al,
2015). Todos estos trabajos aportan informacion de alto valor para la conservacion, ya que
uno de sus objetivos comunes se enfoca a documentar y caracterizar el valor bioldgico
singular de ciertas regiones del territorio mexicano, como lo son los centros de alta diversidad
de especies y de taxa endémicos. Dado que, en un contexto mundial, México ocupa el cuarto
lugar en diversidad de especies de plantas (Giam ef a/, 2010), es clara la trascendencia de

los estudios de su biodiversidad desde una perspectiva biogeografica.

Generalidades de la familia Orchidaceae

La familia Orchidaceae es a nivel mundial uno de los grupos vegetales mas diversos
morfolégicamente y, al mismo tiempo, uno de los que cuenta con el mayor nimero de
especies. A lo largo de los anos el numero total aproximado de especies para esta familia
ha cambiado. De esta forma, Dressler (1981, 1993) estima que ésta se compone de
alrededor de 25,000 a 35,000 especies, mientras que Hagsater ef al. (2015) calculan entre
20,000 a 30,000; mientras que, en un reciente recuento de la totalidad de plantas conocidas
actualmente a nivel mundial, Christenhusz y Byng (2016) afirman que las orquideas son la
familia de plantas vasculares mas diversa en especies, con alrededor de 28,000 especies
descritas formalmente, repartidas en cerca de 736 géneros (Chase ef al,, 2015). Si se ponen

en perspectiva los datos de Christenhusz y Byng (2016), significa que practicamente una
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de cada 10 especies de plantas vasculares conocidas actualmente, pertenece a la familia

Orchidaceae (ellos reconocen una flora mundial conocida de 308,312 spp.).

Esa amplia diversidad de especies de orquideas se encuentra en la totalidad de la superficie
terrestre, con la excepcion de los ambientes extremadamente secos y los polares (Figura
1); sin embargo, su mayor diversidad se localiza en los tropicos (Romero, 1996). Pueden
crecer en muy variados tipos de suelo o sobre rocas, pero la mayor parte de ellas presentan
la forma de vida epifita, lo que significa que crecen sobre otras plantas; aunque también

hay casos documentados por Dixon ef a/. (1990) de orquideas totalmente subterraneas.

Figura 1. Distribucién de la familia Orchidaceae a nivel mundial. Elaborado a partir de los mapas de
Wood (1999a, 1999b), Cribb (1999, 2001), Cameron (2003) y Chase y Cribb (2005).
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Las orquideas son plantas herbaceas (/.e., no forman madera) con flores que, dentro del
grupo de las angiospermas (/.e., plantas con flores), pertenecen a las monocotiledéneas.
Aunque existen muy pocas caracteristicas exclusivas que distinguen a las orquideas de las
demas monocotiledéneas, de acuerdo con Dressler (1981) y Hagsater ef al (2015), es en
las partes florales donde se localizan las principales caracteristicas que distinguen a la

familia Orchidaceae, que en general puede caracterizarse por los siguientes atributos:

e Las estructuras reproductivas masculinas y femeninas estan al menos parcialmente

unidas. En la mayoria de las orquideas, estas estructuras estan completamente
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fusionadas formando una unica estructura llamada columna o ginostemio (Figura
2b, c).

La flor suele tener un labio o labelo. Este es realmente el pétalo opuesto a la
columna. Comunmente es diferente de los otros dos pétalos en tamano, color o
forma y, generalmente, es la parte mas vistosa de la flor, pero en algunas orquideas
el labelo no es muy diferente de los otros dos pétalos. Tiene la funcién de atraer,
guiar o servir como plataforma de aterrizaje a los polinizadores (Figura 2a).

Granos de polen cohesionados en masas mas o menos sélidas llamadas polinios,
comunmente dotados de estructuras adicionales que permiten su adhesién a
lugares especificos del cuerpo del polinizador (Figura 2c).

Semillas diminutas y extremadamente ligeras que son producidas en gran cantidad,
dispersadas por el viento y que requieren para su germinacion el establecimiento de
una relacion simbidtica con hongos. Arditti (1992) acota que el nimero de semillas

por fruto varia entre unos pocos miles y 4,000,000, con un tamaio entre 0.3 y 4 mm.

Adicionalmente, las flores:

Son zigomorfas, es decir, presentan un unico plano de simetria que divide a la flor
en dos partes idénticas. Excepcionalmente, en géneros particulares, la simetria es
alterada por la torsion o flexion de la columna, el labelo o ambos (Figura 2a).

Han experimentado una supresion de estambres, por lo que éstos sélo se localizan
en un sélo lado de la flor, en lugar de estar dispuestos de forma simétrica. La
mayoria de las orquideas tienen sélo un estambre fértil, aunque hay géneros con
dos o tres; sin embargo, siempre estan en un soélo lado de la flor (Figura 2a).

La flor generalmente gira en el curso de su desarrollo. Este proceso se conoce como
resupinacion. La mayoria de las flores resupinan por la torsién de 180° del pedicelo
u ovario durante su desarrollo, de modo que el labelo queda en el lado inferior de la
flor cuando ésta abre (Figura 2a). La resupinacién es tan general en las orquideas

que en los pocos casos no resupinados las flores parecen estar al revés.

12



Sépalo dorsal Antera

Pétalo lateral

g Labelo

#" Sépalo lateral

Cavidad
estigmatica

Figura 2. Estructuras florales, frutos y semillas de las orquideas. A: flor, B: columna, C: dpice de la
columna sin la antera, D: fruto o capsula, E: capsula abierta artificialmente con semillas. Foto A:
Héctor Huerta, B y D: Gerardo Salazar, Cy E Alec Pridgeon.
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e Salvo con algunas excepciones en el que los granos de polen son individuales, el
polen presenta algun grado de agregacion, primero en grupos de cuatro llamados
tétradas, que a su vez estan unidas en masas mas o menos solidas nombradas
polinios (Figura 2c). La unidad de dispersion que conforma los polinios y en muchos
casos, estructuras accesorias para pegarlos a los polinizadores, es llamada
polinario.

¢ Con excepcion de las subfamilias Apostasioideae y Cypripedioideae, la columna
presenta un rostelo, una parte no receptiva del I6bulo medio del estigma que separa
los polinios de la superficie fértil del estigma e intervine en la dispersion de aquellos.
Por lo general, el rostelo produce una parte adhesiva que permite fijar el polinario al

polinizador (Figura 2b, c).

La flor, como es sabido, es la parte de la planta responsable de la reproduccién sexual. La
amplia variedad floral en la familia responde a la necesidad de efectuar la polinizacién
cruzada y con ello propiciar variacion genética, sobre la cual actua la seleccion natural. Sélo
una pequeia fraccion de todas las especies de orquideas se reproducen exclusivamente
por autopolinizacidon (/e., autogamia obligada), en tanto las demas son polinizadas por
agentes animales de entre los cuales destacan las abejas, avispas, moscas, mariposas y
aves como los colibries (Hagsater ef al, 2015); no obstante, en muchos casos las especies
son autégamas facultativas (/.e., la autopolinizacion es posible concretarla, pero no es su
usual forma de reproduccion). Dressler (1981) y Hagsater ef al, (2015) sefalan que la
amplia variedad de estructuras florales (/.e., forma, color y tamafo de la flor en si mismo,
como de las estructuras que las conforman) tiene la finalidad de evitar el cruzamiento entre
distintas especies, por medio de la atraccidn mas o menos selectiva de un solo o pocos
tipos de polinizadores mediante aromas, formas, texturas o recompensas en conjuncion

con precisos y complejos mecanismos de polinizacion.

Por otro lado, estudios recientes sugieren que la familia Orchidaceae conforma un grupo
natural o monofilético, es decir, que contiene todos los descendientes de un ancestro comun
(Cameron et al.,, 1999; citado por Hagsater et al., 2015). La clasificacion interna de la familia
ha sido estudiada desde principios del siglo XIX, por autores como Swartz, Lindley,
Bentham, Pfitzer, Schlechter, Mansfeld, Reichenbach, Dressler, Garay, Chase, entre otros
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(Rasmussen, 1999). Primordialmente, se habia basado en las caracteristicas morfolégicas
de la flor, aunque actualmente es mas comun (y en muchos casos totalmente
imprescindible) la incorporacion de informacion proveniente de analisis de secuencias de
ADN (Dressler y Dodson, 1960; Dressler, 1981; Chase, 2005; Chase ef al, 2015). Sin
embargo, la convergencia floral es muy frecuente en esta familia y no en pocas ocasiones

ha confundido a los botanicos que propusieron las diferentes clasificaciones.

Por ejemplo, diversas orquideas que tienen una morfologia floral similar no necesariamente
estan cercanamente relacionadas, sino que adoptan formas, tamafios y colores similares
debido a que comparten un mismo polinizador (Hagsater ef al,, 2015). Favorablemente en
la actualidad, la labor de clasificacion es, en parte, simplificada por el empleo de métodos
que permiten hipotetizar la historia evolutiva de los organismos y también por el acceso a

nuevas fuentes de informacién sobre las especies, como las secuencias de bases del ADN.

Chase (2005) y Chase ef al (2015), a partir de la sintesis de estudios filogenéticos
moleculares previos, reconocen cinco linajes dentro de la familia considerados de manera
formal como subfamilias. Estas son, de acuerdo con su orden de divergencia en el arbol
evolutivo de la familia: Apostasioideae, Vanilloideae, Cypripedioideae, Orchidoideae vy

Epidendroideae.

Las apostasioides se encuentran Unicamente en el sureste asiatico, incluyen solo a dos
géneros y aproximadamente a 16 especies. De acuerdo con Hagsater ef al (2015), las
vanilloides incluyen unas 250 especies, dentro de 15 géneros y tienen una amplia
distribucion, basicamente, en las regiones tropicales; en México sélo esta presente el
género Vanilla, al cual pertenece la vainilla comercial ( Vanilla planifolia Jacks.). Las flores
de la subfamilia Cypripedioideae son conocidas comunmente como “orquideas zapatilla” y
esta subfamilia tiene amplia distribucion a excepcion de Africa y Australia, albergando
alrededor de 155 especies distribuidas en cinco géneros, de los cuales tres existen en
México. En tanto, las orchidoides abarcan aproximadamente 4,700 especies en 210

géneros y se encuentran en todas las regiones habitables del planeta.

Finalmente, la subfamilia Epidendroideae es el linaje mas diverso tanto en niumero de

géneros como de especies, habitos y formas de vida, intervalo de tamafos y estrategias
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reproductivas; aproximadamente 20,000 especies componen a esta subfamilia, es decir, el
70% de toda la familia. Con excepcion de las orquideas zapatilla, todas las orquideas

ampliamente cultivadas en el mundo pertenecen a este grupo (Hagsater ef al., 2015).

La familia Orchidaceae en México

En la actualidad en México son reconocidas cerca de 1,300 taxa de orquideas (Soto-Arenas
et al, 2007a; Hagsater ef al, 2015), un incremento significativo comprado con las 609
especies reconocidas a mediados del siglo pasado (Williams, 1951) o las 918 especies
registradas en un listado algo mas reciente (Soto-Arenas, 1988). Por lo tanto, la familia
Orchidaceae se ubica en el tercer lugar en diversidad entre las plantas vasculares
mexicanas, solo por detras de las compuestas y las leguminosas (Asteraceae y Fabaceae,
respectivamente; Villasefor, 2003, 2016). Esta riqueza de orquideas corresponde en gran
medida a la posicion geografica de México a ambos lados del Tropico de Cancer y a su

acompleja historia climatica y fisiografica.

Soto-Arenas (1996) y Hagsater ef al. (2015) senalan que la distribucion de esta familia no
es homogénea en todo el pais, a pesar de que se distribuyen en practicamente en todos
los ecosistemas presentes en México, con la Unica excepcion de los desiertos extremos.
Por ejemplo, ellos mencionan que entre el 50 y 60% del total de orquideas son encontradas
en el bosque mesdofilo de montaia, el cual originalmente cubria el 2% del territorio, aunque
no exclusivamente confinadas a este tipo de vegetacion; otras agrupaciones vegetales
importantes en este sentido son, en orden de importancia: selva alta perennifolia, bosque

de pino-encino y las selvas subcaducifolia y caducifolia.

Soto-Arenas (1996) resalta algunas areas de alta riqueza de especies de orquideas en
México: el sistema montafioso del cerro Teotepec, Guerrero; la region de Teoxomulco,
Oaxaca; la Sierra Mixe, Oaxaca; la Sierra Juarez, Oaxaca; area de Montebello, Chiapas y
volcan Tacana y montafas adyacentes en el Soconusco, Chiapas. Otros centros de
endemismo y también de alta riqueza se localizan en: Puerto Vallarta, Jalisco; Pluma
Hidalgo, Oaxaca; Uxpanapa-Chimalapas, Veracruz y Oaxaca; la Selva Lacandona, Chiapas

y la regidon de Temascaltepec, Estado de México.
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La endemicidad de la orquideoflora mexicana es notable. De acuerdo con Soto-Arenas
(1996), el porcentaje de endemismo a nivel de especie para esta familia en el pais es del
40%. No obstante, otros trabajos sefialan que el endemismo de la familia es del 35, 46, 46.3
o hasta el 63% (Rzedowski, 1991b; Villasefior, 2003; Espejo-Serna, 2012; Hagsater ef al,,
2016). Lo anterior adquiere mayor significado cuando se compara con el porcentaje de
endemismo de toda la flora mexicana, el cual es de un aproximado del 50% (Villasenor,

2003, 2016; Villasefior y Ortiz, 2014).

Muchas especies de orquideas mexicanas enfrentan problemas de conservacion, debido a
que sus poblaciones han sido severamente afectadas por la alteracion o eliminacion de los
habitats por actividades humanas como la expansion de la frontera agricola, la explotacion
maderera y la ganaderia, ademas de que algunas especies son objeto de extraccidon
selectiva directamente del medio natural para el comercio ilegal (Salazar, 1996; Soto-
Arenas, 1996; Sosa y Platas, 1998; Flores-Palacios y Valencia-Diaz, 2007; Soto-Arenas ef
al, 2007b; Hagsater ef al, 2015). Actualmente la Norma Oficial Mexicana NOM-059-
SEMARNAT-2010 (SEMARNAT, 2010), que enlista las especies de flora y fauna silvestre
mexicanas consideradas en alguna categoria de riesgo, incluye 181 especies de

Orchidaceae (aproximadamente 14% del total registrado para el pais).
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MATERIALES Y METODOS

Base de datos

Se ensambld una base de datos procedente de diversas fuentes de informacion con el fin
de obtener el mayor numero de registros documentados de ejemplares de todas las
especies de orquideas conocidas para México. Solo se trabajo a nivel de especie debido a
la carencia, en varias de las fuentes, de determinaciones a niveles infraespecificos. La base
de datos quedd construida principalmente a partir de los ejemplares depositados en los
herbarios AMO y MEXU; en su conjunto estas dos instituciones resguardan la coleccion
mas importante de las orquideas mexicanas a nivel mundial. Adicionalmente, la base de
datos fue enriquecida con los ejemplares depositados en los herbarios CHAPA, ENCB,
FCME, FEZA, HEM, HUAA, IBUG, IZTA, OAX y UAMIZ (abreviaturas de acuerdo con el

Index Herbariorum: http://sweetgum.nybg.org/science/ih/).

De manera complementaria se obtuvo informacion de bases de datos publicas disponibles
en linea: Red Mundial de Informacion sobre Biodiversidad (REMIB,
http://www.conabio.gob.mx/remib); Tropicos (http://www.tropicos.org); Global Biodiversity
Information Facility (GBIF, http://www.gbif.org); SEINET
(http://swbiodiversity.org/seinet/index.php), asi como de literatura especializada (Balam-
Narvaez et al, 2009, 2011; Balam-Narvaez y Cetzal-Ix, 2012; Bogarin, 2012; Castafeda-
Zarate et al, 2012; Cetzal Ix y Carnevali, 2010; Garcia-Cruz y Sosa, 2006; Garcia-Gonzalez
et al, 2015; Gonzalez-Tamayo y Hernandez-Hernandez, 2010; Hagsater et al, 2015;
Jiménez-Machorro, 2008; Leopardi ef al., 2012; Leopardi ef al., 2016; Morales-Linares ef
al, 2015; Noguera-Savelli y Cetzal-Ix, 2014; Salazar, 1999; Salazar y Solano, 2007; Salazar
et al, 2011; Solano et al, 2011; Solano y Martinez-Ovando, 2011; Solano, 2009, 2011,
2014, 2015; Sosa, 1994; Soto-Arenas y Dressler, 2009; Velazquez et al., 2007).

La base de datos compilada fue depurada en cuatro aspectos:
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¢ Eliminacion de registros duplicados.

e Revision de la identidad taxondmica y actualizacion de la nomenclatura para contar con
los nombres cientificos actualmente aceptados, esto con el apoyo de especialistas en
la familia. Los registros cuya identidad fue dudosa (/.e., por provenir de un sitio fuera
de la distribucién conocida de la especie y cuya identidad taxondémica no pudo ser
verificada examinando el ejemplar mismo, una fotografia o ilustracién del mismo o no
haber sido referidos en alguna publicacién) fueron eliminados de la base de datos.

e Exclusion de especies exoticas, hibridos y de ejemplares procedentes de cultivo,
debido a que el lugar donde son cultivados no necesariamente corresponde con el area
de distribucion natural de la especie.

e Georreferenciacion de las localidades de colecta cuando carecian de coordenadas
geograficas (x, J) y verificacion de la misma cuando los registros que ya contaban con
una. La georreferenciacion se hizo siguiendo los criterios de la CONABIO (2008) y
empleando el sistema de informacion geografica ArcGIS 10.3 (ESRI, 2015); los

registros que no pudieron ser georreferenciados fueron excluidos de los analisis.

Complementariamente a la base de datos de orquideas colectadas en México, se obtuvo
informacion de la orquideoflora de Canada-Estados Unidos (Luer, 1972, 1975; Brown,
2003), Cuba (Mujica y Gonzalez, 2015), Belice (Adams ef al, 1995; Sayers y du Plooy,
2003), Nicaragua (van den Berghe y de van den Berghe, 2008), Costa Rica (Pupulin, 2002;
Dressler, 2003) y Panama (Bogarin et al,, 2014), esto con el fin de determinar las afinidades

geograficas de las especies presentes en México con regiones adyacentes.

Regionalizaciones naturales

Como unidades geograficas de estudio se utilizaron dos regionalizaciones del pais: las
Ecorregiones Terrestres de México, nivel Il (INEGI ef a/, 2008; Figura 3; denominadas en
adelante como “ecorregiones”) y la Carta de Vegetacion Primaria Potencial (INEGI, 2003;
Figura 4; denominadas en adelante como “tipos de vegetacion”). La finalidad de utilizar
ambas fue poder comparar diferentes perspectivas de la distribucion de las orquideas, a

través de dos regionalizaciones naturales del territorio elaboradas bajo distintos criterios.
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Figura 3. Ecorregiones terrestres de México, nivel ll (INEGI et al, 2008). 9.5: Planicie costera de Texas-Louisiana, 9.6: Planicie semidrida de Tamaulipas-Texas, 10.2: Desiertos Calidos, 11.1: California Mediterrdnea,
12.1: Piedemonte de la Sierra Madre Occidental, 12.2: Altiplanicie Mexicana, 13.2: Sierra Madre Ocddental, 13.3: Sierra Madre Oriental, 13.4: Sisterna Neovolcanico Transversal, 13.5: Sierra Madre del Sur, 13.6:
SierraMladre Centroamericanay Altos de Chiapas, 14.1: Planidies Costerasy Lomerios Secos del Golfo de IViéxico, 14.2: Planicie Norocdidental dela Peninsula de Yucatan, 14.3: Planicie Costera, Lomeriosy Cafiones
del Ocdidente, 14.4: Depresiones Intermontanas, 14.5: Planidie Costeray Lomerios del Padifico Sur, 14.6: Sierra'y Planidies de El Cabo, 15.1: Planicie Costera'y Lomerios Hiimedos del Golfo de IMiéxico, 15.2: Planicie
y Lomerios dela Peninsula de Yucatdn, 15.3: Sierrade Los Tuxtlas, 15.5: Planides y Lomerios del Ocddente, 15.6: Planicie Costera'y Lomerios del Soconusco. Nétese que las ecorregiones 13.5,14.1,14.3y 14 4 estan
formadas por mas de un poligono. El cddigo numérico que identifica a cada ecorregion fue tomado de la fuente original.
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Figura 4. Carta de Vegetacion Primaria Potencial (INEGI, 2003).
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Por un lado, las ecorregiones se delimitan a partir de los componentes del ecosistema que
se consideran perdurables y relativamente estables en el tiempo (CCA, 1997), que se
subdividen al utilizar criterios ambientales, dados por tipos de vegetacién con estructura y
composicion de especies, rasgos fisiograficos, asi como elementos del clima (Challenger y
Soberon, 2008). Es decir, estas unidades delimitan comunidades biéticas particulares
ubicadas en rasgos topograficos y geoldgicos comunes, bajo la influencia de un
determinado clima, por lo que se asume que representan unidades naturales. Se empleé el
nivel Il de esta regionalizacion debido a que hace énfasis en la fisiografia y el clima del
territorio, en tanto en el nivel Ill y IV, los tipos de vegetacién son primordiales en el

establecimiento de sus limites.

Por el otro, se utilizo la cartografia del INEGI (2003) para los tipos de vegetacion; éstos se
refieren a las cubiertas vegetales que dado el clima, suelo, geologia y biogeografia deberian
existir en sitios particulares en ausencia de actividades humanas (SEMARNAT, 2006). La
cartografia desglosa los tipos de vegetacidon en 47 categorias; no obstante, se redujeron a
14 de acuerdo con la propia clasificacion de la fuente con una modificacion en algunos de
sus agrupamientos: se cred una nueva categoria denominada “bosque mixto de pino y
encino”, integrada por el bosque de pino-encino y el bosque de encino-pino. Estos tipos de
vegetacién estaban incluidos, en la fuente original, dentro de bosques de coniferas y
bosque de encino, respectivamente. La razdn para realizar esta nueva categoria es que los
ecotonos entre los bosques de coniferas y los de encino reiteradamente han sido senalados
como un habitat particularmente rico en especies de orquideas (Soto-Arenas, 1996;

Halbinger y Soto-Arenas, 1997; Espejo-Serna ef a/,, 2002; Hagsater et al,, 2015).

Variables ambientales

Las caracteristicas ambientales presentes en los sitios de colecta en México fueron
obtenidas a partir del empleo de variables climaticas y topograficas en formato digital y con
resolucion espacial de ~1 km (Tabla 1). En caso de las primeras, se emplearon las 19
variables bioclimaticas de Cuervo-Robayo ef al. (2014), las cuales son una representacion,

actualizada para México, de variables bioclimaticas estimadas mediante técnicas de
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interpolacion geografica de datos de temperatura y precipitacion de estaciones
meteorologicas y que corresponden al periodo 1910-2009. También fue considerada la

evapotranspiracion real; ésta se calculé mediante la ecuacion de Turc:

ETR = P (1)
PZ
0.9+ ()

Donde P= precipitacion total anual (mm), L= 300+25T+0.05T3, T= temperatura media anual
(°C) y ETR= evapotranspiracién real anual (mm). Adicionalmente, también fueron

empleadas la evapotranspiracion del trimestre mas humedo y del trimestre mas seco.

Tabla 1. Variables ambientales. Unidades de temperatura en °C, precipitacidon y evapotranspiracién
en mm, altitud en m y orientacion y pendiente en °. * Variables calculadas a partir de la informacién
de Cuervo-Robayo et al. (2014). ** Variables calculadas a partir del modelo digital de elevacion
obtenido de INEGI (2013a).

ID Variable ID Variable

BIO1 Temperatura media anual BIO14  Precipitacion del mes mds seco

BIO2 Rango de temperatura diurno medio BIO15 Estacionalidad de la precipitacién
(temperatura maxima — temperatura (coeficiente de variacion)
minima)

BIO3 Isotermalidad [(Bio2 / Bio7) * (100)] BIO16  Precipitacidn del trimestre mas

himedo

BlIO4 Estacionalidad de temperatura BIO17  Precipitacidn del trimestre mas
(desviacién estandar * 100) seco

BIO5 Temperatura maxima del mes mas BIO18  Precipitacion del trimestre mas
caliente caliente

BIO6 Temperatura minima del mes mas BIO19  Precipitacion del trimestre mas frio
frio

BIO7 Rango de temperatura anual (Bio5 — ETR* Evapotranspiracién real anual
Bio6)

BIOS8 Temperatura media del trimestre ETRH*  Evapotranspiracion real del
mas humedo trimestre mas hiumedo

BIO9 Temperatura media del trimestre ETRS*  Evapotranspiracion real del
mas seco trimestre mas seco

BIO10 Temperatura media del trimestre ALT Altitud
mas caliente

BIO11 Temperatura media del trimestre ORI**  Orientacidn
mas frio

BIO12  Precipitacién total anual PEN**  Pendiente

BIO13  Precipitacion del mes mds humedo TOPO  Cantidad de topoformas
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Dado que la riqueza de especies esta relacionada con la complejidad del terreno (Espinosa
y Ocegueda, 2008), se consideraron para este estudio cuatro caracteristicas del relieve:
altitud, orientacion, pendiente y el numero de topoformas en que se encuentran el conjunto
las colectas por ecorregion o tipo de vegetacion (INEGI, 2013a; INEGI, 2001). La eleccion
de estas variables se debié a que son un recurso libre, a que tienen una resolucién espacial
adecuada para los fines de este estudio y a que tienen un sentido biolégico por tener una
influencia directa sobre la distribucién de las plantas (Austin, 2007), ya que no sélo reflejan
precipitacion y temperatura, sino también sus variaciones a lo largo del afio, ademas del
hecho de que variables similares han sido empleadas en otros trabajos para un fin analogo

(e.g., Nichols et al., 1998; Lépez-Mata et al., 2011).

Analisis de la informacion

Base de datos

Se calcularon dos curvas de acumulacion de especies, con el fin de estimar la
representatividad de las especies presentes en la base de datos con la esperada
estadisticamente para México (Jiménez-Valverde y Hortal, 2003). Para una de las curvas,
se empleé como medida de comparacion el esfuerzo de muestreo de las ecorregiones
donde hay colectas de orquideas vy, para la otra, los tipos de vegetacién que presentaron
colectas; el esfuerzo de muestreo medido de esta forma se oriento por lo realizado por Lobo
y Martin-Piera (2002) y Hortal y Lobo (2002), quienes realizaron un analisis analogo para
escarabajos empleando grandes superficies (cuadros de 2500 km? de una malla que dividié
la peninsula Ibérica) en lugar de las habituales unidades de muestreo que extienden unos
cuantos kilébmetros cuadrados o0 menos y donde los datos de las especies se obtuvieron
igualmente de bases de datos computarizadas. Los analisis se realizaron en el programa
EstimateS 9.1.0 (Colwell, 2009) con 100 corridas al azar. La asintota de ambas curvas se
estimo ajustando la ecuaciéon de Clench a la curva de acumulaciéon (Soberdn y Llorente,
1993) mediante el método Simplex and Quasi-Newton en el programa STATISTICA
(StatSoft, 2011). Se empled la ecuacion de Clench debido a su buen desempefio en

circunstancias de alta incidencia de especies raras, como sucede con la orquideoflora
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mexicana (ver Figura 6) y cuando se trabaja en areas extensas y heterogéneas, como el

territorio mexicano (Soberén y Llorente, 1993).

Diversidad y endemismo

Con la finalidad de evaluar la riqgueza y el endemismo de la familia Orchidaceae en México,
se construyd una tabla de ausencia (0) y presencia (1) de los registros de la base de datos
en cada una de las unidades que conforman las ecorregiones y los tipos de vegetacion; a
partir de ella se calculd la diversidad de especies mediante la riqueza especifica. El
endemismo se evalud, en primer lugar, con el calculo de las especies restringidas a una
sola unidad (Ze., endemismo no ponderado). Sin embargo, esta forma de evaluar el
endemismo presenta algunos inconvenientes como: anular o subvalorar la informacion que
pueden aportar aquellas unidades carentes de especies restringidas a ellas, mostrar una
correlacion directa con el numero de especies por unidad, ademas que la eleccion de un
determinado numero de unidades (en este caso una) para considerar endémica o no a una

especie resulta arbitraria (Crisp ef al., 2001).

Dada esta situacion, se optd por también emplear el indice de endemismo ponderado
corregido (CWE, por sus siglas en inglés; Linder, 2001; Crisp et al,, 2001), el cual resulta
de la divisién del indice ponderado de endemismo (WE, por sus siglas en inglés) de cada
unidad, entre la riqueza especifica de la misma. Estos indices se obtienen por medio de las
siguientes formulas:

WE=Z£—Z )

teT

WE
CWE = — . 3)
riqueza de especies

donde t=una especie del conjunto T (la orquideoflora total de México), r; = la distribucién
local de especie t en una unidad (ausencia=0, presencia=1) y Ri= numero total de unidades
en las que se encuentra la especie t. No se utilizé el WE debido a que, al igual que el
endemismo no ponderado, esta directamente correlacionado con el niumero de especies

por unidad (ecorregion o tipo de vegetacion en este trabajo).
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Recambio de especies

Se aplicaron los indices de similitud de Jaccard y Sgrensen con el fin de cuantificar el
recambio de las especies entre las distintas unidades (ecorregiones y tipos de vegetacion);
ademas, con estos indices se realizé un analisis de conglomerados jerarquicos empleando
el agrupamiento promedio no ponderado (UPMGA, por sus siglas en inglés), con el software
STATISTICA (StatSoft, 2011). La eleccion de estos métodos se debid a su amplia utilizacidon

y al tipo de informacion (ausencia-presencia) con la que se contd para este estudio.

Analisis de parsimonia de endemismos

Para determinar patrones jerarquicos en la distribucién de las orquideas en México, asi
como de sus relaciones con la orquideoflora de paises cercanos, se efectué un analisis de
parsimonia' de endemismos (PAE, por sus siglas en inglés; Rosen y Smith, 1988; Morrone,
1994, 2014a). Este método puede ayudar a revelar asociaciones entre areas de
endemismo, evidenciadas por la presencia de especies exclusivas compartidas, que
podrian interpretarse como resultado de eventos histéricos y donde la vicarianza ha sido el

principal proceso causante de la distribucion actual de las especies.

Las unidades geograficas que se analizaron fueron las ecorregiones junto con la
orquideoflora de Canada-Estados Unidos (excepto florida), Florida, Cuba, Belice,
Nicaragua, Costa Rica y Panama. A pesar que la orquideoflora externa a México no esta
dividida por ecorregiones, sino politicamente, puede afirmarse que representan entidades
discretas, distintas a las ecorregiones mexicanas. No se realizé este analisis con los tipos
de vegetaciéon, porque al contrario que las ecorregiones, gran parte de los tipos de
vegetacidon presentes en otros paises de la region son compartidos con México, es decir,
no representan unidades distintas a las mexicanas, sino mas bien parte de un continuo

dividido artificialmente por limites politicos, ademas de que los tipos de vegetacion no

'En un contexto general, el criterio de parsimonia significa simplicidad. Se basa en lo que sea denominado “la
navaja de Occam”, que en su acepcidon mas habitual indica que: de entre todas las hipdtesis coherentes con
un mismo conjunto de datos, la mas probable es la mas sencilla (Ribera y Melic, 1996). Dentro de un PAE
implica que el mejor arreglo topoldgico (i.e., cladograma o “arbol”) que explica las relaciones entre las areas
bajo estudio, es aquel que su construccidn conlleva el menor nimero de pasos.
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necesariamente tienen un origen ni historia biogeografica comun en todas las areas donde

se distribuyen.

Para ello, a la matriz anteriormente construida para las ecorregiones le fueron agregadas
las especies (codificadas por su ausencia o presencia) de las nuevas areas incluidas:
Canada-Estados Unidos (excepto florida), Florida, Cuba, Belice, Nicaragua, Costa Rica y
Panama. Esta nueva matriz fue analizada mediante una busqueda heuristica con el
programa PAUP*4.0b (Swofford, 2002), con 1,000 réplicas aleatorias de adicion paso a
paso para los arboles iniciales; se buscaron los arboles mas cortos mediante intercambio y
reconexion de ramas con la opcién “TBR” y se retuvieron hasta 10 arboles 6ptimos por
réplica. Se calculd un arbol de consenso estricto para mostrar los grupos que concuerdan
en todos los arboles resultantes y éste fue arraigado con una region hipotética en la que

todas las especies incluidas en la matriz fueron codificadas como ausentes.

Relacion ambiente-riqueza y ambiente-endemismo

Para conocer qué regiones de México presentan un mayor o menor valor de lo esperado
en cuanto a riqueza de especies y grado de endemismo (por medio del valor del CWE), asi
como determinar cual de las variables ambientales explica mejor dicho patrén, se realizaron
modelos de regresion lineal multiple. El primer paso fue dividir el territorio mexicano en una
malla de 1°%1° de latitud y longitud; se eliminaron las celdas que no contuvieran al menos
un registro de colecta de orquideas y aquellas celdas que contenian un numero menor a
cinco registros fueron fusionadas con celdas contiguas que pertenecieran a la misma
ecorregion. Esto resultdé en un total de 151 celdas a utilizar. Se procedié al agrupamiento
debido a que no era posible calcular estadisticos basicos (/.e., minimo, maximo, media,
rango y desviacion estandar) para cada celda individual de la malla y a que en algunas
areas del norte de México no fue posible hacer agrupamientos de celdas contiguas que

contuvieran mas de cinco registros de colecta de orquideas.

Posteriormente, se obtuvo el perfil ambiental de cada unidad (/.e., celda o agrupamiento de
ellas) mediante los datos obtenidos de un muestreo de las variables ambientales, a partir

de los registros de colecta en el interior de cada unidad. Con el fin de no simplificar las

27



caracteristicas de las unidades e incorporar la amplitud de la heterogeneidad ambiental
existente dentro de ellas, se calcularon sus estadisticos descriptivos: minimo, maximo,
media, rango y desviacidon estandar (para cada variable empleada, excepto para cantidad

de topoformas), que a su vez fueron utilizadas como nuevas variables.

Las 126 variables ambientales obtenidas (bio1 minima, bio1 maxima, bio1 media, bio1
rango, bio1 desviacion estandar, bio2 minima, etc.) se sometieron a la prueba de
normalidad de Kolmogorov-Smirnov-Lilliefors con el software R (R Core Team, 2014); a
diferencia de la mayoria de las pruebas estadisticas, en ésta se buscan valores de p altos
(p>0.5). Debido a que no todas las variables presentaban una distribucion normal, las que
obtuvieron un valor de p<0.05 fueron transformadas, con el fin de normalizarlas, mediante
la extraccion de su raiz cuadrada, In(x) o In(x+1), segun el tipo de sesgo en su distribucion;
al realizar esta transformacion también se logré evitar la heterocedasticidad de las
variables. Las variables en las cuales no se logré normalidad, a pesar de la transformacion,

fueron excluidas del analisis, debido a las restricciones que supone este tipo de analisis.

Se procedio a realizar dos modelos de regresion lineal en el programa ArcGIS 10.3 (ESRI,
2015) mediante la herramienta “Exploratory Regression”, uno donde la variable dependiente
fue la riqgueza de especies y otro en que fue el valor del CWE, ambos en funcién de las
variables ambientales que pasaron la prueba de normalidad (variables independientes).
Esta herramienta evalla todas las posibles combinaciones entre las variables
independientes (variables explicativas) y busca aquellos modelos de regresion que
expliquen mejor la variable dependiente, al cumplir distintos criterios estadisticos que son

especificados a priori.

Los parametros establecidos fueron: la cantidad minima de variables aceptadas por un
modelo valido se establecié en dos y el maximo en 15, con el fin de permitir al software
buscar entre una amplia gama de posibles modelos, pero sin que ello implique un muy alto
requerimiento computacional. EI minimo valor de R? ajustada se establecié en 0.5 para
obtener una combinacion de variables que permitan explicar al menos el 50% de la variacién
espacial de la riqueza y el endemismo de las especies de orquideas en México. Con la

finalidad de evitar a la colinealidad entre las variables ambientales, se evalu6 el factor de

28



inflacién de la varianza (V/F, por sus siglas en inglés). De esta forma, un modelo de
regresion fue considerado valido cuando las variables que lo conforman presentaron
valores V/F<5, tal como es sugerido por la propia herramienta en ArcGIS. El nivel de
significancia estadistica de las variables independientes fue establecido en p<0.05; en
tanto, el valor de significancia estadistica para pasar la prueba de normalidad de los

residuos de los modelos de regresion fue de p>0.5.

Tradicionalmente, los modelos de regresion lineal multiple no toman en cuenta la estructura
geografica-espacial de los datos; no obstante, la autocorrelaciéon espacial debe ser
controlada ya que puede modificar sustancialmente los resultados y las interpretaciones de
los analisis estadisticos (Legendre, 1993; Beale, 2010). Dentro de la herramienta
“Exploratory Regression”, es calculado el indice /de Moran, el cual evalla la existencia de
autocorrelacion espacial a partir de los residuales del modelo. Un indice / de Moran
estadisticamente no diferente de cero indica ausencia de autocorrelacion espacial
(Rodriguez et al,, 2010; Galan ef al., 2011); para este caso se establecié un valor de p>0.1,

ya que al igual que las pruebas de normalidad, se buscan valores de p altos.

Los mejores modelos de regresion se seleccionaron cuando carecian de autocorrelacion
espacial, los valores de V/F <5 (Chatterjee y Hadi, 2012) y se obtuvo el valor del criterio de
informacién Akaike (A/Cc) mas bajo; este ultimo penaliza aquellos modelos con un mayor
numero de variables independientes empleadas para explicar la variable dependiente

(Burnham y Anderson, 2002; Schermelleh-Engel ef al., 2003; Lépez-Mata et al., 2011).
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RESULTADOS

Base de datos

Como resultado de la depuracion de la base datos se obtuvo informacion de 1,266 especies
de orquideas presentes en México, repartidas en 166 géneros. Esta base de datos
representa casi la totalidad de las especies mexicanas. Cabe aclarar que no se
consideraron especies como Gongora cassidea Rchb.f., Habenaria irazuensis Schitr.,
Habenaria rotundifolia Conzatti (non Richards., non Lindl.) o Prosthechea abbreviata
(Schltr.) W.E. Higgins, para las cuales su presencia en México es dudosa o no se ha
determinado su identidad taxonomica. O, en el caso de Amoana latipetala Leopardi &
Hagsater, por ser una especie de la cual se desconoce la localidad de colecta precisa del
unico ejemplar conocido (procedente de Guerrero u Oaxaca; Leopardi ef a/,, 2012); aunque
para esta ultima, R. Solano (com. pers.) sugiere la posibilidad de que represente un

sinébnimo de Amoana kienastii (Rchb. f.) Leopardi & Carnevali.

Las curvas de acumulacion de especies (Figura 5) indican el numero de especies
colectadas como una funcion del esfuerzo de muestreo (/.e., numero de registros) en las
ecorregiones y tipos de vegetacion. Ambas curvas muestran un buen ajuste con respecto
a la ecuacion de Clench (ecorregiones: R?=0.999, especies observadas=1,266, especies
esperadas=1,651; tipos de vegetacién: R2=0.999, especies observadas=1,266, especies
esperadas=1,554); sin embargo, ninguna de las curvas alcanzé la asintota y los modelos
indican que aun faltan por registrar, para la orquideoflora mexicana, entre 385 spp. (23.3%)

en el caso de las ecorregiones y 288 spp. (18.5%) en el caso de los tipos de vegetacion.

Las 1,266 especies de la base de datos estan respaldadas por 56,143 registros unicos. En
promedio, cada especie esta representada por 44.3 registros, pero en la Figura 6 puede
apreciarse que un bajo porcentaje de ellas (28%) tiene 244 registros; el 10% de las especies

(126) estan representados por un unico registro, mientras que solamente el 3.4% de las
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especies (43) cuentan con mas de 200 registros; Prosthechea cochleata (L.) W.E. Higgins,
una especie epifita abundante y ampliamente distribuida en selvas humedas de la vertiente

del Golfo de México, fue la especie mejor representada (715 registros).
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Figura 5. Curvas de acumulacidon de especies para las ecorregiones y los tipos de vegetacion. En
ambas graficas la linea roja representa la curva de acumulacién de especies esperada, mientras los
circulos azules trazan la curva obtenida a partir de las especies observadas.
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Figura 6. Frecuencia de registros por especie. A: nimero de registros por especie, B: nimero
promedio de registros por decil de especies.
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La distribucion de los registros en una dimension temporal exhibe importantes contrastes.
En la Figura 7 es apreciable un destacable esfuerzo de colecta de orquideas en México en
la década de 1930, periodo en el que se descubrieron 320 nuevas especies y fueron
publicadas afos después en la obra de Williams (1951). Otro impulso importante, de hecho,
el mas importante en la historia de orquideologia mexicana, inici6 en la década de1970, por
lo cual un alto porcentaje de los registros de orquideas mexicanas incorporados en la base
de datos analizada aqui (75%) procede de los ultimos 50 afos, particularmente de la década
de 1980, decenio en el que se colectd poco mas del 30% de todos ellos. Es interesante
observar que para 1950 ya se habia colectado ejemplares de 765 spp., pero en la obra de
Williams (1951) unicamente se reconocian para México 609 taxa (Figura 7) y que en 1980

habia colectas de 1,146 spp. pero Soto-Arenas (1988) solo listdé 918 spp. pocos anos

después.
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Figura 7. Distribucion temporal de los registros de colecta y de especies colectadas por primera vez
para la orquideoflora mexicana.
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Figura 8. Distribucién espacial de los registros de colecta de orquideas en México.

33



Como se muestra en la Figura 8, la distribucion espacial de las colectas de orquideas en el
territorio mexicano es desigual; se aprecia una clara disminucion en el numero de colectas
desde la porcion central de México hacia el norte, mientras que en la region sur se concentra
la mayor proporcidén de los registros. Sin embargo, a pesar de que el sur de México (/e.,
Michoacan, Guerrero, Oaxaca y Chiapas) se encuentra mejor colectado que el resto del
pais (ver Figura 8), aun dentro de esta region existen claras zonas donde el esfuerzo de
colectada es menor, como la depresion del rio Balsas (entre los estados de Michoacan y

Guerrero) o la Depresién Central de Chiapas.

Diversidad y endemismo

La distribucion de la riqueza de especies y del endemismo en el territorio mexicano muestra
algunos patrones, tanto al analizarla desde la perspectiva de las ecorregiones por tipos de
vegetacion. Cuando se habla de su distribucion se observa que, de las 22 que componen
México, solamente en una de ellas (Planicie costera de Texas-Louisiana) no se encontraron
registros de colecta de orquideas (Figura 9 y 10). Del mismo modo, solamente en uno de
los 13 tipos de vegetacidn no se tienen registros de colectas de orquideas (areas sin
vegetacion aparente). Lo anterior indica que, a pesar que la intensidad de colecta se ha
focalizado en regiones particulares, espacialmente se ha abarcado la mayor parte de los
ambientes presentes en el territorio mexicano, ya que ademas las dos unidades sin

registros de colecta son unas las de menor superficie en su respectiva cartografia.

Al considerar la diversidad taxica de orquideas por ecorregiones, la mayor riqueza de
especies se presenta en las serranias mas meridionales de México, concretamente en la
Sierra Madre del Sur y Sierra Madre Centroamericana y Altos de Chiapas; de hecho, se
puede apreciar que la riqueza disminuye conforme aumenta en latitud (Figura 9). Es
importante destacar que estas dos ecorregiones en conjunto albergan al menos el 50% de
todas las especies de orquideas mexicanas (Figura 13), a pesar de representar un

porcentaje relativamente pequeno de la superficie del pais (<5%).
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Figura 9. Distribucién geografica de la diversidad de especies de orquideas en las ecorregiones de México. 35
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Figura 10. Distribucién geografica de la diversidad de especies de orquideas en los tipos de vegetaciéon de México.
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Figura 11. Distribucién geografica del endemismo de las orquideas en las ecorregiones de México.

37



Valor del CWE
o ~

C moo1-018

0.19-0.22

0.23-0.28

0.29-0.32 0 150 300 6'3((;'(1) 900 1,200
— +- 0.33 - 0.34 E+5

1 16"9'0"W 1 08"(1)'0"W 1 00°[l)'0"W 92°01'0"W

Figura 12. Distribucién geografica del endemismo de las orquideas en los tipos de vegetacion de México.
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California Mediterranea (1.3) 0 0

Pla. semiarida Tamaulipas-Texas (4.7) = 0.3 1
SierrayPla.de ElCabo (0.4) 0 2

Pla. NW de la pen. de Yucatdn (0.6) ' 0 2
Piedemonte S. M. Occidental (8.3) ' 0 2
Desiertos Calidos (28.7) | 0.3 3

Pla. y lom. del Occidente (0.6) 0 5

Pla. cos., lom. y cafiones del Occ. (5.5) | 0.6 6
Pla. cos. y lom. secos Gol. Méx. (2.3) = 0.3 7

Altiplanicie Mexicana (3.4) | 0.9

Pla.y lom. de la pen. de Yucatan (6.1)
S. M. Occidental (9)
Sierra de Los Tuxtlas (0.2)
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S. M. Oriental (2.7)
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Las ecorregiones que, tanto en numeros absolutos como relativos presentan la menor
cantidad de especies (5% de las especies) son las del norte de México, particularmente
las del noroeste. En cierta forma esto no sorprende ya que esas areas son las que
presentan los climas mas secos del pais y, por lo tanto, no son aptos para la presencia de
la mayor parte de las orquideas. No obstante, hay que considerar que en dichas
ecorregiones hacen falta estudios floristicos (especialmente en los bosques montanos
dentro de ellas) y una revision de los herbarios locales por parte de especialistas en la
familia. Adicionalmente, las ecorregiones que componen a la peninsula de Yucatan
resultaron relativamente pobres en especies, especificamente la Planicie Noroccidental de
la Peninsula de Yucatan, la cual es la ecorregién al sur del Trépico de Cancer con la menor

diversidad de orquideas (2%; Figura 9 y 13).

Los tipos de vegetacion mas ricos en especies son el bosque mesofilo de montafa, bosque
mixto de pino y encino, bosque de coniferas y la selva perennifolia, cada uno de ellos
albergando al menos la mitad de toda la orquideoflora mexicana (Figura 10 y 14). El bosque
mesofilo de montana destaca sobre los demas tipos de vegetacion, tanto cuantitativa como
cualitativamente, debido a que su alta diversidad de especies de orquideas por unidad de
area: ocupa el 1.6% del territorio mexicano (INEGI, 2003), pero contiene >70% de la riqueza
taxica de su orquideoflora. Los valores mas bajos de riqueza de especies se presentaron,
contrastantemente, tanto en algunos de los tipos de vegetacion con menor superficie (otros
tipos de vegetacion y vegetacion hidréfila) como en los de mayor extension en México

(matorral xerdfilo y pastizal).

En las dos regionalizaciones empleadas, las regiones que corresponden con lo denominado
desiertos de “Baja California”, “Sonorense” y “Chihuahuense” exhiben un patrén similar de
baja riqueza especifica. Esto reafirma la escasez de especies de orquideas en ambientes
desérticos mencionada por multiples autores (Dressler, 1981, 1993; Hagsater ef a/, 2015).
Sin embargo, no hay que perder de vista que esas regiones han sido las menos colectadas
de todo el pais para esta familia de plantas, por lo cual no es posible determinar

categdricamente si su baja riqueza de especies se debe a su generalizada aridez 0 a un

40



limitado esfuerzo de colecta. En contraste, la regién semiarida de Tehuacan-Cuicatlan

incluye una diversidad de orquideas substancial.

En lo que respecta al endemismo como el nimero de especies restringidas a una sola
unidad (ecorregion o tipo de vegetacion), se aprecia que, al igual que la riqueza de especies
en las ecorregiones, éste se concentra en las serranias del sur y en la unidad denominada
Planicie Costera y Lomerios Humedos del Golfo de México (Figura 11 y 13). Estas tres
ecorregiones en su conjunto cubren menos del 13% del territorio nacional, pero albergan a
poco mas del 70% de todas las especies endémicas de México. Es de resaltar los bajos
valores de endemismo que presentan, en general, todo el resto de las ecorregiones (<5%
de las especies endémicas), salvo por el Sistema Neovolcanico Transversal, ecorregion
que alberga el 10% de todas las especies endémicas de México en poco mas del 4% del

territorio nacional.

En cuanto a los tipos de vegetacién, sobresalen por su riqueza en especies endémicas el
bosque mesdfilo de montana, la selva perennifolia y el bosque mixto de pino y encino
(Figura 12 y 14). Al igual que para los patrones de riqueza de especies, los nimeros mas
bajos de especies endémicas se encuentran en el matorral xerdfilo, otros tipos de
vegetacion, pastizal y vegetacion hidrofila, a los que hay que agregar las selvas espinosas
y las subcaducifolias. Este patrén de unidades con alta riqueza de especies y alto
endemismo y viceversa, refleja claramente lo mencionado por Linder (2001) y Crisp ef al.
(2001) cuando se evalua el endemismo no ponderado; inesperadamente, al evaluarlo segun
el indice de endemismo ponderado corregido (CWE), se observa que se conserva este
mismo patron. Lo anterior indica que las ecorregiones Sierra Madre del Sur y Sierra Madre
Centroamericana y Altos de Chiapas, asi como los tipos de vegetacion bosque mesdéfilo de
montana, bosque de coniferas y la selva perennifolia ademas de ser importantes en
numeros absolutos y relativos en términos de riqueza de especies, también lo son en
especies endémicas, tanto si el endemismo es evaluado de manera no ponderada como

con el CWE.

Resultan particularmente interesantes las ecorregiones California Mediterranea y Sierra

Madre Oriental y el tipo de vegetacién bosque mixto de pino y encino, ya que se salen del

41



patrén arriba indicado. Por ejemplo, en la ecorregion California Mediterranea solo hay tres
especies registradas, ninguna de ellas endémica a esta unidad; sin embargo, presenta un
CWE relativamente alto. Lo anterior indica que, si bien esta ecorregion no es
particularmente rica en especies ni cuenta con especies endémicas a ella, las que estan

presentes se distribuyen en pocas ecorregiones adicionales.

Recambio de especies

La similitud de las orquideofloras entre unidades para cada una de las dos regionalizaciones
fue baja con los dos indices empleados (Tabla 2 y 3). De hecho, el valor de similitud
promedio mas alto fue para los tipos de vegetacion con el indice de Sgrensen (0.33) y el

mas bajo lo obtuvieron las ecorregiones con del indice de Jaccard (0.11).

Las ecorregiones que presentaron la mayor similitud fueron la Sierra Madre del Sur y el
Sistema Neovolcanico Transversal con una similitud de 0.53 y 0.69 en los indices Jaccard
y Sarensen, respectivamente. En esta regionalizacion se obtuvo un niumero importante de
valores de cero 0 muy cercanos a éste, lo cual indica la particularidad de las orquideofloras
de cada ecorregién. La similitud mas alta entre tipos de vegetacion fue para el bosque de
coniferas y el bosque mixto de pino y encino (Jaccard=0.64 y Sgrensen = 0.78), aunque
seguida de cerca por la similitud del bosque mixto de pino y encino con el bosque mesofilo
de montafa en ambos indices (Tabla 3). Entre tipos de vegetacion no se obtuvieron valores
de similitud de cero; no obstante, las categorias otros tipos de vegetacion y vegetacion
hidréfila obtuvieron los valores mas bajos con ambos indices al compararlos con los

restantes tipos de vegetacion, varios de los cuales son muy cercanos a cero.
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Tabla 2. indices de similitud entre las orquideofloras registradas en las ecorregiones. En la parte inferior de la diagonal se muestran los valores del indice de Jaccard, en la parte superior los
del indice de Sgrensen. 9.6: Planicie semidrida de Tamaulipas-Texas, 10.2: Desiertos Calidos, 11.1: California Mediterranea, 12.1: Piedemonte de la Sierra Madre Occidental, 12.2: Altiplanicie
Mexicana, 13.2: Sierra Madre Occidental, 13.3: Sierra Madre Oriental, 13.4: Sisterna Neovolcanico Transversal, 13.5: Sierra Madre del Sur, 13.6: Sierra Madre Centroamericana y Altos de
Chiapas, 14.1: Planicies Costeras y Lomerios Secos del Golfo de México, 14.2: Planicie Noroccidental de la Peninsula de Yucatan, 14.3: Planicie Costera, Lomerios y Caiones del Occidente,
14.4: Depresiones Intermontanas, 14.5: Planicie Costeray Lomerios del Pacifico Sur, 14.6: Sierray Planicies de El Cabo, 15.1: Planicie Costeray Lomerios Himedos del Golfo de México, 15.2:
Planicie y Lomerios de la Peninsula de Yucatdan, 15.3: Sierra de Los Tuxtlas, 15.5: Planicies y Lomerios del Occidente, 15.6: Planicie Costera y Lomerios del Soconusco. Los valores en negritas
indican los valores maximos y minimos en sus respectivos indices. El cddigo numérico que identifica a cada ecorregion fue tomado de la fuente original.

JAC\SGR 9.6 10.2 111 121 122 132 133 134 135 136 141 142 143 144 145 146 151 152 153 155 156

9.6 = 039 010 024 015 012 012 005 003 003 0.09 0.00 010 004 005 022 001 0.00 0.00 000 0.01
10.2 024 - 0.10 038 024 025 024 011 0.06 006 022 003 021 008 007 025 0.05 005 004 0.06 0.03
111 0.05 0.05 = 006 0.02 002 002 001 0.00 0.00 002 000 002 0.00 000 0.09 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
121 0.14 0.23 0.03 - 029 0.27 017 010 007 004 011 003 022 009 006 036 003 0.01 001 004 0.03
12.2 008 013 0.01 0.17 = 049 034 032 022 013 016 0.04 040 027 026 018 011 005 0.05 014 0.09
13.2 006 014 0.01 0.16 033 - 038 041 030 017 013 005 051 029 033 017 013 0.07 006 0.25 0.12
133 006 014 0.01 0.09 020 0.23 = 052 042 039 040 009 019 045 033 011 042 021 042 0.09 032
134 003 006 001 005 019 0.26 0.35 - 069 042 023 005 022 059 041 006 040 012 032 018 0.26
135 002 003 0.00 004 013 018 027 053 - 052 017 005 0.16 062 045 004 049 014 034 015 032
13.6 001 003 0.00 002 007 010 024 0.27 035 - 0.19 006 0.09 055 029 003 067 022 043 0.09 046
14.1 005 012 0.01 006 008 007 025 013 009 0.11 = 025 014 023 023 009 024 033 036 011 0.21
14.2 0.00 0.01 0.00 002 0.02 003 005 002 002 003 014 - 007 006 013 004 009 036 012 0.10 0.09
143 005 012 001 012 025 034 011 012 009 005 0.08 004 - 0.18 0.26 0.23 0.07 006 0.05 0.28 0.09
144 002 004 0.00 005 015 017 029 041 045 038 013 003 0.10 - 044 006 050 019 038 0.12 039
145 003 004 0.00 003 015 020 020 026 029 017 013 0.07 015 0.28 = 005 030 024 025 031 030
14.6 0.12 014 005 022 010 0.09 006 003 002 002 005 002 013 0.03 0.03 - 0.03 0.03 002 0.07 0.03
15.1 001 0.03 0.0 002 006 0.07 027 025 032 050 014 005 004 034 018 001 - 031 052 0.08 042
15.2 0.00 003 0.00 001 0.03 004 012 007 008 012 020 022 003 010 014 002 018 - 034 016 0.25
153 0.00 0.02 0.00 000 0.03 003 027 019 021 027 022 006 002 023 014 001 035 020 - 0.08 0.42
155 0.00 0.03 0.00 002 0.08 014 005 010 0.08 0.05 006 005 016 0.07 018 004 004 0.09 004 - 0.14
15.6 0.00 0.02 0.00 002 0.05 007 019 015 019 030 012 005 0.05 024 018 0.02 027 015 0.27 0.07 -
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Tabla 3. indices de similitud entre las orquideofloras registradas en los tipos de vegetacién. En la
parte inferior de la diagonal se muestran los valores del indice de Jaccard, en la parte superior los
del indice de Sgrensen. BC: Bosque de coniferas, BE: Bosque de encino, BMM: Bosque mesdfilo de
montafia, BPE: Bosque mixto de pino y encino, MX: Matorral xerdfilo, OTV: Otros tipos de
vegetacidn, PAS: Pastizal, SC: Selva caducifolia, SE: Selva espinosa, SP: Selva perennifolia, SSC: Selva
subcaducifolia, VH: Vegetacion hidréfila. Los nimeros resaltados en negritas indican los valores
maximos y minimos en sus respectivos indices.

JAC\SPR BC BE BMM BPE MX OTV PAS SC SE SP SSC VH

BC . 070 072 0.78 0.29 0.06 0.18 066 0.29 053 036 0.16
BE 0.53 - 061 071 035 009 023 070 036 044 041 0.23
BMM 0.56 0.44 = 0.77 0.21 0.05 0.13 059 026 064 034 0.15
BPE 0.64 055 0.62 - 0.26 0.06 0.16 0.65 0.28 054 036 0.15
MX 0.17 0.21 0.12 0.15 = 0.16 0.42 033 029 0.20 0.19 0.26
oTVv 0.03 0.05 0.03 0.03 0.09 - 0.20 0.10 0.17 0.08 0.17 0.23
PAS 0.10 0.13 0.07 0.09 0.26 0.11 = 0.24 028 0.14 0.16 0.39
SC 0.49 054 041 048 020 005 0.13 - 039 048 047 0.27
SE 0.17 0.22 0.15 0.16 0.17 0.09 0.16 0.24 = 0.29 040 0.46
SP 036 028 047 037 011 004 0.08 031 0.17 - 035 0.22
SSC 0.22 026 0.20 0.22 0.11 0.09 0.09 031 0.25 0.21 = 0.31
VH 0.09 013 0.08 0.08 0.15 013 024 0.15 030 0.12 0.19 -

Los dos dendrogramas resultantes para cada regionalizacién (uno elaborado con el indice
de Jaccard y otro con el de Sgrensen) resultaron en los mismos agrupamientos, aunque
con pequenas diferencias en la topologia (Figura 15y 16). En las ecorregiones se distinguen
cinco agrupaciones principales, las cuales estan formadas por ecorregiones esencialmente
contiguas: 1) formado por tres unidades, dos de ellas adyacentes (aquellas unidades que
conforman la Peninsula de Yucatan) y una disyunta (Planicies costeras y lomerios secos
del Golfo de México), pero todas localizadas en la vertiente del Golfo de México; II)
constituido basicamente por todos los sistemas de sierras del pais (con la excepcién de la
Sierra Madre Occidental y Sierra del Cabo), las depresiones entre ellas y las planicies
costeras colindantes; lll) la Sierra Madre Occidental y Altiplanicie Mexicana; IV) los grandes
desiertos del norte de México; V) California Mediterranea formo una entidad independiente

de las demas.
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Figura 15. Dendrogramas que muestran la afinidad de las especies de orquideas entre ecorregiones

de México por indice de similitud.
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Figura 16. Dendrogramas que muestran la afinidad de las especies de orquideas entre tipos de
vegetacién de México por indice de similitud.

Para los tipos de vegetacion, los analisis también encontraron cinco agrupamientos
coincidentes entre ambos indices: |) pastizal y Matorral xerdfilo, Il) vegetacion hidréfila y

selva espinosa (estos dos primeros agrupamientos comparten realmente un bajo numero
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de especies entre sus unidades debido a su poca riqueza de especies de orquideas, por lo
que bien podrian formar entidades individuales cada uno de los cuatro tipos de vegetacion
involucrados). lll) Incluye el bosque mixto de pino y encino y bosque de coniferas, el par de
tipos de vegetacion mas similares y cercanamente relacionados con el bosque mesofilo de
montana; el bosque de encino y selva caducifolia aparecen como un subgrupo y la selva
perennifolia fue el tipo de vegetacién mas distantemente asociado a los demas dentro del
grupo. IV) Selva subcaducifolia, a pesar de agruparse en un punto en con el contingente
anterior, esta relacidon es baja y debido a que posee una importante riqueza especifica, se
le considerd una entidad distinta. V) Otros tipos de vegetacion, al tener el mas bajo numero
de especies, resulté ser una entidad distinta al carecer de elementos compartidos con las

otras unidades.

Analisis de parsimonia de endemismos

Del analisis de parsimonia hecho para las ecorregiones se obtuvieron dos arboles mas
parsimoniosos (longitud= 5,660 pasos, Cl= 0.58, RI= 0.58), por lo cual se calculé un arbol
de consenso estricto; en él se aprecia notoriamente la formacién de algunos clados (Figura
17 y 18). El primero de ellos (clado A) quedd conformado por dos subclados hermanos
principales (las orquideas estrictamente centroamericanas y las orquideas del sureste de
México), ademas de otro que resulté hermano de los anteriores (Planicie costera y lomerios
del Soconusco). Segun los resultados obtenidos, las orquideofloras centroamericanas
forman un clado claramente definido (soportado por 117 spp.) y no mezclado con las
ecorregiones del sureste de México (soportado por 171 spp.), pero dado el alto numero de
especies comunes entre ambos grupos (51 spp.), resultaron cercanamente relacionadas.
Este clado se presenta, de modo general, en climas calidos y humedos, asi como en areas

con una geologia de origen volcanico.
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Figura 17. Arbol consenso estricto para las ecorregiones de México y paises circundantes.

El centro-sur de México forma otro clado bien definido (clado B) con 63 especies
compartidas como sinapomorfias, el cual incluye sistemas montafiosos y las areas bajas
que los rodean. Destaca la gran variedad de substratos presentes en este clado: rocas
sedimentarias en la Sierra Madre Oriental, igneas en el Sistema Neovolcanico Transversal
y una combinacion de igneas, sedimentarias y metamorficas en la Sierra Madre del Sur.
Formaria un area compacta de no ser por la Sierra Madre Oriental, la cual resulté ser la

ecorregion hermana de todas las demas que forman este grupo.
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Figura 18. Agrupamiento de las ecorregiones tal como aparecen en el arbol de consenso estricto derivado del analisis parsimonioso de endemismos.
Sélo se muestra el sur de Estado Unidos, aunque forma una sola unidad junto con Canada.

49



Un tercer grupo (clado C) incluye a Florida y Cuba, con 51 especies compartidas como
sinapomorfias. Se ha encontrado que la orquideoflora de la peninsula de Yucatan esta
relacionada con la flora del Caribe, mas particularmente con la de Florida (Trejo-Torres y
Ackerman, 2001). Sin embargo, este analisis no recuper6 a la orquideoflora del Caribe
formando un clado como tal. Las ecorregiones que componen a la Peninsula de Yucatan,
mas la ecorregion Planicies Costeras y Lomerios Secos del Golfo de México formaron un

grado en el cual estan anidados los clados Ay B.

El clado D lo conforma la regién noroccidente de México, donde la Sierra Madre Occidental
es el rasgo orografico principal. Este grupo quedd bien diferenciado de las ecorregiones
mas al sur, a pesar de compartir climas templados y tropicales estacionalmente secos,
presentes en ofras ecorregiones mas meridionales. Estas ecorregiones comparten en

comun ocho especies.

Un ultimo clado (clado E) incluye las ecorregiones mas septentrionales de México junto con
la orquideoflora de Estados Unidos y Canada. Aqui se agrupan basicamente los grandes
desiertos mexicanos, asi como las areas adyacentes que presentan ambientes de baja
precipitacion. Ademas, se caracterizan por poseer los mas bajos valores de riqueza de
especies, razédn posiblemente responsable que este grupo presentara la unica area no

resuelta de todo el arbol y sélo esta apoyado por Epipactis gigantea Douglas ex Hook.

Relacion ambiente-riqueza y ambiente-endemismo

De las 126 variables ambientales obtenidas originalmente, solamente en 52 de ellas su
variacion se ajustd a una distribucion normal, 36 de ellas mediante transformaciéon. Esas
variables fueron utilizadas en los dos analisis de regresion lineal multiple, uno donde la
variable dependiente fue la riqueza de especies en las unidades (celdas) y otro donde lo

fue el valor del CWE.

En el analisis hecho para la riqueza de especies, soélo tres modelos cumplieron con todos
los criterios establecidos, entre casi 4,000 modelos evaluados. El mejor modelo de los tres

(i.e., con el valor de A/Cc mas bajo) fue uno compuesto por 10 variables (Tabla 4), que
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explico el 83.1% de la variacion de la riqueza. Una prueba ANOVA confirmé la existencia
de una relacion lineal significativa entre la variable riqueza de especies y el conjunto de las

variables independientes (p<0.0001).

Tabla 4. Variables ambientales empleadas en el mejor modelo de regresidn que explica la variacion
en la riqueza de especies de orquideas en México. BIO2: rango de temperatura diurno medio
(temperatura maxima — temperatura minima), BIO3: isotermalidad [(Bio2 / Bio7) * (100)], BIO4:
estacionalidad de temperatura (desviacion estandar * 100), BIO5: temperatura maxima del mes mas
caliente, BIO7: rango de temperatura anual (Bio5 — Bio6), BIO14: precipitacién del mes mds seco,
ETR: evapotranspiracidn real anual, PEN: pendiente. Subindice RAN: rango de valores, MAX: valores
maximos, MIN: valores minimos, DES: desviacidn estandar de los valores, PRO: valor promedio.

Variables  R?parcial R?semiparcial p

PENRan 0.309 0.070 <0.0001
BIO3max 0.297 0.067 <0.0001
BIO2gan 0.191 0.037 <0.0001
BIO14min 0.164 0.031 <0.0001
BIO4ran 0.121 0.022 <0.0001
BIOS5max 0.116 0.021 <0.0001
BIO2¢ro 0.100 0.018 <0.0001
ETRobes 0.067 0.011 0.002

BIO7pes 0.043 0.007 0.013

BIOS5¢pro 0.031 0.005 0.035

Modelo completo: R?=0.831, AIC=292.6, p<0.0001

Como se aprecia en la Tabla 4, la amplitud de la pendiente (PENran) en cada una de las
unidades analizadas resulté ser la variable mas importante al explicar la variacion de la
riqueza de especies de orquideas en México; por si sola es responsable del 30.9% del total
de la variacion (2 parcial), en tanto sélo el 7% de la variacion es exclusivamente explicado
por esta variable (RZ semiparcial). En un nivel de importancia muy similar se comporto la
variable BIO3wax (isotermalidad maxima), ya que por si sola explica el 29.7% de la variacién

de la riqueza de especies y el 6.7% de la misma es unicamente explicada por esta variable.

El mejor modelo de regresion obtenido de los cinco que cumplieron con todos los
parametros establecidos para predecir los valores del CWE y de los poco mas de 2,100
modelos evaluados, se compuso de 11 variables (Tabla 5). Al igual que en la regresion
lineal multiple de la riqueza de especies contra las variantes ambientales, la prueba ANOVA

revel6 que el valor de la R? obtenida (0.773) es estadisticamente distinto de cero
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(p<0.0001). La variable mas importante en este modelo de regresion fue la isotermalidad
maxima (BIO3wuax), que explica por si sola casi el 25% de la variacion en los valores del
CWE y de modo exclusivo es responsable del 6.9%. Las tres primeras variables resultaron
las mismas que explican la variacion en la riqueza de las especies, sélo con un cambio en

la posicion de las dos primeras.

Tabla 5. Variables ambientales empleadas en el mejor modelo de regresién que explica la variacion
en el CWE de orquideas en México. BIO2: rango de temperatura diurno medio (temperatura maxima
— temperatura minima), BIO3: isotermalidad [(Bio2 / Bio7) * (100)], BIO5: temperatura maxima del
mes mas caliente, BIO7: rango de temperatura anual (Bio5 — Bio6), BIO14: precipitacién del mes
mas seco, BIO16: precipitacion del trimestre mds humedo, BIO18: precipitacién del trimestre mas
caliente, ETR: evapotranspiracion real anual, PEN: pendiente. Subindice RAN: rango de valores,
MAX: valores maximos, MIN: valores minimos, DES: desviacion estandar de los valores, PRO: valor
promedio.

Variables R? parcial R?semiparcial p
BIO3max 0.248 0.069 <0.0001
PENRgan 0.164 0.041 <0.0001
BIO2gan 0.107 0.025 <0.0001
BlO2pgo 0.072 0.016 0.001
BIO5wmax 0.064 0.014 0.002
BIO16min 0.062 0.014 0.003
BIO14mn 0.049 0.011 0.009
BIO7pes 0.041 0.009 0.016
ETRpes 0.037 0.008 0.022
BIO5pro 0.037 0.008 0.022
BIO18pes 0.023 0.005 0.042

Modelo completo: R?= 0.773, AIC.= 392.37, p<0.0001

Solamente una caracteristica de la pendiente (PENran) quedé incluida en los dos modelos
de regresion realizados; de hecho, fue la Unica variable no climatica incluida en los modelos
de regresion finales y resultd ser una de las mas importantes en ambos analisis. La
variabilidad de ésta en las unidades de muestro fue muy amplia (0.3°-73.1°) y su relacién
con lariqueza de especies y el CWE fue positiva en ambos casos. No obstante, no siempre
hubo coincidencia entre los mas altos valores de riqueza de especies y del CWE, con mas
altos valores de la variable PENRran, particularmente en el sur y sur-oeste de México (Figura

19y 20).
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Figura 19. Riqueza de especies calculado para cuadros de 1° x 1° en IMéxico. Los colores hacen referendia a la diferencia absoluta entre las especies observadas con respecto a las especies
esperadas, mientras que los nimeros dentro de los cuadros, al porcentaje que representa lo observado con respecto a lo esperado. De esta forma, los cuadros en colores azules y los
porcentajes <100 indican un déficit de especies, mientras que los cuadros coloreados en tonos clidos y los porcentajes >100 indican un superavit.
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Figura 20. Valor del endemismo (CWE) calculado para cuadros de 1° x 1° en México. Los colores hacen referencia a la diferencia absoluta entre el valor de endemismo observado con
respecto al valor de endemismo esperado, mientras que los niimeros dentro de los cuadros, a la diferencia porcentual. De esta forma, los cuadros en colores azules y los porcentajes <100
indican un déficit del valor de endemismo, mientras que los cuadros coloreados en tonos calidos y los porcentajes >100 indican un superavit.

54



Los valores de BlO3wax (isotermalidad maxima) van desde 48.2% hasta 87.5% y al igual
que en la riqueza de especies, los valores mas altos en el CWE estan positivamente
relacionados a las unidades con los mayores valores de esta variable; esto sucede a pesar
que dentro de esta variable no existe una variacion muy amplia a través de las unidades
muestreadas, lo cual exhibe lo importante que resulta una relativa concordancia en la

oscilacion entre las temperaturas diurnas y anuales.

La suma de los valores de RZ semiparcial en el analisis de la riqueza de especies es de
28.9%, mientras en el CWE es de 22.1%, indicando que, a pesar de los esfuerzos de evitar
la colinealidad, un porcentaje mayor al 50% de la variacion explicado redundantemente por

dos 0 mas variables, a pesar que segun el estadistico A/Cc¢ ningun otro modelo es mejor.

Las areas que presentaron una riqueza menor a la esperada fueron (Figura 19), en numeros
absolutos, la zona de confluencia de los estados de Veracruz, Tabasco y Chiapas, el
extremo mas meridional del estado de Chiapas, la parte sur de las serranias del norte de
Puebla y la mitad oeste de Morelos y sus areas adyacentes en el Estado de México y
Guerrero. Estas cuatro areas tienen cada una un déficit de mas de 100 especies segun las
estimaciones. Porcentualmente, sélo el extremo sur de Chiapas vuelve a resaltar, debido a
que cuenta con una riqueza de unicamente el 11% de lo esperado (presenta sélo 21 spp.,
pero los calculos indican que debe tener 158 spp.); otras areas que presentan una riqueza
por debajo del 50% a la esperada son en la Sierra de San Pedro Martir en Baja California,
centro y sur de Chihuahua, occidente de Coahuila, norte de Zacatecas, sur de Guerrero y

Oaxaca, asi como el norte de la Peninsula de Yucatan.

Por el contrario, entre las areas en México destacables que obtuvieron una riqueza de
especies mayor a la esperada fueron el sur-oriente de Nayarit, practicamente todo el estado
de Jalisco, sur de Guanajuato y norte de Michoacan, Sierra Gorda Querétaro, Xalapa y
Sierra de Los Tuxtlas en Veracruz, Chimalapas (Oaxaca), la parte central de Chiapas,
centro de la Peninsula de Yucatan, asi como areas aisladas del estado de Nuevo Ledén y

Tamaulipas.

En cuanto a los resultados obtenidos para los valores absolutos del CWE (Figura 20), se
observd un comportamiento similar a lo obtenido con la riqueza de especies, es decir, los
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sitios que presentaron alta riqueza de especies, también obtuvieron altos valores de
endemismos (CWE) y viceversa, tanto en forma absoluta como porcentual, solo con
algunos cambios menores en cuanto al orden. Porcentualmente, las areas con un déficit
segun los calculos se concentran basicamente en el noroeste de México, norte de Veracruz
y de la Peninsula de Yucatan. Las areas que presentan un mayor CWE que lo esperado
estan en gran parte de Jalisco, sur de Veracruz, los Chimalapas en Oaxaca y el centro de

Chiapas.
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DISCUSION

Base de datos

Las curvas de acumulacion de especies indican que la orquideoflora conocida hasta el
momento en México (1,266 spp.) representa entre el 76.7 y 81.5% de la riqueza esperada.
Soto-Arenas (2001) afirma que la flora de orquideas de México esta ya bastante bien
conocida, mientras que Hagsater ef al (2015) calculan que el nimero final de especies para
México rondara entre 1,300 y 1,400. La diferencia entre estas estimaciones y la calculada
aqui es sustancial (>300 spp.); sin embargo, hay que mencionar que la estimacion de
Hagsater ef a/. (2015), resulta de las tendencias recientes en el descubrimiento de nuevas
especies y no en un andlisis estadistico formal. El método empleado aqui resulta
conveniente dada las caracteristicas de las especies (/.e., presencia de especies raras) y

del area de estudio (/.e., areas grandes y heterogéneas; Soberén y Llorente, 1993).

Es importante destacar una situacién que potencialmente puede dificultar el inventario de
las orquideas presentes en México: el decremento sustancial en el esfuerzo de colecta en
las ultimas décadas (Figura 7), en un vasto territorio que no ha sido adecuadamente
explorado, especialmente en los estados del centro y norte (Figura 8). Si bien parece que
la pendiente de la curva de acumulacién de especies (Figura 7) ha comenzado a disminuir,
este grafico también muestra que las décadas de mayor colecta coinciden con décadas de
mayor numero de nuevas especies descubiertas (1930 y 1980 principalmente). Ademas, si
se considera la rapida destruccion de los ecosistemas actuales, resulta clara la necesidad
de hacer esfuerzos para incrementar la exploracion botanica dirigida, cuya planeacion

puede ser mucho mas eficiente a partir de datos y resultados presentados en este trabajo.

Regiones poco exploradas e inventariadas en cuanto a su orquideoflora (Figura 8), que
potencialmente presentan alta diversidad de especies, son practicamente toda la Sierra

Madre Occidental, varias areas de la Sierra Madre del Sur (sur de Michoacan, occidente y
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oriente de Guerrero, sur de Oaxaca), los Chimalapas y la zona Mixe en Oaxaca y la porcion
norte de la Sierra Madre Oriental. Otras areas menos diversas en especies, pero aun menos
explorados, es en general todo el norte de México, particularmente las serranias de la

peninsula de Baja California.

Cuando los registros de colecta en México se proyectan en la cartografia de vias de
comunicacion, se aprecia un claro sesgo de colecta hacia las inmediaciones de los caminos
y carreteras (datos no mostrados). Es muy probable que, en las regiones poco exploradas
mencionadas anteriormente, existan novedades para la orquideologia de México. Por
ejemplo, el estado de Oaxaca concentra una alta proporcion de los registros aqui utilizados
(17%) y ha sido colectado desde hace dos siglos, pero aun presenta importantes areas sin
explorar adecuadamente, ya que menos de una cuarta parte de su territorio ha sido
inventariada adecuadamente (Garcia-Mendoza, 2004b; Solano et a/., 2007) hablando de su

flora en general.

La colecta de los especimenes en el tiempo, mostrados en la Figura 7, refleja claramente
los “pulsos” en el aumento del conocimiento e interés por esta familia en México. Una
excepcion a lo anterior (ya que no se ve reflejada en el grafico), es la primera gran obra de
orquideologia moderna para México, publicada en 1825 por Juan Lexarza (La Llave y

Lexarza, 1825), en la cual son reconocidas 50 especies solo para el estado de Michoacan.

Los momentos mas importantes de la orquideologia mexicana, evaluados segun el
descubrimiento de nuevas especies (Figura 7), coinciden inequivocamente con importantes
colectores (H.G. Galeotti en la década de 1840, E. Bourgeau en 1860, C.G. Pringle en 1890-
1900, O. Nagel en 1930); pero después de la primera mitad del siglo XX con el surgimiento
de la Asociacién Mexicana de Orquideologia A.C. el inicio de los grandes proyectos
botanicos Flora Mesoamericana (iniciada en 1980 por Davidse, G., Sousa, M., Chater, A. y
Humphries, C.; http://www.tropicos.org/Project/FM), listados floristicos de México iniciados
por Cowan (1983), Flora Novo-Galiciana (McVaugh, 1985), Flora de Veracruz (Garcia-Cruz
y Sosa, 1998), Flora del Bajio y regiones adyacentes (Jiménez-Machorro ef al, 1998)], en
diversas regiones de pais y llevados a cabos por distintas instituciones, particularmente el

Instituto de Biologia de la UNAM, han influido sustancialmente en el conocimiento de esta
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familia. Si bien es evidente que en las ultimas décadas ha habido un decremento
significativo en el esfuerzo de colecta (al menos eso sugiere la muestra de colecciones
muestreadas, principalmente del centro de México, aunque se desconoce si esta tendencia
se mantendria si se hubieran muestreado mas herbarios del interior del pais) y, con ello,
una disminucion en el ritmo de descripcion de nuevas especies, es también valido afirmar
que ha habido un aumento en el nimero de lineas de investigacion referentes a esta familia:
biogeografia (e.g., Soto-Arenas y Salazar, 2004; Solano ef al, 2008), ecologia (e.g.,
Hernandez-Apolinar, 1992), filogenia (e.g., Salazar ef al., 2011), propagacion (e.g., Bertolini
y Damon, 2014), riesgo de extincion y conservacion, (e.g., Flores-Palacios y Valencia-Diaz,

2007; Soto-Arenas et al., 2007b), etc. y en cierta medida, exploracién botanica mas dirigida.

Diversidad y endemismo

Diversidad en las ecorregiones

Dado que las ecorregiones empleadas como una unidad espacial de analisis en este trabajo
no han sido consideradas de manera equivalente en analisis previos, es dificil hacer
comparaciones totalmente objetivas entre los patrones espaciales que presentan las
orquideas y otras familias de plantas en México. No obstante, la diversidad especies de la
familia Orchidaceae encontrado aqui dentro de las ecorregiones, corrobora grosso modo
las areas de alta riqueza mencionados por Soto-Arenas (1996). Ademas, los resultados
aqui obtenidos coinciden en general con las predicciones hechas sobre la distribucion de la
rigueza de especies de plantas vasculares para todo México por Cruz-Cardenas ef al.
(2013), puesto que la distribucién de la diversidad de especies de familia Orchidaceae en

el pais presenta un patrén general similar, ésta se concentra en la mitad sur del pais.

Resulta evidente que la mayor diversidad de especies se concentra, principalmente, en las
serranias situadas en su totalidad al sur del tropico de Cancer y no particularmente en las
ecorregiones dominadas por planicies y lomerios, situadas igualmente al sur de este
paralelo (Figura 9). Lo anterior sugiere que, en México, la familia Orchidaceae presenta una

mayor diversidad taxica en regiones que presentan un amplio gradiente altitudinal en cortas
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distancias en la horizontal, localizadas dentro de la franja intertropical. A nivel mundial, las
orquideas, presentan este patron en la distribucién de la diversidad de especies (/. e., mayor
diversidad de especies en relieves montafiosas de regiones tropicales que, en planicies
tropicales), tal como es sefalado por Pridgeon (1992), Dodson y Escobar (1993) y Endara
et al. (2009). Esto queda particularmente acentuado en la parte tropical de la cordillera
andina en Suramérica. De hecho, esta circunstancia puede ser una de las razones de que
paises como Colombia y Ecuador con 3,588 y 3,630 especies de orquideas,
respectivamente (Jagrgensen ef al, 2011), tengan dentro de sus limites una diversidad
mayor que Brasil (2,548 spp.; BFG, 2015), un territorio casi 19 veces mas grande que

Ecuador.

La ecorregion Sierra Madre del Sury la denominada Sierra Madre Centroamericana y Altos
de Chiapas (que comprenden principalmente los estados de Guerrero, Oaxaca y Chiapas)
resultaron ser las mas importantes, tanto en términos absolutos como relativos, en términos
de diversidad de especies en México (Figura 9y 13). Lo anterior concuerda de modo parcial
con lo senalado por Soto-Arenas y Salazar (2004) en un estudio sobre la diversidad de las
orquideas de Oaxaca. Adicionalmente, este patrén se mantiene en diversas familias de
plantas como lo son Asteraceae (Turner y Nesom, 1998; Villasefior ef al, 2004),
Apocynaceae sensu lafo (Juarez-Jaimes ef al, 2007), Commelinaceae (Hunt, 1998),
Cucurbitaceae (Lira ef al, 2002) Euphorbiaceae (Steinmann, 2002) o Lamiaceae
(Ramamoorthy y Elliott, 1998). Esto confirma, con datos cuantitativos, la importancia que
tienen estas dos ecorregiones en términos de biodiversidad en México, donde ya se han
reconocido mas de 20 regiones terrestres prioritarias para la conservacion (CONABIO,

2004).

Al hablar de diversidad de especies en las ecorregiones no se puede perder de vista que
varias de ellas parecen ser centros de diversidad de varios grupos de orquideas. De este
modo la ecorregion mas diversa, Sierra Madre del Sur, representa un centro de diversidad
para las especies mexicanas de géneros como Acianthera, Anathallis, Arpophyllum,
Aulosepalum, Barkeria, Bletia, Corallorhiza, Cranichis, Deyregine, Dichaea, Encyclia,

Epidendrum, Govenia, Habenaria, Isochilus, Laelia, Leochilus, Lepanthes, Liparis, Malaxis,
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Mormodes, Oncidium, Prosthechea, Rhynchostele, Scaphyglottis, Schiedeella, Stanhopea,
Stelis y Trichocentrum, ya que al menos el 50% de las especies presentes en México de
cada uno de estos géneros, estan presentes en esta ecorregién. Ademas, otros géneros
con menor riqueza que los anteriores, estan representados con el 100% de su diversidad
(aunque no todos de manera exclusiva) en esta ecorregion; tal es el caso de Arforima,
Aspidogyne, Beloglottis, Dichromanthus, Hagsatera, Hintonella, Kionophyton, Kreodanthus,

Ponera o Svenkoellzia, s6lo por mencionar algunos de ellos.

La ecorregion Sierra Madre Centroamericana y Altos de Chiapas junto con la denominada
Planicie costera y lomerios humedos del Golfo de México, la segunda y tercera ecorregion
mas diversa en orquideas respectivamente (Figura 9 y 13), a pesar de contener una
importante diversidad de la orquideoflora mexicana (el 50% de todas las especies en
unicamente el 1.4% de todo el territorio mexicano, en el caso de la primera de ellas) no
parece representar propiamente un centro de diversificacion. Esto se debe a que son, en
gran medida, dos areas que representan el limite latitudinal mas al norte de diversas
especies y géneros mas diversificados y tipicos en Centro- y Suramérica; de hecho, varias
especies y géneros alcanzan el limite norte de su distribucion en la parte oriente del Istmo
de Tehuantepec. Tal parece que la baja elevacién y las condiciones mas calidas y
estacionalmente secas del istmo son una barrera infranqueable para muchos taxa de
orquideas. Ejemplo de lo anterior son algunas especies de los géneros Dracula,
Epidendrum, Eriopsis, Eurystyles, Houlletia, Lepanthopsis, Lycaste, Maxillaria,
Mesadenella, Ornithidium, Palmorchis, Phloeophila, Phragmipedium, Plalystele,
Plectrophora, Pleurothallis, Pleurothallopsis, Scaphosepalum, Sobralia, Speckiinia,

Stenotyla, Teuscheria, Trichopilia, Warreay Wullschlaegelia.

Todo esto reafirma y enriquece lo ya mencionado por Soto-Arenas (1988, 1996), Soto-
Arenas y Salazar (2004) y Solano ef al. (2007), quienes mencionan a la Sierra Madre del
Sur como un centro de diversificacion y de alta diversidad de especies para la familia
Orchidaceae en México y, dada esta situacion, es posible afirmar que la ecorregion Sierra
Madre del Sur es el centro de diversidad de especies mas septentrional del continente

americano para esta familia de plantas.
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Por el otro lado, gran parte de las ecorregiones que componen el norte de presentaron los
menores niveles de diversidad de especies México (Figura 9 y 13), lo cual contrasta con la
superficie que representan del territorio nacional; de esta forma, el 44% del territorio de
México (seis ecorregiones) alberga unicamente a 100 de especies de orquideas, lo que
representa el 7.9% de la diversidad de esta familia en el pais. Como es de esperar, el
contingente que especies que se encuentran en estas regiones aridas y semiaridas es de
habitos terrestres, de entre las que destacan especies de los géneros Blefia, Corallorhiza,

Habenaria, Hexalectris, Malaxisy Platanthera, por mencionar algunos.

Contrariamente a lo que ocurre con las ecorregiones del sur del pais, las del norte no
representan el limite mas meridional para las especies o linajes de orquideas caracteristicos
de la flora de Estados Unidos y Canada, de hecho, ocurre lo contrario: el sur de Estados
Unidos es el limite mas septentrional de varias especies mas comunes en México. Esta
situacion concuerda con la concepcién de Megaméxico 1 de Rzedowski (1991a) y es
respaldada por especies como Dichromanthus cinnabarinus (La Llave & Lex.) Garay,
Dichromanthus michuacanus (La Llave & Lex.) Salazar & Soto Arenas, Funkiella parasitica
(A. Rich. & Galeotti) Salazar & Soto Arenas, Hexalectris grandifiora (A. Rich. & Galeotti)
L.O. Williams, Hexalectris revoluta Correll, Malaxis abieticola Salazar & Soto Arenas,
Malaxis corymbosa (S. Watson) Kuntze, Malaxis souleiL.O. Williams, Platanthera brevifolia
(Greene) Kraenzl., Platanthera limosa Lindl., Platanthera sparsiflora (S. Watson) Schltr.,
Schiedeella durangensis (Ames & C. Schweinf.) Burns-Bal., Spiranthes graminea Lindl.,
Tamayorkis porphyrea (Ridl.) Salazar & Soto Arenas, Tamayorkis ehrenbergii (Rchb. f.) R.
Gonzalez & Szlach. y Tamayorkis wendltii (Salazar) R. Gonzélez & Szlach. Las especies
que muestran el patron inverso son realmente escasas [e.g., Goodyera oblongifolia Raf.,
Hexalectris spicata (Walter) Barnhart, Hexalectris warnockii Ames & Correll, Platanthera
cooperi (S. Watson) R.M. Bateman o Platanthera sparsifiora (S. Watson) Schltr.] y al hablar
de géneros, sélo se limitan a aquellos mas diversificados en Estados Unidos-Canada que

en México (e.g., Cypripedium, Eplpactis, Platantheray Spiranthes).

Diversidad en los tjpos de vegetacion

La distribucién de la diversidad de especies por tipos de vegetacion evaluada aqui, confirmo

cuantitativamente lo ya mencionado por multiples autores acerca de la particular relevancia
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del bosque mesdfilo de montafa para la familia Orchidaceae (Soto-Arenas, 1996;
Villasefior, 2010; Hagsater ef a/., 2015), ya que al comparar la diversidad de especies entre
los todos los tipos de vegetacion, el bosque mesofilo de montaia figura como el tipo de
vegetacion mas importante en México para esta familia (Figura 10 y 14). Unicamente el
bosque mixto de pino y encino puede compararse en cuanto a riqueza de especies. De
hecho, Rzedowski (1996) afirma que la familia de plantas mas diversa en el bosque mesdfilo
de montafa es Orchidaceae, donde incluso en una sola hectarea se han encontrado hasta
120 especies de orquideas, esto en la region de Montebello, Chiapas (Hagsater ef al.,
2015). Asimismo, se validdé que la familia Orchidaceae respalda el patrén sefialado por
Rzedowski (1978, 1996), de ser el tipo de vegetacién con mayor riqueza de especies por
unidad de area en el pais y que al mismo tiempo es uno de los mas amenazados en México

(Challenger, 1998; Ponce-Reyes ef al., 2012; Hagsater ef al,, 2015).

Es importante resaltar la existencia de varios géneros que son mas caracteristicos del
bosque mesdfilo de montafa que de otros tipos de vegetacion, aunque no necesariamente
estan restringidos a éste. Entre los géneros mas diversos en México, los que presentan
mas especies en este tipo de vegetacion son: Epidendrum (104 spp., el 86% de las especies
del género en el pais), Lepanthes (57 spp., el 91%), Stelis (51 spp., el 66%), Prosthechea
(43 spp., el 65%), Oncidium (35 spp., el 92%), Malaxis (33 spp., el 56%), Habenaria (30
spp., el 38%), Maxillaria (29 spp., el 78%), Encyclia (26 spp., el 61%) y Bletia (20 spp., el
74%); aunque también lo son la mayoria de los géneros con pocas especies en México.
Ya que el habito epifito de la flora del bosque meséfilo de montana es una de sus
particularidades, no extrafia que de los anteriores géneros uUnicamente tres de ellos sean
esencialmente terrestres, ademas del hecho de que sdélo un género no pertenece a la
subfamilia Epidendroideae. Al parecer existe la tendencia a que, en los géneros mas
diversificados de orquideas en Meéxico, sus especies tiendan a distribuirse mas
preferentemente en el bosque mesofilo de montana que sobre otros tipos de vegetacion;
esto puede implicar que, en el bosque mesodfilo de montana sean mas frecuentes los

eventos de especiacion que en otros tipos de vegetacion, pero esto debe comprobarse.
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Con base en los analisis llevados a cabo, el bosque mesdfilo de montafia alberga un
porcentaje de especies de orquideas mayor al que hasta ahora le ha sido atribuido. Luna y
Magallon (2010) indican que en México dentro este tipo de vegetacion existen 296 especies
de orquideas, Villasefior (2010) revela un numero mayor (583 spp.), Soto-Arenas (1996) y
Hagsater et al. (2015) mencionan que hasta un 60% de las especies estan presentes en
este tipo de vegetacién (aproximadamente 730 spp. para este ultimo), mientras que
Rzedowski (1996) senala la presencia de al menos 83 géneros; sin embargo, el presente
estudio revela que 902 especies (71.2%; Figura 14) y 142 géneros de orquideas mexicanas

estan presentes en el bosque mesdfilo de montana.

Las discrepancias entre las cifras anteriores son marcadas, pero difieren muy
probablemente por la manera en que se obtuvieron esas estimaciones: la experiencia y
grado de conocimiento en campo de los especialistas, informacion disponible dentro de las
colecciones cientificas o bien, la base cartografica que delimita de modo diferente, aunque
no muy distinto, al bosque meséfilo de montafia en el pais. Si bien, en el primero de ellos
no se demerita su utilidad y practicidad, el método tiene el inconveniente de ser el menos
objetivo, ya que como es mencionado por Villasefior (2016b), en reiteradas ocasiones para
una misma localidad, un mismo colector, pero en distintos momentos en el tiempo, se han
asociado las colectas a distintos tipos de vegetacion, esto aun tratdndose de colectores

experimentados.

Para los otros métodos, la utilizacion de distinta base cartografica no es menos importante,
debido, en primer lugar, a las distintas definiciones que tienen los diferentes tipos de
vegetacion, lo cual ocasiona que la delimitacidén de los mismos, entre dos fuentes, las hagan
distintas (Mas ef al., 2009; Velazquez-Montes ef al., 2002). Otro factor que es imposible
pasar por alto es la escala geografica de la cartografia y la cual se vincula estrechamente
con el punto anterior. Dada la vasta superficie de México es un reto poder contar con
cartografia de la resolucion espacial adecuada y al trabajar a escalas geograficas pequefias
(como la 1: 1,000,000 aqui empleada), se pierde y generaliza la gran complejidad de

agrupaciones vegetales presentes en una intrincada fisiografia.
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Todo lo anterior ocasiona que tipos de vegetacion con distribuciones muy fragmentadas de
manera natural o por el efecto de la topografia debido a la presencia de abruptos gradientes
altitudinales, como el bosque meséfilo de montafia, se vean representados muy
imperfectamente en la cartografia, particularmente cuando “parches” relativamente aislados
de cierto tipo de vegetacion estan inmersos en una matriz mas continua y extensa de otro
tipo de vegetacion o cuando éstos parches son demasiado pequefios como para figurar en
la cartografia a escalas pequenas. Como aqui se utilizoé la escala 1: 1,000,000, el area
minima cartografiable es de 1 km2 (CONABIO, 2008). Sin embargo, actualmente no existe
una cartografia nacional en México de tipos de vegetacion potencial a una escala mas fina

para enmendar esta limitante.

Un factor adicional de discrepancia es que, para los diferentes autores antes sefialados, la
orquideoflora mexicana difieren en numero absolutos a la que es analizada en el presente
trabajo. El numero de taxa especificos de orquideas presentes en México van desde 1,085
(Villasefior, 2010), hasta 1,254 (Hagsater et al., 2015), comparados con las 1,266 especies
del presente trabajo, aunque el trabajo mas actualizado menciona que hay 1,213 spp.

(Villasenor, 2016a).

Como ocurre con las ecorregiones, en algunos de los tipos de vegetacién con mayor
superficie de México (matorral xerdfilo y pastizal) se presentaron los mas bajos valores de
diversidad de especies (Figuras 10 y 14). No obstante, también las agrupaciones vegetales
con la menor superficie, fueron los menos diversos (otros tipos de vegetacion y vegetacion
hidréfila). En cualquier caso, estas agrupaciones vegetales comparten en gran medida,
espacialmente la misma distribucién de las ecorregiones menos diversas, especialmente al
norte del pais, aunque con algunas excepciones importantes. La mas notable de ellas es la
vegetacion hidréfila, particularmente concentrada en la vertiente del Golfo de México y que
es parte de una ecorregion de relativamente alta diversidad de orquideas (/.e., Planicie
Costera y Lomerios Humedos del Golfo de México). Esto indica que la riqueza de especies,
aun dentro de las ecorregiones con alta riqueza, se distribuye de un modo heterogéneo v,

por consiguiente, hace falta analizar estos patrones a niveles mas finos o locales.
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Endemismo en las ecorregiones

En relacién con el endemismo en las ecorregiones, es evidente que tanto el endemismo no
ponderado como el CWE presentan grandes similitudes, ya que en ambos casos los valores
mas altos se presentan en el sur del pais (Figura 11 y 13), donde cuatro ecorregiones
albergan el 80% de las especies endémicas aqui analizadas; sin embargo, es necesario
realizar una aclaracién relevante. La ecorregion con el mas alto valor de endemismo no
ponderado (Sierra Madre Centroamericana y Altos de Chiapas) y en menor medida la
Planicie costera y lomerios humedos del Golfo de México, presentaron la misma situacion
que cuando se evaluo su diversidad de especies: varias especies mas comunes de Centro-
y Suramérica, tienen su limite de distribucion mas septentrional en alguna de estas dos
ecorregiones, por lo que en el sentido estricto no representan elementos endémicos. No
obstante, como el objetivo era conocer los patrones de distribucion de las orquideas
presentes en México y no la totalidad del rango de distribucidon de las especies presentes
en él, no se decidio realizar algun ajuste a los datos, aunque es importante no pasar por
alto esta situacion. Algunas especies en esta esta circunstancia son Dichaea tuerckheimii
Schltr., Eriopsis rutidobulbon Hook., Phragmipedium exstaminodium Castaho, Hagsater &
E. Aguirre, Lepanthes matudana Salazar & Soto Arenas, Lepanthes minima Salazar & Soto
Arenas, Lepanthes oreocharis Schltr., Lepanthes fecpanica Luer & Béhar, Lepanthes
williamsii Salazar & Soto Arenas, Lycaste skinneri(Bateman ex Lindl.) Lindl. o Rhynchostele

uroskinneri (Lindl.) Soto Arenas & Salazar.

Acotado lo anterior, la Sierra Madre del Sur nuevamente sobresale por la singularidad de
sus especies de orquideas (Figura 11 y 13), aunque no especialmente al nivel de género,
ya que aparentemente solo el género Amoana resultd ser endémico; esto se debe a que se
desconoce la distribuciéon natural de Amoana /afipetala Leopardi & Hagsater, una de las dos
especies del género, aunque se le atribuye a Guerrero o Oaxaca (Leopardi ef al., 2012).
Aun asi, varios autores la sefialan a esta regién como un centro de endemismo para las
orquideas mexicanas (Soto-Arenas, 1996; Soto-Arenas y Salazar, 2004; Hagsater ef al.,
2015) y para otras familias botanicas como Agavaceae (Garcia-Mendoza, 2004a),

Asteraceae (Villasefior ef al, 2004) o Fabaceae (Sousa et al, 2004), incluso Rzedowski
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(1991b) hace mencion de la importancia de su elemento endémico para toda la flora mexicana

en general.

Para la familia Orchidaceae esto sugiriere que, en la Sierra Madre del Sur, se han dado mas
radiaciones a nivel de especie en ciertos linajes de orquideas que, en otras ecorregiones
del pais. Ademas, dada la practicamente ausencia de géneros endémicos, la Sierra Madre
del Sur no ha actuado como refugio (/e., areas climaticamente estables a lo largo del
tiempo) de algun linaje frente a cambios climaticos pasados, aunque probablemente a nivel
de especie es probable que si, debido a la distribucién disyunta de varias especies, por
ejemplo, algunos Lepanthes. Esta hipétesis puede ser apoyada por el alto numero de
especies presentes en ella y debido a que la historia geoldgica de esta regién, >1,000
millones de anos (Centeno-Garcia, 2004), es una de la mas complejas y activas del pais
(Ferrusquia-Villafranca, 1993), lo cual indica que ha estado sujeta a un continuo dinamismo
climatico y fisiografico. Adicionalmente, como Linder ef al/ (2005) mencionan para las
orquideas de Surafrica, las areas con un alto endemismo pueden ser respuesta a dos
condiciones: estabilidad climatica por largos periodos de tiempo y a que son areas
ecolégicamente muy distintas a las que existen alrededor y por tanto actian como ‘“islas
ecolégicas”. Dado que la primera condiciéon no parece cumplirse, la idea de la isla ecoldgica
parece viable si se considera que la Sierra Madre del Sur contrasta al estar rodeada por
ecorregiones de baja altitud y con ambientes tropicales con una marca estacionalidad de la

precipitacion, sin mencionar el efecto de la altitud.

El endemismo de la ecorregion Planicie costera y lomerios humedos de Golfo de México, a
pesar de estar en una situacion similar al de la Sierra Madre Centroamericana y Altos de
Chiapas, destaca por ser la tnica en poseer un género exclusivo: Mexipedium. Este es un
género monotipico compuesto por M. xerophyticum (Soto Arenas, Salazar & Hagsater) V.A.
Albert & M.W. Chase, una de las orquideas mas raras e interesantes del mundo, de la cual
so6lo se conoce de una poblacién compuesta unicamente por siete individuos (Soto-Arenas
y Solano, 2007; Pérez-Garcia, 2010). Su importancia radica en que, desde su
descubrimiento, ha modificado las ideas que se tenian sobre las relaciones filogenéticas y

biogeograficas de la subfamilia Cypripedioideae, demas de confirmar algunas otras
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hipotesis sobre el origen de la flora tropical mexicana (Soto-Arenas ef al., 1990; Albert y
Chase, 1992; Albert, 1994; Cox et al, 1997; Salazar y Hagsater, 1997; Soto-Arenas vy
Salazar, 2004; Soto-Arenas y Solano, 2007; Hagsater et al., 2015).

Mexipedium es considerado un género paleoendémico, el unico representante actual de un
clado basal (/.e., temporalmente surgio antes que otros linajes de su grupo) con respecto a
otros cypripedioides del trépico americano (Salazar y Hagsater, 1997) y es, con mucha
probabilidad, un relicto de la antigua flora boreotropical que data del Mioceno (Albert, 1994;
Wendt,1989; Soto-Arenas y Salazar, 2004). A diferencia de la Sierra Madre del Sur, el
origen de parte del elemento endémico de la Planicie costera y lomerios humedos de Golfo
de México muestra evidencia de que la region ha funcionado como refugio entre periodos
glaciares e interglaciares. La naturaleza aparentemente relictual de M. xerophyticum
sugiere que se trata de un taxdn que se encuentra cerca del final de un proceso de extincidon
natural, el cual puede ser abruptamente acelerado por la influencia humana (Salazar y

Hagsater, 1997).

Una ecorregion que sobresale por su relativamente alto valor de endemismo, de acuerdo
con el calculo del CWE, es California mediterranea (Figura 11). Y lo es aun mas si es
considerado el bajo valor de diversidad de orquideas (Unicamente tres especies). Un par
de situaciones pueden explicar esta situacién: por un lado, dos de las tres especies
presentes en esta unidad también estan presentes sélo en una ecorregion contigua, es decir
estan presentes en muy pocas ecorregiones de México; sin embargo, no se trata de
especies endémicas en un sentido estricto ya que también se encuentran en gran parte del

occidente de Estados Unidos e incluso el suroeste de Canada (Luer, 1975).

Por otro lado, el aun inconcluso trabajo exploratorio de la flora de gran parte de toda la
peninsula de Baja California y, en general, del norte de México, lo cual puede extender aun
mas las areas de distribucién de estas especies mas comunes en Estados Unidos. Esta
falta de conocimiento se da a pesar de ya contar con publicaciones sobre la flora de algunas
regiones del norte del pais (Wiggins, 1980; Ledn-de la Luz, 1995, 1999; Spellenberg, 1996)
y del gran esfuerzo, mas recientemente, de proyectos estadounidenses por actualizarla

(Thorne et al., 2010; http://bajaflora.org). Una region de particular riqueza de especies y con
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condiciones ambientales propicias para varias especies de orquideas del sur del estado de
California en Estados Unidos, pero de la cual se desconoce adecuadamente su flora (lo
cual incluye a las orquideas), es la Sierra de San Pedro Martir en Baja California (Soto-
Arenas, 1988). Si se considera que el estado de California tiene poco mas de una treintena
de especies (Coleman, 1995) y que la Sierra de San Pedro Martir y las serranias de menor
elevacion un poco mas al norte de ésta, son parte de la misma provincia floristica (Thorne
et al., 2010), es de esperar que a medida que se tenga un mejor conocimiento de la esta
ecorregion, se extienda las areas de distribucion de varias de las orquideas hasta ahora
sblo conocidas del lado estadounidense y/o de especies conocidas en areas un poco mas

al sur o al este de la peninsula de Baja California.

El endemismo en las ecorregiones de ambientes aridos y semiaridos es casi inexistente
con solo dos especies [Govenia elliptica S. Watson y Hexalectris spicata (Walter) Barnhart].
Esta situacion revela que, para las orquideas presentes en México, estos ambientes son
marginales en la distribucion de las especies, ya que, a pesar de su extensa superficie en
el pais y de su gran antigliedad geoldgica, evidenciado por el alto porcentaje de géneros y
especies endémicas de su flora en general (43 y +60%, respectivamente; Rzedowski, 1978;
Rzedowski, 1991b), no cuentan con una orquideoflora propia o exclusiva. Esta
caracteristica se ve reforzada debido a que, por un lado, la validez taxonémica de Govenia
elliptica no ha quedado del todo bien asentada (Correll, 1947; Dressler, 1965; Soto-Arenas
et al., 2007) vy, por el otro, Hexalectris spicata es comun en el sur de Estados Unidos, desde

Arizona hasta Florida y al norte hasta Virginia (Luer, 1975).

Endemismo en los tipos de vegetacion

La distribucion del endemismo de las orquideas dentro de los tipos de vegetacion en México
revel6 una polarizacidon aun mas acentuada (Figura 11). El bosque mesdfilo de montafa
destaco por el alto numero de especies que estan restringidas a él, como ya lo ha sefalado
Villasefior (2010); sin embargo, hay marcadas diferencias entre los numeros aqui
encontrados con los de este autor. Villasefior (2010) sefiala que 583 especies (46% de la
orquideoflora mexicana, cuando se considera el nUmero actual de especies) son endémicas

al bosque mesodfilo de montafa (bosque humedo de montafa, de acuerdo a su definicion),
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mientras que los resultados obtenidos aqui, revelan que solo 82 orquideas (6.5%) son
exclusivas de este tipo de vegetacion, 191especies (15%) si se considera las presentes en
dos tipos de vegetacion, donde uno de ellos es el bosque mesdfilo de montafia. Este gran
contraste en el endemismo se debe muy probablemente a las mismas razones arriba

expuestas cuando se evaluo la diversidad de especies.

Llama la atencion que la familia Orchidaceae rompe con el patron encontrado por Villasefior
(2010), respecto al numero de especies endémicas por tipo de vegetacion para la flora de
México. El encontré que el bosque de Pinus-Quercus (aqui agrupado dentro del bosque
mixto de pino y encino) es la agrupaciéon vegetal que, porcentualmente, tiene la mayor
cantidad de endémicos en el pais, en tanto la de menor es el bosque tropical perennifolio
(selva perennifolia para este trabajo); el bosque mesofilo de montana también es senalado
con bajo porcentaje de endemismos. No obstante, para las orquideas el bosque mixto de
pino y encino ocupd el tercer lugar, solo debajo de la selva perennifolia y del bosque
mesofilo de montafa (Figura 14). Ademas de lo sefalado por Villasefior (2010), existe una
situacion similar a los porcentajes de endemismo a nivel especifico, para la flora de México,
calculados por Rzedowski (1991a), donde, igualmente el bosque tropical perennifolio, tiene

el mas bajo nivel de endemismo.

Es interesante comprobar que el endemismo de las orquideas en México tiene mayor
asociacion con factores histéricos que con factores ecoldgicos, ya que el niumero de
especies endémicas es mayor dentro de las ecorregiones (330 spp.), que en los tipos de
vegetacion (250 spp). Lo anterior significa que el endemismo depende mas de la historia
fisiografica de un area determinada, que de una restriccion a un tipo de vegetacion en
particular. De hecho, Huerta ef a/ (en preparacion) encontraron que un importante
contingente de especies endémicas al bosque mesdfilo de montana, son endémicas a
escalas geograficas mayores, debido a que unicamente se distribuyen en el bosque
mesofilo de montana de ciertas regiones del pais y no a lo largo de todo el rango de
distribucion de este tipo de vegetacion. Esto apoya la hipdtesis de que cada bosque
mesofilo de montana del pais tiene una historia biogeografica propia, vinculada mas

estrechamente con la region donde se localiza, que con el tipo de vegetacion per se. Sin
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embargo, aun falta trabajar en analisis filogenéticos, de fechamiento de los tiempos de
divergencia de los clados y biogeografia general de las orquideas mexicanas para someter

a prueba esta hipoétesis.

También es factible que las actuales selvas perennifolias representen relictos (del mismo
modo que el bosque mesdfilos de montafna) de lo que en otros tiempos geoldgicos fueron
conjuntos de vegetacion mas extensos y continuos que en la actualidad; por ejemplo,
durante el maximo termal del Eoceno (Soto-Arenas y Salazar, 2004), pero que se redujeron
y fragmentaron paulatinamente, a partir del enfriamiento global del Oligoceno y del mismo
modo, las areas de distribucién de muchas de las especies ahora identificadas como
endémicas. Esta hipotesis es sugerida por Luna ef al. (1999a) para los bosques mesdfilos
de montafa en particular, aunque sin mencionar ventanas de tiempo especificas. Wendt
(1989) lo hace para las selvas perennifolias del sur de Veracruz, mientras que Soto-Arenas
y Salazar (2004) encuentran evidencia filogenética que apoya esta hipdtesis,

particularmente para las orquideas del estado de Oaxaca.

Recambio de especies

El recambio de especies entre ecorregiones aporta evidencia de que ellas constituyen
unidades naturales, con una historia biogeografica propia, aunque no del todo aislada de
las demas. En general, la orquideoflora de cada ecorregion es particular, pues entre ellas
se presentan valores de similitud relativamente bajos (Tabla 2). No obstante, el Sistema

Neovolcanico Transversal y la Sierra Madre del Sur presentaron altos valores de similitud.

Esta asociacion entre ambas unidades también ha sido evidenciada con otros grupos
taxonémicos. Por ejemplo, en la regionalizacidon de Rzedowski (1978) la delimitaciéon
general de ambas ecorregiones conforma una unica provincia floristica denominada
Serranias Meridionales. Villasenor (2004) al estudiar la similitud genérica de la flora de
diferentes regiones del pais, encontrd una asociacion alta entre ambas, asi como Liebherr
(1994), al observar los patrones de distribucién de una familia de escarabajos o bien,
Contreras-Medina et a/l. (2007) al analizar la flora de gimnospermas (/.e., plantas sin flor) de
México. Incluso, en la flora del bosque mesofilo de montafia Luna ef a/. (1999a) encontraron
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el agrupamiento de distintas areas, tanto de una de como de otra ecorregién, en un sélo

clado.

Resulta particularmente interesante que estas dos ecorregiones sean las mas similares
entre si por su orquideoflora (Tabla 2 y Figura 15), si se considera la amplia diferencia de
edades, ya que el origen del Sistema Neovolcanico Transversal se calcula hace
aproximadamente 40 millones de afios (Martinez-Reyes y Nieto, 1990) y la de la Sierra
Madre del Sur >1,000 millones de afios (Centeno-Garcia, 2004), y la importante separacion
fisica que hay entre ambas en gran parte de su distribucion (Figura 3). Sin embargo, bajo
un escenario de clima cambiante de periodos glaciar-interglaciar puede, al menos en parte,
explicar esta situacion, tal como Wendt (1989) o Soto-Arenas y Salazar (2004) lo exponen,
esto sin considerar aun las condiciones ambientales que imperan actualmente en ambas

unidades.

El otro par adicional de ecorregiones que presentan una alta similitud (>50%), son la Sierra
Madre Centroamericana y Altos de Chiapas frente a la Planicie Costera y Lomerios
Humedos del Golfo de México (Tabla 2 y Figura 15). La razén de ello, al menos en parte,
parece responder a la contiglidad entre ambas unidades, mas que a que compartan
ambientes similares, caso contario a la existente entre las anteriores unidades. De hecho,
Villasefior (2004) y Contreras-Medina ef al. (2007) encontraron que la flora de la Planicie
Costera y Lomerios Himedos del Golfo de México, esta mas asociada con la Peninsula de
Yucatan que a otras regiones; mientras Luna ef al (1999a) encontraron una relacién
estrecha entre la flora de dos bosques mesdfilos tan distantes como es el caso de El Triunfo,

Chiapas y Teocelo, Veracruz, sitios que corresponden a estas dos ecorregiones.

En los tipos de vegetacion es interesante notar que, considerando a las orquideas, la
afinidad del bosque mesofilo de montana es mas estrecha con los bosques de coniferas y
mixtos de pino y encino (Tabla 3 y Figura 16) que, con las selvas perennifolias o
caducifolias, esto a pesar que distintos autores mencionan la gran afinidad tropical que tiene
el elemento epifito del bosque mesofilo de montaia (Luna ef a/., 1988; Rzedowski, 1996;
Luna et al., 1999b; Villasefior, 2010; Gual-Diaz y Gonzalez-Medrano, 2014). Sin embargo,

Gual-Diaz y Gonzalez-Medrano (2014), a partir de una revision de la literatura existente,
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hacen una compilacion de los distintos ecotonos formados por el bosque mesofilo de
montafa con otros tipos de vegetacion y revelan la recurrente mezcla de elementos de este
tipo de vegetacion con otros, destacando la de pino-encino, Pinusy Quercus, mientras que
en segundo término estan las selvas caducifolias y perennifolias, lo cual es bastante

consistente con los resultados obtenidos aqui.

Analisis de parsimonia de endemismos

La mayor parte del arbol se resolvid, salvo por la presencia de una unica politomia, para las
ecorregiones del norte de México + Canada-Estados Unidos (clado E; Figura 17),
probablemente debida a la escasez de especies para relacionar dichas areas. Es de resaltar
la posicion de la ecorregion California Mediterranea (del mismo clado E), ya que en distintas
regionalizaciones bidticas (ver Morrone, 1999) esta area no siempre se agrupa con las
demas o suele hacerlo con las que le son inmediatamente contiguas. Un analisis que utilice
criterios naturales para regionalizar lo que aqui se incluye como “Canada-Estados Unidos”
y que ademas cuente con inventarios no sesgados debidos al submuestreo, arrojara
informacién de mejor calidad. Esto es importante ya que revelaria cdmo es la asociacion y
el arreglo jerarquico de las ecorregiones mexicanas con aquellas pertenecientes a Estados
Unidos, con el fin de someter a prueba nuevas hipotesis biogeograficas y, en algun
momento, presentar una mejor propuesta de regionalizacién para las orquideas en México
y sus inmediaciones; ademas se debe recordar que las unidades geograficas empleadas

en este trabajo, se ven truncadas por las fronteras politico-administrativas.

Como puede suponerse, las ecorregiones del sureste del pais presentaron una gran
afinidad con Centroamérica (clado A; Figura 17 y 18). Sin embargo, es interesante ver que
en el arbol de consenso estricto las regiones de este clado constituyen en su conjunto el
area hermana de las otras ecorregiones montanosas mexicanas (clado B) y juntas aparecen
en la parte mas interna del arbol. Dado que no se logré contar con un listado actualizado
de las orquideas de los demas paises centroamericanos (Guatemala, El Salvador y
Honduras), no se obtuvo informacion mas precisa sobre la afinidad regional de las areas,

particularmente de la ecorregion Sierra Madre Centroamericana y Altos de Chiapas con
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Guatemala. La falta de informacion reciente de las orquideas de Guatemala, imposibilitd
incluirla en el analisis, lo que probablemente impidié obtener un subclado centroamericano
no tan claramente “puro”. Ejemplos fehacientes de esta estrecha asociacion entre ambas
regiones puede apreciarse la distribucion de los géneros Acianthera, Anathallis,

Masdevallia, Lepanthes, Speckiinia o Stelis (Solano, 1993; Salazar y Soto-Arenas, 1996).

Ademas, otros trabajos con distintos taxa que analizan datos provenientes de esta region
son los de Hernandez-Bafos ef al (1995), Liebherr (1994), Marquez y Morrone (2003) y
Flores-Villela y Martinez-Salazar (2009). En el primero de ellos, por un lado, se mostro la
gran asociacién entre las avifaunas del bosque mesdfilo de montana del sur de
Centroamérica (Nicaragua, Costa Rica y Panama) y, por el otro, la de las serranias de
Chiapas con las guatemaltecas y hondurefnas; lo interesante es que estos agrupamientos
no resultaron cercanamente relacionados entre ellos ni con otras localidades del Golfo de
México como Los Tuxtlas. En el presente trabajo, al igual que en otros (e.g., Luna ef al.,
2001; Soto-Arenas y Salazar, 2004; Pérez-Garcia, 2008) la region de Los Tuxtlas, resultd
estar estrechamente relacionada con el sureste de México (Figura 17 y 18). Es probable
que la vagilidad de los organismos en cuestién puede hacer no tan certera la comparacion
con el caso de las orquideas. No obstante, Liebherr (1994) y Marquez y Morrone (2003)
dedujeron patrones similares con coledpteros (agrupamientos de las areas de Chiapas
hasta Nicaragua y de Costa Rica hasta Panama), asi como Flores-Villela y Martinez-
Salazar (2009) con reptiles; ademas no se debe de perder de vista que un limite mas natural
hacia el sur, de la flora presente en México, es la depresion de Nicaragua (/.e., Megaméxico

2; Rzedowski, 1991b).

A pesar de lo anterior, las relaciones entre las ecorregiones incluidas en el clado A (Figura
17 y 18) son concordantes en gran medida con el agrupamiento de Morrone y Marquez
(2001), debido a que en su trabajo con coledpteros se logra agrupar desde la region del
Golfo de México hasta Centroamérica, junto con gran parte de la costa del Pacifico. Es de
resaltar este trabajo porque esta afinidad es mantenida en dos analisis distintos (analisis de

parsimonia de endemismos y analisis de trazos generalizados).
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El clado B (Figura 17 y 18) fue uno de los dos agrupamientos que estan completamente
circunscritos a los limites territoriales de México. La importancia de esta regién, para el
entendimiento de los patrones biogeograficos de la orquideoflora de México, es
fundamental. De hecho, se puede afirmar que es la region mas importante para esta familia
en el pais, ya que en ella se encuentra la muestra mas representativa de las orquideas
tipicamente mexicanas. Ademas, hay que recordar que entre las ecorregiones que lo
conforman, estan incluidas algunas de las mas diversas en especies de orquideas, asi
como con el mayor numero de elementos endémicos. En ellas se localiza el 75% (950) de

las orquideas y 43% (142) de las especies endémicas a una ecorregion.

Es interesante observar que el clado B (Figura 17 y 18) esta completamente resuelto y
conjuga una gran complejidad y diversidad de condiciones ambientales contrastantes (sin
contar la geologia ya antes mencionada). Si bien se conoce que los agrupamientos son
resultado de la interaccion indisoluble de factores historicos y ecologicos, particularmente
se desconoce en qué medida el factor histérico ha influido en el patron encontrado en este
clado en particular, ya que practicamente todas las ecorregiones que componen este clado,
a excepcion del Sistema Neovolcanico Transversal, estaban presentes en el momento en
que se originé en el mundo la familia Orchidaceae (Lugo, 1990; Ferrusquia-Villafranca,
1993; Ramirez et al, 2007; Guo et al,, 2012); ademas del hecho que la ecorregion mas joven
y la mas antigua (Sistema Neovolcanico Transversal y Sierra Madre del Sur,

respectivamente), aparecen como areas hermanas en este trabajo (Figura 17 y 18).

Con los datos disponibles aqui es posible decir que, el aspecto histérico s6lo ayuda a
entender y explicar parcialmente el patron encontrado, dada la variacién en edad y origen
de las ecorregiones, sin mencionan la propia complejidad interna de cada una. Algo
rescatable al respecto, es que las orquideas presentes en el clado B (Figura 17 y 18)
incluyen a las especies mas representativas de México, lo cual indica que éstas especiaron
in situ (o al menos muchas de ellas) y no han tenido la posibilidad de colonizar nuevas
areas. Las posibles razones de lo anterior es que, por un lado, las especies de esta regién
sean de reciente aparicion y, por lo tanto, no ha transcurrido el tiempo suficiente como para

dispersarse a nuevas ecorregiones. Esta posibilidad se veria reforzada por la posicidon
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filogenética de los géneros o taxa superiores que incluyen a estas especies; de hecho,
muchas de las subtribus de reciente aparicion (Soto-Arenas y Salazar, 2004) estan
presentes en este clado (e.g.,, Angraecinae, Cranichidinae, Laeliinae, Pleurothallidinae o
Stanhopeinae; aunque el inicio de la diversificacion de Laeliinae aparentemente ocurri en

México; Soto-Arenas y Salazar, 2004).

Por el otro lado, es factible que, con independencia de su antigiiedad, muchas de las
especies caracteristicas del clado B (Figura 17 y 18), estan restringidas a éste, por la
presencia de barreras biogeograficas infranqueables en los limites de esta region. Aunque
esta opcion es viable, no hay que pasar por alto que hay cierta continuidad en los tipos de
vegetacion de estas ecorregiones, particularmente hacia el noroeste del pais (e.g., Sierra

Madre Occidental).

Dicho lo anterior, el aspecto ecoldgico puede proporcionar algunas explicaciones ya que,
como en el trabajo de Trejo-Torres y Ackerman (2001), las caracteristicas ecoldgicas serian
las mas importantes para determinar las afinidades entre las areas. Las ecorregiones del
clado B (Figura 17 y 18) incluyen selvas caducifolias en las depresiones del Balsas, Chiapas
y a lo largo de gran parte de la costa pacifica mexicana, bosques mesdfilos de montafia en
la Sierra Madre del Sur y el sur del Sistema Neovolcanico Transversal, ademas esta
presente la transicidon en la vertical de latifoliadas-coniferas, tipico de todos los sistemas
montafiosos de México (Sistema Neovolcanico Transversal, Sierra Madre del Sur y Sierra
Madre Oriental, dentro del clado B). Esto indica que las agrupaciones vegetales explican
mejor este agrupamiento, debido a que al no ser éstas, exclusivas de una sola ecorregion
y compartirse entre unidades no necesariamente contiguas o cercanas (la Unica excepcién
son matorrales xeroéfilos exclusivos de las Depresiones Intermontanas, en este clado) y en
conjunto con la idea de la reciente divergencia de varios taxa caracteristicos, mencionados

por Soto-Arenas y Salazar (2004), hacen posible esta asociacion.

Para el clado C (Figura 17 y 18) resulté extraiio que las ecorregiones de la peninsula de
Yucatan no quedaran asociadas entre ellas ni con Cuba y/o Florida. En el estudio de Trejo-
Torres y Ackerman (2001) sobre las afinidades entre las orquideofloras del Caribe y las

Antillas, la peninsula de Yucatan y Florida quedaron como areas hermanas, mientras Cuba
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queddé mas emparentada con la isla Espanola, Jamaica y Puerto Rico; un trabajo anterior
de Rzedowski (1978) menciona que la peninsula de Yucatan es la regiéon de México con
mayor afinidad floristica con las Antillas. En tanto, Morrone ef a/. (1999) en un estudio hecho
con plantas, aves e insectos (de modo conjunto y por separado), revelaron una estrecha
asociacion de las areas que componen la totalidad de la peninsula de Yucatan, resultados
similares a los de Olguin-Monroy ef al. (2013). La falta de integracion de las ecorregiones
de esta peninsula probablemente se debié a la carencia de especies compartidas y
exclusivas de la region del Caribe, ya que, de hecho, son compartidas seis especies, pero
no de modo exclusivo o bien, un efecto debido al submuestreo de otras areas de la region.
Al menos en este trabajo la orquideoflora de regiones como las Antillas, Centroamérica, sur
y sureste de México o la region del Caribe no guardan relaciones cercanas con la peninsula
de Yucatan, como previamente lo han mencionado Duran ef a/. (1998) con otros grupos
biolégicos y Trejo-Torres y Ackerman (2001) concretamente con orquideas, a pesar que
estos ultimos supusieron que el incluir otras areas continentales de México, ayudaria a

resolver la relacidon de las orquideas de la peninsula con otras areas.

El otro agrupamiento de ecorregiones que se restringen a los limites de México fue el clado
D (Figura 17 y 18), el cual esta dominado por la Sierra Madre Occidental. Su relativo
aislamiento ecologico queda claro en su parte noroeste, norte y noreste, ya que
basicamente ahi, el estrato de la vegetacion pasa de ser arboreo a herbaceo; esto al
parecer puede explicar la cercana relacion de las ecorregiones que lo conforman. Sin
embargo, guarda conectividad con el Sistema Neovolcanico Transversal, aunque
geoldégicamente ambas unidades, quedan bien diferenciadas (Lugo, 1990). Esto lleva a
pensar que, por lo menos para este flanco de la regién del clado D, el aspecto histérico

juega un papel determinante en su extension y delimitacion.

A pesar de lo anterior, dentro del clado C (Figura 17 y 18), hay una marcada diferencia en
los tipos de vegetacion, por lo que la causa de la integracion es algo distinta a la del clado
B. Por un lado, en la Planicie costera, lomerios y cafiones del occidente y la Altiplanicie
Mexicana se tienen principalmente selvas espinosas y selvas caducifolias; por el otro, en la

Sierra Madre Occidental hay bosques de coniferas. La integracion de estos tipos de
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vegetacion no se entenderia sin la presencia de los distintos ecotonos que son formados
junto con los bosques de encino en el piedemonte al oeste de la Sierra Madre Occidental.
Ademas, hay que agregar la existencia de toda una serie casi paralela de valles y cafiones
que parten desde la costa del Pacifico y que se adentran muy profundamente (hasta cientos
de kilobmetros) en la sierra, lo cual probablemente ocasiona la mezcla e integracion de las
ecorregiones (Planicie costera, lomerios y canones del occidente y Sierra Madre

Occidental).

La posicion de la Sierra Madre Occidental en el clado C (Figura 17 y 18) no concuerda con
lo reportado en otros trabajos, donde tipicamente queda integrada con todas las serranias
al occidente del Istmo de Tehuantepec (Rzedowski, 1978; Liebherr, 1994; Morrone y
Marquez, 2001; Morrone y Marquez, 2003; Morrone, 2014), las cuales esencialmente estan
incluidas en el clado B (Figura 17 y 18). No es clara la razon de esto, aunque es de recalcar
que en los anteriores trabajos nunca fue explicito el empleo de taxa de orquideas. Un factor
importante que también hay que considerar y que indudablemente pudo afectar los
resultados, es que, a diferencia de todas las otras serranias de México, particularmente
para el caso de esta familia, la Sierra Madre Occidental sufre de un serio sesgo de falta de
colectas (Figura 8). Esta sierra enfrenta un evidente submuestreo a lo largo de sus 1,400
km de longitud, particularmente en su parte norte; solo ciertas areas muy particulares de
ésta han sido colectadas de mejor manera, pero aun lejos de ser razonablemente bien

muestreadas.

Relacion ambiente-riqueza y ambiente-endemismo

Ambiente-riqueza

Existen areas muy particulares de México que exhiben una riqueza de especies
ampliamente superiores e inferiores a los valores estimados (Figura 19). En el caso de la
rigueza de especies, se observa que, en numeros absolutos, la mayor parte del pais
presenta una diversidad de orquideas que corresponde a las estimaciones del modelo aqui

empleado (71.5% de las celdas en que se dividio el territorio). No obstante, existen areas
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que por sus condiciones ambientales debieran presentar una mayor diversidad de
orquideas y otras que poseen una diversidad menor a la estimada (12.6 y 15.9% de las

celdas, respectivamente).

Si bien es cierto que existe cierta correspondencia entre los sitios mas exhaustivamente
explorados y colectados con celdas que presentan una mayor diversidad de especies que
la esperada (e.g., Sierra del Tuito en Jalisco, alrededores de Morelia en Michoacan, Xalapa
y Los Tuxtlas en Veracruz, Los Altos y selva Lacandona en Chiapas), esto no
necesariamente es asi para el caso contrario (celdas con menor diversidad que la esperada
en sitos poco explorados y colectados). Un claro ejemplo de lo anterior lo representa la
celda situada al centro-norte del estado de Oaxaca, area que basicamente corresponde a

la Sierra Juarez (Figura 19).

Resulta insélito que la Sierra Juarez, que ha sido colectada sistematicamente desde hace
mas de siglo y medio por reconocidos botanicos (Galeotti, Pringle, Conzatti, Hinton, Pollard,
Greenwood, etc.) y donde ademas se han llevado a cabo varios estudios floristicos, algunos
de los cuales se ocupan exclusivamente de las orquideas (Ortiz, 1970; Saynes, 1989;
Pérez, 1999; Juarez y Velasco, 2003; Figueroa y Guzman, 2005; Martinez, 2005; Torres-
Colin et al., 2009), sea un area donde su orquideoflora no esté completamente inventariada,
hecho que es confirmado por recientes estudios muy localizados en la zona (Solano, com.
pers.). Ademas, no se debe perder de vista que en esta region se localiza gran parte del
mayor parche de bosque mesdfilo de montana del pais, el tipo de vegetacion mas diverso
en orquideas y que por su propia naturaleza (particularmente su abrupta topografia) dificulta
muestrearlo adecuadamente, sin mencionar que, en esta area las colectas estan
estrechamente relacionadas con el trazo de unica carretera importante de la celda en
cuestion. Es de esperarse que, en sitios aun no adecuadamente explorados dentro de esta
area, sean descubiertas novedades taxondmicas, no solamente para la familia
Orchidaceae, ya que ademas es un area todavia bien conservada segun la cartografia de

INEGI (2013b).

En un contexto muy similar al anterior se encuentra el estado de Morelos y el noroccidente

del estado de Chiapas (que incluye parte del suroriente de Veracruz y sur de Tabasco;
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Figura 19). Nuevamente para ambas areas se confrontan dos situaciones: por un lado, en
las dos areas se cuenta con estudios particulares sobre sus orquideofloras (Cowan, 1983;
Cabrera, 2000; Espejo-Serna ef al,, 2002; Beutelspacher, 2013; Moreno y Beutelspacher,
2014; Miceli et al.,, 2014; Noguera-Savelli y Cetzal-Ix, 2014) y, por el otro, en ambos estan
presentes fragmentos muy reducidos de bosque meséfilo de montana. Sin embargo, en
estas areas, las coberturas vegetales naturales se encuentran seriamente degradadas o
destruidas, lo que en consecuencia limitara conocer la totalidad de su diversidad de

orquideas en el futuro.

Aunque los numeros absolutos, representados en el mapa de la Figura 19, brindan
informacion valiosa, los valores porcentuales de las especies observadas con respecto a
las esperadas, suponen aspectos mas intrigantes. Es a partir de estos valores, que se
observan mas claramente los vacios de conocimiento sobre la distribucion de las especies

de orquideas a lo largo del pais.

Si se descartan las celdas con valores porcentuales negativos que se localizan en los
margenes del territorio (cuyos valores se ven afectados debido a que parte de la superficie
de la celda incluye cuerpos de agua; Figura 19), se aprecia que, particularmente la Sierra
Madre Occidental, pero también otras serranias como la de San Pedro Matrtir o la Sierra
Madre Oriental, presentan una diversidad de especies submuestreada (en muchos casos
cercanas y otras muy superiores al 100%). Lo anterior indica que, estas areas deben tener
una diversidad real del doble de especies y en algunos casos casi del cuadruple de lo
conocido actualmente. De hecho, el valor porcentual mas alto de submuestreo de especies
corresponde a la sierra de San Pedro Martir, area donde Soto-Arenas (1988) menciona que
hay condiciones ambientales propicias para la presencia de varias especies de orquideas,
pero que lamentablemente dicha area no ha sido inventariada adecuadamente, situacion

que no cambiado desde hace casi 30 anos.

La presencia de una alta riqueza especifica de orquideas en una celda determinada esta
relacionada, principalmente, con la predominancia de las siguientes condiciones
ambientales (Tabla 4): un amplio rango de pendiente (PENran), una gran amplitud en la

temperatura diurna (BIO2ran) y una oscilacion de la temperatura constante, tanto a lo largo
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del dia como del afio (isotermalidad, BIO3wuax). Las restantes variables ambientales reflejan,
esencialmente, algun aspecto de la temperatura (Tabla 4), por lo tanto, se puede afirmar
que las variables relacionadas con la precipitacion y la evapotranspiracion juegan un papel
secundario para explicar la riqueza de especies. La unica variable referente a la
precipitacion fue “precipitacion minima del mes mas seco” (BIO14un), que tiene sentido
para muchas especies de orquideas: a mayor precipitacion minima del mes mas seco,
mayor sera la riqueza de especies. Esto es congruente con la necesidad del recurso agua
para la subsistencia, en la época seca del afio, de un grupo de plantas con poca afinidad
hacia ambientes desérticos (no ignorando el estrés hidrico al que comunmente estan

sometidas las orquideas de habito epifito, ain en ambientes de alta precipitacion).

Lo anterior difiere con Lépez-Mata ef al. (2011) quienes encontraron que la riqueza de
especies en los bosques mesofilos de montafna es explicada por cinco variables
ambientales (dos referentes a la precipitacion, una a la evapotranspiraciéon, una a la
topografia y otra edafica); de ellas la mas importante fue el “rango de precipitacion pluvial
en los meses humedos del afo”, la cual explicé 21% de la variacion de la riqueza de
especies. Esto también contrasta con la Unica variable de precipitacion presente en el mejor
modelo obtenido aqui y que explica de manera exclusiva el sélo el 3% de la misma variacion

de la riqueza de especies (Tabla 4).

En el trabajo de Francis y Currie (2003), sobre la relacion de la riqueza de especies y de
familias de angiospermas a nivel mundial con variables ambientales, encontraron que en
una regresion bivariada la precipitacion es una variable que sélo causa “ruido” en los
analisis, pero la evapotranspiracion y la temperatura media anual son muy utiles. De mismo
modo, Currie y Paquin (1987) descubrieron una preeminencia de la variable
evapotranspiracidon sobre otras variables climaticas y topograficas para explicar la riqueza
de especies de arboles en Norteamérica (Canada y Estados Unidos). A una escala mas
fina, Gonzalez-Espinosa ef al. (2004) hallaron una fuerte relacion de la evapotranspiracion,
para explicar la variacién en la diversidad de especies de arboles en Chiapas; aqui los

mejores predictores de la diversidad de arboles fueron la evapotranspiracion total anual, la
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estacionalidad de la evapotranspiracion durante los meses secos del ano y la fertilidad-

calidad de los suelos.

Lopez-Mata ef al (2011) también destacan el papel que juega el relieve (altitud) para
explicar la riqueza de especies. Para el presente trabajo, el relieve fue la variable mas
importante en explicar la riqueza de especies (Tabla 4), aunque no de la misma forma que
los anteriores. Ademas, los resultados obtenidos aqui, estan en concordancia con otros
autores que han demostrado la relacion e importancia de las variables topograficas, tanto
a nivel local como regional, en explicar la variacion espacial de la riqueza de especies
(Nichols ef al., 1998; Rahbek y Graves, 2001; Ruggiero y Kitzberger, 2004). No obstante, la
topografia no siempre ha resultado ser de los principales factores ambientales en explicar
la riqueza, segun un meta-analisis de Hawkins ef a/. (2003), ya que para distintos grupos
de plantas (y muchos otros grupos analizados), la precipitacion parece serlo. De hecho,
algunos autores recalcan que el factor mas importante para explicar las variaciones
espaciales de la riqueza de especies es la condicion climatica actual, por encima de los

factores histéricos pasados (Currie y Paquin, 1987; Kreft y Jetz, 2007).

Es claro que no existe una concordancia total entre trabajos, pero se debe hacer notar que
una gran diferencia metodologica de los anteriores (y de otros trabajos citados mas abajo),
es que aqui se trabajé exclusivamente con una familia de plantas, mientras en los otros hay
toda una mezcla de taxa con historias evolutivas y ecoldgicas distintas, sin mencionar la
clara discrepancia entre las escalas geograficas empleadas. No obstante, la informacion
generada aporta nuevo conocimiento en cuanto a los factores ambientales causales de la
distribucion de la riqueza de especies en México, hipotesis que evidentemente debe ser
sometida a prueba bajo nuevas aproximaciones y que, de hecho, en campo puede ser
evaluada, al dirigir nuevas exploraciones botanicas a las areas que ocupan las celdas con

el mas alto submuestreo en la riqueza de especies.

Ambiente-endemismo

Referente a los resultados obtenidos aqui sobre la prediccion del endemismo medido a

través del CWE, es evidente la gran correspondencia entre areas con altos valores de CWE
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con las de alta riqueza de especies (Figura 19 y 20). Ademas, es también obvia la similitud
de las variables ambientales que explican el CWE y la riqueza de especies, ya que nueve
de ellas son compartidas y las tres mas importantes son las mismas, aunque en un orden
ligeramente distinto. Esto lleva a pensar que, en cierto modo el endemismo, al menos
evaluado de esta forma, esta correlacionado con la riqueza de especies. Es importante
mencionar que esta forma de abordar el endemismo en este analisis no fue establecida a
priori, debido a que el endemismo no ponderado de la malla de celdas, no present6é una

distribucion normal, por lo que no fue apto para ser utilizado en el analisis estadistico.

En este trabajo, la unica variable topografica (PENran) fue la segunda en importancia para
explicar los valores de CWE (Tabla 5). Esto es acorde con lo encontrado por Panitsa ef al.
(2010), Kallimanis et al. (2011), Canadas ef al. (2014), Kougioumoutzis y Tiniakou (2015),
donde todos ellos a partir de analisis de regresion, encontraron que la topografia es de las
mejores variables (o la mejor), que explican los altos valores de endemismo de la flora en
las islas griegas del Mar Egeo. Estos autores concluyen que la topografia y en concreto los
valores de altitud, es un modo valido de subrogar, dentro de los analisis estadisticos, la
complejidad ambiental de las islas y que, es esta complejidad de ambientes, la que dirige
mas activamente los altos valores de endemismos de sus areas de estudio; ademas
mencionan que la maxima precipitacion en la temporada seca del afio y la precipitacion

media anual fueron también, variables importantes en sus analisis.

Es claro que los ultimos cuatro trabajos no son del todo comparables con el contexto
presente en México, debido principalmente a la eminente insularidad de todas las areas
anteriores (archipiélago del Mar Egeo); sin embargo, ellos también encontraron que la
cercania de una isla a otras considerablemente mas grandes o al continente, no era un
factor que afectara en gran medida los valores de endemismo y que solo parcialmente lo
hacia el tamafio de las mismas (a mayor superficie, mayor valor de endemismo, pero al

mismo tiempo existe mayor complejidad ambiental dentro de la isla.

A pesar de los buenos resultados obtenidos aqui para predecir de la riqueza de especies y
del valor de CWE, no se puede negar que existen otros factores que intervienen

activamente en la distribucion de la riqueza y el endemismo de las orquideas en México
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[dado que hay una parte no explicada (residuales) por los mejores modelos calculados] y
que entre ellos muy probablemente tenemos las tasas y eventos de especiacion, extincién
y dispersion de las especies a lo largo del tiempo, eventos historicos como los cambios
climaticos o eventos geoldgicos en el territorio, la propia tolerancia fisiolégica de las
especies para resistir a distintos ambientes, competencia, etc. (Francis y Currie, 2003). Si
bien la cuestion histérica no parece tener mucha influencia para explicar las variaciones
espaciales de la riqueza de especies (Currie y Paquin, 1987; Kreft y Jetz, 2007), no se
puede desechar de las hipdtesis biogeograficas, a pesar de la dificultad de emplearla como

variable en analisis estadisticos particulares como todos los anteriores.
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CONCLUSIONES

El esfuerzo de colecta de la orquideoflora de México presenta sesgos. Si bien es
conocida la poca preferencia de las especies de esta familia por las zonas aridas del
norte del pais, también en el norte hay areas con condiciones no excesivamente secas
y propicias para el desarrollo de orquideas como la Sierra de San Pedro Martir en Baja
California y la Sierra Madre Occidental. Particularmente para esta ultima, una via de
comunicacion que la atraviesa y que no ha sido utilizada para colectar orquideas es la
ruta del tren Los Mochis, Sinaloa-Chihuahua, Chihuahua. Dicho lo anterior, se deben
dirigir estudios floristicos en zonas aun no exploradas.

Los analisis sobre la estimacion de la riqueza de orquideas en México indican que aun
hay especies por descubrir en el pais (=288 spp.). A pesar de que la intensidad de
colecta ha disminuido notablemente en las ultimas décadas, no han dejado de
descubrirse nuevas especies. Lo cual entre otras causas se debe a que: el esfuerzo de
colecta actual, es dirigido hacia areas no inventariadas o poco conocidas, se estan
colectando principalmente las orquideas ‘“interesantes” (por sus caracteristicas
morfoldgicas o por lo que se conoce de su area de distribucién natural), el trabajo de
curacion del material herborizado es cada vez mas especializado.

Las serranias del sur de México son las mas diversas en especies y en elementos
endémicos de orquideas; la que alcanza valores mas altos en estos parametros es la
Sierra Madre del Sur, seguida por la Sierra Madre Centroamericana y Altos de Chiapas.
Por su parte, el bosque mesofilo de montana es el tipo de vegetacién mas importante
para la orquideoflora mexicana, seguido por el bosque mixto de pino y encino. Ademas,
la mayor diversidad de especies y los mayores valores de endemismo estan en los
distintos tipos de bosques que en las selvas.

Existe un alto recambio de especies entre las distintas unidades utilizadas. Las
orquideofloras presentes en los diferentes tipos de vegetacion y ecorregiones de México

son muy particulares. Lo que indica que las ecorregiones funcionan bien como unidades
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de estudio, ya que delimitan unidades naturales con una historia particular (areas de
endemismo).

En el analisis PEA solo dos grupos de areas (clados B y D) estan constituidos por
ecorregiones que se restringen a los limites territoriales de México; las especies
presentes en ellos representan al contingente de orquideas tipicamente mexicanas.
Ambos agrupamientos de ecorregiones pueden considerarse como centros de
endemismo para esta familia en el pais. Varios de los agrupamientos de ecorregiones
encontrados aqui (0 con pocas modificaciones en su caso), son soportados por otros
estudios y con otros taxa salvo las ecorregiones de la peninsula de Yucatan.

En general, las zonas mejor colectadas del pais presentan un superavit en la diversidad
de especies y endemismos. Sin embargo, hay otras regiones cuya orquideoflora
aparentemente esta bien conocida, pero potencialmente aun se esta lejos de conocer la
totalidad de sus especies.

De modo general, la diversidad y endemismo de orquideas en el norte del pais no es
superior o inferior al esperado, salvo para la Sierra de San Pedro Martir en Baja California
y gran parte de la Sierra Madre Occidental. En tanto, los mayores contrastes de
diversidad y endemismo conocido vs el esperado, se concentran las serranias de la
mitad sur de México

La pendiente, isotermalidad y oscilacion promedio de la temperatura diurna son las
variables mas importantes para explicar la variacion en la diversidad de especies y el
endemismo de las orquideas del pais.

La nueva informacion generada aqui puede y debe ser considerada en la planeacion de
las distintas actividades encaminadas a la conservacién de esta diversa familia de
plantas, ya que las areas con la mayor diversidad taxica y de endemismo, resultaron ser
las areas del pais donde el esfuerzo de conservacion ha sido el mas bajo (esfuerzo
medido por medio de la cantidad y la superficie de Areas Naturales Protegidas en dichas
areas). Esto ademas es importante debido a que poco mas del 14% de las orquideas de
México, se encuentran en alguna categoria de riesgo de acuerdo a la legislacion
mexicana (NOM-059-SEMARNAT-2010), sin mencionar los efectos negativos de la
extraccion selectiva de ejemplares para el comercio ilegal de especies o el cambio de

uso de suelo que afecta los ambientes naturales de distribucion de las especies.
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