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..el ‘espectaculo’ de la evolucidén seria una serie de acontecimientos, asombrosamente
improbable, suficientemente perceptible cuando es observado en retrospectiva, y sujeto a explicacion
rigurosa, pero absolutamente impredecible y relativamente irrepetible. Hagamos retroceder la cinta
magnetofénica de la vida hasta los primeros dias de Burgess Shale; hagdmosla sonar de nuevo desde un
punto de partida idéntico, y tendremos una posibilidad tan reducida que es casi inexistente de que algo

parecido a la inteligencia humana adorne la melodia que se escuchara.”

Stephen Jay Gould, La vida maravillosa
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Abreviaturas y simbolos

Br: bractea Me: meristema de espiguilla

ca: carpelo Mf: meristema floral

e: estambre Mf1: primer meristema floral

g: gineceo Mf2: segundo meristema floral
Gi: gluma inferior Mf3: tercer meristema floral

Gs: gluma superior MI: meristema de inflorescencia
Hv: hoja vegetativa MR: meristema de rama

L: lemma Ov: 6vulo

L1: primer lemma Pa: palea

L2: segunda lemma R1: rama de primer orden (rama primaria)
L3: tercer lemma R2: rama de segundo orden

L4: cuarta lemma R3: rama de tercer orden

L5: quinta lemma R4: rama de cuarto orden

L6: sexta lemma R5: rama de quinto orden

L7: séptima lemma Ra: raquilla

lo: lodicula te: teca

MA: meristema apical



Resumen

La subtribu Eleusininae es un clado de gramineas perteneciente a la tribu Cynodonteae
(Chloridoideae — Poaceae). Corresponde a un extenso grupo que, a pesar de su vasta
dispersion geografica y variedad taxonémica, aparenta poca diversidad morfologica de
inflorescencias. Esta asuncion, sin embargo, esta basada en descripciones generales de un
reducido numero de especies. Es por eso que, en esta tesis, se estudid la diversidad
morfolégica de las inflorescencias de Eleusininae a través de la caracterizacion de las formas
adultas y los procesos ontogénicos en un contexto evolutivo. Se analizaron las estructuras de
las inflorescencias maduras de 112 especies desde una perspectiva comparativa para poder
reconocer homologias y determinar los procesos responsables de las variaciones. Se
reconstruyeron los estados ancestrales de caracteres de inflorescencia y espiguilla en un arbol
filogenético de 102 especies. Esto permiti6 determinar los patrones y tendencias
macroevolutivas que dieron lugar a la diversidad de inflorescencias. Todos los miembros de
Eleusininae tienen panojas de espiguillas con tres diferentes apariencias: piramidal, digitada y
uni-ramificada. Las espiguillas, todas con flores hermafroditas, pueden ser clasificadas como
uni, bi o multi-floras, segun el numero de antecios que presenten. El ancestro de la subtribu
Eleusininae probablemente presentd una inflorescencia completamente homogenizada, con
una apariencia piramidal y numerosas ramas primarias. Asimismo, es probable que haya
tenido espiguillas multi-floras con mas de un antecio fértil. Los analisis evolutivos sefalan que,
en la subtribu Eleusininae, hubo una direccién evolutiva hacia la disminucién en el numero de
estructuras reproductivas. Considerando que es importante no limitar los examenes a
caracteres que se encuentran en plantas adultas, se realiz6 un estudio del desarrollo de
inflorescencia y espiguilla de 20 especies pertenecientes al clado. El aporte del estudio de
desarrollo de inflorescencias y espiguillas fue significativo debido al descubrimiento de
patrones que implican la presencia de homoplasias en la morfologia adulta. Asimismo, este
tipo de estudio permiti6 determinar nuevos caracteres relacionados a la morfologia de los
meristemas de espiguilla y la filotaxis de los antecios. En conclusion, el analisis evolutivo de
los caracteres de inflorescencia madura indicé que la escasa diversidad de formas de
inflorescencias pudo haber sido consecuencia de un camino evolutivo con direccién a la
reduccion de estructuras. La perspectiva del desarrollo permitié determinar que esta direccion

evolutiva afecté del mismo modo a inflorescencias con procesos ontogénicos diferentes.



Abstract

Subtribe Eleusininae is a grass clade that belongs to tribe Cynodonteae (Chloridoideae
— Poaceae). Despite being widespread and taxonomically variable, the subtribe appears, at a
glance, to have little morphological diversity in its inflorescences. However, this assumption is
based on general descriptions of a reduced number of species. For this reason, this thesis
studies the morphological diversity of inflorescences of Eleusininae through the
characterization of adult forms and developmental processes in an evolutionary framework.
Structures of mature inflorescences of 112 species were analyzed in a comparative manner to
recognize homologies and determine the processes responsible for the variations. The
ancestral states of inflorescence and spikelet characters were reconstructed with a
phylogenetic tree of 102 species. This allowed the idetification of macroevolutionary patterns
and trends that shaped the inflorescences diversity. All members of Eleusininae have panicles
of spikelets with three different appeareances: pyramidal, digitate, and single-branched. The
spikelets, all with hermaphrodite flowers, can be classified as uni, bi or multi-flowered,
depending on the number of florets they substend. The ancestor of subtribe Eleusininae may
have presented a fully homogenized inflorescence, with a pyramidal appearance and numerous
primary branches. In addition, it also may have had multi-flowered spikelets enclosing more
than one fertile floret. The evolutionary analyses indicate that, in Eleusininae, subtribe the
direction of evolution was towards a decrease in the number of reproductive structures.
Considering the importance of developmental processes in the understanding of morphological
forms, we performed a developmental study of inflorescences and spikelets of 20 species
belonging to the clade. The contribution of the developmental studies was significant due to the
discovery of patterns that imply the presence of homoplasies in the adult morphology. Likewise,
this kind of study allowed the determination of new characters related to differences on the
morphology of spikelets meristem and the phyllotaxis of florets. Concluding, the evolutionary
analyses of adult inflorescences indicated that the little diversity of inflorescence forms may
have been consequence of an evolutionary course with a direction towards a decrease in
number of structures. The developmental studies suggested that the course of evolution
towards inflorescence with less complex structures affected equally inflorescences with

different ontogenic processes.
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La familia Poaceae (Gramineas)

Las gramineas son una familia de plantas monocotiledéneas con posible origen hace
70-50 millones de afos atras [1]. Se han encontrado numerosos fésiles de gramineas en
diferentes continentes que datan del Mioceno (23-5,3 millones de afios atras), lo que
demuestra su amplia distribucion y diversidad desde aquellos tiempos [2]. La familia pertenece
al orden Poales y recientes estudios filogendmicos la sitian como clado hermano de
Joinvilleaceae y Ecdeiocoleaceae [3, 4]. La moncfilia de las gramineas ha sido ya demostrada
por numerosos analisis y en la actualidad se reconocen 12 subfamilias (Fig. 1): tres de ellas
divergieron tempranamente (Anomochlooideae, Pharoideae y Puelioideae) y el resto, que
incluye el 90% de las especies de gramineas, se agrupa en el clado BOP (Bambusoideae,
Oryzoideae y Pooideae) y el clado PACMAD (Panicoideae, Aristidoideae, Chloridoideae,

Micrairoideae, Arundinoideae y Danthonioideae) [5, 6, 7, 8].
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Figura 1. Arbol filogenético de gramineas que incluye 12 subfamilias, 53 tribus y 90 subtribus (Figura
modificada de Soreng y col., 2017 [8]).



Con mas de 12000 especies reconocidas, las gramineas constituyen un grupo de
plantas con destacado valor econdémico y ecologico [6, 7]. Debido a su distribucion natural
cosmopolita y semillas nutritivas, las gramineas han sido objeto de domesticacién desde los
inicios de la agricultura [9]. Esto ha llevado a la aparicion de variedades productivas de arroz
(Oryza sativa L.), trigo (Triticum aestivum L.), maiz (Zea mays L.), cebada (Hordeum vulgare
L.), centeno (Secale cereale L.), avena (Avena sativa L.), sorgo (Sorghum bicolor L. Moench),
mijo [Pennisetum glaucum (L.) R. Br.], mijo africano [Eleusine coracana (L.) Gaertn.], cafa de
azucar (Saccharum officinarum L.), entre otras [10]. Ademas de cultivos con fines alimenticios
y de forraje, las gramineas presentan también especies con usos ornamentales, medicinales,
de paisajismo y, ultimamente, como posibles biocombustibles [11, 12]. De todas formas, su
importancia econdmica global es, en mayor medida, debido a las particularidades nutricionales
de sus frutos. Fueron el tamano y forma de los mismos los primeros rasgos morfolégicos

afectados en la domesticacién de las gramineas [13].

Las espiguillas e inflorescencias de gramineas

La flor tipica de gramineas no presenta tépalos convencionales, sino que en su lugar
existen dos estructuras similares a bracteas que se denominan lemma y palea. Estas encierran
a un gineceo central compuesto por un ovario supero con dos estilos y estigmas, de 1 a 6
estambres y 2 o 3 lodiculas (pétalos modificados; [14, 15]). Estos dérganos delimitan una
unidad funcional denominada antecio o casilla floral. Los antecios se encuentran protegidos,
comunmente, por dos bracteas que se denominan glumas. El conjunto formado por los
antecios y las glumas conforman una espiguilla [16]. Las espiguillas pueden ser teretes,
comprimidas lateral o dorsiventralmente, y su tamano variar entre 1 mm y 10 cm [9]. El niumero
de antecios por espiguilla varia de 1 a 60 dentro de la familia [17]. Basicamente, este numero
es controlado por el tiempo en que el meristema de espiguilla se mantiene activo produciendo
organos laterales [9]. La cantidad de antecios suele ser un caracter fijo dentro de cada linaje
particular de gramineas, lo que lo posiciona como un rasgo de importancia taxonémica y

evolutiva.

En general, las inflorescencias de las plantas se definen como un sistema de
ramificacion que se resuelve en flores [18]. En gramineas, este sistema de ramificacion
sostiene las espiguillas y define las diferentes formas que presentan las inflorescencias. En
esta familia se pueden encontrar desde inflorescencias uni-espigadas hasta espigas de
espiguillas, racimos de espiguillas o panojas de espiguillas [19]. La produccion, distribucion y
morfologia de las ramas de una inflorescencia esta determinada por la actividad de
meristemas especificos. En la transicion a la fase reproductiva, el meristema apical de la

planta, al convertirse en meristema de inflorescencia, forma el eje principal de la inflorescencia
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e inicia los meristemas de rama (meristemas indeterminados) [20, 21, 22]. Una vez iniciada la
produccion de las ramas, la arquitectura final de la inflorescencia va a depender del tiempo en
que dichos meristemas se mantienen activos antes de pasar a meristema de espiguilla
(meristemas determinados) [23]. Es decir, si esta conversidon a meristema de espiguilla es

tardia, la inflorescencia contara con ramas mas largas y/o con ramas mas ramificadas (Fig. 2)

[9].

A 5

7
N
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Figura 2. Esquema de la actividad de los principales meristemas responsables de la arquitectura de las
inflorescencias de gramineas. MA, meristema apical; Me, meristema de espiguilla; MI, meristema de
inflorescencia; MR, meristema de rama.

Las ramas que se desarrollan directamente a partir del eje principal de la inflorescencia
son de primer orden y se denominan ramas primarias. La comparacion del orden de
ramificacion que presentan estas ramas determina el grado de homogenizacion de la
inflorescencia [24]. Cuando el grado de ramificacion es el mismo para todas las ramas
primarias, la homogenizacion de la inflorescencia es completa (Fig. 3 E-J). Cuando algunas de
las ramas basales presentan un grado mayor de ramificacién en comparacién a las distales y
de la zona media, la homogenizacién es considerada parcial (Fig. 3 C-D). Cuando no es
posible encontrar ninguno de estos dos patrones de similitud entre ramas, la inflorescencia es

entonces considerada no-homogenizada (Fig. 3 A-B) [24]. Inflorescencias con homogenizacion
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completa pueden presentar cierto grado de truncamiento del eje principal (Fig. 3 G-J) [19]. Esto
implica el cese del crecimiento del mismo, con la resultante ausencia de estructuras como la
espiguilla terminal y ramas primarias distales [25, 26]. En ciertos casos, cuando el
truncamiento es acentuado, la inflorescencia puede resultar confusa debido al desarrollo de
una unica rama primaria que en ciertas ocasiones se dispone de forma vertical [19]. En
general, la complejidad de las inflorescencias de gramineas ha llevado muchas veces a
interpretaciones morfolégicas errbneas y como consecuencia de ello, a resultados

taxondmicos confusos [16, 27, 28, 29].

Espiguilla————> @
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Figura 3. Esquemas de inflorescencias de gramineas que ilustran los diferentes grados de
homogenizacién y el truncamiento del eje principal. A-B, inflorescencias no-homogenizadas y no-
truncadas; C-D, inflorescencias parcialmente homogenizadas y no-truncadas; E-F, inflorescencias
completamente homogenizadas y no-truncadas; G-J, inflorescencias completamente homogenizadas y
truncadas. Referencias: R1, rama de primer orden; R2, rama de segundo orden; R3, rama de tercer
orden; R4, rama de cuarto orden; R5, rama de quinto orden; *, ausencia de estructuras distales
(truncamiento).

En gramineas, los procesos de homogenizacion y truncamiento han sido ya descriptos
en diferentes especies de las subfamilias Chloridoideae [30, 31, 32, 33], Oryzoideae [34, 35] y
Panicoideae [24, 36, 37, 38, 39, 40]. Asimismo, ambos procesos son considerados los factores
mas determinantes de las variaciones de las inflorescencias [19, 41, 42]. La morfologia adulta
de las inflorescencias de gramineas refleja adaptaciones aerodinamicas complejas que
facilitan la recepcion y expulsién de polen a través del viento [43]. En consecuencia, la extensa
diversidad de las formas de inflorescencias de gramineas podria comprender posibles

soluciones evolutivas a las restricciones fisicas impuestas por la anemcofilia [43].
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Evolucion de la morfologia

La morfologia de las inflorescencias y sus estructuras influyen en el éxito reproductivo
de las plantas. A pesar del extenso rango de opciones arquitecturales que pueden presentar
las inflorescencias, algunas configuraciones aparecen con mayor frecuencia mientras que
otras son raras o estan ausentes [44]. Estudios previos han demostrado que en Panicoideae
se observa sélo una pequefia fraccion de los tipos de inflorescencias teéricamente posibles
[45]. Estos hallazgos revelan areas de potencial espacio fenotipico que no han sido
exploradas, sea por la existencia de ciertas restricciones o de seleccion positiva hacia
determinadas configuraciones morfolégicas en relaciéon a otras. Esta limitacion a experimentar
determinados cambios evolutivos puede ser considerada intrinseca al organismo (por ejemplo,
genética o de desarrollo) o extrinseca cuando es consecuencia de la seleccion natural o el
ambiente [46].

Para llevar adelante estudios que tengan como finalidad inferir patrones de evolucion
bioldgica, es necesario contar con una hipotesis filogenética soélida [47]. Nuevos marcadores
moleculares estan siendo desarrollados continuamente vy las filogenias de especies y géneros
estan convirtiéndose en metodologias de base en todo estudio evolutivo de plantas [48]. En
gramineas, los estudios evolutivos con enfoque en sus flores e inflorescencias han avanzado
notablemente en los ultimos afos. Estudios en Setaria (Panicoideae) y géneros relacionados
determinaron que la morfologia de la inflorescencia es un caracter altamente variable en
términos evolutivos debido a una baja correlacion con los analisis filogenéticos [49]. Por el
contrario, un estudio de la subfamilia Chloridoideae observd que la morfologia de la
inflorescencia fue claramente congruente con su historia filogenética [50]. En un trabajo
realizado en la subtribu Melinidinae (Panicoideae) se determind el estado ancestral del
caracter homogenizacion y se evalud su tasa de transicion en la filogenia del grupo [51]. Dicho
estudio concluyd que el proceso de homogenizacion resultd ser la tendencia evolutiva general
de las inflorescencias. La existencia de tendencias morfolégicas sugiere que las
inflorescencias no han evolucionado de forma aleatoria. Se han identificado, en gramineas
panicoideas, tendencias evolutivas comunes que parecen haber impactado en la diversidad de
formas de inflorescencias [52]. Una de estas tendencias es la que establece a la
homogenizacién como un pre-requisito para la pérdida de estructuras terminales del eje
principal (truncamiento). Claramente, las tendencias evolutivas podran variar dependiendo de
las restricciones prevalecientes de cada linaje particular [52]. Un claro ejemplo de esto son los
diversos patrones evolutivos determinados para el clado compuesto por las subtribus
Monanthochloinae, Hilariinae,  Boutelouinae, Scleropogoninae y  Muhlenbergiinae
(Cynodonteae). Mientras que la homogenizacion de las inflorescencias se mantuvo constante
en las subtribus Monanthochloinae, Hilariinae, Boutelouinae y Scleropogoninae, los estudios
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sugieren una reversion a inflorescencias no homogenizadas en Muhlenbergiinae [53].
Asimismo, la evolucion del tipo de inflorescencia resulté ser de racimo de espiguillas hacia
panoja de espiguillas (Muhlenbergiinae y algunas especies de Hilariinae, Scleropogoninae y

Monanthochloinae) y hacia panojas de ramas primarias espiciformes (Boutelouinae) [53].

Estudios de desarrollo de inflorescencias

Para entender la evolucion de la morfologia, las variaciones morfolégicas necesitan ser
descriptas de forma precisa. Sin embargo, es importante no limitar los examenes a caracteres
que se encuentran en plantas adultas [48]. Las inflorescencias maduras constituyen el
resultado final de un complejo proceso de desarrollo. Estructuras adultas semejantes pueden
resultar de procesos de desarrollo similares o diferentes; del mismo modo, iguales patrones
ontogénicos pueden derivar en inflorescencias maduras con fenotipos contrastantes [54, 55,
56]. Conclusiones que no tienen en cuenta este tipo de perspectiva pueden resultar sesgadas
o confusas debido al encubrimiento no deseado de homoplasias. Las mismas pueden definirse
como el paralelismo evolutivo que hace que dos especies (0 clados) presenten un mismo
caracter, pero adquirido independientemente [57]. La presencia de homoplasia en caracteres
de inflorescencia de gramineas oscurece los mecanismos subyacentes que dieron lugar a su
diversidad [54]. Es por ello que, los estudios de desarrollo representan una herramienta util
para comprender las estructuras maduras y proporcionan informacién valiosa acerca de la
diversidad en las inflorescencias al permitir identificar similitudes, diferencias, reducciones,

ausencias, entre otros, de las estructuras a lo largo de la ontogénesis.

Las investigaciones sobre desarrollo de inflorescencia, espiguilla y flor en gramineas se
han incrementado notablemente en los ultimos afios. La gran mayoria de dichos estudios se
han realizado en la subfamilia Panicoideae [54, 55, 58, 59, 60, 61, 62, 63, 64, 65] y algunos
pocos en la subfamilia Phalaroideae [66], Anomochlooideae [67] y Chloridoideae [50, 53, 68].

La subtribu Eleusininae (Cynodonteae-Chloridoideae)

Las gramineas presentes en la subfamilia Chloridoideae son plantas herbaceas,
anuales o perennes, cuya adquisiciéon de la via fotosintética C4 (NAD-ME y PCK) permitié a la
mayoria de sus representantes la dispersion en habitats aridos, semiaridos y salinos [69, 70].
Esta subfamilia presenta cinco tribus filogenéticamente soportadas: Centropodieae,
Triraphideae, Eragrostideae, Zoysieae y Cynodonteae [7, 50, 70, 71, 72, 73, 74, 75, 76, 77, 78,
79, 80, 81, 82, 83, 84]. La tribu Cynodonteae esta representada por especies de gramineas
tropicales y subtropicales con un posible centro de origen en el continente africano durante el
Oligoceno [85]. Cynodonteae incluye 839 especies (96 géneros) distribuidos en 25 subtribus:

Aleuropodinae, Allolepiinae, Boutelouinae, Cteniinae, Dactylocteniinae, Eleusininae,
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Farragininae, Gouiniinae, Gymnopogoninae, Hilariinae, Jouveinae, Kaliniinae,
Monanthochloinae, Muhlenbergiinae, Orcuttinae, Orininae, Pappophorinae, Perotidinae,
Scleropogoninae, Sohnsiinae, Traginae, Trichoneuriinae, Tripogoninae, Triodiinae y
Zaqiqahinae [7, 86, 87]. La monofilia del grupo ha sido ya confirmada a través de numerosos
estudios [6, 76, 79, 81, 82, 86].

Dentro de Cynodonteae, Eleusininae es clado hermano de la subtribu Dactylocteninae
(Fig. 4) [86]. El soporte estadistico de la moncfilia de Eleusininae ha ido creciendo en los
ultimos afos con la realizacion de muestreos mas exhaustivos y el uso de marcadores
moleculares mas informativos [72, 79, 81, 86, 88, 89, 90, 91, 92, 93, 94]. Eleusininae incluye
237 especies distribuidas en 30 géneros [86, 89]. La polifilia de Chloris fue resuelta con la
enmendacion del género Stapfochloa [89]. Coelachyrum y Schoenefeldia permanecen como
géneros polifiléticos. Acrachne racemosa (B. Heyne ex Roem. & Schult.) Ohwi fue
recientemente separada de la subtribu dado que datos moleculares adicionales sugirieron que

la misma fuera especie hermana de Dactyloctenium [86].

Zoysieae (Outgroup)

TRIPOGONINAE
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Figura 4. Arbol filogenético de la tribu Cyndonteae obtenido mediante el método de Maximum Likelihood
con secuencias plastidicas y nucleares combinadas. La flecha roja indica la posicion de la subtribu
Eleusininae (Figura modificada de Peterson y col., 2017 [87]).

La subtribu Eleusininae es un extenso grupo de gramineas anuales y perennes que
crecen en ambientes tropicales de Africa, Sudeste de Asia, América y Australia [79]. A pesar
de su vasta dispersion y variedad taxonomica, el clado parece presentar poca diversidad
morfolégica de inflorescencias [9, 32, 72, 88, 89, 93, 95, 96]; sin embargo, esta asuncion esta

basada en descripciones generales de un reducido nimero de especies.
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A partir de lo expresado en la introduccion, se destaca que un mejor entendimiento de
la diversidad de tipos de inflorescencias puede lograrse cuando los datos morfologicos son
analizados de una manera comparativa basada en la filogenia del grupo en estudio y datos
sobre el desarrollo de las inflorescencias [32, 45, 53]. En particular, en Eleusininae, si bien es
posible encontrar bibliografia sobre las relaciones filogenéticas dentro de la subtribu [72, 79,
81, 88, 89, 90, 91, 92, 93, 94], no existen trabajos que estudien su evolucién morfolégica. Por
otro lado, un solo trabajo ha abordado la perspectiva del desarrollo de inflorescencias, pero
abarcando solamente ocho especies pertenecientes a Eleusininae y todas con similar
morfologia adulta [50]. Por lo tanto, el conocimiento de la morfologia de las inflorescencias de

este clado es fragmentado y sélo basado en unas pocas especies.

Por todo lo dicho anteriormente, esta tesis se enfoca en el estudio de las
inflorescencias de la subtribu Eleusininae desde tres enfoques distintos. En primer lugar, las
inflorescencias adultas se estudiaran en forma comparativa. Esto permitira determinar la
diversidad morfologica actual del grupo. En segundo lugar, se reconstruira la filogenia del
grupo lo que posibilitara comprender la influencia de la historia evolutiva sobre la morfologia.
Usando el arbol filogenético de Eleusininae se podra reconstruir la evolucion de diferentes
caracteres para, posteriormente, descifrar patrones y tendencias que siguieron las
inflorescencias a lo largo de la especiacion. En tercer lugar, es necesario realizar analisis de la
ontogenia de las inflorescencias con el fin de identificar procesos de desarollo comunes o

divergentes entre las especies.

Hipotesis de trabajo

-El grado de homogenizacion y truncamiento sobre el eje principal son procesos

determinantes de la diversidad de las inflorescencias en el grupo.

-Dentro del rango de opciones arquitecturales para la subtribu Eleusininae, algunos
tipos de inflorescencia aparecen con mayor frecuencia mientras que otros son raros o estan

ausentes.

-Las inflorescencias y espiguillas de la subtribu Eleusininae presentan, a pesar de tener

morfologias adultas similares, diferentes patrones de desarrollo.
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OBJETIVOS DEL TRABAJO
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Objetivo general

El objetivo de esta tesis es estudiar la diversidad morfolégica de las inflorescencias en
representantes de la subtribu Eleusininae (Chloridoideae — Poaceae) a través de la

caracterizacion de las formas adultas y los procesos ontogénicos en un contexto evolutivo.

Objetivos especificos

-Analizar las estructuras de las inflorescencias maduras en representantes de la
subtribu Eleusininae desde una perspectiva comparativa que permita reconocer y clarificar
homologias. Definir los procesos determinantes de las variaciones observadas en las
inflorescencias. |dentificar los tipos de inflorescencias mas frecuentes de la subtribu. Ampliar

los conocimientos actuales sobre la morfologia de la subtribu.

-Reconstruir los estados ancestrales de los diversos caracteres que describen a las
inflorescencias del grupo. Determinar los patrones y tendencias macroevolutivas que dieron

lugar a la diversidad de inflorescencias del grupo.

-Estudiar el desarrollo ontogénico de inflorescencias y espiguillas de representantes del
grupo. Determinar patrones de desarrollo y ramificacion. Identificar similitudes y diferencias en

los patrones de diferentes especies y evaluar la existencia de homoplasias.
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Morfologia adulta y diversidad de inflorescencias

Se estudiaron las inflorescencias de un total de 112 taxones, representando 23 de 30
géneros de la subtribu Eleusininae [86, 89]. Se examinaron, empleando un microscopio
estereoscopico Nikon SMZ-10 (Nikon Instruments Inc., Japén). Los ejemplares examinados se
obtuvieron de diferentes herbarios nacionales e internacionales (CTES, LP, MO, NY, RSA, SF,
Sl y US [97]) o fueron coleccionados a campo y depositados en el herbario “Arturo Ragonese”
de la Universidad Nacional del Litoral (SF). La lista completa de los especimenes estudiados

se presenta en el Apéndice 1.

Las inflorescencias de Eleusininae fueron caracterizadas usando 6 caracteres
morfolégicos que fueron elegidos basados en observaciones personales y estudios previos
[33, 40, 45, 53, 98, 99]: (1) apariencia general de la inflorescencia (piramidal/digitada/uni-
ramificadas), (2) niumero de ramas primarias, (3) grado de homogenizacién (homogenizacion
parcial/homogenizacion completa; [24]), (4) presencia/ausencia de espiguilla terminal en eje
principal (inflorescencia no-truncada/truncada), (5) maximo grado de ramificacion y (6) numero

de antecios (fértiles y estériles) por espiguilla.

Para explorar la variabilidad morfologica del grupo e identificar los tipos de
inflorescencia presentes en el estudio, se llevd a cabo un analisis de coordenadas principales
(ACP) mediante el uso del software Infostat [100]. EI ACP es un estudio estadistico
multidimensional que analiza la interdependencia de variables categéricas y encuentra una
representaciéon grafica de n individuos que reflejan la similitud entre ellos [100]. Para esto se
construyd una matriz estandarizada a partir de los caracteres morfologicos (Apéndice 2). Los
resultados de los calculos de la Distancia Euclideana fueron presentados en un grafico de
dispersién bidimensional. En los casos de polimorfismos los taxones correspondientes tuvieron
que ser duplicados. Luego de definir los tipos, se calculd la proporcion de especies que se

agrupan en cada uno.

Evolucion de inflorescencias

Para investigar la evolucién de la morfologia de inflorescencia se reconstruyd la
filogenia de la subtribu Eleusininae. Para esto, se seleccionaron, en base a estudios previos,
cuatro marcadores plastidicos (intron ndhA, rpl32-trnL, intrén rps16, rps16-trnK) y uno nuclear
(ITS) [50, 75, 76, 79, 80, 81, 82, 86, 88, 89, 90, 92, 101]. Para complementar los datos
disponibles en GenBank (www.ncbi.nIm.nih.gov) se generaron 38 secuencias adicionales. Los
numeros de acceso de GenBank de las secuencias usadas en esta tesis son provistos en el

Apéndice 3.
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Extraccién de ADN, amplificacion y secuenciacion

El ADN gendmico total fue aislado de hojas secadas en silica-gel usando el método
CTAB modificado [102], o de material de herbario utilizando el DNeasy Plant Mini Kit (Qiagen,
Hilden, Alemania) siguiendo el protocolo del fabricante. Los cinco marcadores moleculares
fueron amplificados a partir de ADN gendémico mediante reaccion en cadena de la polimerasa
(PCR) utilizando los primers disefiados por Peterson y colaboradores (2010) [79]. Las
reacciones de PCR se realizaron en un volumen final de 25 yL que contenia 2 yL de ADN
genomico, 0,15 uL de Taq polimerasa (Invitrogen Life Technologies), 2,5 uL 10 x buffer, 2,5uL
5 mM MgClI2, 1,5 yL 10 uM de cada primer, 1,25 uL 5uM of dNTP y 0,75 mL de sulféxido de
dimetilo (DMSO 50%). Las amplificaciones se realizaron en un Termociclador TGradient
(Biometra, Goéttingen, Alemania), con los siguientes parametros para todas las regiones
plastidicas: ciclo inicial de desnaturalizacion de 95 °C durante 3 minutos, seguido por 35 ciclos
de 94 °C durante 40 segundos, 52-56 °C durante 40 segundos, 72 °C durante 1 minutos 40
segundos y la temperatura de la extension final se fijé a los 72 °C durante 10 minutos. Para la
region nuclear (ITS) el ciclo inicial de desnaturalizacion fue de 4 minutos a 95 °C, seguido de
35 ciclos a 94 °C durante 30 segundos, 52 °C durante 30 segundos 72 °C durante 1 minuto 30
segundos y una extension final de 10 minutos a 72 °C. Los productos de PCR fueron
purificados y secuenciados por Macrogen, Inc. (Seoul, Korea), utilizando el secuenciador ABI
PRISM 3730XL con AmpliTag DNA polimerasa (Applied Biosystems, Seoul, Korea). Para la
secuenciacion se emplearon los mismos primers utilizados en la amplificacion. Las secuencias
obtenidas fueron ensambladas y editadas con el programa BioEdit, v. 7.1.3.0 [103] y luego
alineadas usando MUSCLE [104].

Reconstruccion filogenética

Un total de 103 de los 112 taxones examinados en morfologia adulta fueron utilizados
como grupo interno en la reconstruccion filogenética de Eleusininae. Las tres especies usadas
como grupo externo fueron seleccionadas teniendo en cuenta el trabajo de Peterson y col.
(2015) [89]: Chasmanthium latifolium (Michx.) H.O. Yates, Aristida gypsophila Beetle y

Danthonia compressa Austin.

La filogenia molecular basada en los cinco marcadores fue estimada mediante analisis
de cadenas Markov Monte Carlo (MCMC) de Inferencia Bayesiana (IB) implementados en
MrBayes v3.1.2 [105] a través del portal web CIPRES Science Gateway [106]. EI modelo de
sustitucién nucleotidica (GTR + G + |) fue seleccionado usando el Criterio de Informacion
Akaike implementado en jModeltest v2.1.6 [107]. Cuatro cadenas MCMC fueron corridas
simultaneamente con una temperatura de 0,2. Empezando por diferentes arboles al azar, dos

analisis fueron corridos por 5 millones de generaciones muestreando un arbol cada 1000 para
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asegurar la independencia de las muestras sucesivas. El diagndstico de convergencia (desvio
estandar de secuencias) y el tamafio efectivo de la muestra fueron chequeados usando Tracer
v1.5.0 [108]. El 25% del total de las muestras obtenidas fue descartado como burn-in. Se
estim6 el 50% de consenso de mayoria de los arboles restantes (7502) y se utilizd la

probabilidad posterior (PP) para evaluar el apoyo de los nodos.

Codificacion de datos morfolégicos

La codificacion de los caracteres de inflorescencias fue la siguiente: (a) apariencia
general (0: piramidal; 1: digitada; 2: uni-ramificada); (b) nimero de ramas primarias (0: 1-6
ramas; 1: 7-13 ramas; 2: >13 ramas); (c) grado de homogenizacién (0: homogenizacion
parcial; 1: homogenizacién completa); (d) truncamiento del eje principal (0: no truncado; 1:
truncado); (e) numero de antecios por espiguilla (0: multi-flora; 1: bi-flora; 2: uni-flora); (f)
numero de antecios fértiles por espiguilla (0: 1 antecio; 1: >1 antecio). Los datos del caracter
“‘namero de antecios fértiles por espiguilla” fueron obtenidos de la base de datos Kew
GrassBase [109]. El resto de los estados de los caracteres fueron compilados de los analisis
de estructura adulta. Para otorgar los estados del caracter “numero de ramas primarias” fue
necesario utilizar el método de agrupamiento jerarquico de Ward del software Infostat [100]. El
diagrama de dispersion de dicho agrupamiento y el total de las especies codificadas para el

estudio evolutivo se encuentran en los Apéndices 4 y 5, respectivamente.

Estimacion de estados ancestrales

Los estados ancestrales de los caracteres de inflorescencia fueron reconstruidos
mediante métodos MCMC usando el médulo “multiestado” del software BayesTraits [110]. Para
poder elegir un modelo para las corridas MCMC, se llevd a cabo una corrida inicial bajo
Maximum Likelihood (ML) con los 7502 arboles para poder establecer el rango de hyperprior y
seleccionar una distribuciéon exponencial para las tasas de cambio [110]. Los rangos variaron
0-32 para apariencia general, 0-445 para numero de ramas primarias, 5-1000 para
homogenizacién, 2-47 para truncamiento, 0-34 para antecios por espiguillas y 3-10 para
antecios fértiles por espiguilla. Para mantener las tasas de aceptacion aproximada entre 20% y
40%, se establecié una tasa de desvio (funcidon ratedev de BayesTraits [110]) de 85 para
homogenizacion y 30 para truncamiento. Para el resto de los caracteres la tasa fue
autodefinida por el software. Luego de adaptar todos estos parametros, se procedio a estimar
los estados ancestrales utilizando el comando Ancestro Comun Mas Reciente (MRCA) para los
nodos con una probabilidad posterior (PP) igual o mayor a 0,95. Este comando encuentra la
proporcion de ML asociada a cada posible estado en el nodo. El andlisis fue corrido dos veces

por 10 millones de generaciones, descartando el primer millon como burn-in y obteniendo
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muestras cada 1000 para asegurar independencia. Tanto convergencia como tamano efectivo
de muestra fueron nuevamente examinados con Tracer 1.5.0 [108]. El comando fossil, corrido
tres veces para cada estado de caracter, fue utilizado para probar si un estado particular es
significativamente mas probable en cada nodo. Los resultados de estas corridas MCMC fueron
testeadas estimando el Factor de Bayes (BF). EI BF se calculdo en Tracer v1.5.0 [108]
aplicando el método de Newton y Raftery (1994) [111] con modificaciones de Suchard vy
colaboradores (2001) [112]. Un valor de BF entre 2 y 5 indica un soporte "positivo", entre 5 y

10 es un soporte "alto" y un valor mayor a 10 es un soporte “muy alto" [113].

Tasas de transicion y Modelos de evolucion

Con los resultados de las corridas de ML y MCMC fue posible calcular las tasas de
transicion de cada caracter. Las diferencias estadisticas entre tasas fueron estudiadas usando
un analisis de varianza (ANAVA), seguido por fest de Tukey, mediante el software Infostat
[100]. Las comparaciones entre tasas ayudaron a la formulacién de modelos de evolucion.
Como BayesTraits permite la restriccion entre parametros, reduciendo de esta forma la
cantidad de parametros libres, fue posible evaluar dos tipos de modelos. El primero, sin
restricciones, asume la posibilidad de transiciones directas entre todos los estados del
caracter. El segundo tipo de modelo asume una transicion ordenada de los estados: las
transiciones entre apariencia piramidal y uni-ramificada son restringidas a pasar primero por la
apariencia digitada; las transiciones entre >13 ramas y 1-6 ramas primarias son restringidas a
pasar primero por 7-13 ramas; las transiciones de parcialmente a completamente
homogenizada, y de truncado a no truncado son irreversibles; las transiciones entre multi-flora
y uni-flora son restringidas a pasar por el estado bi-flora y la transicién de >1 antecio a sélo 1
es irreversible. Todos los modelos fueron implementados usando el comando restrict en el
software BayesTraits y fueron analizados a través de los métodos ML y MCMC. Los resultados
de MCMC fueron evaluados por significancia como se describié anteriormente. En el caso de
ML, la significancia de los resultados fue evaluada con la regla general de que dos unidades
de log-likelihood (usando los likelihoods promedio de los 7502 arboles) constituyen una

diferencia significativa [110].

Coevolucion de caracteres morfoldgicos

El modulo discrete implementado en BayesTraits fue usado para analizar la evolucion
correlativa entre pares de caracteres discretos [110]. En este analisis la significancia fue
establecida al comparar los valores de likelihood de un modelo “independiente” versus uno
“dependiente”. Bajo el primer modelo, dos caracteres binarios evolucionan sin influenciarse

entre si, mientras que bajo el segundo modelo la tasa de cambio de un caracter puede ser
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influenciada por el estado del otro caracter. Para explorar la evolucion correlativa entre
caracteres de inflorescencia, la codificacion binaria fue la siguiente: piramidal (estado 0),
digitada/uni-ramificada (estado 1); 1-6 ramas primarias (estado 0), >6 ramas primarias (estado
1); homogenizacion parcial (estado 0), homogenizacion completa (estado 1); no truncado
(estado 0), truncado (estado 1); multi/bi-flora (estado 0), uni-flora (estado 1); 1 antecio fértil
(estado 0), >1 antecio fértil (estado 1). Para ML, se utilizo el estadistico de Likelihood ratios
(LR):

LR=2[log likelihood(mejor modelo) — log likelihood(peor modelo)]

Se estima que el estadistico LR se aproxima a una distribucion x? con grados de
libertad igual a la diferencia en nimero de parametros entre los dos modelos. En este caso los
grados de libertad fueron 4 (el modelo dependiente tiene 8 parametros y el independiente tiene
4). Un P<0.05 es tomado como evidencia “positiva” de que el modelo dependiente es
favorecido, P<0.01 significa que la evidencia tiene soporte “alto” y P<0.001 es evidencia con
soporte “muy alto” [113]. Cuando se implementaron los algoritmos MCMC, se usd un prior
uniforme para el analisis del modelo independiente y un hyperprior exponencial para el
dependiente [113]. Los analisis para ambos modelos fueron corridos en 1010000 iteraciones
con un burn-in de 10000 y un muestreo cada 1000. Para este caso, la significancia de los

resultados fue comparada usando BF, ya detallado anteriormente.

Evolucién condicional- Orden de adquisicién de estado de caracter

Caracteres con estado ancestral confirmado (BF>2) y evidencia positiva de evolucion
correlativa fueron utilizados para explorar la evolucion condicional y el orden de adquisicion de
estado de caracter. Para el método ML, estas hipétesis fueron testeadas usando el moédulo
discrete de BayesTraits y restringiendo tasas de transicion especificas [110]. Estas nuevas
corridas restringidas fueron comparadas con las anteriores, en las cuales todas las tasas de
transicion podian variar. En este caso, el LR fue testeado con una distribucion x? con un grado
de libertad [113]. Para el método MCMC, la evaluacion fue realizada sobre la distribucion de
las probabilidades posteriores de los parametros de transicién estimados bajo el modelo
dependiente (test de evolucidon correlativa). Ademas, se determinaron los puntajes z
calculando la proporciéon de modelos evolutivos para los cuales le fue asignado un valor cero a
la transicién del parametro bajo estudio [114]. Las tasas de transicion y los puntajes z fueron
visualizados en la forma de diagramas de flujo con las medias de las tasas de cambio

asociadas a cada flecha [52].
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Analisis ontogénico

Para la realizacion de los estudios de desarrollo de las inflorescencias, espiguillas y
flores, se trabajé con 20 especies pertenecientes a los géneros Chloris, Cynodon, Diplachne,
Disakisperma, Eleusine, Eustachys, Leptochloa, Microchloa y Stapfochloa. Estos géneros
fueron elegidos para abarcar la mayor cantidad de tipos de inflorescencias. Las plantas
utilizadas fueron recolectadas a campo, y se conservaron en camaras de crecimiento y en el

invernaculo de la Facultad de Ciencias Agrarias (UNL).

Las muestras de inflorescencias, espiguillas y flores en diferentes etapas de desarrollo
se fijaron en una solucién de FAA (formaldehido-etanol-acido acético-agua, 10: 50: 5: 35 v/v)
por 24 horas y luego fueron transferidas a etanol al 70%. Las muestras se diseccionaron bajo
un microscopio estereoscopico (Nikon SMZ-10, Nikon Instruments, Inc, Japdn) para remover
hojas, glumas y exponer los drganos florales. Luego se deshidrataron en una serie creciente
de etanoles (70%, 80%, 96%, 100%) mas dos cambios finales de acetona 100%. Las muestras
deshidratadas fueron secadas por punto critico (Emitech K850, Quorum Technologies, Reino
Unido) utilizando CO2 como fluido de transicion, y montadas en placas de bronce, adheridas a
platinas de aluminio, utilizando una mezcla de grafito con esmalte sintético transparente.
Posteriormente, las muestras fueron metalizadas con oro-paladio empleando el equipo Sputter
Coater Emitech SC7640 (Quorum Technologies, Reino Unido) y se visualizaron utilizando un
microscopio electronico de barrido FEI QUANTA 200 (ThermoFisher, Estados Unidos) del
servicio que ofrece el Instituto de Fisica del CCT Rosario (CONICET-UNR).
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RESULTADOS
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Morfologia de inflorescencia

Todas las especies de Eleusininae examinadas en este estudio presentan panojas de
espiguillas. Las espiguillas, corta o largamente pediceladas, se encuentran siempre sobre
ramas primarias que nacen del eje principal. Se observaron tres tipos diferentes de formas
generales de inflorescencia entre las especies estudiadas (Fig. 5; Apéndice 6): (1) piramidal,
en la cual las ramas primarias, de longitud decreciente, nacen en nudos separados por
entrenudos notorios [Dinebra, Diplachne, Disakisperma y Leptochloa virgata (L.) P. Beauv.], (2)
digitada, en la cual las ramas primarias nacen de nudos cercanos unos a otros [Austrochloris,
Chloris, Chrysochloa, Coelachyrum, Cynodon, Eleusine, Enteropogon, Eustachys, Leptochloa,
Oxychloris, Schoenefeldia, Sclerodactylon, Stapfochloa y Tetrapogon cenchriformis (A. Rich.)
Clayton] y (3) uni-ramificada, donde la inflorescencia esta formada por una uUnica rama primaria
[Astrebla, Lepturus, Microchloa y Enteropogon macrostachyus Hochst ex A. Rich., Harpochloa
falx, Micrachne patentiflora, Rendlia cupricola, Tetrapogon fasciculata (Hitchc. & Chase) P.M.

Peterson y T. villosus Desf.].
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Figura 5 A-F. Diagramas simplificados de las inflorescencias encontradas en la subtribu Eleusininae. A,
inflorescencia piramidal, no-truncada y completamente homogenizada; B, inflorescencia piramidal,
truncada y completamente homogenizada; C, inflorescencia piramidal, no-truncada y parcialmente
homogenizada; D, inflorescencia digitada, no-truncada y completamente homogenizada; E,
inflorescencia digitada, truncada y completamente homogenizada; F, inflorescencia uni-ramificada,
truncada y completamente homogenizada. Referencias: R1, rama primaria; R2, rama secundaria; R3,
rama terciaria; *, truncamiento del eje principal.
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El nimero de ramas primarias por inflorescencia es un caracter variable entre especies
e incluso entre especimenes de la misma especie (Apéndice 6). Las inflorescencias de los
géneros Dinebra, Diplachne y Leptochloa registraron los numeros mas elevados de ramas
primarias. Las inflorescencias de Astrebla, Harpochloa, Lepturus, Microchloa y Enteropogon
macrostachyus K. Schum. ex Engl., Micrachne patentiflora (Stent & J.M. Rattray) P.M.
Peterson, Rendlia cupricola P. A. Duvign, Tetrapogon fasciculata y T. villosus estan

representadas por una unica rama primaria.

Las inflorescencias de la mayoria de las especies de la subtribu tienen ausencia de
espiguilla terminal (inflorescencias truncadas) (Fig. 5B, E, F; Apéndice 6). Se observaron
inflorescencias con espiguilla terminal en Cynodon plectostachyus (K. Schum.) Pilg., las cuatro
variedades de Diplachne fusca (L.) P. Beauv. ex Roem. & Schult. y diez especies de Dinebra.

Ocho especies fueron registradas como polimérficas para este caracter.

La mayoria de las especies estudiadas tienen inflorescencias completamente
homogenizadas con una ramificacién de segundo grado (Fig. 5A, B, D-F; Apéndice 6). Se
observaron inflorescencias parcialmente homogenizadas en Dinebra marquisensis (F. Br.)
P.M. Peterson & N. Snow y D. scabra (Nees) P.M. Peterson & N. Snow. En estos casos el
maximo grado de ramificacion es de tercer orden (Fig. 5c). Para este caracter, se registraron
polimorfismos en Dinebra panicoides (J. Presl.) P.M. Peterson & N. Snow, D. viscida (Scribn.)
P.M. Peterson & N. Snow, Diplachne fusca (L.) P. Beauv. ex Roem. & Schult. var. fascicularis

(Lam.) P.M. Peterson & N. Snow y D. fusca var. fusca (Apéndice 6).

Todas las especies pertenecientes a Eleusininae tienen espiguillas con flores
hermafroditas (Fig. 6). La existencia de antecios estériles es comun en el grupo. Cuando estan
presentes, los antecios estériles llevan rudimentos de lemma y/o palea, y se desarrollan por
encima de los fértiles. Espiguillas con un solo antecio (uni-floras) fueron registradas para
Lepturus radicans (Steud.) A. Camus, Micrachne patentiflora, y para los géneros Microchloa,
Schoenefeldia y Cynodon. Espiguillas bi-floras (dos antecios fértiles o uno estéril) fueron
observadas en Chrysochloa, Eustachys, el género monotipico Austrochloris, Cynodon dactylon
(L.) Pers. var. biflorus Merino y en la mayoria de las especies de Chloris (12/17). Espiguillas
multi-floras (antecios todos fértiles o algunos estériles) fueron registradas en Astrebla,
Coelachyrum, Dinebra (excepto D. retroflexa (Vahl.) Panz.), Diplachne, Disakisperma,

Eleusine, Stapfochloa, Harpochloa, Oxychloris y Sclerodactylon (Apéndice 6).
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Fig. 6. Diagramas simplificados de las diferentes espiguillas en la subtribu Eleusininae.

Tipos de inflorescencia

El analisis de coordenadas principales (ACP) agrupd todos los taxones en 13 tipos de
inflorescencia entre las 72 posibilidades matematicas (apariencia general x grado de
homogenizacion x truncamiento x grado de ramificacion x antecios por espiguilla [3 x 2 x 2 x 2
x 3 = 72]). El 70% de la variacion se muestra en el grafico del ACP (Apéndice 7). Como el
numero de ramas primarias fue un caracter altamente variable para la mayoria de las especies
y poco informativo para determinar grupos, se decidid excluir este caracter del analisis

estadistico.

Entre los 13 tipos de inflorescencia encontrados por el ACP (Tabla 1; Fig. 7), el 56% de
los taxones estudiados se agrupan en los tipos 1 (14%), 2 (22%) y 3 (21%). Las inflorescencias
de los tipos 1, 2 y 3 son digitadas, truncadas, completamente homogenizadas y presentan una
ramificacion maxima de 2° orden. Las inflorescencias tipo 1 tienen espiguillas uni-floras,
mientras que las tipo 2 tienen espiguillas bi-floras y las tipo 3 presentan espiguillas multi-floras.
El tipo 12 (10%) corresponde a taxones con inflorescencias piramidales, no-truncadas,
completamente homogenizadas, con una ramificacién de 2° orden y espiguillas multi-floras. El
tipo 5 (9%) representa inflorescencias piramidales, truncadas, completamente homogenizadas,
con ramificacion de 2° orden y espiguillas multi-floras. Los tipos 4, 6 y 7 caracterizan el 14% de
las especies estudiadas. Estos tres tipos tienen inflorescencias uni-ramificadas que son
truncadas y completamente homogenizadas, con wuna ramificacion de 2° orden.
Particularmente, las inflorescencias de tipo 7 presentan espiguillas multi-floras, mientras que
las espiguillas del tipo 4 y 6 tienen espiguillas uni-floras y bi-floras, respectivamente. El tipo 13
(5%) representa inflorescencias no-truncadas con apariencia piramidal, parcialmente
homogenizadas con una ramificacion maxima de 3° orden, y con espiguillas multi-floras. Los
tipos 8 (3%), 9 (2%) y 10 (1%) corresponden a inflorescencias digitadas, no-truncadas y
completamente homogenizadas. En particular, las inflorescencias del tipo 8 tienen espiguillas
uni-floras, mientras que las del tipo 9 y 3 tienen espiguillas bi-floras y multi-floras,

respectivamente. El tipo 11 (1%) representa inflorescencias con apariencia piramidal,
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truncadas, completamente homogenizadas, con 2° orden de ramificacion y con espiguillas bi-

floras.

Tabla 1. Tipos de inflorescencia encontrados por el ACP.

Tipo de Apariencia Grado de . Grado de Antecios .
. . o Truncamiento . por Especie (ejemplo)
inflorescencia General homogenizacion ramificacion L
espiguilla
1 Digitada Completa Si 20 Uni-flora Schoenefeldia
transiens
2 Digitada Completa Si 2° Bi-flora Leptochloa crinita
3 Digitada Completa Si 20 Multi-flora Tetrapogon
cenchriformis
4 L.”.‘" Completa Si 2° Uni-flora Microchloa kunthii
ramificada
5 Piramidal Completa Si 2° Multi-flora Leptochloa virgata
Uni- . o . .
6 ramificada Completa Si 2 Bi-flora  Tetrapogon fasciculata
Uni- . o . .
7 ramificada Completa Si 2 Multi-flora  Tetrapogon villosus
8 Digitada Completa No 2° Uni-flora Cynodon
plectostachyus
i . Eustachys
0 =
9 Digitada Completa No 2 Bi-flora distichophylla
10 Digitada Completa No 2° Multi-flora Eleusine jaegeri
11 Piramidal Completa No 2° Bi-flora Dinebra retroflexa
12 Piramidal Completa No 2° Multi-flora Leptochloa virgata
13 Piramidal Parcial No ¥ Multifiora DIPfachne luscavar
usca

0,25 -
0,2

0,15 | o

0,1

inflorescencia

0,05 -

J- i— I E— = F =

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 M 12 13
Tipos de Inflorescencia

Proporcion de especies de Eleusininae
con un determinado tipo de

Fig. 7. Proporcion de especies registradas para cada tipo de inflorescencia reconocido por el ACP.
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Analisis evolutivos

La topologia del arbol de consenso de la mayoria (7502 arboles) es similar a aquel
obtenido previamente en otro trabajo sobre la filogenia de Eleusininae [89]. La subtribu
Eleusininae es monofilética con Dinebra como el grupo hermano del resto de los taxones
(Apéndice 8). El analisis filogenético recuperé 14 géneros bien soportados (PP=1.00). Los
géneros Coelachyrum (clado hermano de Eleusine) y Schoenefeldia (hermano del clado
Enteropogon, Chloris, Tetrapogon, Lepturus, Harpochloa, Rendlia, Microchloa, Eustachys,

Oxychloris, Micrachne, Chrysochloa, Stapfochloa + Cynodon) resultaron parafiléticos.

Reconstruccion ancestral

Apariencia general (Fig. 8A). El analisis de reconstruccion bayesiano indicé que el
ancestro de Eleusininae pudo haber tenido una inflorescencia piramidal o digitada (BF=2.09).
A pesar de esta ambigledad, hay un 64% de probabilidad de que el ancestro haya tenido una
inflorescencia piramidal, mientras que la apariencia digitada presenta un 24% de probabilidad.
Esto indica que tanto la apariencia digitada como uni-ramificada son estados derivados. La
apariencia uni-ramificada evolucion6 exclusivamente de inflorescencias digitadas al menos en
tres oportunidades (en el ancestro de Astrebla, en Enteropogon macrostachyus y posiblemente
en el ancestro de Tetrapogon spp. + clado hermano [si se considera uni-ramificado a ese

ancestro]).

Numero de ramas primarias (Fig. 8B). El ancestro de la subtribu pudo haber tenido una
inflorescencia con mas de 13 ramas primarias (probabilidad=81%; BF=2.56). Esto indica que la
disminucién de ramas fue un caracter derivado dentro del clado. A través de la reconstruccion

de nodos internos no es posible establecer tendencias claras.

Grado de homogenizacion (Fig. 8C). La reconstruccion muestra un ancestro con una
inflorescencia completamente homogenizada (probabilidad=60%; BF=3.52). La evolucion a
inflorescencias parcialmente homogenizadas fue observada solamente en Diplachne fusca y
en algunas especies de Dinebra. Estos resultados indican que la homogenizacién parcial es un

estado derivado.

Truncamiento (Fig. 8D). El 88% de los arboles utilizados en la muestra indican que el
ancestro de Eleusininae pudo haber tenido una inflorescencia no-truncada. Sin embargo, el

analisis no registré diferencia significativa entre los dos posibles estados (BF = 0.90).

Antecios por espiguilla (Fig. 8E). La reconstruccion indica que la espiguilla multi-flora
representa el estado basal mas probable en Eleusininae (probabilidad=92%; BF=3.30).

Espiguillas bi-floras y uni-floras son estados derivados que evolucionaron en varias ocasiones
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en la subtribu. Se registraron reversiones al estado ancestral en Enteropogon macrostachyus,
Chloris nutans (Stapf) P.M. Peterson, C. barbata Sw., C. gayana Kunth, Tetrapogon
cenchriformis, T. villosus, Harpochloa falx (L. f.) Kuntze, Oxychloris scariosa (F. Muell.)

Lazarides y en el género Stapfochloa.

Antecios fértiles por espiguilla (Fig. 8F). El estado ancestral mas probable corresponde
a espiguillas con >1 antecio fértil por espiguilla (probabilidad=99%; BF=6.08). Las espiguillas
con un solo antecio fértil corresponden a un estado derivado y habrian aparecido en Dinebra
retroflexa, D. neesii (Lam.) P.M. Peterson & N. Snow, Leptochloa crinita (Lag.) P.M. Peterson &
N. Snow, L. pluriflora (E. Fourn.) P.M. Peterson & N. Snow, Austrochloris dichanthioides
(Everist) Lazarides, Astrebla elymoides F. Muell. ex F.M. Bailey y en el ancestro de

Schoenefeldia gracilis Kunth + grupo hermano.
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Dant ia comy
= Dinebra retroflexa
= Dinebra squarrosa
= Dinebra marquisensis
= Dinebra xerophila
= Dinebra paniceae subsp brachiata
= Dinebra paniceae subsp mucronata
» Dinebra caudata
L = Dinebra coerulescens

= Dinebra panicoides
= Dinebra viscida

= Dinebra nealleyi

= Dinebra scabra

= Dinebra somalensis

jslsjvlw)

v—

= Dinebra neesii
= Dinebra decipiens subsp asthenes
0,1)* = Dinebra ligulata
= Dinebra southwoodii
i = Coelachyrum poiflorum
| * Eleusine multiflora
_— '_E = Eleusine floccifolia
[ = Eleusine jaegeri
= Diplachne fusca var uninvervia
ﬁ = Diplachne fusca var fusca
= Diplachne fusca var fascicularis
s« Leptochloa digitata
= Disakisperma dubium
= Disakisperma obtusiflora
I = Austrochloris dichanthioides
Astrebla elymoides
Astrebla lappacea
= Schoenefeldia gracilis
| = Schoenefeldia transiens
Enteropogon macrostachyus
_I.: = Enteropogon acicularis
L = Enteropogon ramosus
I = Chloris barbata
—|_|: = Chloris cucullata
* Chloris mossambicensis
» Chloris castilloniana
Tetrapogon fasciculatus
we w Tetrapogon cenchriformis
Tetrapogon villosus

= Dinebra decipiens subsp peacockii
7 » Coelachyrum lagopoides

= Eleusine africana
= Eleusine coracana

y = Eleusine indica
= Eleusine tristachya

iplachne fusca var muelleri

L = Leptochloa chloridiformis
= Leptochloa virgata
= Leptochloa crinita
= Leptochloa pluriflora

Astrebla pectinata
l | = w. Enteropogon dolichostachyus
= Chloris nutans
= Chloris gayana
L = Chloris virgata
= Chloris orthonoton
= Chloris pectinata
= Chloris truncata
= Chloris halophila var halophila
- = Chloris halophila var humilis
= Chloris pycnothrix
= Chloris submutica
Lepturus gasparricensis

Lepturus radicans
Lepturus repens
Harpochloa falx
i Rendlia cupricola

I Microchloa caffra
Microchloa indica
Microchloa kunthii

I (0) Piramidal L | = Eustachys distichophylla

I (1) Digitada * Eustachys paspaloides

= : w Eustachys uliginosa
(2) Uni-ramificada « Eustachys paspaloides subsp caribaea

= Eustachys petraea
= Eustachys retusa

Apariencia general

= Oxychloris scariosa
Micrachne patentiflora
L I = Chrysochloa hindsii
I e . Stapfochloa grandiflora
[
L

L

= Stapfochloa canterae

E = Stapfochloa parvispicula
(N s Stapfochloa dandyana
! = Stapfochloa ciliata

= Cynodon arcuatus

= Cynodon dactylon var pilosus
_E = Cynodon incompletus
= Cynodon incompletus var hirsutus
= Cynodon maritimus
* Cynodon convergens
= Cynodon simonil
= Cynodon tenellus

= Cynodon nlemfuensis

= Cynodon plectostachyus

= Cynodon trasvaalensis

= Cynodon affinis

= Cynodon hirsutissimus

= Cynodon dactylon var dactylon
= Cynodon dactylon var biflorus
= Cynodon pascuus

Figura 8 A-F. Reconstruccion de los estados ancestrales de los caracteres de inflorescencia sobre el
arbol de mayoria de consenso (generado de los 7502 arboles muestreados) obtenido de la inferencia
Bayesiana. El color de las ramas indica reconstruccion de Maxima Parsimonia usando Mesquite v.3.01.
La flecha indica nodo ancestral de la subtribu Eleusininae. A, apariencia general; B, niumero de ramas
primarias; C, grado de homogenizacién; D, truncamiento; E, antecios por espiguilla; F, antecios fértiles
por espiguilla.
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Avristida gypsophilla
Chasmanthium latifolium
Danthonia compressa
* Dinebra retroflexa
= Dinebra squarrosa
Dinebra marquisensis
= Dinebra xerophila
= Dinebra paniceae subsp brachiata
= Dinebra paniceae subsp mucronata
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= Chloris orthonoton
= Chloris pectinata
* Chloris truncata
= Chloris halophila var halophila
= Chloris halophila var humilis
= Chloris pycnothrix
= Chloris submutica
= Tetrapogon fasciculatus
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= Lepturus gasparricensis
= Lepturus radicans
= Lepturus repens
= Harpochloa falx
= Rendlia cupricola
= Microchloa caffra
= Microchloa indica
= Microchloa kunthii
= Eustachys distichophylla
= Eustachys paspaloides
= Eustachys uliginosa
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= Cynodon dactylon var dactylon
= Cynodon dactylon var biflorus
= Cynodon pascuus
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Enteropogon macrostachyus
Enteropogon acicularis
Enteropogon ramosus
Chloris nutans

Chloris barbata

Chloris cucullata

Chloris mossambicensis
Chloris castilloniana

Chloris gayana

Chloris virgata

Chloris orthonoton

Chloris pectinata

Chloris truncata

Chloris halophila var halophila
Chloris halophila var humilis
Chloris pycnothrix

Chloris submutica

Tetrapogon fasciculatus
Tetrapogon cenchriformis
Tetrapogon villosus

Lepturus gasparricensis
Lepturus radicans

Lepturus repens

Harpochloa falx

Rendlia cupricola

Microchloa caffra

Microchloa indica

Microchloa kunthii

Eustachys distichophylla
Eustachys paspaloides
Eustachys uliginosa

Eustachys paspaloides subsp caribaea

Eustachys petraea
Eustachys retusa

Oxychloris scariosa
Micrachne patentiflora
Chrysochloa hindsii
Stapfochloa grandiflora
Stapfochloa canterae
Stapfochloa parvispicula
Stapfochloa dandyana
Stapfochloa ciliata

Cynodon arcuatus

Cynodon dactylon var pilosus
Cynodon incompletus
Cynodon incompletus var hirsutus
Cynodon maritimus

Cynodon convergens
Cynodon simonir

Cynodon tenellus

Cynodon nlemfuensis
Cynodon plectostachyus
Cynodon trasvaalensis
Cynodon affinis

Cynodon hirsutissimus
Cynodon dactylon var dactylon
Cynodon dactylon var biflorus
Cynodon pascuus
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Aristida gypsophilla
Chasmanthium latifolium
Danthonia compressa
Dinebra retroflexa

Dinebra squarrosa

Dinebra marquisensis
Dinebra xerophila

Dinebra paniceae subsp brachiata
Dinebra paniceae subsp mucronata
Dinebra caudata

Dinebra coerulescens
Dinebra panicoides

Dinebra viscida

Dinebra nealleyi

Dinebra scabra

Dinebra somalensis

Dinebra neesii

Dinebra decipiens subsp asthenes
Dinebra decipiens subsp peacockii
Dinebra ligulata

Dinebra southwoodii
Coelachyrum lagopoides
Coelachyrum poiflorum
Eleusine multiflora

Eleusine floccifolia

Eleusine jaegeri

Eleusine africana

Eleusine coracana

Eleusine indica

Eleusine tristachya

Diplachne fusca var uninvervia
Diplachne fusca var fusca
Diplachne fusca var muelleri
Diplachne fusca var fascicularis
Leptochloa digitata
Leptochloa chloridiformis
Leptochloa virgata
Leptochloa crinita

Leptochloa pluriflora
Disakisperma dubium
Disakisperma obtusiflora
Austrochloris dichanthioides
Astrebla elymoides

Astrebla lappacea

Astrebla pectinata
Schoenefeldia gracilis
Schoenefeldia transiens
Enteropogon dolichostachyus
Enteropogon macrostachyus
Enteropogon acicularis
Enteropogon ramosus
Chloris nutans

Chloris barbata

Chloris cucullata

Chloris mossambicensis
Chloris castilloniana

Chloris gayana

Chloris virgata

Chloris orthonoton

Chloris pectinata

Chloris truncata

Chloris halophila var halophila
Chloris halophila var humilis
Chloris pycnothrix

Chloris submutica

Tetrapogon fasciculatus
Tetrapogon cenchriformis
Tetrapogon villosus

Lepturus gasparricensis
Lepturus radicans

Lepturus repens

Harpochloa falx

Rendlia cupricola

Microchloa caffra

Microchloa indica

Microchloa kunthii

Eustachys distichophylla
Eustachys paspaloides
Eustachys uliginosa
Eustachys paspaloides subsp caribaea
Eustachys petraea

Eustachys retusa

Oxychloris scariosa
Micrachne patentiflora
Chrysochloa hindsii
Stapfochloa grandiflora
Stapfochloa canterae
Stapfochloa parvispicula
Stapfochloa dandyana
Stapfochloa ciliata

Cynodon arcuatus

Cynodon dactylon var pilosus
Cynodon incompletus
Cynodon incompletus var hirsutus
Cynodon maritimus

Cynodon convergens
Cynodon simonii

Cynodon tenellus

Cynodon nlemfuensis
Cynodon plectostachyus
Cynodon trasvaalensis
Cynodon affinis

Cynodon hirsutissimus
Cynodon dactylon var dactylon

g = Cynodon dactylon var biflorus

Cynodon pascuus
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Antecios fértiles por espiguilla

(0) 1 antecio
Il (1) >1 antecio

I

Aristida gypsophilla
Chasmanthium latifolium
Danthonia compressa
Dinebra retroflexa

Dinebra squarrosa

Dinebra marquisensis
Dinebra xerophila

Dinebra paniceae subsp brachiata
Dinebra paniceae subsp mucronata
Dinebra caudata

Dinebra coerulescens
Dinebra panicoides

Dinebra viscida

Dinebra nealleyi

Dinebra scabra

Dinebra somalensis

Dinebra neesii

Dinebra decipiens subsp asthenes
Dinebra decipiens subsp peacockii
Dinebra ligulata

Dinebra southwoodlii
Coelachyrum lagopoides
Coelachyrum poiflorum
Eleusine multiflora

Eleusine floccifolia

Eleusine jaegeri

Eleusine africana

Eleusine coracana

Eleusine indica

Eleusine tristachya

Diplachne fusca var uninvervia
Diplachne fusca var fusca
Diplachne fusca var muelleri
Diplachne fusca var fascicularis
Leptochloa digitata
Leptochloa chloridiformis
Leptochloa virgata
Leptochloa crinita

Leptochloa pluriflora
Disakisperma dubium
Disakisperma obtusiflora
Austrochloris dichanthioides
Astrebla elymoides

Astrebla lappacea

Astrebla pectinata
Schoenefeldia gracilis
Schoenefeldia transiens
Enteropogon dolichostachyus
Enteropogon macrostachyus
Enteropogon acicularis
Enteropogon ramosus
Chloris nutans

Chloris barbata

Chloris cucullata

Chloris mossambicensis
Chloris castilloniana

Chloris gayana

Chloris virgata

Chloris orthonoton

Chloris pectinata

Chloris truncata

Chloris halophila var halophila
Chloris halophila var humilis
Chloris pycnothrix

Chloris submutica

Tetrapogon fasciculatus
Tetrapogon cenchriformis
Tetrapogon villosus

Lepturus gasparricensis
Lepturus radicans

Lepturus repens

Harpochloa falx

Rendlia cupricola

Microchloa caffra

Microchloa indica

Microchloa kunthii

Eustachys distichophylla
Eustachys paspaloides
Eustachys uliginosa
Eustachys paspaloides subsp caribaea
Eustachys petraea
Eustachys retusa

Oxychloris scariosa
Micrachne patentiflora
Chrysochloa hindsii
Stapfochloa grandiflora
Stapfochloa canterae
Stapfochloa parvispicula
Stapfochloa dandyana
Stapfochloa ciliata

Cynodon arcuatus

Cynodon dactylon var pilosus
Cynodon incompletus
Cynodon incompletus var hirsutus
Cynodon maritimus

Cynodon convergens
Cynodon simonii

Cynodon tenellus

Cynodon nlemfuensis
Cynodon plectostachyus
Cynodon trasvaalensis
Cynodon affinis

Cynodon hirsutissimus
Cynodon dactylon var dactylon
Cynodon dactylon var biflorus
Cynodon pascuus

36



Tasas de transicion y Modelos de evolucion

La tasa mas alta para apariencia general (Fig. 9) correspondi6 a la transicion de los
estados uni-ramificada a digitada (MLg21=13.9; MCMCqg21=19.1). Las tasas mas bajas
correspondieron a las transiciones de apariencia piramidal a uni-ramificada (MLq0,2=0.0;
MCMCq0,2=4.4) y viceversa (MLg2,0=0.0; MCMCq2,0=4.8), y de digitada a piramidal
(MLq1,0=4.3; MCMCq1,0=4.1). El modelo libre que permite todas las transiciones posibles
entre los estados de apariencia general se ajustd mejor al conjunto de datos que el modelo
restringido (diferencia log-likelihood=0.0; InBF=1.8; Apéndice 9). La tasa mas alta en la
evolucion del numero de ramas primarias correspondié a la transicion de 7-13 a 1-6 ramas
(MLq1,0=191.92; MCMCq1,0=283.64) y la mas baja a la transicion de >13 a 1-6 ramas
(MLg2,0=0.00; MCMCq2,0=11.43) y viceversa (MLq0,2=3.96; MCMCq0,2=4.96). El modelo
restringido, en el cual la transicion de >13 ramas a 1-6 fue establecida a cero, fue favorecido
por sobre el modelo libre al implementar el método MCMC (InBF=2.2; Apéndice 9). Se
encontré que la transicion de inflorescencias con homogenizacion parcial a completa
(MLg0,1=667.83; MCMCq0,1=538.29) fue significativamente mayor a su transicion opuesta
(MLq1,0=14.30; MCMCq1,0=18.49). ElI modelo libre que permite a las inflorescencias
evolucionar de homogenizacién parcial a completa y viceversa se ajustdé mejor al conjunto de
datos que el modelo restringido (diferencia log-likelihood=3.4; InBF=3.2; Apéndice 9). La
transicion de inflorescencias no-truncadas a truncadas (MLq0,1=37.86; MCMCq0,1=39.29) fue
significativamente mayor que su transicion opuesta (MLq1,0=3.30; MCMCq1,0=4.60). Para
truncamiento, el modelo libre se ajusté mejor al conjunto de datos que el modelo restringido
(diferencia log-likelihood=12.2; InBF=10.0; Apéndice 9). Para el numero de antecios por
espiguilla, la transicion de espiguillas bi-floras a multi-floras fue significativamente la mas alta
(MLq1,0=20.96; MCMCq1,0=20.72). Las tasas mas bajas para este caracter fueron la
transicion de espiguillas multi-floras a uni-floras (MLq0,2=0.03; MCMCq0,2=2.45) y su
transicion opuesta (MLg2,0=0.01; MCMCq2,0=6.36). EI modelo ordenado, en el cual las
transiciones q02 y q20 fueron fijadas a cero, resultd favorecido por sobre el modelo libre con el
método MCMC (InBF=2.0; Apéndice 9). Para antecios fértiles por espiguilla, la transiciéon de >1
a 1 antecio fértil (MLg1,0=7.33; MCMCq1,0=7.37) fue significativamente mayor a su transicion
opuesta (MLq0,1= 4.52; MCMCq0,1=5.09). El modelo desordenado para este caracter se

ajustd mejor al conjunto de datos (diferencia log-likelihood=11.4; InBF=10.5; Apéndice 9).

Correlacion evolutiva entre caracteres de inflorescencia

Los analisis bayesianos indicaron que 12 de las 15 combinaciones de caracteres

mostraron evidencia significativa de evolucion correlativa (LR>9.49; InBF>2.00). La Tabla 2
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lista todas las posibles combinaciones y los respectivos resultados de las corridas ML y

MCMC.
Tasas de transiciéon
B [ veve
d
Apariencia i
general a iic U 4
i || i
g02 q10 qi2 q20 g21
. 300 d
Numero Vi
de ramas e
primarias g iii a iib  jab ivb
q01 q02 q10 ql2 q20 q21
550 il b
Grado de
homogenizacion
a
6 1
q01 q10
40 K b
Truncamiento
i a
0  — ]
q01 q10

Antecios
por espiguilla
8 ii b
Antecios fertiles -
por espiguilla .
0

q01 q10

Resultado de los modelos

Digitada (1)

J N

Piramidal ¢— Uni-ramificada
(0) (2)

7-13 ramas
primarias

!
1-6 ramas >13 ramas

primarias primarias

) (2)

Parcial g—Jp Completa
(0) (1)

No truncado ¢— Truncado
(0) (1)

Bi-flora

/N

Multi-flora Uni-flora

(0) )

1 antecio ¢—p >1 antecio
(0) M

Figure 9. Analisis de tasas de transicion y resultados de los modelos evaluados. Letras sobre las barras
indican diferencias estadisticas significativas (P<0.01) entre transicion de estados para métodos ML y
MCMC. Las flechas denotan posibles cambios de estado de acuerdo a los test de los modelos.

38



Table 2. Resultados de los Likelihood ratios (LR) y Factor de Bayes (BF) de los analisis de correlacion
de BayesTraits usando métodos ML y MCMC.

ML MCMC
Combinacion de caracteres Modelo In P
-log likelihood LR (Modelo/datos) S.e. InBF
Independiente  -48,065 52,16 0”2’9‘,5
Apariencia general — Antecios por ;
L 5,35 2,09
espiguilla ) 4o
Dependiente -45,391 -50,066 0,174
Independiente -48,708 -52,707 0:/{33
Apariencia general — Antecios fértiles por * ]
L 11,48 514
espiguilla ) v
Dependiente -42,970 -47,563 0,134
Independiente  -84,097 -86,895 07&37
Apariencia general — NUmero de ramas - !
o 14,89 2,65
primarias ) 4o
Dependiente -76,654 -84,246 0,294
Independiente -50,181 -53,687 0:/{36
Apariencia general — Truncamiento 19,48*** ) 8,93
. +/-
Dependiente -40,440 -44,761 0,156
Independiente -40,695 -44,753 +/- 0,27
Apariencia general - Grado de o
N 15,71 - 7,07
homogenizacion Dependiente -32,842 -37,683 *
0,209
. +/-
Antecios por espiguilla - Antecios fértiles ndependiente -55,405 10.07* -58,924 0212 389
por espiguilla ’ !
Dependiente -50,370 -55,104 +/- 0,28
Independiente  -47,390 -50,562 0’;’(‘5 .
Antecios por espiguilla - Grado de 255 2 0.62
homogenizacion ) ’ v ’
Dependiente -46,115 -51,184 0,274
Independiente -87,957 -90,648 02/;3
Antecios por espiguilla - Numero de 12.15* J 435
ramas primarias ) ’ 4o ’
Dependiente -81,882 -86,295 0,242
Independiente  -56,881 -60,105 0’;)’(‘)7
Antecios por espiguilla - Truncamiento 3,65 : 0,13
Dependiente -55,058 -60,238 +/- 0,25
Independiente -48,033 -51,615 0-:/;’4
Grado de homogenizaciéon - Antecios 9 50* 2 336
fértiles por espiguilla ) ’ v ’
Dependiente -43,282 -48,251 0,406
Independiente  -80,584 -83,475 0*2’:',) .
Grado de homogenizacién - Numero de . !
A 10,10 3,50
ramas primarias ) 4o
Dependiente -75,537 -79,98 0,201
Independiente -49,509 -52,927 0-;/;2
Grado de homogenizacioén - 21 8g*** 2 8.90
Truncamiento ) ’ v ’
Dependiente -38,562 -44,026 0,252
Independiente -88,600 -91,338 02/5;9
Numero de ramas primarias - Antecios 15.19** ! 368
fértiles por espiguilla ! 4o !
Dependiente -81,004 -87,663 0.228

39



_ Independiente -90,076 -92,665 *-

Numero de ramas  primarias N 0,285
Truncamiento 21,07 8,33
Dependiente -79,540 -84,34 +/- 0,2
Independiente -57,524 -60,487 0:/:19
Truncamiento — Antecios fértiles por J
LS 7,01 0,89
espiguilla ) +/-
Dependiente -54,018 -59,6 0,333

Los valores de likelihood fueron evaluados con una distribucion x? (4 grados de libertad). *P< 0,05; ** P< 0,01; ***P< 0,001.

Luego de confirmar la correlacion entre algunos de los rasgos de inflorescencia se
evaluaron diferentes hipotesis de evolucion condicional y orden temporal de adquisicion de
caracteres a través de métodos de ML y MCMC. El test condicional indica, con evidencia
positiva, que la evolucion de espiguillas con >1 antecio fértil a espiguillas con sélo 1 es mas
probable que ocurra cuando la inflorescencia presenta una apariencia digitada/uni-ramificada
(92,1>04,3; LR 6.51; P<0.05; Tabla3). Sin embargo, el analisis no pudo inferir si el cambio en
apariencia general ocurri6 antes o después del cambio en numero de antecios fértiles
(LR<3.84). Se encontro, con evidencia positiva, que la evolucion de >6 a 1-6 ramas primarias
(92,1=94,3; LR=7.17; P<0.01) y viceversa (q1,2=q3,4; LR=7.73; P<0.01), puede haber ocurrido
en inflorescencias tanto con apariencia piramidal como digitada/uni-ramificada. Ademas, el
cambio de piramidal a digitada/uni-ramificada, puede ocurrir en inflorescencias con 1-6 ramas
primarias y en inflorescencias con >6 (q1,3=q2,4; LR=7.47; P<0.01). La evolucién a 1-6 ramas
primarias y apariencia digitada/uni-ramificada pudo haber ocurrido simultdneamente
(93,1=93,4; LR=7.82; P<0.01). Los analisis de ML también indican que la evolucion de
homogenizacion completa a parcial ocurrié probablemente en inflorescencias con apariencia
piramidal (g2,1>qg4,3; LR=7.19; P<0.01). Sin embargo, no hay evidencia de orden temporal
para la ganancia entre estos caracteres (LR<3.84). El test condicional indica que la transicion
de 1 antecio fértil por espiguilla a >1 puede haber ocurrido en espiguillas multi/bi-floras
(91,2>93,4; LR=4.18; P<0.05), pero sin evidencia de orden de adquisicion (LR<3.84). El test de
orden de adquisicién de caracteres indica que la evolucion de 1-6 ramas primarias puede
haber precedido la transicion a espiguillas uni-floras (g3,1>q3,4; LR=5.32; P<0.05). La
evolucion de >1 a sélo 1 antecio fértil por espiguilla puede haber ocurrido en inflorescencias
completamente homogenizadas (q2,1<4,3; LR=6.69; P<0.01). Sin embargo, no se encontrd
evidencia positiva en el orden de adquisicion entre estos caracteres (LR<3.84). La transicion
de >1 a solo 1 antecio fértil por espiguilla y su reversion, ocurrio probablemente en
inflorescencias con 1-6 ramas primarias (92,1>94,3; LR=14.17; q1,2>93,4; LR=4.67). No fue

registrado orden de adquisicion para esta combinacion de caracteres (LR<3.84).
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Tabla 3. Valores de Likelihood Ratio (LR) de los test de evolucion condicional y orden temporal de

adquisiciéon entre caracteres.

Apariencia general vs. Antecios por espiguilla

Apariencia general vs. Antecios fértiles por espiguilla

Evolucion condicional Orden de adquisicion

Evolucion condicional Orden de adquisicion

Restriccion Ih LR Restriccion Ih LR

Restriccion Ih LR Restriccién Ih LR
q12=q34 -46,66 2,55 q12=q13 46,50 2,22
q21=g43 4553 027 q42=q43  -46,69 2,61
q13=q24 45,42 0,06
g31=g42 45,91 1,05

q21=q43 46,22 651" q21=q24  -43,00 0,07
q12=q34 43,38 0,82 q31=q34  -4427 2,60
q13=q24 43,02 0,10
g31=q42 4320 046

Apariencia general vs. Nimero de ramas primarias

Apariencia general vs. Homogenizacion

Evolucién condicional

Orden de adquisicion

Evolucién condicional

Orden de adquisicion

Restriccion Ih LR Restriccién Ih LR
q21=g43 73,07 74T q21=q24 7729 1,28
q12=q34 72,79 7,73 g31=q34  -72,74  7,82**
q13=qg24 -72,92 7,47
g31=q42 75,87 1,56

Restriccion Ih LR Restriccién Ih LR
q21=q43  -3643 7,19** g21=q24  -34,07 2,46
q12=g34  -3291 0,14 g31=q34  -32,91 0,14
q13=q24  -33,30 0,91
g31=g42  -33,00 0,33

Antecios por espiguilla vs. Antecios fértiles por espiguilla

Antecios por espiguilla vs. Niumero de ramas primarias

Evolucién condicional

Orden de adquisiciéon

Evolucién condicional

Orden de adquisicion

Restriccion Ih LR Restriccién Ih LR
q21=g43 50,53 0,31 q21=q24 51,73 2,72
q12=q34 52,46 418" g31=g34  -52,01 3,28
q13=q24 -51,03 1,32
g31=q42 -50,41 0,07

Restriccion Ih LR Restriccién Ih LR
q21=q43  -81,88 0,00 g21=q24  -81,98 0,21
q12=g34  -82,84 1,93 g31=q34  -84,54 532
q13=q24  -82,18 0,60
g31=g42  -82,10 0,43

Homogenizacion vs. Antecios fértiles por espiguilla

Homogenizacién vs. Numero de ramas primarias

Evolucién condicional Orden de adquisiciéon

Evolucién condicional

Orden de adquisicion

Restriccién Ih LR Restriccion Ih LR
q21=q43 46,63  6,69** q42=g43  -4341 0,25
q12=g34 -43,46 0,35 q12=q13 4420 1,83
q13=q24 -43,58 0,59
q31=q42 -43,77 0,97

Restriccion Ih LR Restriccion Ih LR
q21=g43  -77,09 3,11 gq42=q43  -7554 0,02
q12=q34  -7555 0,02 q12=q13  -75,65 0,22
q13=g24  -7555 0,02
q31=q42  -7599 0,90

Numero de ramas primarias vs. Antecios fértiles por espiguilla

Evolucién condicional

Orden de adquisicion

Restriccién Ih LR Restriccion Ih LR
q21=q43 -88,09 14,17 q42=q943 -81,05 0,10
q12=q34 -83,34 467" q12=q13 81,93 185
q13=q24 -81,18 0,36
q31=g42 -81,04 0,06

Los valores de likelihood fueron evaluados con una distribucién x?. * P<0.05 (LR>3.84), **P<0.01 (LR>6.63), *** P<0.001 (LR>10.8).
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El analisis de reconstruccion ancestral mostr6 que el ancestro de la subtribu
Eleusininae pudo haber tenido una inflorescencia piramidal completamente homogenizada,
con mas de 13 ramas primarias sosteniendo espiguillas multi-floras que encierran mas de un
antecio fértil. El camino evolutivo mas probable desde el estado ancestral al derivado pudo ser
deducido con las distribuciones de las probabilidades posteriores de los parametros de
transicion estimados en MCMC bajo el modelo dependiente (Fig. 10). La distribuciéon posterior
muestra que el camino mas probable desde los estados ancestrales de apariencia piramidal y
espiguillas multi/bi-floras a los estados derivados digitada/uni-ramificada y uni-floras pudo
haber requerido primero una transicion hacia la apariencia digitada/uni-ramificada (q1,3>q1,2),
seguida por una transicion a espiguillas uni-floras (q3,4). EI camino inverso a los estados
ancestrales es probable que haya ocurrido inicialmente con una transicion a espiguillas
multi/bi-floras (q4,3>q94,2), y luego a apariencia piramidal (q3,1). La transicién con la menor
tasa y mayor puntaje z corresponde a la transiciéon desde los estados ancestrales hacia un
cambio inicial en el numero de antecios por espiguilla (q1,2=3.97; z=14.8%; Apéndice 10). El
curso desde los estados ancestrales de apariencia piramidal y >1 antecio fértil por espiguilla a
los derivados digitada/uni-ramificada y 1 antecio fértil pudo haber requerido primero un cambio
en la apariencia (g2,4>92,1), seguido por la transicion hacia 1 antecio fértil (q4,3). EI camino
inverso pudo haber requerido primero una ganancia en numero de antecios fértiles (q3,4>q3,1)
y luego una transicién hacia la apariencia piramidal (g4,2). La transicion menos probable
comprende un cambio de apariencia digitada/uni-ramificada hacia piramidal con 1 antecio fértil
por espiguilla (93,1=1.54; z=31.4%; Apéndice 10). La distribucién posterior muestra que el
camino mas probable desde los estados ancestrales de apariencia piramidal y >6 ramas
primarias a digitada/uni-ramificada y 1-6 ramas pudo haber implicado primero un cambio en
apariencia general (q2,4>92,1) y luego un decrecimiento en el numero de ramas primarias
(94,3). El curso inverso pudo haber comprendido un cambio a piramidal (g3,1>q3,4), seguido
por una ganancia en ramas primarias (q1,2). La transicién de los estados ancestrales hacia un
decrecimiento en el nimero de ramas primarias presentd la tasa de transicion mas baja
(92,1=10.2; z=3.2%; Apéndice 10). El curso desde los estados ancestrales de apariencia
piramidal y homogenizacion completa hacia los estados derivados de apariencia digitada/uni-
ramificada y homogenizacion parcial, pudo haber requerido primero una des-homogenizacion
(92,1>92,4), seguida por un cambio en apariencia (q1,3). La reversion pudo haber seguido el
cambio inverso de los estados (q3,1; q1,2). La transicién con el mayor puntaje z corresponde a
la des-homogenizacién de la inflorescencia digitada/uni-ramificada (q4,3=3,85; z=11.5%;
Apéndice 10). El camino evolutivo mas probable desde la espiguilla ancestral multi/bi-flora con
>1 antecio fértil hacia espiguillas uni-floras con sélo un antecio fértil, pudo haber requerido
primero un decrecimiento en el numero de antecios fértiles (q2,1>g2,4), y luego una transicion

a espiguillas uni-floras (q1,3). La reversion a los estados ancestrales pudo haber seguido los
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cambios inversos de estado (g3,1; q1,2). La transicion menos probable corresponde al cambio
desde la espiguilla ancestral hacia una espiguilla uni-flora con >1 antecio fértil (q2,4=2.47;
z=21.1%; Apéndice 10). La distribucion posterior MCMC muestra que la transicion desde
espiguillas multi/bi-floras y>6 ramas primarias a la inflorescencia derivada con espiguillas uni-
floras y 1-6 ramas primarias, pudo haber requerido primero un decrecimiento en el numero de
ramas (q2,1>qg2,4) seguido por un decrecimiento en numero de antecios (q1,3). La reversion al
ancestro pudo haber seguido los cambios inversos de estado (q3,1; g1,2). La tasa de
transicion mas baja corresponde a la evolucion desde el estado ancestral hacia inflorescencias
con >6 ramas primarias que llevan espiguillas uni-floras y (q2,4=5.49; z=9.7%; Apéndice 10).
El curso desde la inflorescencia completamente homogenizada con >1 antecio fértil por
espiguilla hacia sus estados derivados, pudo haber implicado primero una transicion a
homogenizacién parcial (g4,2>94,3), y luego un decrecimiento en el niumero de antecios
fértiles (92,1). ElI camino inverso probablemente involucrd primero un aumento en el nimero de
antecios fértiles (q1,2=q1,3) y luego un proceso de homogenizacién (q2,4>q3,4). El puntaje z
con el valor mas alto corresponde a la transicion de inflorescencias completamente
homogenizadas con 1 antecio fértii hacia inflorescencias parcialmente homogenizadas
(93,1=5.42; z=10%; Apéndice 10). La distribucién posterior muestra que el camino mas
probable desde la inflorescencia ancestral con homogenizacion completa y >6 ramas primarias
hacia la inflorescencia derivada parcialmente homogenizada con 1-6 ramas primarias,
probablemente involucré primero un proceso de des-homogenizacion (g4,2>q94,3), seguido por
una disminucion en el nimero de ramas (g2,1). La reversion a los estados ancestrales pudo
haber seguido el camino inverso (q1,2; q2,4). La tasa de transicion mas baja corresponde a la
des-homogenizacion de la inflorescencia con 1-6 ramas primarias (q3,1=6.04; z=8.8%;
Apéndice 10). La distribucion MCMC muestra que la transicion de >6 ramas primarias y >1
antecio fértil a la inflorescencia derivada con 1-6 ramas y 1 antecio fértil, pudo haber requerido
primero una disminucién en numero de ramas primarias (q4,2>g4,3) seguido por una
disminucién en el niumero de antecios fértiles por espiguilla (92,1). La reversion al ancestro
probablemente implicé primero un incremento en el nimero de antecios fértiles (q1,2) y luego
un aumento en numero de ramas (q2,4). La tasa de transicibn mas baja corresponde al
incremento en el numero de antecios fértiles por espiguilla en inflorescencias con >6 ramas
primarias (q3,4=6.39; z=8.9%; Apéndice 10).
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Figura 10. Diagramas de flujo que muestran el camino evolutivo mas probable desde los estados
ancestrales (estados de caracter con bordes negros) a los mas derivados. qi,j indica la transicién desde
el estado i al estado j. Tasas medias de cambio estan asociadas al grosor de las flechas. Flechas con
linea de puntos sefalan la transicion con la menor tasa media y el mayor puntaje z.
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Desarrollo de inflorescencias y espiguillas

El analisis del desarrollo de las inflorescencias permiti6 encontrar nuevos caracteres

morfoldgicos y registrar patrones comunes y divergentes entre las especies analizadas:

Transicion de meristema vegetativo a meristema de inflorescencia

Se observé que, durante el crecimiento vegetativo, los meristemas axilares de las
especies estudiadas desarrollan primordios de hojas de disposicion distica (Fig. 11A-C).
Durante la transicion a floracion se evidencié un alargamiento del meristema apical por sobre

el ultimo primordio de hoja formado (Fig. 11D-E).

Sentido de iniciacion de las ramas primarias sobre el eje principal

En las especies estudiadas, las ramas primarias se inician siempre en sentido acropeto
sobre el eje principal de la inflorescencia. Es decir, las primeras ramas en iniciar su desarrollo
son las proximales, mientras que las ultimas son las distales (Fig. 12). Esta iniciacion puede
darse de forma espiralada como en Chloris gayana y Cynodon dactylon var. pilosus (Fig. 12 A-
D) o de forma distica como en Diplachne fusca var. fascicularis y Eustachys distichophylla (Fig.
12 E-I).

Interrupcion del desarrollo del meristema de inflorescencia

En ciertas especies el desarrollo del meristema de inflorescencia se detiene previo a la
diferenciacion de las ramas primarias generando un eje principal truncado. Morfolégicamente,
el truncamiento del eje principal de la inflorescencia se observa en cuatro formas posibles:
protuberancia meristematica estéril (Fig. 13A), prolongacion meristematica estéril (Fig. 13B),
eje corto con espiguillas no desarrolladas completamente (Fig. 13C, D) o, para el caso de
Microchloa kunthii, un surco producto del crecimiento vertical de la Unica rama primaria que
desplazé al meristema apical abortado a una posisicién lateral (Fig. 13E, F). En varios casos,

mas de un tipo de indicio morfolégico pudo ser registrado para una misma especie.

Sentido de diferenciacidn de las ramas primarias sobre el eje principal

La diferenciacion de las ramas primarias consiste en su alargamiento pronunciado
seguido por la iniciacion de las ramas secundarias. Para las especies estudiadas se registro
diferenciacion basipeta y anfipeta. La diferenciacion basipeta implica que las primeras ramas
en diferenciarse son las distales, y posteriormente las ramas primarias que se encuentran
debajo de ellas (Fig. 14). Este tipo de diferenciacion fue registrado para Eleusine indica, una

especie con inflorescencia digitada, y para Disakisperma dubium, la cual presenta
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inflorescencia piramidal. La diferenciaciéon anfipeta ocurre cuando las primeras ramas de
primer orden en diferenciarse son aquellas que se encuentran en la region media de la
inflorescencia (Fig. 15). Posteriormente, la diferenciacién se da en las ramas primarias que se
encuentran por arriba y por debajo de las primeras. Este tipo de diferenciacion también fue
registrado tanto para inflorescencias piramidales (Dinebra fusca var. fascicularis, Dinebra fusca

var. uninervia), como para digitadas (Cynodon dactylon var. pilosus, Stapfochloa parvispicula).

Sentido de iniciacion de las ramas secundarias sobre las ramas primarias

Para las especies estudiadas, la iniciacion de las ramas secundarias puede darse en
sentido acrépeto o anfipeto. Para el primer caso, los primordios de ramas secundarias se
inician primero en la parte proximal de la rama primaria y luego siguen iniciAndose nuevas
ramas secundarias por encima de las primeras formadas (Fig. 16). Para el sentido anfipeto la
iniciacion de las ramas secundarias se da primero en la regién media de las ramas primarias, y

luego en las regiones distales y proximales simultaneamente (Fig. 17).
Sentido de diferenciacion de las ramas secundarias sobre las ramas
primarias

Esta diferenciacion esta determinada morfolégicamente por el sentido de iniciacion de
las espiguillas sobre la rama primaria. Para todas las especies estudiadas, esta diferenciacion

fue en sentido anfipeto (Fig. 18).
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Figura 11. Imagenes de microscopia electronica de barrido de meristemas apicales en estado
vegetativo (A-C) y reproductivo (D-F). A, Cynodon dactylon var. biflorus; B, Cynodon incompletus var.
hirsutus; C, Microchloa kunthii; D, Eustachys uliginosa; E, Leptochloa crinita; F, Diplachne fusca var.
uninervia. Referencias: Hv, hoja vegetativa; MA, meristema apical. Barra=100 pym.
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Figura 12. Imagenes de microscopia electronica de barrido evidenciando iniciacion acropeta de ramas
primarias sobre el eje principal. A-B, Chloris gayana; C-D, Cynodon dactylon var. pilosus; E-F, Dinebra
fusca var. fascicularis; G-l, Eustachys distichophylla. Referencias: Br, bractea; MA, meristema apical;
R1, rama primaria. Barra=100 pm.
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Figura 13. Imagenes de microscopia electrénica de barrido evidenciando vestigios de truncamiento del
eje principal de la inflorescencia. A, Cynodon dactylon var. pilosus; B, Chloris virgata; C, Chloris gayana,;
D, Eustachys distichophylla; E, Microchloa kunthii; F, fotografia digital con microscopio esteroescopico
de Microchloa kunthii. Referencias: R1, rama primaria; *, truncamiento del eje principal. Barra=100 um.

Figura 14. Imagenes de microscopia electrénica de barrido evidenciando diferenciacion basipeta de R1
sobre el eje principal. A, Eleusine tristachya; B, Disakisperma dubium. Referencia: FP, florescencia
principal; R1, rama primaria. La punta de flecha blanca indica iniciacion de rama secundaria. Barra=100
pm.
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Figura 15. Imagenes de microscopia electronica de barrido evidenciando diferenciacion anfipeta de
rama primaria sobre el eje principal. A-B, Cynodon dactylon var. pilosus; C-D, Dinebra fusca var.
fascicularis; E-G, Dinebra fusca var. uninvervia; H-l, Stapfochloa parvispicula. Referencias: Br, bractea;
MA, meristema apical; R1, rama primaria; *, truncamiento del eje principal. La punta de flecha blanca
indica iniciacion de rama secundaria. Barra=100 pym.
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Figura 16. Imagenes de microscopia electronica de barrido evidenciando iniciacién acrépeta de ramas
secundarias sobre ramas primarias. A, Chloris gayana; B-C, Diplachne fusca var. fascicularis; D,
Diplachne fusca var. uninervia; E, regidn proximal de rama primaria de Stapfochloa parvispicula; F,
region distal de rama primaria de S. parvispicula. Referencia: Br, bractea. La punta de flecha blanca
indica iniciacion de rama secundaria. Barra=100 ym.
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Figura 17. Imagenes de microscopia electrénica de barrido evidenciando iniciacion anfipeta de ramas
secundarias sobre ramas primarias. A, Chloris barbata; B, Cynodon dactylon var. biflorus; C-D, Cynodon
dactylon var. pilosus; E, Eleusine indica; F, Eleusine tristachya; G, regiéon proximal de rama primaria de
Eustachys distichophylla; H, regién media de rama primaria de E. distichophylla; |, region distal de rama
primaria de E. distichophylla; J, regiéon proximal de rama primaria de Eustachys paspaloides subsp.
caribaea; K, region distal de rama primaria de E. paspaloides subsp. caribaea; L, Eustachys retusa.
Referencia: *, truncamiento del eje principal. La punta de flecha blanca indica iniciaciéon de rama
secundaria. Barra=100 ym.
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Figura 18. Imagenes de microscopia electronica de barrido evidenciando diferenciacion anfipeta de
ramas secundarias sobre rama primaria. A, regidén proximal de rama primaria de Chloris virgata; B,
region media de rama primaria de C. virgata; C, region distal de rama primaria de C. virgata; D, region
proximal de rama primaria de Cynodon dactylon var. pilosus; E, region media de rama primaria de C.
dactylon var. pilosus; F, regién distal de rama primaria de C. dactylon var. pilosus; G, Dinebra fusca var.
fascicularis; H, Eleusine tristachya; |, region proximal de rama primaria de Eustachys paspaloides subsp.
caribaea; J, region media de rama primaria de E. paspaloides subsp. caribaea; K, region distal de rama
primaria de E. paspaloides subsp. caribaea; L, Microchloa kunthii. Referencias: ca, carpelo; e, estambre;
g, gineceo; Gi, gluma inferior; Gs, gluma superior; L1, primer lemma; Me, meristema de espiguilla; Mf1,
primer meristema floral; Pa, palea; Barra=100 um.
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Desarrollo de las espiguillas

Todas las especies analizadas desarrollan las espiguillas dorsiventralmente con
respecto a la rama primaria sobre la que nacen. Sin embargo, se pudieron registrar dos
direcciones (perpendicular o divergente) de desarrollo del meristema de espiguilla con
respecto a la rama primaria que la sostiene (Tabla 4; Fig. 19). Asimismo, estos meristemas
presentaron tres morfologias diferentes, las cuales se correlacionaron con la cantidad de
antecios que desarrollan. Los meristemas fueron esféricos en especies con espiguillas de 1 a 2
antecios, oblongos en especies con espiguillas de 2 a 6 antecios y tubulares en especies con

espiguillas de 5 a 13 antecios (Tabla 4; Fig. 19).

Diferenciacion de las espiguillas

La diferenciacion de las espiguillas comienza con la aparicion del primordio de gluma
inferior que se sitia en la parte interna de la rama primaria, entre las dos carreras de
espiguillas (Fig. 20). Luego se desarrolla la gluma superior en la parte externa de la rama. Los
meristemas florales desarrollan primero la lemma, luego la palea y finalmente estambres,
lodiculas y carpelos. El numero de estambres que desarrollan pueden ser dos laterales y uno
abaxial, o solo dos laterales (Leptochloa chloridiformis). En todas las especies con mas de un
antecio por espiguilla, se pudo observar que el desarrollo de los mismos es en sentido
acropeto. Es por ello que los antecios van decreciendo en tamafo en ese sentido y, de

presentar antecios estériles, éstos se encuentran siempre en el apice de las espiguillas.

Tabla 4. Forma y direccion de crecimiento de meristema floral. La cantidad de antecios por espiguilla fue
obtenida de Zuloaga y col. (2012) [17].

Direccion de .
Forma de C Numero de
. . crecimiento de -
Especies meristema de : antecios por
espiguilla meristema con espiguilla
respecto a R1

Chloris barbata Oblongo Perpendicular 3-4
Chloris gayana Oblongo Perpendicular 2-6
Chloris virgata Esférico Perpendicular 2
Cynodon dactylon var. biflorus Esférico Perpendicular 2
Cynodon dactylon var. pilosus Esférico Perpendicular 1
Cynodon incompletus var. hirsutus Esférico Perpendicular 1
Dinebra fusca var. fascicularis Tubular Divergente 5-12
Dinebra fusca var. uninervia Tubular Divergente 5-12
Eleusine indica Tubular Divergente 5-10
Eleusine tristachya Tubular Divergente 5-13
Eustachys distichophylla Esférico Perpendicular 2
Eusfachy S paspaloides subsp. Esférico Perpendicular 2
caribaea
Microchloa kunthii Esférico Perpendicular
Stapfochloa parvispicula Oblongo Perpendicular 3
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Dinebra fusca var. fascicularis Eleusine tristachya
Figura 19. Esquemas e imagenes de microscopia electronica de barrido evidenciando vista frontal y
lateral de meristemas florales. A, meristema esférico con crecimiento perpendicular a la rama primaria;
B, meristema oblongo con crecimiento perpendicular a la rama primaria; C, meristema tubular con
crecimiento divergente. Referencias: Me, meristema de espiguilla; Mf, meristema floral. Flechas en
diagramas indican direccién de crecimiento del meristema. Barra=100 ym.
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Figura 20. Imagenes de microscopia electrénica de barrido evidenciando desarrollo de espiguillas y
flores. A-C, espiguilla uniflora de Microchloa kunthii; D-F, espiguilla multi-flora de Diplachne fusca var.
fascicularis; G-I, espiguilla bi-flora de Eustachys distichophylla; J-L, espiguilla multi-flora de Leptochloa
chloridiformis. Referencias: ca, carpelo; e, estambre; g, gineceo; Gi, gluma inferior; Gs, gluma superior;
lo, lodicula; L1, primer lemma; L2, segunda lemma; L3, tercer lemma; L4, cuarta lemma; L5, quinta
lemma; L6, sexta lemma; L7, séptima lemma; Me, meristema de espiguilla; Mf1, primer meristema floral;
Mf2, segundo meristema floral; Mf3, tercer meristema floral; Mf4, cuarto meristema floral; Ov, évulo; Pa,
palea; Ra, raquilla; te, teca; Barra=100 um.
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Filotaxis de antecios

La filotaxis de antecios en todas las especies estudiadas es distica, con excepcién de
Leptochloa chloridiformis que presenta una filotaxis dispersa (Fig. 21). En la filotaxis distica, los
antecios se van alternando individualmente sobre los nudos sucesivos de la raquilla. Los
angulos de divergencia entre los antecios de nudos contiguos son de 180°. En la filotaxis
dispersa, los puntos de insercion de los antecios de los nudos sucesivos forman una linea

helicoidal. En este tipo de filotaxis, los angulos de divergencia son siempre menores a 180°.

Figura 21. Imagenes de microscopia electrénica de barrido evidenciando disposicién distica (A-C) y
dispersa (D-F) de antecios en las espiguillas. A, Diplachne fusca var. uninervia; B, Disakisperma
dubium; C, Eleusine indica; D-F, Leptochloa chloridiformis. Referencias: e, estambre; g, gineceo; Pa,
palea. Barra=100 pm.
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Inflorescencias de la subtribu Eleusininae

Las gramineas se presentan como una de las familias mas interesantes dentro de las
Monocotileddneas, particularmente por la gran diversidad de formas que exhiben sus
inflorescencias [25]. En sentido amplio, las mismas pueden clasificarse como espigas, racimos
0 panojas, segun la disposicién y el agrupamiento de sus espiguillas. Sin embargo, la variacion

dentro de cada una de estas tres clasificaciones es notablemente alta [19, 41, 54, 115].

En especial, todos los miembros de Eleusininae tienen panojas de espiguillas que
difieren en sus apariencias debido a la disposicién, largo de entrenudos y/o nimero de ramas
primarias. En las panojas piramidales (Dinebra, Diplachne, Disakisperma 'y Leptochloa virgata),
las ramas primarias van decreciendo en longitud hacia el apice del eje principal y estan
separadas por entrenudos largos. La inflorescencia digitada (Austrochloris, Chloris,
Chrysochloa, Coelachyrum, Cynodon, Eleusine, Enteropogon, Eustachys, Leptochloa,
Oxychloris, Schoenefeldia, Sclerodactylon, Stapfochloa y Tetrapogon cenchriformis) es
producto del acortamiento de los entrenudos del eje principal, como fue previamente reportado
[41]. Por otro lado, la inflorescencia uni-ramificada (Astrebla, Lepturus, Microchloa,
Enteropogon macrostachyus, Harpochloa falx, Micrachne patentiflora, Rendlia cupricola,
Tetrapogon fasciculatus y T. villosus), comunmente malinterpretada como una espiga o
racimo, corresponde a una inflorescencia que desarrolla una unica rama primaria [19]. En el
otro extremo, el mayor numero de ramas primarias corresponde a inflorescencias piramidales
pertenecientes a los géneros Dinebra, Diplachne y Leptochloa. La forma de una inflorescencia
puede complejizarse aun mas si se incorpora la diversidad observada en las espiguillas. En
particular, en Eleusininae, las espiguillas pueden ser como uni, bi o multi-floras, en funcion del

numero de antecios que presenten.

El analisis de coordenadas principales llevado acabo en esta tesis separo6 los 112 taxa
estudiados en 13 tipos de inflorescencias con diferentes combinaciones de estados de
caracter. Haber obtenido una pequefia fraccién de formas dentro de un amplio rango teérico
puede ser explicado no solo por una interaccidon entre organismo y ambiente, sino también por
restricciones de desarrollo a nivel genético [44]. Resultados similares fueron descritos para
gramineas de diferentes clados de la subfamilia Panicoideae [45]. Inflorescencias de la
subfamilia Chloridoideae han sido ya estudiadas, describiendo 12 procesos responsables de
su diversidad, y encontrando sélo 4 tipos basicos de inflorescencia [32]. No obstante, estos
autores no reconocieron correctamente el truncamiento de ejes principales y tampoco

registraron polimorfismos, al menos en las especies pertenecientes a Eleusininae.
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Evolucion de las inflorescencias

La reconstruccion filogenética de la subtribu Eleusininae corrobora casi completamente
el arbol obtenido previamente por Peterson y col. (2015) [89]. La posicion de Rendlia cupricola
J. Divgn. apoya su disposicion sistematica sugerida ya en ese trabajo. Sin embargo, hay
algunas diferencias con respecto a las relaciones filogenéticas entre Harpochloa, Microchloa,
Eustachys, Oxychloris y Micrachne. Las discrepancias pueden ser debidas a las 13 especies y

43 secuencias nucleotidicas nuevas agregadas en el presente analisis.

La reconstruccion de los estados de cada caracter sugiere que el ancestro de
Eleusininae probablemente presentd una inflorescencia completamente homogenizada, con
una apariencia piramidal y mas de 13 ramas primarias. Asimismo, es probable que haya tenido
espiguillas multi-floras con mas de un antecio fértil en cada una. Los métodos utilizados aqui
no encontraron evidencia consistente para determinar el estado ancestral del caracter

truncamiento.

El truncamiento implica la pérdida de partes distales de la inflorescencia como las
espiguillas y ramas [26]. Dentro de la subtribu, el fendmeno de truncamiento habia sido ya
estudiado en 29 especies pertenecientes a los géneros Chloris, Cynodon, Eleusine y
Leptochloa [30, 32, 116, 117]. En esta tesis se amplia el registro a 112 especies (23 géneros)

pertenecientes al clado.

Aunque la evaluacion del modelo planteado mediante los métodos MCMC no concluye
que haya sido un proceso irreversible, el truncamiento del eje principal muestra una alta tasa
de transicion. Ademas, la correlacion evolutiva entre truncamiento y apariencia general, grado
de homogenizacién y numero de ramas primarias otorga mayor soporte a la idea de su rol
relevante en la morfologia de inflorescencias. En gramineas, el truncamiento es un fenémeno
comun frecuentemente asociado a la homogenizacion. Las inflorescencias truncadas
descriptas hasta la fecha en gramineas son homogenizadas [19, 45, 53, 118]. Dicha
correlacion entre estos dos procesos fue registrada para los géneros Setaria [39], Digitaria
[119], en la mayoria de las especies de Paspalum [37], en géneros de Andropogoneae [38] y
en ciertas especies de Bouteloua, Muhlenbergia, Brachiaria, Urochloa y Spartina [40, 53, 99].
Concordantemente, tanto los analisis evolutivos como las observaciones de ejemplares de
herbario apoyan la idea previamente concebida de que toda inflorescencia truncada es

homogenizada [19, 118].

Al igual que el truncamiento, la homogenizacién corresponde también a un proceso que
juega un rol importante en la modificacién de la arquitectura de las inflorescencias de
gramineas [19]. En Eleusininae, la homogenizacion completa de las inflorescencias

permanecié constante durante la evolucion del clado. Solamente algunas de las
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inflorescencias con apariencia piramidal sufrieron un proceso de de-homogenizacién con
ramas alcanzando hasta un tercer orden de ramificacion. Estas inflorescencias con
homogenizacion parcial fueron registradas en los géneros Dinebra y Diplachne. Una situacion
similar de de-homogenizacion ha sido ya descrita para inflorescencias de la subfamilia
Panicoideae [52]. Esta reversion sugiere un aumento del tiempo en que el meristema de rama

se mantiene activo, retrasando el cambio a meristema de espiguilla.

El estudio de los diferentes modelos evolutivos planteados muestra que la evolucion
libre entre estados de caracter fue un evento frecuente en Eleusininae. Sin embargo, la
comparacion entre las tasas de transiciéon y la evaluacién de modelos ayudaron a revelar
algunas tendencias morfolodgicas. Por ejemplo, las tasas de transicion indicaron una baja
probabilidad de la transicion directa de apariencia piramidal a inflorescencia con una sola rama
primaria. Esto situaria a la apariencia digitada como un estado intermedio y determinaria que
la alta tasa de transicion de uni-ramificada a apariencia digitada constituye en realidad un
proceso de reversiéon. En el caso de las ramas primarias, la reconstruccién ancestral y la
evaluacion de modelos revelan que el numero de ramas primarias puede haber disminuido

gradualmente durante la evolucién de la subtribu.

Al igual que lo registrado para ramas primarias, la evolucién de las espiguillas también
mostré una direccion hacia una declinacién gradual del numero de estructuras (antecios). Este
camino terminaria con inflorescencias con espiguillas que tienen un unico antecio como
aquellas encontradas en los géneros Cynodon y Microchloa. Esta tendencia reductiva en
numero de antecios ha sido ya sugerida para espiguillas de gramineas [16, 98]. Esta tesis

confirma esta presuncion con datos estadisticos y una filogenia molecular con buen soporte.

La Figura 23 resume toda la informacién obtenida de los diferentes analisis evolutivos
llevados a cabo en esta tesis. La reconstruccion ancestral sirve como punto de partida para
delinear los posibles caminos evolutivos tomados por las inflorescencias de acuerdo a las
tasas de transicion y las restricciones. La figura explica que la diversidad encontrada en la
subtribu Eleusininae es posible debido a la existencia de dos caminos evolutivos. Como no
hubo cambios abruptos de una forma a otra y todas las inflorescencias intermedias pueden ser
encontradas en la actualidad, es posible también asumir una evolucién de a pequefios pasos y
no por cambios repentinos a gran escala. El unico cambio evolutivo que pudo experimentar
una inflorescencia con homogenizacién parcial fue su reversion al estado ancestral. En dichas
inflorescencias, el alto costo morfo-genético de otras transiciones podria estar restringiendo un
nuevo curso de las formas de inflorescencias [52]. Los resultados sefalan, claramente, que la
homogenizacion de la inflorescencia fue un escenario fundamental que permitié los cambios

posteriores en ramas primarias y espiguillas. Asimismo, esta hipdtesis sugiere que las
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inflorescencias parcialmente homogenizadas podrian estar representando una reversién a un

estado de inflorescencia pre-Eleusininae.

En la subtribu Eleusininae hubo una aparente direccién evolutiva hacia un
decrecimiento en numero de estructuras reproductivas. Esta tendencia explicaria la diversidad
de tamano de panojas y la complejidad entre las diferentes especies. Los caracteres
morfolégicos estudiados en esta tesis han sido ya sugeridos de ser responsables de la
diversidad entre gramineas [25, 26, 33, 45, 52, 53, 120]. Asimismo, la implicancia de la
homogenizacién y el truncamiento en instalar un camino reductivo ha sido propuesto
previamente [41]. Esta tesis representa el primer intento en evaluar este postulado con una

metodologia apropiada y en un determinado clado.
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Aportes de los estudios de desarrollo

Los estudios de la ontogenia de las inflorescencias en especies pertenecientes a la
subtribu Eleusininae aportaron informacién valiosa que enriquecieron los datos morfologicos y
las hipétesis evolutivas. Esta valoracién de los analisis de desarrollo de estructuras
reproductivas ha sido reconocida para otros grupos de gramineas [54, 60, 62, 63, 64, 65, 121,
122, 123, 124].

Los distintos patrones de desarrollo de inflorescencia encontrados para la subtribu
Eleusininae pueden verse resumidos en la Figura 24. En el inicio de la transicion a floracion de
las especies estudiadas, el meristema de inflorescencia se va elongando iniciando las ramas
primarias en sentido acrépeto. Este sentido de iniciacion coincide con el patron mas comun
entre las gramineas [54, 55, 62, 63, 65, 124, 125, 126, 127, 128].

Para el caso de las especies que presentan truncamiento, el alargamiento del
meristema de inflorescencia se detiene previo a la diferenciacion de las ramas primarias. En
estas especies el eje principal presentara generalmente una elevacibn mas o menos
pronunciada o podra desarrollar una espiguilla estéril. Mas alla de los diferentes vestigios que
se puedan encontrar, el truncamiento resulté polimérfico para varias especies de la subtribu
Eleusininae. Es decir, hubo especies con inflorescencias truncadas y no-truncadas. En
Panicoideae, el truncamiento caracteriza ciertos linajes y, al mismo tiempo, es variable en
otros [45]. Al ser éste un caracter tan labil morfolégicamente, se necesitan un muestreo amplio

de especies para poder determinar su comportamiento evolutivo en las gramineas [123].

En la subtribu Eleusininae la diferenciacion de las ramas primarias puede ser basipeta
o anfipeta (Fig. 24). Mas alla de que la iniciacion de las mismas sea acropeta, la diferenciacion
sigue patrones diferentes a la misma. Este mismo fendmeno fue registrado para otras especies
de la tribu Cynodonteae [53]. Iniciacion acropeta y diferenciacion basipeta de las ramas de
primer orden fue registrado para Muhlenbergia bryophilus (Do6ll) P.M. Peterson, M. phalaroides
(Kunth) P.M. Peterson y para algunas especies de Bouteloua Lag. [53]. La diferenciacion
anfipeta luego de una iniciacion acrépeta fue observado en Bouteloua curtipendula (Michx.)
Torr. [53]. Hasta el momento, la diferenciacion en sentido anfipeto de las ramas primarias
sobre la inflorescencia fue registrada para representantes de Cynodonteae, pero no para
Panicoideae [53, 64].

La iniciacién de las ramas secundarias sobre las ramas primarias puede ser acrépeta o
anfipeta en la subtribu estudiada (Fig. 24). Estos dos sentidos de iniciacion, junto con la
iniciacion basipeta, fueron ya observados en especies integrantes de la subtribu Melinidinae

(Panicoideae) [64]. En Eleusininae, la diferenciacion de las ramas secundarias sobre las ramas
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primarias fue siempre de sentido anfipeto. Estos resultados concuerdan soélo parcialmente con
otros obtenidos previamente [50]. En dicho trabajo se definieron incorrectamente como
basipetas las iniciaciones y diferenciaciones de las espiguillas sobre las ramas primarias de
Chloris barbata, C. virgata, Eleusine indica y Microchloa kunthii. Interesantemente, los
resultados indican que, a pesar de que la iniciacidén de las espiguillas pueda tener un sentido
acropeto, la diferenciacion va a ser indefectiblemente anfipeta. Esto puede explicarse debido a
que la iniciacién debe su desarrollo a la activacion de los meristemas de rama, mientras que la
diferenciacion implica, para este tipo de inflorescencias, la activacién de los meristemas de

espiguilla.

Figura 24. Diagrama de los patrones de desarrollo encontrados en inflorescencias de la subtribu

Eleusininae. A, estado vegetativo; B, iniciacién acropeta de R1 sobre el eje principal; C, diferenciacién
basipeta de R1 sobre el eje principal; D, diferenciacion anfipeta de R1 sobre el eje principal; E, iniciacion
acrépeta de R2 sobre R1; F, iniciacién anfipeta de R2 sobre R1; G, diferenciacién anfipeta de R2 sobre
R1.

Con respecto a los meristemas de espiguilla, se encontraron tres morfologias distintivas
y dos direcciones de crecimiento de dichos meristemas. Interesantemente, estas diferencias
parecen estar relacionadas con el nimero de estructuras florales que dichos meristemas van a
producir. La hipétesis de que el tamafo inicial de un meristema esta correlacionado con el
numero de flores que va a producir, ha sido ya propuesta para meristemas de inflorescencia
[42]. Del estudio llevado a cabo en esta tesis se desprende una hipoétesis similar, pero para

meristema de espiguilla y teniendo en cuenta la morfologia y no el tamafo del mismo.
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Todas las especies estudiadas mostraron la misma secuencia de iniciaciéon de los
organos florales. En todas las flores el primer érgano en iniciarse es la lemma, seguido por la
palea, los estambres, las lodiculas y, por ultimo, los carpelos. Esta secuencia de iniciacion de
organos florales coincide con la observada para otras especies de gramineas, como por
ejemplo Bouteloua, Brachiaria, Distichlis, Eriochloa, Erioneuron, Melinis, Muhlenbergia,
Munroa, Oryzopis, Panicum, Pennisetum, Setaria y Urochloa [53, 63, 65, 129]. La mayoria de
las especies estudiadas presenta tres estambres, dos laterales al gineceo y uno abaxial,
ubicandose entre el gineceo y las lodiculas. Leptochloa chloridiformis desarrolla sélo los dos
estambres laterales, y el tejido entre el gineceo y las lodiculas no sufre modificacion alguna en
ningun momento del desarrollo. Esto ultimo indica que la aparicion de solo dos estambres en
estado adulto no se debe a una interrupcion de la iniciacion del tercero, sino por una fijacion
genética de desarrollar soélo los laterales. Interesantemente, de las siete especies
pertenecientes al género Leptochloa, cuatro presentan esta reduccion en numero de
estambres [17, 89, 130, 131]. Un estudio comparativo del desarrollo de estambres en estas
siete especies podra aportar informacién valiosa para entender esta reduccion desde un punto

de vista morfolégico.

En todas las inflorescencias estudiadas que presentan mas de un antecio por
espiguilla, el sentido de iniciacion de los mismos es acropeto. En las gramineas en general, el
sentido de iniciacién de los antecios dentro de las espiguillas puede ser acropeto, como en
especies de Pooideae, Bambusoideae y Chloridoideae, o basipeto como en especies de
Oryzoideae y Panicoideae [9]. Los distintos sentidos de iniciacion estan relacionados con los
diferentes patrones de expresion de LEAFY HULL STERILE1 (LHS1) [132]. LHS1 es un factor
de transcripcion de la clase SEPALLATA que juega un rol esencial en desarrollo floral al
interactuar y mediar la expresion de diversos genes de identidad floral [133]. Se ha observado
que en las espiguillas que presentan una iniciacion basipeta de los antecios, LHS1 se expresa
s6lo en el antecio superior de la espiguilla. En espiguillas con iniciacion acrépeta, el gen se
expresa en todos los antecios de la misma. Estos resultados han sido registrados en especies
de las subfamilias Aristidoideae, Bambusoideae, Centothecoideae, Chloridoideae,
Danthonioideae, Oryzoideae, Panicoideae y Pooideae [132, 134]. Eleusine coracana y E.
indica, especies pertenecientes a la subtribu Eleusininae, fueron las representantes estudiadas
de la subfamilia Chloridoideae. En ambas especies, las cuales presentan iniciacion acropeta,

LHS1 se expresa en lemma y palea de todos los antecios en desarrollo [134].

Dentro de los datos obtenidos del estudio de desarrollo de las espiguillas en
representantes de la subtribu Eleusininae, es necesario destacar el cambio en la filotaxis de
los antecios en Leptochloa chloridiformis. Esta especie, a diferencia del resto, presenté una

filotaxis dispersa de los antecios sobre la raquilla que los sostiene. En este tipo de filotaxis no
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hay ortdsticos ya que los puntos de insercion de nudos sucesivos forman mas bien una linea
helicoidal [135]. Este constituye el primer reporte de una disposicién no distica de los antecios
de una espiguilla en una especie de graminea. Estudios similares en las restantes especies del
género brindaran informacion sobre su posible importancia taxonémica o si en verdad es un

caracter propio de la especie.
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Conclusiones

En esta tesis se realizaron estudios morfoldgicos y evolutivos de las inflorescencias de
la subtribu Eleusininae. Estos permitieron reconocer caracteres y procesos responsables de la

diversidad actual de inflorescencias entre las especies que conforman el clado.

Los estudios comparativos de las estructuras adultas permitieron realizar una
descripcion detallada como un primer paso en la evaluacion de la diversidad de
inflorescencias. A pesar de que todas las especies de la subtribu presentan panojas de
espiguillas, este primer enfoque pudo determinar los caracteres morfolégicos mas relevantes
que describen las inflorescencias del grupo: la apariencia general alterada por la disposicion,
largo de entrenudos y numero de ramas primarias, el truncamiento de estructuras distales en
el eje principal y el grado de homogenizacion de las inflorescencias. Asimismo, se adicionaron
caracteres de espiguillas (numero de antecios y numero de antecios fértiles por espiguilla) que
ampliaron la exploracién morfolégica. A través del tratamiento estadistico del conjunto de
caracteres se logré validar, en primera instancia, la escasa variabilidad de tipos de

inflorescencia registrada en la bibliografia.

El tratamiento de los datos de inflorescencia, a través de las relaciones filogenéticas de
las especies, permitid avanzar el estudio de la diversidad desde un enfoque evolutivo. El
ancestro de la subtribu Eleusininae probablemente presenté una inflorescencia completamente
homogenizada, con una apariencia piramidal y numerosas ramas primarias. Asimismo, es
probable que haya tenido espiguillas multi-floras con mas de un antecio fértil. La diversidad
actual de inflorescencias encontrada en la subtribu puede ser explicada por la existencia de
dos caminos evolutivos. Los mismos demuestran que la homogenizacion de las inflorescencias
fue el escenario fundamental que permiti6 los cambios posteriores en ramas primarias y

espiguillas.

Los analisis realizados en esta tesis también sefalan que en la subtribu Eleusininae
hubo una marcada direccion evolutiva hacia la disminucion en el numero de estructuras
reproductivas. Interesantemente, esta direccion sugiere que los cambios inicialmente sufridos
por el sistema de ramas primarias, afectd posteriormente la morfologia de las espiguillas. Esta
conclusion infiere la existencia de redes génicas que coordinan armoniosamente las formas de
inflorescencias en ambos niveles. De todas formas, es necesario continuar con estudios en
otros grupos de gramineas donde se examinen caracteres morfolégicos y se puedan delinear

sus respectivas tendencias evolutivas.

Los estudios comparativos de desarrollo fueron utiles porque permitieron analizar las

estructuras reproductivas desde otra perspectiva, teniendo en cuenta los cambios que se
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producen a lo largo de la ontogenia de las inflorescencias y espiguillas. El aporte de este
enfoque fue significativo debido, en primera instancia, al descubrimiento de patrones de
desarrollo de las inflorescencias que implican la presencia de homoplasias en la morfologia
adulta. Es decir, los resultados indican la presencia de procesos ontogénicos diferentes que
concluyen en estructuras maduras similares. Esto amplia la diversidad de inflorescencias de la

subtribu generando una nueva perspectiva de analisis.

En segunda instancia, el analisis ontogénico permitid6 encontrar novedades
morfolégicas que enriquecen el conocimiento actual de las inflorescencias de la subtribu
Eleusininae. Las diferencias encontradas en las formas de los meristemas de espiguillas y la
filotaxis dispersa de los antecios de L. chloridiformis constituyen un claro ejemplo de ello. De
esta forma, se identificaron nuevos caracteres morfoldgicos, no reconocidos mediante el
estudio de inflorescencias maduras, que incrementan las diferencias entre las inflorescencias
de las especies. Aun asi, se necesitaran nuevos estudios en mayor cantidad de especies de la
subtribu para ampliar y certificar los datos preliminares encontrados mediante esta

metodologia.

La existencia de diferentes patrones de desarrollo de inflorescencias y espiguillas en
especies con morfologias adultas similares, advierte la presencia de una posible presion de
seleccién comun. Es decir, la evolucion reductiva que afectd la subtribu Eleusininae, podria
haber actuado sobre inflorescencias que presentaron inicialmente morfologias diferentes.
Consecuentemente, el camino evolutivo planteado podria ser el responsable principal de la

escasa diversidad de inflorescencias presentes actualmente en la subtribu.

Esta tesis resalta la importancia de combinar estudios morfoldgicos y evolutivos al
abordar analisis de la diversidad de inflorescencias de un determinado clado. La variedad de
formas de inflorescencia en la subtribu Eleusininae fue explicada mediante analisis evolutivos
y, la morfologia de las mismas, explorada con mayor precision gracias a los estudios de

desarrollo.
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Apéndice 1. Informacion de voucher de los taxones estudiados. Referencias: (US) Smithsonian Institution; (SF)

Herbario E. A. Ragonese; (CTES) Instituto de Botanica del Nordeste; (Sl) Herbario del Instituto de Botanica
Darwinion; (RSA) Rancho Santa Ana Botanic Garden; (NY) The New York Botanical Garden; (LP) Museo de La

Plata; (MO) Missouri Botanical Garden.

Astrebla elymoides F. Muell. ex F.M. Bailey

Hubbard 7976 (US); Hubbard 7218 (US);
Hubbard 7926 (US).

Astrebla lappacea (Lindl.) Domin

Hubbard 7761 (US); McKinlay s.n. (US);
Hubbard 6370 (US).

Astrebla pectinata (Lindl.) F. Muell. ex Benth.

Roe 855 (US); Hubbard 7035 (US); Chalmers
5 (US).

Astrebla squarrosa C.E. Hubb.

Hubbard 7221 (US); Pollock 2200 (US);
Hubbard 7940 (US).

Austrochloris dichanthioides (Everist) Lazarides
Anson s.n. (US)

Cynodon convergens (F. Muell.) Stapf

Lazarides 4283 (US); Chippendale 1004 (US);
Adams 851 (US).

Cynodon tenellus (R. Br.) C.E. Hubb.

Blake 17689 (US); Kearney s.n. (US);
Lazarides 4281 (US).

Chloris barbata Sw.

Mulgura 2498 (CTES); Arena 809 (CTES);
Cabrera 12762 (LP); Parodi 14086 (LP);
Muchut 60 (SF); Muchut 46 (SF); Pensiero
821 (SF); Vegetti 428 (SF); Subieta 16 (SI);
Beck 23472 (SI).

Chloris castilloniana Lillo & Parodi

Rossi 1011 (CTES); Vanni 2166 (CTES);
Saravia Toledo 1543 (CTES); Schulz 17517
(CTES); Rossi 1011 (LP); Guifazu 21 (LP);
Ruiz Leal 37619 (Sl); Peterson 19356 (Sl);
Birrium 4088 (Sl); Saravia Toledo 1231 (SI).

Chloris cucullata Bisch.

Jones 28346 (RSA); Ferris & Duncan 2896
(RSA); Webster 3411 (RSA).

Chloris formosana (Honda) Keng ex B.S. Sun & Z.H.
Hu

Guandong 2770 (MO); Wei Zhaofen 121511
(MO); Maoxian 110236 (MO).

Chloris gayana Kunth

Tressens 1838 (CTES); Schulz 11008
(CTES); Quarin 333 (CTES); Novara 11408
(CTES); Lewis 626 (CTES); Abbiatti 653 (LP);
Muchut 61 (SF); Muchut 57 (SF); Pensiero
1246 (SF); Pensiero 2366 (SF); Vegetti 106
(SF); Tivano 224 (SF); C.F. 605 (SF); Boelcke
6784 (SF).

Chloris grandiflora Roseng. & lzag.

Covas 1026 (LP); Muchut 59 (SF); Izaguirre 1
(SI); Montoro 379 (SI).

Chloris halophila Parodi var. halophila

Parodi 14971 (LP); Muchut 52 (SF); Muchut
50 (SF); Muchut 49 (SF); Muchut 48 (SF);
Pensiero 1422 (SF); Saravia Toledo 2048 (SI).

Chloris halophila Parodi var. humilis Chr. Muller

Abbiatti y Claps 3 (LP); Fabris 1495 (LP);
Fabris 3801 (LP); Muchut 13 (SF); Muchut 19
(SF); Muchut 36 (SF); Muchut 17 (SF); Burkart
13931 (SI); Cabrera 30496 (SI).

Chloris mossambicensis K. Schum.

Kabuye 570 (US); Kabuye 45 (US); Oakes
1211 (US).

Chloris nutans Stapf.

Mwasumbi 14374 (US); Stewart 489 (US);
Davies 1367 (US).

Chloris orthonoton Doll.
Pickel 81 (SI).

85



Chloris pectinata Benth.

Weber 8911 (RSA); Hubbard & Winders 6260
(RSA).

Chloris pycnothrix Trin.

Schulz 18793 (CTES); Mroginski 287 (CTES);
Carnevali 353 (CTES); Parodi 8302 (LP);
Montes 3882 (LP); Pedersen 3053 (LP);
Marino 994 (SF); Laegaard 21606 (Sl);
Burkart 6919 (SI).

Chloris radiata (L.) Sw.
Peterson 13899 (US).

Chloris submutica Kunth.

Breedlove 6759 (US); Gomez 503 (US);
Peterson 18804 (US).

Chloris truncata R. Br.
Job 1115 (Sl); s.n. 2838 (SI).

Chloris virgata Sw.

Cabrera 22272 (LP); Cabrera 13342 (LP);
Rodrigo 2073 (LP); Muchut 54 (SF); Muchut
47 (SF); Muchut 8 (SF); Muchut 14 (SF);
Muchut 18 (SF); Muchut 26 (SF); Muchut 7
(SF); Pensiero 2406 (SF); Tivano 400 (SF);
Pensiero 4752 (SF); Mufioz 4688 (Sl); Mufioz
3684 (SI).

Chrysochloa hindsii C.E. Hubb.
de Leeuw 1573 (US).

Chrysochloa hubbardiana Germain & Risopoulos

Reekmans 3252 (MO); Lambinon 75-58 (MO);
Reekmans 2554 (MO).

Coelachyrum lagopoides (Burm. F.) Senaratna
Saldanha 15334 (US); Stahl s.n. (US).

Coelachyrum poiflorum Chiov.

Burger 2915 (US).

Cynodon affinis Caro & E.A. Sanchez

Cabrera 7535 (LP); Sanchez 1406 (Sl);
Arenas 1 (SI).

Cynodon arcuatus J. Presl|

Fosberg 50913 (US); Clayton 5836 (US);
Davidse 7320 (US).

Cynodon dactylon (L.) Pers.

Muchut 44 (SF); Vegetti 467 (SF); Vegetti 236
(SF); Vegetti 463 (SF); Soraru 1 (Sl); Burkart
15618 (SI).

Cynodon dactylon (L.) Pers. var. biflorus Merino
Muchut 58 (SF).

Cynodon dactylon (L.) Pers. Var. longiglumis Caro &
E.A. Sanchez

Shinners 8544 (SI); Lanfranchi 18 (SI).

Cynodon dactylon (L.) Pers. var. pilosus Caro & E.A.
Sanchez

Muchut 21 (SF); Tivano 512 (SF); Vegetti 145
(SF); Zuloaga 12048 (SI).

Cynodon hirsutissimus (Litard. & Maire) Caro & E.A.
Sanchez

Arriaga 7 (LP).

Cynodon incompletus Nees
Smook 10152 (US).

Cynodon incompletus var hirsutus (Stent) de Wet &
J.R. Harlan

Muchut 24 (SF); Muchut 35 (SF); Cabrera
7103 (Sl); Cabrera 8008 (SI).

Cynodon maritimus Kunth.

Pedersen 14065 (CTES); LPS 16164 (LP);
Venturi 4355 (LP); Pedersen 4816 (Sl);
Stuckert 17070 (Sl); Job 841 (LP); Ahumada
4711 (SI).

Cynodon nlemfuensis Vanderys

Steinmann 2543 (RSA); Laegaard 18624 (Sl);
Laegaard 19845 (SI).

Cynodon pascuus Nees

Little 16715 (US); Kuyper s.n. (US); Hassler
11574 (US).

Cynodon plectostachyus (K. Schum.) Pilg.
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Carnevali 1178 (CTES); Leiboff 22 (SI).

Cynodon simonii P.M. Peterson
Jackson 5205 (RSA); Bates 56309 (RSA).

Cynodon trasvaalensis Burtt Davy
Hitchcock 24158 (US); Smook 6710 (US).

Dinebra caudata (K. Schum.) P.M. Peterson & N.
Snow

Kuchar 24265 (MO).

Dinebra coerulescens (Steud.) P.M. Peterson & N.
Snow

Harris 289 (MO).

Dinebra decipiens subsp asthenes Peterson & N.
Snow

Snow 7328 (MO).

Dinebra decipiens subsp peacockii (Maiden &
Betche) N. Snow

Tracy 9291 (NY).

Dinebra ligulata (Lazarides) P.M. Peterson & N. Snow

Snow 7402 (MO).

Dinebra marquisensis (F. Br.) P.M. Peterson & N.
Snow

Wood 4625 (MO); Periman 10169 (MO).

Dinebra nealleyi (Vasey) P.M. Peterson & N. Snow

Snow 5806 (MO); Hill 10520 (NY); Bush 1363
(NY).

Dinebra neesii (Thwaites) P.M. Peterson & N. Snow

Snow 7380 (MO).

Dinebra paniceae subsp brachiata P.M. Peterson &
N. Snow

Martinez 12501 (SI).

Dinebra paniceae subsp mucronata P.M. Peterson &
N. Snow

Bush 403 (NY); Stevens 2129 (NY).

Dinebra panicoides (J. Pesl) P.M. Peterson & N.
Snow

Snow 5810-A (MO); Kral 54161 (NY);
Simmons s.n. (NY); Hill 34248 (NY).

Dinebra retroflexa (Vahl) Panz
Ndegwa 610 (US); Reekmans 31980 (US).

Dinebra scabra (Nees) P.M. Peterson & N. Snow

Moraes 533 (Sl); Dik 1394 (SI); Arenas 2680
(Sl).

Dinebra somalensis (Stapf) P.M. Peterson & N. Snow
Faden 74/991 (MO).

Dinebra southwoodii (N. Snow & B.K. Simon) P.M.
Peterson & N. Snow

Snow 7362 (MO).

Dinebra squarrosa (Pilg.) P.M. Peterson & N. Snow

Kayombo 5196 (MO).

Dinebra viscida (Scribn.) P.M. Peterson & N. Snow

Snow 9528A (MO); Griffiths 1988 (NY);
Thonber 43 (NY); Toolin 2273 (US); Goodin
139-45 (US); Silveus 3464 (US).

Dinebra xerophila (P.M. Peterson & Judz.) P.M.
Peterson & N. Snow

Perlman 15864 (MO).

Diplachne fusca var. muelleri (Benth.) P.M. Peterson
& N. Snow

Snow 7311 (MO).

Diplachne fusca var fascicularis (Lam.) P.M. Peterson
& N. Snow

Muchut 30 (SF); Muchut 66 (SF); Hunziker
21023 (SF); Hunziker 14541 (SI).

Diplachne fusca var. fusca (L.) P. Beauv. ex
Roem. & Schult.

Snow 7176d (Sl); Snow 7196f (SI).

Diplachne fusca var uninervia (J. Presl) P.M.
Peterson & N. Snow
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Muchut 43 (SF); s.n. 6912 (SF); Pensiero
2444 (SF); Marino 536 (SF); s.n. 6945 (SF);
Muchut 70; Subils 1736 (SI); Hunziker 9444
(S).

Disakisperma dubium (Kunth) P.M. Peterson & N.
Snow

Cabrera 22441 (LP); Cabrera 24723 (LP);
Bridarolli 1260 (LP); Muchut 3 (SF); Muchut 6
(SF); Muchut 9 (SF); s.n. 698 (SF); Peterson
19279 (Sl); Zuloaga 9262 (SI).

Disakisperma obtusiflora (Hochst.) P.M. Peterson &
N. Snow

Belsky 527 (MO).

Eleusine africana Kenn-O’'Byme

Drummond 1734 (US); Schlieben 3638 (US);
Schlieben 4643 (US); Liu 90 (US).

Eleusine coracana (L.) Gaertn.
Kwangsi 24096 (US); Metcalf 3229 (US).

Eleusine floccifolia (Forssk.) Spreng.

Tribe 17 (US); Ash 2082 (US); Archer 10096
(US).

Eleusine indica (L.) Gaertn

Venturi 4322 (LP); Abbiatti 399 (LP); Venturi
4325 (LP); Muchut 53 (SF); Muchut 45 (SF);
Parodi 399 (SF); Pensiero 2017 (SF); Anton 2
(SI); Ulibarri 449 (SI).

Eleusine jaegeri Pilg.

Napper s.n. (US); Greenway 7612 (US).

Eleusine multiflora Hochst. ex A. Rich.

Barclay 16619 (US); Hitchcock 24777 (US);
Gillet 14758 (US).

Eleusine tristachya (Lam.) Lam.

Abbiatti 36 (LP); Spegazzini s.n. (LP); Torres
Robles 531 (LP); Tur 678 (LP); Hilgert 834
(SF); Pensiero 2405 (SF); Hunziker 9727 (SI);
Subils 2094 (SI).

Enteropogon acicularis (Lindl.) Lazarides
Donner 9892 (RSA).

Enteropogon dolichostachyus (Lag.) Keng
ex Lazarides

Kondo & Edario s.n. (RSA).

Enteropogon macrostachyus (Hochst. ex A. Rich.)
Munro ex. Benth.

Laegaard 15902 (US); Kabuye 295 (US).

Enteropogon ramosus B.K. Simon
Peterson 14367 (US).

Eustachys brevipila (Roseng. & lzag.) Caro & E.A.
Sanchez

Burkart 17967 (Sl).

Eustachys distichophylla (Lag.) Nees

Montes 2510 (LP); Morel 4743 (LP); Cabrera
14326 (LP); Muchut 56 (SF); Muchut 52 (SF);
Pensiero 1500 (SF); Molina 4518 (SI);
Zuloaga 9952 (SlI).

Eustachys paspaloides (Vahl) Lanza & Mattei

Smook 2356 (US); Smook 2437 (US); Smook
2938 (US).

Eustachys paspaloides subsp caribaea (Spreng.)
Nowack

Muchut 81 (SF); Muchut 78 (SF); Caballero
Pardo 78 (SI); Rugolo 1697 (SI).

Eustachys petraea (Sw.) Desv.
Nash 925 (NY); Mejia 8507 (NY).

Eustachys retusa (Lag.) Kunth

Cabrera 155 (LP); Job 41 (LP); Genesio 3
(LP); Marino 2621 (SF); Pensiero 4770 (SF);
Zardini 24338 (SI); Biurrun 8507 (SI).

Eustachys uliginosa (Hack.) Herter

Pedersen 2989 (LP); Biraben 5394 (LP);
Muchut 79 (SF); Zuloaga 520 (Sl); Montes
15242 (SI).

Harpochloa falx (L.F.) Kuntze

Liebenberg 8438 (MO); Smook 7119 (MO);
Furness 58 (MO).

Leptochloa chloridiformis (Hack.) Parodi
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Job 1228 (LP); Alboff s.n. (LP); s.n. 5100 (LP);
Pensiero 1937 (SF); Pensiero 1505 (SF);
Pensiero 3401 (SF); s.n. 54 (SF); s.n. 10 (SF);
Meyer 372 (Sl); Pensiero 2752 (SI).

Leptochloa crinita (Lag.) P.M. Peterson & N. Snow

Cabrera 12032 (LP); Morello 5401 (LP);
Muchut 27 (SF); Muchut 41 (SF); s.n. 296
(SF); Marino 2193 (SF); Peterson 19325 (SI);
Pagliari 416 (SI).

Leptochloa digitata (R. Br.) Domin
Risler 476 (MO).

Leptochloa pluriflora (E. Fourn.) P.M. Peterson & N.
Snow

Cabrera 14605 (LP); Cabrera 13034 (LP);
Rosa 2501 (Sl); Zuloaga 10290 (SI).

Leptochloa virgata Beauv.

Cabrera 4224 (LP); Cabrera 14408 (LP); Scott
de Birabén 1221 (LP); s.n. 309 (SF); D’Angelo
184 (SF); Pensiero 4751 (SF); Saravia Toledo
12374 (SI).

Lepturus acutiglumis Steud.

Whistler 5756 (US).

Lepturus gasparricensis Fosberg.
Herbst 9687 (US); Fosberg 43533 (US).

Lepturus radicans (Steud) A. Camus

Gould 13635 (US); Davidse 8133 (US);
Davidse 7409 (US).

Lepturus repens R. Br.

Long 3140 (US); Long 1901 (US); Brass
27627 (US); A.C.S. 16899 (US).

Micrachne patentiflora (Stent & J.M. Rattray) P.M.
Peterson

Laegaard 16170 (US); Point 16277 (US);
Laegaard 16162 (US).

Microchloa caffra Nees

Genspec 11781 (US); Smook 6329 (US);
Smook 10441 (US).

Microchloa indica (L.f.) P. Beauv.

Quarin 2354 (CTES); Zuloaga 12855 (Sl);
Zuloaga 9269 (SI).

Microchloa kunthii Desv.

Muchut 32 (SF); Muchut 37 (SF); Muchut 23
(SF); Kiesling 3995 (SI); Novara 9420 (Sl).

Oxychloris scariosa (F. Muell.) Lazarides

Hubbard & Winders 7610 (RSA); Vasek s.n.
(RSA).

Rendlia cupricola J. Divign.

Brooks 48 (MO); Lisowski s.n. (MO); Malaisse
2108 (MO).

Schoenefeldia gracilis Kunth

Hitchcock 25178 (US); Laegaard 17893 (US);
Laegaard 17916 (US).

Schoenefeldia transiens (Pilg.) Chiov.
Robertson 6145 (US).

Sclerodactylon macrostachyum (Benth.) A. Camus

Stoddart 741 (US); Fosberg 49545 (US);
Fosberg 48898 (US).

Stapfochloa berroi (Arechav.) P.M. Peterson

Fabris 595 (LP); Schwabe 742 (LP); Fabris
595 (SI); Rugolo 1021 (SI).

Stapfochloa canterae (Arechav.) P.M. Peterson

Arbo 9169 (CTES); Krapovickas 19846
(CTES); Schulz 17500 (CTES); Bordén 5764
(CTES); Martinez Crovetto 10120 (CTES);
Parodi 811 (LP); Muchut 55 (SF); Vegetti 529
(SF); Burkart 25679 (SI).

Stapfochloa ciliata (Sw.) P.M. Peterson

Schulz 15311 (CTES); Schulz 17318 (CTES);
Quarin 904 (CTES); Parodi 14197 (LP);
Guifiazu 1944 (LP); Insfran 1292 (Sl); Ricardi
201 (SI); Guifiazu 50 (LP); Sanchez y Arriaga
1270 (SI); Burkart 13991 (SI).

Stapfochloa elata (Desv.) P.M. Peterson

Burkart 20118 (SI); Zardini 35388 (Sl); Marino
953 (SF); Hilgert 828 (SF); Vegetti 529 (SF);
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Vegetti 68 (SF); Pensiero 356 (SF); Pensiero
2431 (SF).

Stapfochloa parvispicula (Caro & E.A. Sanchez) P.M.
Peterson

Muchut 42 (SF).

Tetrapogon cenchriformis (A. Rich.) Clayton

B.N. 7701 (US); Hagerup 441c (US);
Schweinfurth 582 (US).

Tetrapogon fasciculatus (Hitchc. & Chase) P.M.
Peterson

Hioram 2 (US); Ekman s.n. (US).

Tetrapogon villosus Desf.

Lid s.n. (US); Burger 622 (US); McKinnon 257
(US).
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Apéndice 2. Dataset de estados de caracter para analisis de ACP. Apariencia general, (1) piramidal, (2) digitada,
(3) uni-ramificada; Truncamiento, (1) ausencia, (2) presencia; Grado de homogenizacion, (1) parcial, (2) completa;

Grado de ramificacion, (1) tercer grado, (2) segundo grado; Antecios por espiguilla, (1) uni-flora, (2) bi-flora, (3)

multi-flora.
Especie Apariencia Truncamiento Homogenizacion Grgdo de Anteqios_ por
general ramificacion espiguilla
Astrebla elymoides 3 2 2 2 3
Astrebla lappacea 3 2 2 2 3
Astrebla pectinata 3 2 2 2 3
Astrebla squarrosa 3 2 2 2 3
Austrochloris dichanthioides 2 2 2 2 2
Chloris barbata 2 2 2 2 3
Chloris castilloniana 2 2 2 2 2
Chloris cucullata 2 2 2 2 2
Chloris formosana 2 2 2 2 3
Chloris gayana 2 2 2 2 3
Chloris grandiflora 2 2 2 2 3
f(,)glc%ihsi N halophila var 2 2 2 2 2
f(ligrllc;z; halophila var 2 2 2 2 2
fs:g,{nolzzz halophila var 2 1 > 5 2
Chloris mossambicensis 2 2 2 2 2
Chloris nutans 2 2 2 2 3
Chloris orthonoton 2 2 2 2 2
Chloris pectinata 2 2 2 2 2
Chloris pycnothrix 2 2 2 2 2
Chloris radiata 2 2 2 2 2
Chloris submutica 2 2 2 2 2
Chloris truncata 2 2 2 2 2
Chloris virgata 2 2 2 2 2
Chrysochloa hindsii 2 2 2 2 2
Chrysochloa hubbardiana 2 2 2 2 2
Coelachyrum lagopoides 2 2 2 2 3
Coelachyrum poiflorum 2 2 2 2 3
Cynodon affinis 2 2 2 2 1
Cynodon arcuatus 2 2 2 2 1
Cynodon convergens 2 2 2 2 1
Cynodon dactylon var 2 5 5 5 2

biflorus
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Cynodon
dactylon1

dactylon var

Cynodon
dactylon2

dactylon var

Cynodon
longiglumis1

dactylon var

Cynodon
longiglumis2

dactylon var

Cynodon
pilosus

dactylon var

Cynodon hirsutissimus
Cynodon incompletus

Cynodon incompletus var
hirsutus

Cynodon maritimus
Cynodon nlemfuensis1
Cynodon nlemfuensis2
Cynodon pascuus
Cynodon plectostachyus
Cynodon simonii
Cynodon tenellus
Cynodon trasvaalensis
Dinebra caudata

Dinebra coerulescens

Dinebra decipiens subsp
asthenes
Dinebra decipiens subsp

peacockii

Dinebra ligulata
Dinebra marquisensis
Dinebra nealleyi

Dinebra neesii

Dinebra paniceae subsp
brachiata
Dinebra paniceae subsp
mucronata

Dinebra panicoides1
Dinebra panicoides2
Dinebra retroflexa
Dinebra scabra
Dinebra somalensis
Dinebra southwoodii
Dinebra squarrosa
Dinebra viscida1
Dinebra viscida2

Dinebra xerophila
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Diplachne  fusca  subsp
muelleri

Diplachne fusca var
fascicularis1

Diplachne fusca var
fascicularis2

Diplachne fusca var fusca1
Diplachne fusca var fusca2

Diplachne fusca var
uninervia

Disakisperma dubium1
Disakisperma dubium2
Disakisperma obtusiflora
Eleusine africana
Eleusine coracana
Eleusine floccifolia
Eleusine indica
Eleusine jaegerit1
Eleusine jaegeri2
Eleusine multiflora
Eleusine tristachya
Enteropogon acicularis

Enteropogon
dolichostachyus

Enteropogon macrostachyus
Enteropogon ramosus
Eustachys brevipila
Eustachys distichophylla1
Eustachys distichophylla2
Eustachys paspaloides

Eustachys
subsp caribaea

paspaloides

Eustachys petraea
Eustachys retusa
Eustachys uliginosa
Harpochloa falx
Leptochloa chloridiformis
Leptochloa crinita
Leptochloa digitata
Leptochloa pluriflora
Leptochloa virgatat1
Leptochloa virgata2
Lepturus acutiglumis

Lepturus gasparricensis
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Lepturus radicans
Lepturus repens
Micrachne patentifiora
Microchloa caffra
Microchloa indica
Microchloa kunthii
Oxychloris scariosa
Rendlia cupricola
Schoenefeldia gracilis
Schoenefeldia transiens

Sclerodactylon
macrostachyum

Stapfochloa berroi
Stapfochloa canterae
Stapfochloa ciliata
Stapfochloa dandyana
Stapfochloa parvispicula
Tetrapogon cenchriformis
Tetrapogon fasciculata

Tetrapogon villosus
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Apéndice 3. Lista de numeros de acceso a GenBank de las secuencias utilizadas para la reconstruccion
filogenética. (1) Peterson y col., 2010; (2) Peterson y col., 2015; (3) Columbus y col., 2007; (4) Peterson y col., 2012;
(5) Neves y col., 2005; (6) Liu y col., 2011; (7) Liu y col., 2007; (8) Peterson y col., 2014. Los asteriscos (*) indican

secuencias generadas por este estudio.

Taxon ITS ndhA intron rpl32-trnL rps 16 intron  rps 16-trmK
GRUPO EXTERNO
Aristida gypsophila Beetle GU359267(1) GU359386(1) GU359977(1) GU360286(1) GU360570(1)
Chasmathium latifolium (Michx.) H.O. Yates GU359319(1) GU359379(1) GU359891(1) GU360438(1) GU360517(1)
Danthonia compressa Austin GU359345(1) GU359370(1) GU359865(1) GU360483(1) GU360521(1)
ELEUSININAE
Astrebla elymoides F. Muell. ex F.M. Bailey GU359269(1) GU359414(1) GU360313(1)
Astrebla lappacea (Lindl.) Domin GU359270(1) GU359395(1) GU360009(1) GU360312(1) GU360568(1)
Astrebla pectinata (Lindl.) F. Muell. ex Benth. GU359286(1) GU359421(1) GU359861(1) GU360311(1) GU360567(1)
Austrochloris dichanthioides (Everist) Lazarides GU359272(1) GU359420(1) GU359860(1) GU360310(1) GU360566(1)
Cynodon convergens (F. Muell.) Stapf GU359252(1) GU359349(1) GU359885(1) GU360586(1)
Cynodon tenellus (R. Br.) C.E. Hubb. GU359255(1) GU359376(1) GU359882(1) GU360442(1) GU360583(1)
Chloris barbata Sw. GU359320(1) GU359377(1) GU359873(1) GU360435(1) GU360514(1)
Chloris canterae Arechav. KY302206*  KY302308*  KY302317* pgragrg(p) KY302333*
Chioris castilloniana Lillo & Parodi KP873232(2) KP873446(2) KP873981(2) KP873663(2)
Chloris ciliata Sw. KP873233(2) KP873842(2) KP873447(2) KP873982(2) KP873664(2)
Chloris cucullata Bisch. KP873240(2) KP873844(2) KP873454(2) KP873667(2)
Chloris dandyana C.D. Adams KP873246(2) KP873847(2) KP873460(2) KP873672(2)
Chloris gayana Kunth KP873255(2) KP873851(2) KP873469(2) KP873985(2) KP873681(2)
Chloris grandiflora Roseng. & Izag. KY302297* KY302309* KY302325*
Chloris halophila Parodi var. halophila KY302298*  KY302310*  KY302318*  KY302326*
Chloris halophila Parodi var. humilis Chr. Miiller KY302299*  KY302311*  KY302319*
Chloris mossambicensis K. Schum KP873261(2) KP873857(2) KP873476(2) KP873987(2) KP873687(2)
Chloris nutans Stapf. GU359151(1) GU359426(1) GU359980(1) GU360427(1) GU360690(1)
Chloris orthonoton DélI KP873263(2) KP873478(2) KP873689(2)
Chloris parvispicula Caro & E.A. Sanchez KY302300* KY302320*  KY302327*  KY302334*
Chloris pectinata Benth KP873265(2) KP873859(2) KP873480(2) KP873989(2) KP873691(2)
Chloris pycnothrix Trin. GU359321(1) GU359366(1) GU359872(1) GU360434(1) GU360513(1)
Chloris submutica Kunth. GU359322(1) GU359375(1) GU359871(1) GU360471(1) GU360512(1)
Chloris truncata R.Br. EF153032(3)
Chloris virgata Sw. GU359323(1) GU359384(1) GU359870(1) GU360443(1) GU360511(1)
Chrysochloa hindsii C.E. Hubb. GU359325(1) GU359868(1) GU360485(1) GU360509(1)
Coelachyrum lagopoides (Burm. f.) Senaratna GU359364(1) GU359844(1) GU360602(1)
Coelachyrum poiflorum Chiov. GU359236(1) GU359843(1) GU360457(1) GU360601(1)
Cynodon affinis Caro & E.A.Sanchez KP873305(2) KP873884(2) KP873521(2) KP874007(2) KP873723(2)
Cynodon arcuatus J. Presl GU359257(1) GU359360(1) GU359837(1) GU360454(1) GU360596(1)
Cynodon dactylon (L.) Pers. GU359243(1) GU359359(1) GU359836(1) GU360453(1) GU360580(1)
Cynodon dactylon (L.) Pers. var. biflorus Merino KY302301*  KY302312* KY302321* KY302328* KY302335*
gﬁogggcgsgtylon (L.) Pers. var. pilosus Caro & KY302313* KY302329*
Cynodon hirsutissimus (Litard. & Maire) Caro & KP873316(2)

E.A.Sanchez
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Cynodon incompletus Nees GU359245(1) GU359347(1) GU359847(1) GU360451(1) GU360609(1)
Cynodon incompletus var. hirsutus (Stent) de Wet ' g;350229(1) GU359358(1) GU359876(1) GU360452(1) GU360594(1)
Cynodon maritimus Kunth GU359248(1) GU359365(1) GU359889(1) GU360448(1) GU360591(1)
Cynodon nlemfuensis Vanderyst KP873320(2) KP873896(2) KP873538(2) KP874020(2) KP873737(2)
Cynodon pascuus Nees GU359249(1) GU359354(1) GU359888(1) GU360447(1) GU360590(1)
Cynodon plectostachyus (K. Schum.) Pilg. GU359247(1) GU359356(1) GU359890(1) GU360449(1) GU360592(1)
Cynodon simonii P.M. Peterson KP873216(2) KP873830(2) KP873432(2) KP873965(2) KP873648(2)
Cynodon transvaalensis Burtt Davy GU359250(1) GU359352(1) GU359887(1) GU360446(1) GU360588(1)
gg”o‘f’fl’r"’ caudata (K. Schum.) P. M. Peterson & N. - jn345170(4) JQ345210(4) JQ345324(4) JQ345282(4) JQ345239(4)
g;nois)ra coerulescens (Steud.) P. M. Peterson & N. JQ345172(4) JQ345283(4)

Qinebra decipiens subsp asthenes. Peterson & N. - jq345175(4) JQ345212(4) JQ345328(4) JQ345286(4) JQ3A5243(4)
gffvﬁ’a decipiens subsp peacockii Peterson & N. ;0345476(4) JQ345329(4) JQ345287(4) JQ345244(4)
gg”o‘f’fl’r"’ ligulata (Lazarides) P. M. Peterson & N. - ;n3451834) 1Q345218(4) JQ345336(4) JQ345204(4) JQ345251(4)
Dinebramarguisensis (F. Br) P. M. Peterson & N jq345184(4) JQ345219(4) JQ345337(4) JQ345295(4) JQ345252(4)
Dinebra nealleyi (Vasey) P. M. Peterson & N. Snow  JQ345185(4) JQ345220(4) JQ345338(4) JQ345296(4) JQ345253(4)
ganof,f,”a neesii (Thwaites) P. M. Peterson & N. ;n3451864) JQ345221(4) JQ345339(4) JQ345297(4) JQ345254(4)
ﬁ’”gr"]’giv panicea subsp. brachiata P. M. Peterson & 5 j350146(1) GU359431(1) GU359810(1) GU360389(1)
g’ﬁe"’srﬁoﬁvan"cea subsp. mucronata P.M. Peterson  ;ns45108(4)  JQ345222(4) JQ345342(4) JQ345299(4) JQ345256(4)
g}noiera panicoides (J. Presl) P. M.Peterson & N. JQ345343(4) JQ345300(4) JQ345257(4)
Dinebra retroflexa (Vahl) Panz GU359332(1) GU359355(1) GU359778(1) GU360479(1) GU360503(1)
Dinebra scabra (Nees) P. M. Peterson & N. Snow ~ JQ345189(4) JQ345223(4) JQ345344(4) JQ345301(4) JQ345258(4)
g}”oflf/”a somalensis (Stapf) P. M. Peterson & N. 0345166(4) JQ345321(4) JQ345278(4) JQ345236(4)
Dinebra southwoodii (N. Snow & B.K. Simon) P. M.

pmebra soumood JQ345190(4) JQ345224(4) JQ345345(4) JQ345302(4) JQ345259(4)
Qinebra squarrosa (Pilg) P. M. Peterson & M. jq345191(4) JQ345225(4) JQ345346(4) JQ345303(4) JQ3A5260(4)
Dinebra viscida (Scribn.) P. M. Peterson & N. Snow GU359148(1) GU359429(1) GU359808(1) GU360430(1) GU360693(1)
Dinebra xerophila (P. M. Peterson & Judz.) P. M.

pmebra xsropira JQ345196(4) JQ345227(4) JQ345353(4) JQ345308(4) JQ345266(4)
Diplachne fusca subsp. muelleri (J. Presl) JQ345181(4) JQ345216(4) JQ345334(4) JQ345292(4) JQ345249(4)
Diplachne fusca subsp. uninervia (J. Presl) GU359147(1) GU359461(1) GU359809(1) GU360391(1) GU360694(1)
g’p’aCh”e fusca var fascicularis (Lam.) PM.  yano300¢  Ky302314*  KY302322*  KY302330*

eterson & N. Snow

Diplachine fusca var fuisca (L) P-Beauv. ex Roem. - «pg73337(2) KP873911(2) KP873553(2) KP874035(2) KP73754(2)
Disakisperma dublum (Kunth) P. M. Peterson & N. - )350145(1) GU359442(1) GU359811(1) GU360416(1) GU360695(1)
pisakisperma obtusifora (Hochst) P. M. Peterson - jq345187(4) JQ345340(4) JQ345298(4) JQ345255(4)
Eleusine africana Kenn.-O'Byme AY515199(5) HQ202648(6) HQ202625(6) HQ202640(6) HQ202632(6)
Eleusine coracana (L.) Gaertn. AY515204(5) HQ202649(6) HQ202626(6) HQ202641(6) HQ202633(6)
Eleusine floccifolia (Forssk.) Spreng. AY515208(5) HQ202650(6) HQ202627(6) HQ202642(6) HQ202634(6)
Eleusine indica (L.) Gaetm GU359338(1) GU359473(1) GU359797(1) GU360472(1) GU360496(1)
Eleusine jaegeri Pilg. AY515213(5)  HQ202651(6) HQ202644(6) HQ202636(6)
Eleusine multiflora Hochst. ex A. Rich. AY515221(5) HQ202653(6) HQ202630(6) HQ202646(6) HQ202638(6)
Eleusine tristachya (Lam.) Lam. AY515224(5) HQ202654(6) HQ202647(6) HQ202639(6)
Enteropogon acicularis (Lindl.) Lazarides KP873363(2) KP873921(2) KP873579(2) KP874046(2) KP873765(2)
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Enteropogon dolichostachyus(Lag.) KP873371(2) KP873587(2) KP874052(2) KP873771(2)
Enteropogon macrostachyus (Hochst. ex A Rich) Gu3s0340(1) GU359472(1) GU359795(1) GU360470(1) GU360494(1)
unro ex Benth.

Enteropogon ramosus B.K. Simon GU359341(1) GU359470(1) GU359794(1) GU360469(1) GU360493(1)
Eustachys distichophylla (Lag.) Nees EF153051(3) GU359440(1) GU359805(1) GU3G0387(1) GU360523(1)
Eustachys paspaloides (Vahl) Lanza & Mattei GU359312(1) GU359439(1) GU359819(1) GU360386(1) GU360522(1)
Eustachys paspaloides subsp caribaea (Spreng.) KY302303* KY302323* KY302336*
Nowack

Eustachys petraea (Sw.) Desv. GU359313(1) GU359438(1) GU359833(1) GU360385(1) GU360637(1)
Eustachys retusa (Lag.) Kunth KY302305*  KY302315*  KY302324*  KY302331*  KY302337*
Eustachys uliginosa (Hack.) Herter KY302304*

Harpochloa falx (L.f.) Kuntze KP873400(2) KP873613(2) KP874072(2) KP873799(2)
Leptochloa chioridiformis (Hack.) Parodi KY302306*  KY302316* KY302332*  KY302338*
Leptochloa crinita (Lag.) P. M. Peterson & N. Snow GU359171(1) GU359555(1) GU359907(1) GU360363(1) GU360625(1)
Leptochloa digitata (R. Br.) Domin JQ345178(4) JQ345213(4) JQ345331(4) JQ345289(4) JQ345246(4)
reptochloa plurifiora (E. Fourn.) P. M. Peterson & g;350214(1) GU359553(1) GU359934(1) GU360374(1) GU360653(1)
Leptochloa virgata Beauv. JQ345195(4) JQ345226(4) JQ345351(4) JQ345306(4) JQ345264(4)
Lepturus gasparricensis Fosberg GU359149(1) GU359477(1) GU359807(1) GU360429(1) GU360692(1)
Lepturus radicans (Steud.) A. Camus GU359806(1)

Lepturus repens R. Br. GU359150(1) GU359427(1) GU359893(1) GU360428(1) GU360691(1)
Miorachne _patentifora (Stent & - JM-Rattray) Gi350254(1) GU359374(1) GU359883(1) GU3E0458(1) GU360584(1)
Microchloa caffra Nees GU359155(1) GU359453(1) GU359972(1) GU360424(1) GU360670(1)
Microchloa indica (L.f.) P.Beauv. EF153064(3) DQ242046(7)

Microchloa kunthii Desv. GU359141(1) GU359434(1) GU359971(1) GU360423(1) GU360684(1)
Oxychloris scariosa (F. Muell.) Lazarides KP873414(2) KP873952(2) KP873631(2) KP874086(2) KP873813(2)
Rendlia cupricola J. Divign. KY302307*

Schoenefeldia gracilis Kunth KJ768886(8) KJ768981(8) KP874087(2) KP873814(2)
Schoenefeldia transiens (Pilg.) Chiov JQ345201(4) JQ345230(4) JQ345357(4) JQ345312(4) JQ345270(4)
Tetrapogon cenchriformis (A. Rich.) Clayton GU359220(1) GU359902(1) GU360366(1) GU360620(1)
Tetrapogon fasciculata Hitchc. & Chase GU359156(1) GU359528(1) GU359982(1) GU360317(1) GU360638(1)
Tetrapogon villosus Desf. GU359221(1) GU359514(1) GU359901(1) GU360367(1) GU360619(1)
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Apéndice 4. Grafico de dispersion del método de agrupamiento jerarquico de Ward para el caracter “nimero de
ramas primarias”. Los agrupamientos fueron obtenidos usando la media de cada rango de ramas. Referencia de
colores: azul para agrupamiento “1-6 ramas primarias”, amarillo para agrupamiento “7-13 ramas primarias”, y verde
para agrupamiento “>13 ramas primarias”.
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Apéndice 5. Lista de especies y codificacion de los estados de caracter.

Numero

Aparienci Numero de Numerp de
Especie pariencia 4o ramas Gradq de .. Truncamiento antecios an.teC|os
general primarias homogenizacion por fertllgs por
espiguilla espiguilla
Astrebla elymoides 2 0 1 1 0 0-1
Astrebla lappacea 2 0 1 1 0 1
Astrebla pectinata 2 0 1 1 0 1
Austrochloris dichanthioides 1 0 1 1 1 0
Chloris barbata 1 1 1 1 0 0
Chloris castilloniana 1 1 1 1 1 0
Chloris cucullata 1 1 1 1 1 0
Chloris gayana 1 1 1 1 0 0
Chloris grandiflora 1 0 1 1 0 0
Chloris halophila var halophila 1 1 1 1 1 0
Chloris halophila var humilis 1 0-2 1 0-1 1 0
Chloris mossambicensis 1 0 1 1 1 0
Chloris nutans 1 0 1 1 0 1
Chloris orthonoton 1 1 1 1 1 0
Chloris pectinata 1 0 1 1 1 0
Chloris pycnothrix 1 0 1 1 1 0
Chloris submutica 1 1 1 1 1 0
Chloris truncata 1 0 1 1 1 0-1
Chloris virgata 1 1 1 1 1 0
Chrysochloa hindsii 1 0 1 1 1 0
Coelachyrum lagopoides 1 0 1 1 0 1
Coelachyrum poiflorum 1 0 1 1 0 1
Cynodon affinis 1 0 1 1 2 0
Cynodon arcuatus 1 0 1 1 2 0
Cynodon convergens 1 0 1 1 2 0
Cynodon dactylon var biflorus 1 0 1 1 1 0
Cynodon dactylon var dactylon 1 0-2 1 0-1 2 0
Cynodon dactylon var pilosus 1 0 1 1 2 0
Cynodon hirsutissimus 1 0 1 1 2 0
Cynodon incompletus 1 0 1 1 2 0
f?i}rlggt(z/c;n incompletus  var 1 0 1 1 2 0
Cynodon maritimus 1 0 1 1 2 0
Cynodon nlemfuensis 1 0-2 1 0-1 2 0
Cynodon pascuus 1 0 1 1 2 0
Cynodon plectostachyus 1 2 1 0 2 0
Cynodon simonii 1 0 1 1 2 0
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Apéndice 6. Estados de caracter de los 112 taxones de Eleusininae. En paréntesis se indican los estados menos

comunes.
Promedi Grado de Maximo N°
. Apariencia N°ramas on° Truncami .~ .. gradode antecios
Especies . . homogenizacio e
general primarias  ramas ento n ramificaci por
primarias on espiguilla
Astrebla elymoides Uni- 1 1 Si Completa 2 Multi-
ramificada flora
Uni- . Multi-
Astrebla lappacea ramificada 1 1 Si Completa 2 flora
. Uni- . Multi-
Astrebla pectinata ramificada 1 1 Si Completa 2 flora
Astrebla squarrosa Uni- 1 1 Si Completa 2 Multi-
ramificada flora
Austrochloris - . .
dichanthioides Digitada 2 2 Si Completa 2 Bi-flora
. - . Multi-
Chloris barbata Digitada 4-18 8,5 Si Completa 2 flora
Chloris castilloniana Digitada 8-16 11,1 Si Completa 2 Bi-flora
Chloris cucullata Digitada 8-15 11 Si Completa 2 Bi-flora
Chloris formosana Digitada 6-7 6,67 Si Completa 2 l\f/llglrg'
. - . Multi-
Chloris gayana Digitada 7-19 12,14 Si Completa 2 flora
. . . . Multi-
Chloris grandiflora Digitada 3-5 4 Si Completa 2 flora
Chloris  halophila  var - . .
halophila Digitada 9-20 12,22 Si Completa 2 Bi-flora
Chloris halophila  var b ioqa 510 (47) 633 (47) Si(No)  Completa 2 Bi-flora
humilis
Chloris mossambicensis Digitada 4-8 5,66 Si Completa 2 Bi-flora
. . . Multi-
Chloris nutans Digitada 2-4 3 Si Completa 2 flora
Chloris orthonoton Digitada 10 10 Si Completa 2 Bi-flora
Chloris pectinata Digitada 5-7 5,66 Si Completa 2 Bi-flora
Chloris pycnothrix Digitada 5-7 5,55 Si Completa 2 Bi-flora
Chloris radiata Digitada 6 6 Si Completa 2 Bi-flora
Chloris submutica Digitada 5-11 8,66 Si Completa 2 Bi-flora
Chloris truncata Digitada 6-7 6,5 Si Completa 2 Bi-flora
Chloris virgata Digitada 5-15 8,2 Si Completa 2 Bi-flora
Chrysochloa hindsii Digitada 2 2 Si Completa 2 Bi-flora
Chrysochloa - . .
hubbardiana Digitada 2-4 3,33 Si Completa 2 Bi-flora
Coelachyrum lagopoides Digitada 3-4 3,5 Si Completa 2 I}/Ilglrg'
. - . Multi-
Coelachyrum poiflorum Digitada 4 4 Si Completa 2 flora
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Cynodon affinis Digitada 4-6 5 Si Completa 2 Uni-flora
Cynodon arcuatus Digitada 4-6 5 Si Completa 2 Uni-flora
Cynodon convergens Digitada 3 3 Si Completa 2 Uni-flora
Cynodon  dactylon var — piiiaqa 4 4 si Completa 2 Bi-flora
biflorus

Cynodon dactylon var - . .
d;/ctylon y Digitada  4-6 (31) 5,14 (31)  Si(No) Completa 2 Uni-flora
ICV”‘?dO” dactylon var - pieda 4-5(30) 4,5(30) Si(No)  Completa 2 Uni-flora
ongiglumis

Cynodon  dactylon var — piiiaqa 45 48 si Completa 2 Uni-flora
pilosus

Cynodon hirsutissimus Digitada Si Completa 2 Uni-flora
Cynodon incompletus Digitada 4 4 Si Completa 2 Uni-flora
Cy noq on incompletus Digitada 4 4 Si Completa 2 Uni-flora
var hirsutus

Cynodon maritimus Digitada 4-7 5,14 Si Completa 2 Uni-flora
Cynodon nlemfuensis Digitada 5-6 (90) 5,33 (90) Si(No) Completa 2 Uni-flora
Cynodon pascuus Digitada 4 4 Si Completa 2 Uni-flora
Cynodon plectostachyus Digitada 50-60 55 No Completa 2 Uni-flora
Cynodon simonii Digitada 2-3 25 Si Completa 2 Uni-flora
Cynodon tenellus Digitada 2-6 4 Si Completa 2 Uni-flora
Cynodon trasvaalensis Digitada 2-3 25 Si Completa 2 Uni-flora
Dinebra caudata Piramidal 17 17 Si Completa 2 -

. o . Multi-
Dinebra coerulescens Piramidal 30 30 Si Completa 2 flora
Dinebra decipiens subsp. Piramidal 28 28 No Completa 2 Multi-
asthenes flora
Dinebra decipiens subsp. gy o i 20 20 No Completa 2 Multi-
peacockii flora

. . . Multi-
Dinebra ligulata Piramidal 65 65 No Completa 2 flora

. . . o . Multi-
Dinebra marquisensis Piramidal 30-60 50 No Parcial 3 flora
Dinebra nealleyi Piramidal  50-60 56,67 i Completa 2 -

. . o . Multi-
Dinebra neesii Piramidal 30 30 Si Completa 2 flora
Dinebra paniceae subsp. oy o g 70 70 si Completa 2 Multi-
brachiata flora
Dinebra paniceae subsp. b, iqal 2506 25,5 si Completa 2 Multi-
mucronata flora
Dinebra panicoides Piramidal  30-78 48 No Parcial 23 Multi

(Completa) flora
Dinebra retroflexa Piramidal 58-68 63 No Completa 2 Bi-flora

, N . Multi-

Dinebra scabra Piramidal 80-130 90 No Parcial 3 flora

103



Dinebra somalensis Piramidal 4 4 Si Completa 2 Multi-

flora
. .. L Multi-
Dinebra southwoodii Piramidal 45 45 No Completa 2 flora
. L . Multi-
Dinebra squarrosa Piramidal 12 12 Si Completa 2 flora
Dinebra viscida Piramidal  12-47 27 No Parcial 23 Muilti-
(Completa) flora
. . L Multi-
Dinebra xerophila Piramidal 30 30 No Completa 2 flora
Dlplgchne' fusca var Piramidal 12-31 215 No Parcial 2.3 Multi-
fascicularis (Completa) flora
Diplachne  fusca var N Parcial Multi-
fusca Piramidal 17-23 20 No (Completa) 2-3 flora
Diplachne fusca  var oo idal 15 15 No Completa 2 Multi-
muelleri flora
Diplachne fusca  var g amiqal  20-65 34,37 No Completa 2 Multi-
uninervia flora
. , A 5-17 (5- 11,14 . Multi-
Disakisperma dubium Piramidal 10) (7.5) No (Si) Completa 2 flora
Disakisperma obtusiflora Piramidal 4 4 Si Completa 2 l}/llglrg'
. . - . Multi-
Eleusine africana Digitada 6-11 7,75 Si Completa 2 flora
. - . Multi-
Eleusine coracana Digitada 2-6 4 Si Completa 2 flora
. . - . Multi-
Eleusine floccifolia Digitada 3-6 4,33 Si Completa 2 flora
T - . Multi-
Eleusine indica Digitada 2-10 5,22 Si Completa 2 flora
Eleusine jaegeri Digitada 9 (46) 9 (46) Si (No) Completa 2 l\f/llglrg'
. . - . Multi-
Eleusine multiflora Digitada 3-4 3,33 Si Completa 2 flora
. . - . Multi-
Eleusine tristachya Digitada 2-3 2,25 Si Completa 2 flora
Enteropogon acicularis Digitada 7 7 Si Completa 2 Bi-flora
Enteropogon - . .
dolichostachyus Digitada 9 9 Si Completa 2 Bi-flora
Enteropogon L_Jm- 1 1 Si Completa 2 Multi-
macrostachyus ramificada flora
Enteropogon ramosus Digitada 4 4 Si Completa 2 Bi-flora
Eustachys brevipila Digitada 4 4 Si Completa 2 Bi-flora
. - 8-25 (79- . .
Eustachys distichophylla Digitada 113) 19 (96) Si (No) Completa 2 Bi-flora
Eustachys paspaloides Digitada 4-6 4,66 Si Completa 2 Bi-flora
Eustachys ~paspaloides g 4-14 75 Si Completa 2 Bi-flora
subsp. caribaea
Eustachys petraea Digitada 3-4 3,5 Si Completa 2 Bi-flora
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Eustachys retusa Digitada 6-15 8,86 Si Completa 2 Bi-flora
Eustachys uliginosa Digitada 6-10 7,6 Si Completa 2 Bi-flora
Uni- . Multi-
Harpochloa falx ramificada 1 1 Si Completa 2 flora
Leptochloa chloridiformis Digitada 6-15 9,7 Si Completa 2 ':,/Ilglrg'
Leptochloa crinita Digitada 8-15 12,5 Si Completa 2 Bi-flora
Leptochloa digitata Digitada 25 25 si Completa 2 '}’I'g'rg
Leptochloa pluriflora Digitada 8-22 12,5 Si Completa 2 '}/Illojlrg'
. A 11-28 . Multi-
Leptochloa virgata Piramidal (34-72) 18,4 (51) Si(No) Completa 2 flora
) . Uni- . .
Lepturus acutiglumis ramificada 1 1 Si Completa 2 Bi-flora
. . Uni- . .
Lepturus gasparricensis ramificada 1 1 Si Completa 2 Bi-flora
Lepturus radicans L.”.“' 1 1 Si Completa 2 Uni-flora
ramificada
Uni- . .
Lepturus repens ramificada 1 1 Si Completa 2 Bi-flora
Micrachne patentiflora L.Jr."' 1 1 Si Completa 2 Uni-flora
ramificada
Microchloa caffra L.".“' 1 1 Si Completa 2 Uni-flora
ramificada
Microchloa indica L.".“' 1 1 Si Completa 2 Uni-flora
ramificada
Microchloa kunthii L_Jm- 1 1 Si Completa 2 Uni-flora
ramificada
. , - . Multi-
Oxychloris scariosa Digitada 4-6 5 Si Completa 2 flora
Rendlia cupricola L.”.“' 1 1 Si Completa 2 Bi-flora
ramificada
Schoenefeldia gracilis Digitada 2-3 2,33 Si Completa 2 Uni-flora
Schoenefeldia transiens Digitada 2 2 Si Completa 2 Uni-flora
Sclerodactylon - . Multi-
macrostachyum Digitada 2-4 2,66 Si Completa 2 flora
, - . Multi-
Stapfochloa berroi Digitada 3-4 3,5 Si Completa 2 flora
- . Multi-
Stapfochloa canterae Digitada 3-5 4,2 Si Completa 2 flora
. - . Multi-
Stapfochloa ciliata Digitada 3-6 4,3 Si Completa 2 flora
Stapfochloa  dandyana  puaqa 524 11,4 si Completa 2 Multi-
(elata) flora
Stapfochloa parvispicula Digitada 12 12 Si Completa 2 '}/Illojlrg'
Tetrapogon - . Multi-
cenchriformis Digitada 1-2 1,33 Si Completa 2 flora
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Uni-

Tetrapogon fasciculatus ramificada 1 1 Si Completa 2 Bi-flora
. Uni- . Multi-
Tetrapogon villosus ramificada 1 1 Si Completa 2 flora

106



Apéndice 7. Grafico del anadlisis de coordenadas principales (ACP). El porcentaje de variacion explicado por el

analisis esta indicado en los ejes. Los numeros indican los diferentes tipos de inflorescencia descriptos en la Tabla
1.
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®
£
- 6
N 1,274 o 2
o~ 5¢
w
£
4 11
T 0,32 g 104
§ ®
o
o
= 2 .
o 0631 &
o
£
a 13
1 8. .
®
-1,58 T T T 1
1,42 0,65 2,71 478 6,85

Principal Coordinate Axis 1 (48,6%)
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Apéndice 8. Arbol de mayoria de consenso del método Bayesiano MCMC de

la subtribu Eleusininae. Los numeros
debajo de las ramas corresponden a probabilidades posteriores (PP).

Aristida gypsophilla
Chasmanthium Tatifolium

Danthonia compressa

Dinebra retroflexa
1 Dinebra squarrosa
Dinebra marquisensis
'I’CDinebra xerophila
09— pinebra paniceae subsp brachiata
Dinebra paniceae subsp mucronata

Dinebra caudata
Dinebra coerulescens

Dinebra viscida
Dinebra panicoides

Dinebra nealleyi

Dinebra scabra

ELEUSININAE

1

Dinebra somalensis
Dinebra neesii
Dinebra decipiens subsp asthenes

Dinebra decipiens subsp peacockii
Dinebra Tigulata

Dinebra southwoodii

coelachyrum lagopoides
coelachyrum poiflorum

Eleusine multiflora
Eleusine floccifolia
Eleusine jaegeri
Eleusine africana
Eleusine coracana
Eleusine indica
Eleusine tristachya
Diplachne fusca var uninvervia
Diplachne fusca var fusca
Diplachne fusca var muelleri
Leptochloa digitata

Diplachne fusca var fascicularis
Leptochloa chloridiformis
Leptochloa virgata
0_9_[- Leptochloa crinita
1% Leptochloa pluriflora
Disakisperma dubium
Disakisperma obtusiflora
Austrochloris dichanthioides
Astrebla elymoides
Astrebla lappacea
Astrebla pectinata
Schoenefeldia gracilis
schoenefeldia transiens

Enteropogon dolichostachyus
09 Enteropogon macrostachyus
Enteropogon acicularis
Enteropogon ramosus
0.9 F—Ch'loris nutans
) Chloris barbata
chlo

cucullata
Chloris mossambicensis

Chloris castilloniana
chloris gayana
chloris virgata

Chloris orthonoton
chloris pectinata
chloris truncata
chloris halophila var halophila
chloris halophila var humilis
chloris pycnothrix

0.9 chloris submutica

Tetrapogon fasciculatus

Tetrapogon cenchriformis
Tetrapogon villosus
Lepturus gasparricensis
Lepturus repens
Lepturus radicans

Harpochloa falx

Rendlia cupricola
Microchloa caffra
1 1

Microchloa indica
1 Microchloa kunthii
Eustachys distichophylla

Eustachys paspaloides
Eustachys uliginosa

08, Eustachys petraea
h TEEustachys paspaloides subsp caribaea
1

Eustachys retusa
oxychloris scariosa

Micrachne patentiflora
chrysochloa hindsii
stapfochloa grandiflora

stapfochloa canterae
1]0.9— stapfochloa parvispicula

stapfochloa dandyana
0.7-Stapfochloa ciliata

Cynodon arcuatus
Cynodon dactylon var pilosus
Cynodon incompletus

1'%= cynodon incompletus var hirsutus
Cynodon maritimus

Cynodon convergens
Cynodon simonii
Cynodon tenellus
Cynodon nlemfuensis
Cynodon plectostachyus
Cynodon trasvaalensis
ynodon affinis
Cynodon hirsutissimus
Cynodon dactylon var dactylon
Cynodon dactylon var biflorus
1% cynodon pascuus

0.05
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Apéndice 9. Resultados de los modelos ordenados y desordenados de evolucion de caracteres con
métodos ML y MCMC.

ML MCMC
Caracter Modelo
-log likelihood Diferencia In P(modelo/datos) s.e. InBF
Apariencia general Libre -44,838 0.0 -48,921 +/- 0,161 1.8
Restringido -44,845 -47,264 +/- 0,198
Numero de ramas primarias Libre -70,488 0,3 -75,844 +/-0,238 2,2
Restringido -70,796 -73,649 +/- 0,16
Grado de homogenizacién Libre -9,036 3,4 -10,241 +/-0,108 3,2
Restringido -12,390 -13,458 +/- 0,108
Truncamiento Libre -24,597 12,2 -26,322 +/- 0,209 10,0
Restringido -36,829 -36,361 +/- 0,156
Numero de antecios por Libre -61,402 0.0 -65,096 +/- 0,295 20
espiguila Restringido ~ -61,404 63,143 +-0,108
Numero de antecios fértiles  Libre -28,824 114 -29,905 +/- 0,094 105
por espiguilla — ' ‘
Restringido -40,261 -40,380 +/- 0,154

109



Apéndice 10. Tasas de transicion MCMC y puntajes z de los pares de caracteres que mostraron evidencia positiva

de evolucion correlativa.

Apariencia general - Antecios por Apariencia general - Antecios
espiguilla fértiles por espiguilla
mmm Tasa detransicien —4—Puntaje Z (%) === Tasa detransicion —e—Puntaje Z (%)
30,0 - - 16 60 - - 35
70,0 - - 14 50 L 30
60,0 - e . | o5
50,0 10
- 20
40,0 | ) 30 -
- 15
30,0 -8 20 |
20,0 -4 18
10,0 2 101 5
0.0 - -0 0 - 0
q12 g13 g21 q24 g31 34 gd42 g43 q12 qi13 921 q24 931 q34 qgd42 q43
Apariencia general - Nimero de Apariencia general -
ramas primarias Homogenizacion
= Tasa detransicion  —4—Puntaje Z (%) === Tasa detransicién =—¢=Puntaje Z (%)
400,0 - - 35 450 25
400
350,0 4 - 3.0
350 20
300,0 - .
- 25
250,0 - ! 300
’ - 20 250 s
200,0 -
L 1,5 200
150,0 - 150 - 10
50
100,0 | r 1.0
100 5
| - 0,5
50,0 -
0,0 A = = 00 o 0
q12 913 gal ofd Bl ot gl add a12 q13 21 24 g3 g34 qd2  q43
Antecios por espiguilla - Antecios Antecios por espiguilla - NOmero
fértiles por espiguilla de ramas primarias
mmm Tasa de transicion  =—#=Puntaje Z (%) mmm Tasa detransicién  =#=Puntaje Z (%)
70 4 - 25 300 - - 12
60 - i L
| 5 250 10
50
200 - o
40 F15
150 - -8
30 10
100 - -4
20
10 = 50 | 2
0 . ! 2 -0 o - 0
ql12 q13 921 g24 q31 34 qg42 q43 q12 913 q21 924 31 q34 qg42 q43
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Homogenizacién - Numero de

Homogenizacion - Antecios fértiles ramas primarias

por espiguilla

o . mmm Tasa detransicién  —#=—Puntaje Z (%)
B Tasadetransicion —#—Puntaje Z (%)

450 12 Shall= [ ;0
400 - - 400 i
350 - 350 -
300 -8 <0 "
250
250 e . 5
200 - 4
150 - -4 150 3
100 - 100 2
o2
50 50 1
0 i 0 Fo
q12 g13 q21 q24 q31 34 q42 q43 gl2 g13 g21 g24 qg31 g34 q42 g43

Apariencia general - NOmero de
ramas primarias

= Tasadetransicion  =—e=Puntaje Z (%)

350

o

300

250

200

150

100

50

Q = N W = 0 B N e O =

ql12 q13 q21 q24 931 q34 q42 q43
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