DARWINIANA ISSN 0011-6793

38(3-4): 209-218. 2000
ESTUDIOS SOBRE LA VARIACION ESTRUCTURAL DE LA SINFLORESCENCIA
EN EL GENERO AXONOPUS(POACEAE, PANICOIDEAE, PANICEAE):
TIPOLOGIA Y TENDENCIAS EVOLUTIVAS

DIEGO GIRALDO-CANAS

Carrera 4 Nro. 14-81, Apartamento 3-305, Santafé de Bogota DC, Colombia.
E-mail: giraldocanas@latinmail.com

ABSTRACT: Giraldo-Cafas, D. 2000. Studies on structural variation of the synflorescence of
Axonopus(Poaceae, Panicoideae, Paniceae): typology and evolutionary tBardéniana 38(3-4):
209-218.

Synflorescence typology of Neotropical genésonopus P. Beauv. was studied using the
methodology and the terminology of Troll's school. Fifty two speciesaoi75 species oAxonopus
were analized. In all taxa the synflorescence is polytelic and truncate. According to this study, the
plesiomorphic flowering unit is found in the series Barbigeri G. A. Black. The synflorescence could be
derived from an ancestral form by the following evolutionary steps: 1.- truncation of the main axis; 2.-
complete homogenization; 3.- reduction of the short paracladia; 4.- decrease of the number of long
paracladia; 5.- truncation of the long paracladia. Morphological relationships are discussed and some
probable evolutionary trends are outlined.
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RESUMEN: Giraldo-Cafias, D. 2000. Estudios sobre la variacion estructural de la sinflorescencia en el
génerdAxonopugPoaceae, Panicoideae, Paniceae): tipologia y tendencias evdhdivésiana 38(3-
4): 209-218.

Se estudié la tipologia de la sinflorescencia del género neotrédgizcabpud?. Beauv. utilizando la
metodologia y terminologia de la escuela de Troll. Se analizaron representantes de 52 de las ca. 75 especies
del género. En todas las especies la sinflorescencia es politélica y truncada. De acuerdo con este estudio,
la unidad de floracién plesiomorfica se encuentra en la serie Barbigeri G. A. Black. La sinflorescencia de
Axonopugpudo derivarse de una forma ancestral a través de los siguientes pasos: 1.- truncamiento del eje
principal; 2.- homogeneizacion completa; 3.- reduccion de los paracladios cortos; 4.- disminucion del
numero de paracladios largos y 5.- truncamiento de los paracladios largos. Se discuten las relaciones
morfoldgicas y se comentan algunas posibles tendencias evolutivas.

Palabras clave: Poaceae, Panicrenopusinflorescencia, Sinflorescencia, Tipologia, Evolucion.

INTRODUCCION

Paniceae en particular, no existen estudios de coY{getti, 1996; Vegetti & Weberling, 1996). Frecuen-
junto que permitan comprender la gran variacigfemente se han aplicado en la familia términos des-
morfolégica que presentan sus inflorescencias. SiilPtivos de inflorescencias racimosas simples (Cal-
embargo, se sabe que la tipica inflorescencia de B&0N & Soderstrc_)m, 1973), sin conS|derar. el he(?ho
gramineas es generalmente terminal y ésta pueq,% que en gs.tasllnflorescenu.as se combman siste-
ser una espiga, un racimo o una panicula (términB§s de ramificacion monopodial y simpodial (Clark
descriptivos clasicos), que generalmente carece §id-isher, 1987; Vegetti & Tivano, 1991; Schneider &
bracteas desarrolladas con la excepcion de las q¥iedetti, 1996). Es por esto que varios autores (Gram,
conforman las espiguillas (Schneider & Vegetti1961; Gould & Shaw, 1983; Clayton & Renvoize,
1996). En la familia Poaceae la conformacion de i986; Weberling etal., 1997) han planteado la nece-
inflorescencia muestra una diversidad casi inagotéldad de revisar las caracteristicas de las inflores-
ble, siendo ésta politélica (Camara-Hernandez gencias en la fgmilia,_ siendo para ello fundamental
Rua, 1991; Vegetti, 1991a, 1991b; Camara@Portar datos tipologicos.
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El géneroAxonopusP. Beauv. es nativo de losseccion Cabrera (Lag.) Chase y las 3 especies de la
trépicos y subtropicos de América, con algunoseccion Lappagopsis (Steud.) Chase. Se estudiaron
representantes introducidos al Viejo Mundo. Relineerca de 1200 ejemplares, de los que se citan aqui
cerca de 75 especies, distribuidas principalmente sdlo algunos representantes por especie y por re-
el norte de Sudamérica (Brasil, Venezuela y Ca@ion geografica (véase el Apéndice 1).
lombia). Sus especies crecen generalmente por de-
bajo de los 1000 m sobre el nivel del mar, constitt®@BSERVACIONES
yendo importantes elementos en las sabanas natu; géneroAxonopusncluye hierbas perennes o
rales (Giraldo-Cafias, 1998, 1999a). Se distingyg a5 veces anuales.[capillaris (Lam.) Chase] o
de otros miembros de la tribu Paniceae por preséfiiede haber especies tanto perennes como anua-
tar espiguillas solitarias con la lemma Superiofg caracteristica que ha sido observada sélo en los
opuesta al raquis del “racimo espiciforme” y POfniempros de la seccién Cabrera. Pueden ser cespi-
carecer de gluma inferior (Giraldo-Cafas, 1999b},q55  hajas a muy robustas, a veces rastreras,
La posicion invertida de la espiguilla es una de 135y |oniferas o rizomatosas, de hojas tiernas a muy
diferencias fundamentales entféaspalumL. y a5 as cafias (ejes de la sinflorescencia) pueden

Axonopus Esta diferencia, en t€rminos ontogey ariar de simples a ramificadas y su ramificacion

néticos, involucraria una rotacion del pedicelo dﬁuede ser basal o hacia su region distal, erectas
180° (Nozeran, 1955 citado por Clifford, 1987, ,51reras o geniculadas. Las hojas pueden ser
Crins, 1991) y segun Crins (1991), la base genéligaqzjes; fasciculadas, equitantes (varias especies
de esta caracteristica es crucial para la interpretgs 3 serie Barbigeri G. A. Black) o flabeliformas (

cion de los limites genéricos y las relaciones en {pejliformis Swallen de la serie Suffulti G. A.
tribu Paniceae. Sin embargo, esta rotacion d

pedicelo es cuestionada por Clifford (1987) sobre | 4 éstructura de las plantasAonopuse ajus-
la base de la ausencia de estudios que avalen digha nodelo generalizado entre las Poaceae (véanse
hipotesis. _ _ _ . Rua & Weberling, 1995; Vegetti & Anton, 1996; Rua

El ,ObjetIVO de este estudio es realizar un af‘a“5<§Gréttola, 1997: Weberling et al., 1997). Cada plan-
tipologico de las sinflorescencias del generq, egt4 constituida por una serie de vastagos equi-
Axonopusestablecer afinidades y diferencias entrigyjentes de orden de ramificacion sucesiva. Estos
las entidades infragenéricas y proponer, a la luz d@stag0s muestran la secuencia de diferenciacién
los datos obtenidos, posibles tendencias evoluinica de las sinflorescencias y pueden ser tratados
vas. como ejes de innovacién. En cada vastago se puede

. diferenciar una porcion distal que lleva exclusiva-

MATERIALES Y METODOS mente paracladios florales, denominada antotagma,

En el andlisis tipoldgico se adopté la terminolode una proximal provista de nomofilos, el trofo-
gia de la escuela de Troll (Weberling, 1985; Camargagma. En la region del trofotagma se pueden distin-
Hernandez & Rua, 1991; Camara-Hernandez §uir, a suvez, una zona proximal, cuyos entrenudos
Miante-Alzogaray, 1994; Vegetti & Anton, 1995, permanecen cortos, de otra distal en la cual se alar-
1996; Rua & Grottola, 1997; Weberling et al. 1997)gan notablemente. Seguin Rua & Weberling (1995),
Se estudiaron ejemplares de los herbarios AAUR zona proximal constituiria una zona de innovacion
AS, BA, BAA, BAF, CEPEC, COAH, COL, CORD, (denotada tipoldgicamente por las letras 1Z), mien-
CTES, CEN, FMB, G, HPUJ, HUA, IBGE, LIL, LPB, tras que la distal representaria una zona de inhibi-
MA, MEDEL, MEXU, MO, MYF, NY, P, R, RB, SI, cién (HZ). Por su parte, el antotagma constituye la
SP, TOL, U, US, VEN, abreviados de acuerdo connidad de floraciondgensuSell, 1976; unidad de
Holmgren et al. (1990). Para este estudio se seleccitpracion = inflorescencia) y forma parte de la zona
naron especies de todas las entidades infragie enriquecimiento o zona paracladial (BZ). En la
néricas propuestas por Chase (1911) y Black (19638)ayoria de las especies se evidencian catafilos en la
Asi, se consideraron 45 de las aproximadamente 6fBna de innovacion, los cuales tendrian una funcién
65 especies que integran la seccion Axonopus (lasotectora de la parte vegetativa. Por otra parte, en
cuales son representantes de todas las series geozona de inhibicion se presenta una tendencia
puestas para esta seccién), 4 de las 5 especies dedaia la reduccion en todas las categorias
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infragenéricas, salvo en la mayoria de las especi@éees) G. A. BlackA. equitansHitchc. & Chase,
de las series Barbigeri y Suffulti, donde las planta&. piccaeGiraldo-CafiasA. pubivaginatusG. A.
alcanzan portes robustos con alturas hasta de 2 Black, A. schultesiiG. A. Black, A. scopariusA.

La unidad de floracién nace en el ultimo nudsiccus(Nees) Kuhim.A. steyermarkiSwallen,A.
caulinar de las cafias principales (ejes principales deffultiformisG. A. BlackA. surinamensi§Steud.)
las sinflorescencias) y ocasionalmente en cafias Henr. A. flabelliformisSwallen yA. suffultugTrin.)
terales, situacion s6lo observada en unos pochsParodi. Todas estas especies pertenecen a la serie
ejemplares de tres especies de la serie AxonApusBarbigeri, excepté. flabelliformisy A. suffultuslas
compressugSw.) P. Beauv.A. fissifolius(Raddi) cuales pertenecen a la serie Suffulti. Las restantes
Kuhlm. y A. poiophyllusChase, en dos especies deespecies de las demas series y secciones son muy
la serie Barbigeri\. scopariugFliggé) Kuhim.yA.  similares en su unidad de floracién y Gnicamente
leptostachyuqFliggé) Hitchc. y en dos especiesvaria el nimero de paracladios largos de primer or-
de la seccion Cabrerd. aureusP. Beauv. yA. den por unidad de floracion.
chrysoblepharis(Lag.) Chase (cafias laterales = Cabe destacar qu&. chrysoblepharigseccion
paracladios largos con trofotagma), siendo siempfeabrera) es la Unica especie con cierto grado de
exerta, excepto enA. triglochinoides(Mez) variacién en lo que respecta a la porcion distal de
Dedecca. Su disposicion tridimensional es radiadaus paracladios largos. En ésta, los paracladios son
(con paracladios en todas las direcciones). Las ungédos de primer orden y presentan una prolonga-
dades de floracion son piramidales (los paracladia$on estéril, donde se evidencian cicatrices de
largos disminuyen de longitud acropetamentegspiguillas o espiguillas reducidas a su gluma supe-
pudiendo variar de laxas a muy densas, y exhiben dar y lemma inferior justo en la region terminal. En
numero extremadamente variable de paracladios lasta especie las espiguillas estan hundidas dentro
gos de primer orden LPc’ [de 2 a mas de 13@el raquis. En el resto de las especies estudiadas los
raramente uno en algunas unidades de floracion garacladios largos terminan en una espiguilla fértil
A. fastigiatus(Nees) Kuhim. de la serie Fastigiati(florescencia). La espiguilla que remata el eje princi-
G. A. Black], inclusive en miembros de una mismgal de la inflorescencia es la florescencia principal y
especie. Estas unidades de floracion carecen lds que rematan cada paracladio largo son las co-
bracteas, a excepcion de aquellas que conforman felsescencias y a su vez, cada florescencia es un
espiguillas. [Véanse los diagramas de las unidadparacladio corto (KPc). Como dato curioso, sélo se
de floracién y de la estructura de la espiguilla eabservo en el ejemplaGiraldo-Cafias 2638
Giraldo-Cafias (1999a: 138)]. (COAH), de la seccion Cabrera, que uno de sus

En gran parte de las especies (excepto en la naracladios largos, el paracladio proximal, se ramifi-
yoria de las especies de las series Barbigeri caba en dos. Este ejemplar corresponde a la especie
Suffulti) se observa una zona paracladial muy redé:. aureus Este hallazgo se considera como una
cida, tanto por el bajo nimero de paracladios largesiormalidad y seria el resultado de una ramificacion
como por el escaso o nulo crecimiento intercalar ddicétoma segln los planteamientos de Butzin
eje de la unidad de floracién. Debido a esto, 10d977). Dicha anormalidad no se incluye dentro de
paracladios largos distales se originan en nudéas andlisis dada su rareza.
muy proximos (digitados) o en pseudoverticilos, lo
que segun Gram (1961) y Hsu (1965) es el resultaddSCUSION Y CONCLUSIONES
de la reduccion del crecimiento intercalar del eje de | 53 yona paracladial presenta un desarrollo muy

la unidad de floracion. variable, exhibiendo una reduccién manifestada en

Dado que no existen bracteas ni profilos asocigy ngmero de paracladios largos, en la longitud de
dos a los paracladios largos, éstos se denomingyos, en la longitud de la zona intercalar del eje de la
paracladios largos sin trofotagma. Solo se obseryfigad de floracion, en la longitud del pedicelo, en
en algunas especies que los paracladios largos infgnmero de florescencias por paracladio largo y en
riores se ramifican en paracladios de ordenes congg-,sencia de paracladios largos de 6rdenes suce-
cutivos (LPc”), los cuales repiten la estructura dgjyos en |la mayoria de las especies consideradas.
aquellos, como por ejemplo & ancepsMez) con esto, se podria inferir que en el género

Hitchc., A. conduplicatuss. A. Black,A. eminens  ayonopudos patrones de reduccién muestran una
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Fig. 1.- Posibles tendencias evolutivas en la unidad de floracién del gemaropus El ancestro hipotético de las
unidades de floracion deAxonopusseria una unidad de floracién tipo “paniculodium” no truncada y no
homogeneizada (e.Banicun). De ésta se derivarian por procesos de truncamiento, homogeneizacion y reduccion las
unidades de floracion halladasA&xonopusReferencias: cada circulo negro representa una florescencia (espiguilla);
T, truncamiento; H, homogeneizacion; R, reduccién.

tendencia evolutiva a pequefas unidades de ﬂor@EQetti, 1991a; Vegetti & Anton, 1995; Rua, 1996;
cion y a una zona de inhibicion también pequefgegetti & Weberling, 1996). En la Fig. 1 se ilustra
como se encuentra en las especies d_e las secciogegsendencia evolutiva propuesta para el género
Cabrera y Lappagopsis y en las series AXonopugyonopus De acuerdo con este esquema evoluti-
Capillares G. A. Black y Fastigiati. vo, la unidad de floracién mas derivada correspon-
Las anteriores consideraciones estan de acuergléia a una constituida por pocos paracladios lar-
con lo postulado por Butzin (1977), Stebbins (1982)305, generalmente 2-4 (como sucede en las espe-
Vegetti & Anton (1995) y Gasser & Vegetti (1997),cies de las series Axonopus, Capillares y de las
quienes sostuvieron que el punto de partida pagacciones Cabreray Lappagopsis), hasta raramente
todas las unidades de floraCién de Poaceae es wSék) parac|adi0 |argo como ocurre en a|gunas
panicula ricamente ramificada. Entre las Paniceae,jl#orescencias de. fastigiatus(serie Fastigiati),
unidad de floracion plesiomorfica se encuentra efjentras que la plesiomérfica se encuentra en la
la mayoria de las especies HanicumL. y otros  gerie Barbigeri.
géneros relacionados, los cuales son postuladospgr otra parte, en ninguna de las especies del
como basales dentro de la tribu (Hsu, 196%jénero se han observado unidades de floracion
Clayton & Renvoize, 1986). Ashanicumpresen- dorsiventrales, las cuales son relativamente fre-
ta una inflorescencia tipo "paniculodium® no trungyentes en otros miembros de la tribu Paniceae,
cada y no homogeneizada. De ésta se derivariagBmo Brachiaria (Trin.) Griseb., PaspalumL.,
por reduccion, las unidades de floracion encontrgaspalidium Stapf, Echinochloa P. Beauv.,
das enAxonopus(Fig. 1). Esta situacion de reduc-griochloa Kunth yUrochloa mollis(Sw.) Morrone
cion también fue observada por Vegetti & Pensierg Zuloaga (Morrone & Zuloaga, 1992). Por tltimo,
(1990) para el género Setaria P. Beauv. |acomparacion morfolégica de las sinflorescencias
(Paniceae). Asi pues, las unidades de floracion gaa respectiva valoracion de sus caracteres no per-
Axonopuspudieron haberse originado a través dgitieron obtener una informacion de peso para la

los procesos de “truncamiento” (pérdida de la flogistematica del género a nivel subgenérico, excepto
terminal, sensuMora-Osejo & Gonzalez, 1995), para la especia. chrysoblepharis

“homogeneizacion” de la zona paracladial y “re-
duccién” del nimero de paracladios largos. AGRADECIMIENTOS

Estos procesos (truncamiento, homogenei- - . o
P ( 9 A mis directores de investigacion, F. Zuloaga y O.

zacion y reduccion) podrian explicar gran parte dlﬁorrone, a A. Vega, M. Mdlgura de Romero, R.
la diversidad existente en la sinflorescencia de Iz@‘swg“(,jmone L. Giussani, A. Vegetti, G. Ruay a F.

Poaceae (Camara-Hernandez & Rua, 199Bjganzoli por su decidida y permanente colaboracion y
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por sus valiosos comentarios. A los curadores de l@airaldo-Cafias, D. 1998. Nuevas especieAgenopus

diferentes herbarios por el envio de los ejemplares. Al (Poaceae: Panicoideae: Paniceae) de la Amazonia

Instituto de Botanica Darwinion por todas las facilidades  colombianaCaldasia20: 87-92.

brindadas permanentemente para la realizacion de les—. 1999a. Una nueva especieAlnopugPoaceae:

estudios del génerdxonopusA mi familia por su cons- Panicoideae: Paniceae) de la Guayana de Colombia

tante apoyo y estimulo. A la Red Latinoamericana de y VenezuelaCaldasia21: 132-140.

Botanica por la financiacion inicial de las investigaciones—. 1999b. Nuevas citas déxonopus(Poaceae:

del géner@\xonopugbeca de perfeccionamiento 96-P4), Panicoideae: Paniceae) para Colombiigkenia3:

de la cual surge esta contribucion. Esta investigacion for-  47-50.

ma parte de mi plan de tesis doctoral de la Facultad @Gould, F. & Shaw, R. 198&rass SystematicFexas A

Ciencias Naturales y Museo de la Universidad Nacional & M University, Nueva York.

de La Plata, Argentina. Este trabajo fue presentado en@lam, K. 1961. The inflorescence of the gras&as.

XVI International Botanical CongregSt. Louis, Estados Tidsskr 56: 293-313.

Unidos de América, agosto de 1999), gracias a los auspielmgren, P., Holmgren, N & Barnett, L. 199Gdex

cios econdémicos de la Fundacion para la Promocién de la Herbariorum Part |: The Herbaria of the World.

Investigacion y la Tecnologia (Santafé de Bogota, Colom-  New York Botanical Garden, Nueva York.

bia) y del Fellowship Committee de dicho congreso.  Hsu, C. 1965. The classificationRénicum(Gramineae)
and its allies, with special reference to the characters
of lodicule, style-base and lemniaFac. Sci. Univ.
Tokyo09: 43-150.

Mora-Osejo, L. & Gonzélez, F. 1995. Tipologia de las

unidades de crecimiento y floracion (UCF) y consi-

deraciones sobre la evolucién del généypericum

en la cordillera Oriental de Colombia, pp. 377-395,

en S. Churchill, H. Balslev, E. Forero & J. Luteyn

(eds.) Biodiversity and conservation of Neotropical

montane forestsThe New York Bot. Gard., Nueva

York.

Morrone, O. & Zuloaga, F. 1992. Revision de las especies
sudamericanas nativas e introducidas de los géneros
Brachiaria y Urochloa (Poaceae: Panicoideae:

BIBLIOGRAFIA

Black, G. 1963. Grasses of the genésonopus(a
taxonomic treatmentpdvancing Frontiers PI. Sci
5:1-186.

Butzin, F. 1977. Evolution der infloreszenzen in der
Borstenhirsen-Verwandtschaftvilldenowia8: 67-

79.

Caldero6n, C. & Soderstrom, T. 1973. Morphological and
anatomical considerations of the grass subfamily
Bambusoideae based on the new géftacurolyra.
Smithsonian Contr. Bot1: 1-55.

—— & Miante-Alzogaray, A. 1994. Polytely: A general
character in Poaceaeitr. Biol. Pflanzer68: 249- PaniceaeDarwiniana31: 43-109.

261. .
! , Rua, G. 1996. The inflorescencefakpalumPoaceae:
Camara-Hernandez, J. & Rua, G. 1991. The synflores- Paniceae): the Quadrifaria group and the evolutiona-

ch cen;ef;floa'\(l:ef@enr. Biol. Pﬂapée'ﬁ.& 297';.11" ry pathway towards the fully homogenized, trunca-
ase, A. - NOLes on genera ot Fani - Blol. ted common typePl. Syst. Eval201: 199-209.

cl Eof' \év?:s'hrl]ngto\;l\: 55271:? tati hol — & Gréttola, C. 1997. Growth form models within
ark, L. ISher, . - Vegetative morphology o the genusPaspalumL. (Poaceae, Paniceaé&)ora
grasses: shoots and roots, pp. 37-45, en T. 192: 65-80

Sc;dersérom, K. Ht"u' Ct-' Camp;bell&iht{léﬁglii.rtiworth —— & Weberling, F. 1995. Growth form and
(eds), Grass systematics and evoluti 1thso- inflorescence structure oPaspalumL. (Poaceae:

nian Institution Press, Washington D.C. : . . :
o . . Paniceae): a comparative morphological approach.
Clayton, W. & Renvoize, S. 1986. Genera Graminum: Beitr. Biol. Pflanzer69: 363-431.

Grasses of the worldew Bull Additional seried 3: Schneider, M. & Vegetti, A. 1996. Tipologia de las

1-389. : - .
. . inflorescencias enBromus catharticusy Bromus
Clifford, H. 1987. Spikelet and floral morphology, pp. auleticus(PoaceaeRarodiana: 159_12/3.

21-30, en T. Soderstrom, K. Hilu, C. Campbell & M. . . )
. . 'Sell, Y. 1976. Tendances évolutives parmi les complexes
Barkworth (eds.)Grass systematics and evolution

Smithsonian Institution Press, Washington D.C.

Crins, W. 1991. The genera of Paniceae (Gramineae

Panicoideae) in the southeastern United Stales.
Arnold Arbor, suppl. ser. 1: 171-312.

Gasser, M. & Vegetti, A. 1997. Inflorescence typology i
Eleusine indicaand Eleusine tristachygdPoaceae).
Flora 192: 17-20.

213

inflorescentielsRev. Gén. Bo83: 247-267.

tebbins, G. 1982. Major trends of evolution in the

Poaceae and their possible significance, pp. 3-36, en
J. Estes et al. (eds@rasses and grasslandsniv.
Oklahoma Press, Norman.

r\/egetti, A. 1991a. Sobre la politelia en las inflorescencias

de Poacea&urtziana2l: 275-278.

——. 1991b. Notes on monotely in Poaceae inflores-

cencesBeitr. Biol. Pflanzer66: 347-350.



Darwiniana 38(3-4). 2000

—— & Anton, A. 1995. Some evolution trends in theWeberling, F. 1985. Aspectos modernos de la morfolo-

inflorescence of Poacedglora 190: 225-228. gia de las inflorescenciaBol. Soc. Argent. BoR4:
—— & ——. 1996. The synflorescence concept in 1-28.

Poaceaerlora 191: 231-234. —— , Miller-Doblies, U., Miller-Doblies, D. & Rua,
—— & Pensiero, J. 1990. Inflorescence typology in ~ G. 1997. Hacia una terminologia descriptiva y

Setaria poiretiana(Schultes) Kunth (Poaceae: morfolégico-comparativa para inflorescencias com-

Paniceae)Beitr. Biol. Pflanze65: 313-318. plejas.Bol. Soc. Argent. Bo82: 171-184.

—— & Tivano, J. 1991. La inflorescencia étiachne
(PoaceaepBol. Soc. Argent. Bo27: 91-96.

—— & Weberling, F. 1996. The structure of the Original recibido el 12 de agosto d998; aceptado
paracladial zone in Poacedaxon45: 453-460. el 8 de mayo de 2000.

214



D. GIRALDO-CARAS. Estudios sobre la variacion estructural de la sinflorescencia en el éoeopus

Apéndice 1.- Lista de las especies y ejemplares estudiados del §gapopus

Seccion Axonopus
1. Serie Axonopus
A. centralisChase

BRASIL: Maguire et al 60040(NY). COLOMBIA:
Betancuret al. 260 (HUA), Mora 1310(COL), Curran
148 (MO), Dugand5817 (COL). PANAMA: Hitchcock
7928 (US). VENEZUELA: Wingfield 6023 (MO);
Burkart17191(SI).

A. compressuSw.) P. Beauv.

ARGENTINA: Parodi 152 (BAA); Burkart 19674
(SlI), 19725(SI); Quarinet al 2442 (CTES, SI). AUS-
TRALIA: Clemens s./n(MICH, SI). BOLIVIA: Beck
3225 (LPB, SI); Seidel & Vargas 2364LPB, SI),
Solomon 8521MO, Sl). BRASIL: Gilberto 1613(Sl),
Reitz 3300(Sl). COLOMBIA: Giraldo-Cafias 2639
(COL, HUA, SI), Giraldo-Cafias & Morales 3103
(HUA), Lindig 1089(COL, P);Esquivel & Ramirez 58
(COL, TOLI). ECUADOR: Acosta-Solis 12145Sl);
Asplund 1972ZNY). INDONESIA: Vogel 4530(MO).
LIBERIA: Jansen 884MO). NICARAGUA: Davidse et
al. 30771(MO, Sl). PARAGUAY:Zardini & Velasquez
24676 (AS, MO, SI); Nicora et al. 9872(Sl). PERU:
Smith & Salick 833MO, SI). VENEZUELA: Burkart
17161(SI).

A. fissifoliugRaddi) Kuhim.

ARGENTINA: Giraldo-Cafas & Biganzoli 2801
(SI). BRASIL: Chase 11913(MO). COLOMBIA:
Giraldo-Cafias & Lopez2597, 2602, 2615COAH,
HUA, MO, SI). VENEZUELA: Huber 6206, 6209SlI,
VEN); Liesner 15697(MO); Zuloaga et al. 4357SI,
VEN).

A. furcatugFliggé) Hitchc.

BRASIL: Chase 8539MO); Dusén 3928R); Mello
1088(R); Hans 321(R); Klein & Bresolin 1140111409,
11471(Sl); Boelcke 67596787 (Sl); Brade 7851(R).
ESTADOS UNIDOS DE AMERICA: Avery 2236
(MO); Curtis 6(MO); Hitchcock 1566SI, US);Massey
et al. 2960(MEXU); Palmer 1067{MO).

A. grandifoliusRenvoize

BRASIL: Zuloaga et al. 4764782(MO, SI).
A. marginatugTrin.) Chase

BOLIVIA: Killeen 2229 (F, LPB, Sl). BRASIL:
Irwin & Soderstrom 6989, 7600, 761BlY, Sl); Chase
8905 (MO); Eiten & Eiten 6774(MO); Rugolo et al.
1735(SI); Santos 215TR); Sacco 2363COL, R).

A. morroneiGiraldo-Cafias

COLOMBIA: Giraldo-Caflas & LOpez 2624
(COAH, COL, HUA, MO, SI),2644(COAH, COL).

A. poiophylluChase

COLOMBIA: Archer 1250 (US). GUATEMALA:
Cook & Doyle 58(US). HONDURAS: Davidse et al.
35115 (MO), Standley 22799, 2405{Y). NICARA-
GUA: Davidse et al. 30798M0O, SI).

A. polystachyu&. A. Black

BRASIL: Smith et al. 1475651, US).
A. purpusii(Mez) Chase

BELIZE: Davidse & Brant 32846MO, Sl). BRASIL:
Irwin & Soderstrom 6081 (Sl, US). COLOMBIA:
Giraldo-Cafias & Lopez 2626COAH, HUA, MO, SI),
Davidse & Llanos 5426COL, MO), Laegaard &
Mayorga 17511(AAU, COL, Sl). GUYANA: Davis
823, 838, 86§NY). PARAGUAY: Rojas 1078LIL),

Hassler 8248(LIL). VENEZUELA: Burkart 17119,
17175(S)).

A. senescen®0ll) Henr.

COLOMBIA: Blydenstein & Saravia 1096COL).
GUAYANA FRANCESA: Hoock 612(NY), Leprieur
s.n(MO, COL), Sagot 12QR).

2. Serie Barbigefs. A. Black
A. ancepgMez) Hitchc.

BRASIL: Spruce 1259(NY, US). COLOMBIA:
Jaramillo 327(COL), Davidse & Miller 26356(MO),
Blydenstein 97{COL), Laegaard & Mayorga 17500
(AAU, COAH, COL, SI),Stevenson 71&0L), Daniel
83 (COL), Davidse & Llano$301 (COL)Vincelli 1274
(COL, FMB), Wood 4193 COL, FMB). TRINIDAD Y
TOBAGO: Soderstrom et al. 111(BlY). VENEZUELA:
Burkart 17287, 173298SI), Davidse & Huber 23072
(MO), Rosales et al. 29(8l), Riina & Aguilar 106-A
(VEN), Gardfalo et al. 991VEN), Zuloaga et al. 4369
(Sl), Davidse & Huber 15456MO), Davidse et al.
16746 (MO), Maguire et al. 3200QNY), Maguire &
Wurdack 3467ZNY).

A. casiquiarensi®avidse

COLOMBIA: Davidse 16825MO). VENEZUELA:
Davidse et al. 16856MOQ), 17049 (COL, SI), 27688
(MO), Huber 1679(SI, VEN), 3410(MO).

A. caulescenfMez) Henr.

VENEZUELA: Holst 3838 MO), Huber 9707(MO),
12957(Sl), Steyermark 8958a\Y).

A. chimantensi®avidse

VENEZUELA: Huber & Steyermark 693BI, VEN),
7032(VEN), 7043(MO, VEN), Steyermark & Wurdack
463 (NY), Steyermark et al. 1284QMO).
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A. comangTrin.) Kuhlm.

BRASIL: Irwin et al. 8687(NY), 8824(MO), 10606
(MO, NY). PARAGUAY: Rojas 3994BAA), 6390(S).

A. conduplicatuss. A. Black

BRASIL: Anderson et al. 3512C0L), Chase 9170
(MO), Irwin et al. 2346%NY), Zuloaga & Morrone 4637
(sh.

A. eminengNees) G. A. Black

BOLIVIA: Quevedo & Centurion 451(MO),
Steinbach 697@MO). BRASIL: Noblick et al. 2595
(CEPEC), Harley 15207(CEPEC), Mori et al. 16638
(CEPEC). SURINAM:van Donselaar 3569COL).

A. equitanditchc.

BRASIL: Eiten & Eiten 10528, 1063#0). TRINI-
DAD Y TOBAGO: Soderstrom 100@NY). VENEZUE-
LA: Wurdack & Adderley 4338@NY).

A. hitchcockiiG. A. Black

GUYANA: Hitchcock 1711417264 (MO), Smith
3398(NY). BRASIL: Pires 3735NY).

A. leptostachyug~liiggé) Hitchc.

ARGENTINA: Zuloaga et al. 3174Sl), Fontana
204-5(CTES, Sl). BOLIVIA: Killeen 1685(LPB, MO,
Sl). BRASIL: Alem & Vieira 1621(MO), Kuhlmann 79
(R),Black et al. 57-19456C0OL). COLOMBIA: Davidse
& Miller 26389 (COL), Blydenstein 1592COL),
Fernandez et al. 5729COL), Idrobo 11544 (COL),
Laegaard & Mayorga 17467AAU, COAH, COL, SI),
Pinto & Sastre 1196(COL, P), Triana 31 (COL),
Zuloaga 3985(COAH, COL, SI), Hermann 10950
(COL, US). PARAGUAYJiménez 29Sl). VENEZUE-
LA: Huber & Alarcén 7663MO), Ramia 2469 VEN).

A. passouraé&. A. Black

GUAYANA FRANCESA: Black & Kleim 54-17091
(COL).

A.piccaeGiraldo-Cafias

COLOMBIA: Davidse & Miller 26620(COL). VE-
NEZUELA: Davidse et al. 4955MO).

A. pubivaginatuddenr.

BRASIL: Black 50-865350-8687, 50-8741COL);
Davidse et al. 17735.7827(MO); Lima 53(COL, R).
GUAYANA FRANCESA: Hoock 1329MO).

A. schultesiG. A. Black

COLOMBIA: Arbelaez & Sueroke 59%COAH,
HUA, U); Duivenvoorden 99COAH); Idrobo 8963
(COL); Murillo et al. 179(COL); Palacios & Plazas 777
(COAH); Sastre & Raichel 4978(COL, P);
Duivenvoorden & Cleef 27@COAH); Eden 127COL);
Galeano et al. 227XCOL, MA); Giraldo-Cafas &
Lépez 2551, 256%COAH, COL, HUA, MO, NY, SI,

VEN); Schultes & Cabrera 2001(US). VENEZUELA:
Aymard & Delgado 81078360 (VEN); Davidse et al.
17204(COL, MO, SI),17393(MO).

A. scopariugFliggé) Kuhim.

BOLIVIA: Beck 1337917182(LPB, Sl);Feuerer et
al. 5882 (MO); Seidel 999LPB, Sl); Seidel & Richter
892 (LPB, SI); Buchtien 448Sl); Williams 1025(NY).
BRASIL: Heringer et al. 300ZR); Black 52-14121R).
COLOMBIA: Angulo 24(HPUJ); Giraldo-Cafias 2640
(COL, HUA, SI), Giron 329(HUA); Cuatrecasas 8868
(COL); Eden 26, 157COL); Barbosa et al. 8698COL,
FMB, MA); Core 1205(Sl); Lindig 1062 (COL, P),
Olauregui 32(HPUJ); Zuloaga 3954(COL, Sl). COS-
TA RICA: Grayum 3944(MO, Sl); Davidse 24104
(MO, SI); Davidse et al. 25588MEXU, MO). ECUA-
DOR: Palacios et al. 143145 (MO, Sl); Cazalet &
Pennington 778§NY). PERU: Gentry & Smith 35764
(MO); Parodi 288(Sl); Smith 652§MO, Sl); Tupayachi
22 (MEXU); Vasquez & Jaramillo 490(MO, Sl). VE-
NEZUELA: Davidse 27784(MO); Liesner 18516
(COL); Garcia 15484 COL); Burkart 17375(Sl); Mon-
tes 1966MO); Davidse & Gonzéalez 2226W0).

A. siccus(Nees) Kuhim.

ARGENTINA: Giraldo-Cafias & Biganzoli 2803
(SI). BOLIVIA: Killeen 1986(MO); Steinbach 6976
(NY); Williams 1023 (NY). BRASIL: Chase 10241
(MO); Irwin et al. 11583 27281 (COL); Zuloaga &
Morrone 4570(Sl); Davidse et al. 109641285(COL),
11390(MO); Castellanos 2460%COL). PARAGUAY:
Hassler 11548 G); Morrone & Pensiero 471, 53@5l),
Rosengurtt B- 578(LIL); Rojas 1037, 13197BAA).
URUGUAY: Rosengurtt B-702€51).

A. steyermarkiSwallen

VENEZUELA: Liesner 17607(MO), Steyermark
129590(MO).

A. suffultiformisG. A. Black

VENEZUELA: Huber 4015(VEN); Steyermark &
Bunting 103197COL, MO).

A. surinamensi§Steud.) Henr.

GUAYANA FRANCESA: Hook 245(COL, VEN),
246(COL), 248 (COL, MO).

A. triglochinoidegMez) Dedecca

COLOMBIA: Davidse 16826(COL). VENEZUE-
LA: Guanchez & Varadarajan 2570, VEN).

A. villosusSwallen

VENEZUELA: Huber & Izquierdo 1277QSI, VEN);
Maguire et al. 30148NY).

A. zuloagaésiraldo-Cafias

COLOMBIA: Giraldo-Cafias & Lopez 2588
(COAH); Sastre & Reichel 496@OL, P).
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3. Serie Capillares G. A. Black
A. capillaris (Lam.) Chase

BOLIVIA: Hitchcock 22657R). BRASIL: Swallen
4099 4624 (R); Clayton 4820(Sl); Filgueiras &
Zuloaga 2126Sl); Anderson et al. 3572@/0); Chase
9343 (MO). COLOMBIA: Garcia 4588(COL, US),
6497 (COL). ECUADOR: Asplund 8849 (R).
GUYANA: Stoffers et al. 6{MO). GUAYANA FRAN-
CESA: Leblond sin nimergUS). PERU: Smith 6685
(MO). VENEZUELA:Davidse & Gonzalez 19910,
VEN).

4. Serie Fastigiats. A. Black
A. fastigiatugNees) Kuhim.

BRASIL: Irwin & Soderstrom 5214MO), 5792
(NY, Sl); Mexia 588qMO, R);Aparecida da Silva et al.
1586(Sl); Zuloaga & Morrone 4693, 4699, 47Q3l).

5. Serie Suffulti G. A. Black
A. cuatrecasasi. A. Black

COLOMBIA: Cuatrecasas3882 (US). BOLIVIA:
Killeen 1577, 172%F, LPB, Sl);Renvoize & Cope 3994
(MO). VENEZUELA: Davidse et al. 20754MEXU),
Montes 1304-AMO, VEN).

A. elegantulugJ. Presl) Hitchc.

BRASIL: Irwin et al. 19768(MO, NY). PERU:
Hitchcock 22515NY); van der Werff et al. 840GVIO,
SI).

A. flabelliformisSwallen

BRASIL: Luetzelburh 22410, 2295@R). COLOM-
BIA:  Philipson 2282 2392 (COL). GUYANA:
Hitchcock 17275%US); Harrison & Persand 1049NY).
VENEZUELA: Davidse & Huber 2270QMO); Huber
9162(MO, VEN), 10448(Sl, VEN).

A. hoehnet. A. Black
BRASIL: Anderson et al. 10908/0, NY).
A. magallanesia®. Giraldo-Cafas

VENEZUELA: Huber 12995COL, MO, MYF, SI,
VEN).

A. pennelliiG. A. Black

COLOMBIA: Saravia 2672 2707b, 2720 (COL);
Pennell 1539NY, US).

A. polydactylugSteudel) Dedecca

BRASIL: Anderson et al. 3682@VI0); Irwin et al.
14656, 1451ZNY); Swallen 4034R).

A. pressugSteud.) Parodi

BRASIL: Zuloaga & Morrone 4633Sl). PARA-
GUAY: Rojas 5112BAA), 6176 6716, 6717-A, 6749,

6872 (Sl); Hassler 9269A(BAA); Krapovickas et al.
14266(Sl).

A. ramosusSwallen
SURINAM: Maguire et al. 5419IMO, NY).
A. suffultug(Trin.) Parodi

ARGENTINA: Giraldo-Caflas & Biganzoli 2856
(SI). BRASIL: Smith & Klein 1333§SI, US). PARA-
GUAY: Rojas 9254S]).

Seccion Cabrera (Lag.) Chase
A. aureusP. Beauv.

BOLIVIA: Beck 3374, 14964, 17190PB, Sl);Beck
& Haase 991310108(LPB, Sl); Seidel 978LPB, SI);
Killen 860 1603, €29, 1668, 1804, 1982 (F, SI),
Steinbach 6948MO). BRASIL: Callejas et al. 1668
(MO, NY); Harley 17018(K, MO); Zuloaga et al4802
(SI); Chase 11334MO); Hatschbach & Hatschbach
59903 (SI); Anderson 1101§NY, SlI); Swallen 4053
(NY). COLOMBIA: Sastre 35923617 (COL, P);
Giraldo-Cafas 2638(COL, HUA, MO, SI), 2591
(COAH); Laegaard & Mayorga 17470, 17576, 17581
(AAU, COL); Rivera L-140(COL, MEDEL), Vincelli
1155 (COAH, FMB). COSTA RICA: Gomez 18600
(Sl); Gémez et al. 239188l). MEXICO: Cowan 2585
(MEXU); Magafa 467 (MEXU); Ricardes 254
(MEXU). PERU: Smith 6515(MO, Sl). PUERTO
RICO: Chase 560(MEXU). VENEZUELA: Burkart
17238(SI); Davidse 30723706 (MO); Zuloaga et al.
4359 4436(Sl, VEN).

A. burchelliiG. A. Black
BRASIL: Plowman et al. 915(MO, NY).
A. chrysoblepharig¢Lag.) Chase

BOLIVIA: Killeen 894 (F, Sl), 1957 (F, SI), 2011A
(F, SI),2456(F, Sl),2818(LPB, MO, SI);Krapovickas
& Schinini 31746(CTES, Sl). BRASILAnderson et al.
37125 (MO, NY); Chase 11053MO); Mexia 5623
(MO); Dusén 1683gSI). COLOMBIA: Giraldo-Cafias
& Lbépez 2641(COAH); Smith 2138 COL, MO, US),
Smith & Idrobo 1417{COL, US); Saravia 163QCOL),
Davidse & Llanos 537Q0COL, MO);Lindig 1078 COL,
P). PARAGUAY: Rojas 10747(BAA); Fiebrig 5048
(BAA). VENEZUELA: Davidse 2881(MO); Ramia
2930 (MO).

A. tenuisRenv.
BRASIL: Harley 16071(K, MO).

Seccion Lappagopsis (Steud.) Chase
A. brasiliensigSpreng.) Kuhlm.

BOLIVIA: Solomon 7729MO); Killeen 2788 (F,
SI); Killeen & Grinwood 7725 (MEXU). BRASIL:
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Bahia 64(MO); Calderon & Monteiro 257%§MO), 2716  A. chaseaés. A. Black

(S1, US),2761(MO); Mori 12937(MO); Zuloaga etal.  ppag)L: Chase 11232 (MO, US)Davidse et al.

4831(Sl); da Silva & Pereira 857, 86(Sl); Irwin et al. 12220-AMO): Felfili et al. 8(IBGE. S|
9812 (NY, VEN); Chase 10518MO); Zuloaga & (MO); -8 + Sh-

Morrone 4664(Sl); Dusén 6964MO): Santos & Sacco A- herzogii(Hack.) Hitchc.
2125(R). PARAGUAY: Morrone & Pensiero 548Sl). BOLIVIA: Daly et al. 2177(MO, NY). BRASIL:
Cordeiro 905(MO).
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