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FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (PANICEAE: PANICOIDEAE: 

POACEAE) 

 

La subtribu Melinidinae (Poaceae: Panicoideae: Paniceae) incluye 13 gØneros y 

aproximadamente 190 especies, las cuales se hallan caracterizadas por presentar la 

vía fotosintØtica C4 PCK y una anatomía foliar distintiva. El objetivo de este trabajo es 

estudiar las relaciones filogenØticas y la historia evolutiva de este grupo. Para esto se 

propone analizar a la subtribu desde tres diferentes niveles taxonómicos. En una 

primera parte se estudia la relación de Melinidinae  con los demÆs integrantes de la 

tribu Paniceae, poniendo a prueba su monofilia, resolviendo la relación entre la 

subtribu y su grupo hermano y reconstruyendo la vía fotosintØtica ancestral. En una 

segunda parte se estudian las relaciones filogenØticas entre los distintos gØneros 

incluidos en Melinidinae y se reconstruye la tendencia evolutiva que presenta la 

subtribu en cuanto al grado de homogenización de su s inflorescencias. Finalmente, se 

analiza en la tercera parte del trabajo las relaciones existentes entre las especies de 

Urochloa, gØnero con mayor nœmero de especies dentro de la subtribu, con el objetivo 

de definir grupos infragenØricos naturales y caracteres morfológicos de valor 

taxonómico.  En cada sección se utilizan mØtodos de  anÆlisis y caracteres adecuados 

para el nivel taxonómico que se estudia. Los result ados obtenidos muestran que la 

subtribu Melinidinae resulta monofilØtica cuando Urochloa venosa es excluida de Østa, 

mientras que la asignación del grupo y del tipo fot osintØtico ancestral son ambiguas. 

Los gØneros Urochloa y Eriochloa resultan parafileticos y/o polifilØticos, mientras que 

gØneros como Megathyrsus, Melinis y Moorochloa son monofilØticos. La 

homogenización de las inflorescencias en la subtrib u parece ser la tendencia evolutiva 

favorecida por sobre el proceso inverso. Finalmente, el gØnero Urochloa es, en su 

actual circunscripción, un grupo artificial carente  de sinapomorfías morfológicas. No 

obstante, los anÆlisis recuperan dentro de Urochloa varios grupos infragØnericos 
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definidos por diferentes caracteres morfológicos. S obre la base de estos resultados se 

establece para las especies Urochloa acuminata, U. decidua y U. megastachya el 

nuevo gØnero Rupichloa.   

 

Palabras clave: Brachiaria, Chaetium, Eriochloa, ETS, evolución reticulada, 

filogenia, fotosíntesis C4 PCK, Leucophrys, Megathyrsus, Melinidinae, Melinis, 

Moorochloa, Morfología, ndhF, Paniceae, Panicum, Poaceae, radiación rÆpida, rpl16, 

Rupichloa, Scutachne, Thuarea, Tricholaena, trnL-F, Urochloa, Yvesia. 
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PHYLOGENY AND EVOLUTION OF THE SUBTRIBE MELINIDINAE (PANICEAE: 

PANICOIDEAE: POACEAE) 

 

The subtribe Melinidinae (Poaceae: Panicoideae: Paniceae) includes 13 genera 

and approximately 190 species, which are characterized by having the C4 PCK 

photosynthetic pathway and a distinctive foliar anatomy. The aim of this work is to 

study the phylogenetic relationships and the evolutionary history of this group. For this 

purpose, the subtribe is analyzed through three different taxonomic levels. First, the 

relations of Melinidinae with other taxa included in the tribe Paniceae are studied, in 

order to test its monophyly, resolving the relation between the subtribe with its sister 

group and reconstructing the ancestral photosynthetic pathway. Secondly, the 

phylogenetic relationships between the genera included in Melinidinae and the 

evolutionary trend in the homogenization of the inflorescences are analyzed. Finally, 

the relations among the species of Urochloa, the largest genus in the subtribe, are 

analyzed in order to define natural infrageneric groups and morphological characters 

with taxonomic value. In each section, different analyses and characters are used, 

depending of the studied taxonomic level. The results obtained showed the monophyly 

of the subtribe Melinidinae when Urochloa venosa is excluded, while the assignation of 

the sister group and the ancestral photosynthetic pathway are ambiguous.  Urochloa 

and Eriochloa are paraphyletic and/or polyphyletic genera, whereas Megathyrsus, 

Melinis and Moorochloa are monophyletic. The homogenization of the inflorescences in 

the subtribe seems to be the favored evolutionary trend over the inverse process. 

Finally, the genus Urochloa appears as an artificial group without morphological 

synapomorphies. Nevertheless, the analyses recovered several infrageneric groups 

defined by different morphological characters. Based in these results, Urochloa 
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acuminata, U. decidua and U. megastachya, are included within the new genera 

Rupichloa.  

 

Key words: Brachiaria, C4 PCK photosyntetic pathway, Chaetium, Eriochloa, 

ETS, Leucophrys, Megathyrsus, Melinidinae, Melinis, Moorochloa, morphology, ndhF, 

Paniceae, Panicum, phylogeny, Poaceae, rapid radiation, reticulated evolution, rpl16, 

Rupichloa, Scutachne, Thuarea, Tricholaena, trnL-F, Urochloa, Yvesia 



PHYLOGENY AND EVOLUTION OF THE SUBTRIBE MELINIDINAE (POACEAE) 
AGRADECIMIENTOS 

 

  vi

 

Quiero expresar mi profundo agradecimiento a mis directores de tesis, los Drs. 

Osvaldo Morrone y Fernando O. Zuloaga, por darme la oportunidad de iniciarme en la 

investigación científica, por enseæarme todo lo referido a la sistemÆtica y taxonomía de 

las gramíneas, por sus consejos, paciencia y por todo el apoyo brindado durante estos 

aæos. 

 

A la Dra. Liliana Giussani, por enseæarme todo lo referido a las tØcnicas de 

sistemÆtica molecular, por su constante apoyo y su guía en lo que refiere a esta Ærea. 

 

A la Dra. Lone Aagesen, por haber compartido conmigo sus conocimientos en 

filogenia, por su apoyo y por todo el tiempo compartido durante estos aæos. 

 

A los Drs. Ana Cialdella, Silvia Denham, Rosa Guaglianone, Raœl Pozner y 

Renata Reinheimer, por la innumerables enseæanzas y el valioso tiempo cedido para 

compartir conmigo sus conocimientos. 

 

Al Lic. Diego Degennaro, compaæero y amigo del cual aprendí tanto.  

 

A todo el personal de Instituto de BotÆnica Darwinion, que me brindo su ayuda 

incondicional durante todo este periodo y por los buenos momentos vividos. 

 

A Fabian Tricarico y `ngel Fusaro, operadores del M icroscopio de Barrido del 

Museo de Ciencias Naturales Bernardino Rivadavia, los cuales siempre me brindaron 

su gran ayuda y vasta experiencia. 

 

Este trabajo no hubiera sido posible sin el apoyo y la financiación del CONICET 

y la ANPCyT. Los viajes de campaæa fueron tambiØn financiados por la fundación 

Myndel Pedersen y la National Geographic Society. 

 

Finalmente quiero agradecer a mi familia, quienes me han brindado su apoyo 

incondicional a lo largo de toda mi vida. A mi compaæera Liliana, por su amor, apoyo, 

paciencia, comprensión, y por compartir esta maravi llosa experiencia desde el 

principio hasta el final.  



PHYLOGENY AND EVOLUTION OF THE SUBTRIBE MELINIDINAE (POACEAE) 
DEDICATORIA 

 

  vii

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

A mi viejo, Jorge. 



PHYLOGENY AND EVOLUTION OF THE SUBTRIBE MELINIDINAE (POACEAE) 
INDICE 

 

  viii

 

Abreviaturas utilizadas 

 

ix 

Introducción general 1 

Capitulo 1: Filogenia y Evolución de Melinidinae dentro de la  Tribu Paniceae 7 

Introducción 8 

Materiales y MØtodos 11 

Resultados 24 

Discusión 34 

ApØndice 1 47 

ApØndice 2 52 

ApØndice 3 60 

Capitulo 2: Filogenia y evolución de los gØneros incluidos en Melinidinae 61 

Introducción 62 

Materiales y MØtodos 65 

Resultados 80 

Discusión 99 

ApØndice 1 117 

ApØndice 2 118 

ApØndice 3 119 

ApØndice 4 121 

Capitulo 3: Filogenia de Urochloa usando mØtodos de evidencia total 127 127 

Introducción 128 

Materiales y MØtodos 136 

Resultados 144 

Discusión 175 

ApØndice A 188 

ApØndice B 232 

ApØndice C 239 

ApØndice D 248 

ApØndice E 250 

ApØndice F 283 

Conclusiones generales 296 

Bibliografía 300 

Publicaciones resultantes de esta tesis 316 

 



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
ABREVIATURAS UTILIZADAS 

 

  ix

ABREVIATURAS UTILIZADAS 

BF: Factor de Bayes aproximado 

BI: AnÆlisis de inferencia bayesiana 

BR: Soporte de Bremer 

BS: Soporte de bootstrap 

cANATO: Matriz morfológica de caracteres continuos relacion ados con la anatomía 

foliar y epidermis.  

cEXO: Matriz morfológica de caracteres continuos relacion ados con la exomorfología 

de los distintos taxones. 

cMORFO: Matriz morfológica de caracteres continuos relacio nados con la morfometría 

de los antecios superiores. 

dANATO: Matriz morfológica de caracteres discretos relacio nados con la anatomía 

foliar y epidermis.  

dEXO: Matriz de caracteres discretos relacionados con la exomorfología de los 

distintos taxones. 

GC: Soporte de jackknife simØtrico �gc� 

JK: Soporte de jackknife 

ML: AnÆlisis de mÆxima verosimilitud 

MP: AnÆlisis de mÆxima parsimonia 

NSR/GC: Nœmero de nodos con soporte de Jackknife simØtrico absoluto/ jackknife 

simØtrico �gc� �50% 

PL: Paracladios largos 

PC: Paracladios cortos 

PP: Probabilidad posterior de nodo 

SH: Prueba de Shimodaira & Hasegawa 

SR: Soporte de Jackknife simØtrico absoluto 

SRX: Valor de soporte de Jackknife simØtrico promedio 



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
INTRODUCCIÓN GENERAL 

  1 

 
 
 
 
 
 
 

INTRODUCCIÓN GENERAL 



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
INTRODUCCIÓN GENERAL 

  2 

Las gramíneas (Poaceae) constituyen la quinta familia mÆs extensa en cuanto 

a nœmero de taxones, con aproximadamente 10000 especies y 700 generos (Watson 

& Dallwitz, 1992; Clayton & Renvoize, 1986). La familia se caracteriza principalmente 

por tener una fuerte dominancia ecológica, cubriend o aproximadamente un quinto de 

la superficie del planeta (Shantz, 1954). Adicionalmente presenta gran importancia en 

la economía humana ya que incluye numerosas especies de cultivo como los cereales 

(e.g. maíz, arroz, cebada, centeno y trigo), la caæa de azœcar y los bambœes; ademÆs 

de numerosas especies utilizadas como forraje (Clayton & Renvoize, 1996).  

La monofilia de la familia Poaceae ha sido demostrada en numerosos anÆlisis 

filogenØticos (Linder & Kellogg, 1995; Chase et al., 2000; GPWG, 2001; Bremer, 2002; 

Michelangeli et al., 2003; Davis et al., 2004; Graham et al., 2006; Duvall et al., 2007; 

Bouchenak-Khelladi et al., 2008). Los pastos pueden ser distinguidos por la estructura 

de su embrión, el fruto y el polen. El embrión en l as gramíneas se encuentra altamente 

diferenciado, presentando meristemas del Æpice y de la radícula, hojas y un sistema 

vascular bien desarrollado (Kellogg & Linder, 1995; Kellogg, 2000). El fruto (cariopsis) 

es tambiØn œnico a la familia, con el tegumento (pericarpio) en general fusionado la 

pared del ovario (Kellogg, 2000; GPWG, 2001). El polen, como es típico de todo el 

orden Poales donde se hallan incluidas las Poaceae, presenta sólo una apertura 

(uniaperturado), no obstante, en las gramíneas la pared del grano de polen  se halla 

caracterizada por haber perdido los poros característicos que se observan en las 

familias Restionaceae, Anarthriaceae, Flagellariaceae y Joinvilleaceae (�scrobiculi�), y 

por presentar canales internos en la cubierta de exina (Linder & Fergunson, 1985).  

Todos los taxones a excepción del linaje mÆs basal de Poaceae (Anomochlooideae) 

poseen flores en inflorescencias reducidas llamadas espiguillas (Kellogg, 2009). Una 

espiguilla típica consiste en una serie de brÆcteas dísticas, en donde las dos brÆcteas 

basales se hallan vacías (las glumas), mientras que una a muchas brÆcteas distales 

(lemmas) subtienden cada una un eje floral contraído sobre el que nace la palea 

[interpretada como un profilo por Arber (1934) o como parte del ciclo del perianto 
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externo por Malcomber et al. (2006) y Preston & Kellogg (2007)], dos a tres lodículas 

[interpretadas por Whipple et al. (2007) como piezas reducidas del perianto], el 

androceo y el gineceo (GPWG, 2001; Soreng & Davis, 1998). Dentro de Poaceae, las 

subfamilias Anomochlooideae, Pharoideae, y Pueloideae (en ese orden) han sido 

identificadas como los linajes de divergencia mÆs temprana (Clark & Judziewicz,1996; 

GPWG, 2001; Bremer, 2002; Michelangeli et al., 2003; Marchant & Briggs, 2007; 

Duvall et al., 2007). El resto de los pastos actuales (grupos modernos) se incluyen en 

dos linajes distintivos, el clado PACCMAD, el cual incluye a las subfamilias 

Panicoideae, Arundinoideae, Chloridoideae, Centothecoideae, Micraroideae, 

Aristoideae y Dantonioideae; y el clado BEP, el cual incluye a las subfamilias 

Bambusoideae, Ehrhartoideae y Pooideae (GPWG, 2001; Duvall et al., 2007; 

SÆnchez-Ken et al., 2007; Bouchenak-Khelladi et al., 2008). Los registros fósiles 

tradicionales parecen ubicar el origen de las gramíneas en el CretÆcico tardío (Clayton, 

1981; Linder, 1987; Jacobs et al, 1999; Crepet, 2008), y al ancestro de los grupos 

modernos (BEP/PACCMAD) entre el Paleoceno/Eoceno (~55 m.a.) (Crepet & 

Feldman, 1991). Evidencia sobre la divergencia temprana de los linajes modernos 

parecen llevarnos hasta el Eoceno tardío/Oligoceno temprano (~ 34-30 m.a.) 

(Strömberg, 2004, 2005). Sin embargo, el registro f ósil parece mostrar que los pastos 

no se volvieron ecológicamente dominantes hasta el Mioceno temprano (~20 m.a.) con 

la aparición de los ecosistemas modernos y abiertos , dominados por gramíneas, como 

las sabanas (Jabobs, 1999; Stromberg, 2004, 2007). 

Dentro del grupo PACCMAD, la subfamilia Panicoideae se halla caracterizada 

por presentar generalmente espiguillas con comprensión dorsiventral, bifloras, y con 

articulación por debajo de las glumas; mientras que  en el endosperma encontramos 

granos de almidón simples. Adicionalmente en los ta xones de esta subfamilia la 

fotosintØsis C4 se encuentra ampliamente extendida (Clayton & Renvoize, 1986; 

GPWG, 2001). Tres tribus princpales pueden encontrarse dentro de Panicoideae: 

Andropogoneae, Arundinelleae y Paniceae. Esta œltima tribu, caracterizada por 



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
INTRODUCCIÓN GENERAL 

  4 

presentar espiguillas bifloras en donde las glumas son generalmente herbÆceas 

mientras que la lemma y palea del antecio superior se encuentran endurecidas 

(Clayton & Renvoize, 1986) incluye importantes gØneros en cuanto a su amplia 

distribución y al alto nœmero de especies, como Panicum L. y Paspalum L. A pesar de 

los caracteres diagnósticos de las Paniceae, existe  en la tribu una alta diversificación 

morfológica con un alto nœmero de especies. Esta diversidad se expresa tanto en la 

variación del desarrollo floral y la arquitectura d e la inflorescencia, como así tambiØn 

en la fisiología fotosintØtica y su correspondiente anatomía foliar (Duvall et al., 2001; 

Guissani et al., 2001). Con respecto a los tipos fotosintØticos, estos son notablemente 

variables en las Paniceae, hallÆndose tanto plantas con fotosíntesis C3 como C4. 

Dentro del grupo de plantas C4 podemos encontrar tres subtipos, segœn la vía de 

descarboxilación de los compuestos C 4: NADP-ME, NAD-ME y PCK (Hattersley & 

Watson, 1992). En general, cada subtipo fotosintØtico se encuentra tambiØn asociado 

a un tipo de anatomía foliar característico (Ellis, 1977, 1988; Brown, 1977; Hattesley & 

Watson, 1992). 

La subtribu Melinidinae Pilg., la cual se encuentra incluida dentro de la tribu 

Paniceae,  incluye 13 gØneros y aproximadamente 190 especies,  en las cuales ha 

sido citada la presencia de la vía fotosintØtica C4 PCK (GutiØrrez et al., 1974; 

Prendergast et al., 1987; Hattersley & Watson, 1992). De estos gØneros, Urochloa P. 

Beauv. resulta el mÆs grande en cuanto al nœmero de taxones, con aproximadamente 

110 especies distribuidas en trópicos y subtrópicos  del mundo (Webster, 1987; 

Morrone & Zuloaga, 1992, 1993; Renvoize et al., 1996). Si bien trabajos previos de 

filogenia sugieren que esta tribu es monofilØtica (Giussani et al., 2001; Christin et al., 

2007, 2008; Vicentini et al., 2008) esta condición no ha sido puesta a prueba hasta el 

momento, como tampoco han sido estudiadas en profundidad las relaciones entre los 

distintos gØneros incluidos en la subtribu. Adicionalmente, el gØnero Urochloa, el cual 

parece representar un grupo parafiletico sobre la base de trabajos previos (Giussani et 

al., 2001; Aliscioni et al., 2003; Torres Gonzales & Morton, 2005),  exhibe una gran 
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variabilidad morfológica entre sus especies, hecho que hace que las relaciones 

infragenØricas y su circunscripción taxonómica resu lte poco clara (Morrone & Zuloaga, 

1992, 1993; Renvoize et al., 1996). Este trabajo plantea estudiar la filogenia y 

evolución de esta subtribu planteando tres objetivo s principales: (1) estudiar la relación 

de Melinidinae con el resto de los taxones incluidos en la tribu Paniceae, (2), estudiar 

las relaciones filogenØticas entre los distintos gØneros incluidos en Melinidinae, y (3) 

estudiar las relaciones de las especies incluidas en Urochloa. Cada capitulo de este 

trabajo es independiente, con sus secciones correspondientes  (introducción, 

materiales y mØtodos, resultados y conclusiones), y abarca un aspecto diferente de los 

estudios filogenØticos y evolutivos, con la intención de analizar a la subtribu 

Melinidinae desde diferentes niveles taxonómicos. P ara esto se utilizan diferentes 

caracteres y mØtodos de anÆlisis, los cuales resultan adecuados para alcanzar los 

objetivos planteados en cada caso. En el capítulo 1 se estudia la relación de 

Melinidinae con el resto de Paniceae, poniendo a prueba su monofilia, estudiando la 

relación con su grupo hermano y reconstruyendo el c ambio ancestral del tipo 

fotosintØtico que tuvo lugar en la subtribu. Para esto se utilizan secuencias del ADN y 

un amplio muestreo de la tribu Paniceae. En el capítulo 2 se  estudian las relaciones 

filogenØticas dentro de Melinidinae, analizando las relaciones entre los distintos 

gØneros que la integran, para lo cual se incluye en los anÆlisis a la mayoría de los 

gØneros de la subtribu y distintas regiones del ADN, tanto del nœcleo como del 

cloroplasto. Adicionalmente, se estudia la evolució n dentro de Melinidinae de uno de 

los caracteres mÆs representativos entre las gramíneas, el grado de homogenización 

de las inflorescencias. Finalmente, en el capítulo 3 se analizan las relaciones de las 

especies incluidas en Urochloa, con el fin de obtener una circunscripción sistemÆtica 

adecuada para el gØnero y hallar caracteres morfológicos de utilidad para la 

delimitación de distintos grupos infragenØricos. Para esto se incluye un muestreo 

extensivo de las especies del gØnero y se adicionan, ademÆs de los caracteres 

moleculares, caracteres morfológicos en anÆlisis de evidencia total (Nixon & 
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Carpenter, 1996). De esta forma, este trabajo aspira en general  a aportar nuevas 

evidencias de la evolución de las gramíneas, y en p articular a dar luz sobre las 

relaciones filogenØticas y evolución de la subtribu Melinidinae y el gØnero Urochloa.  
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La subtribu Melinidinae Pilg. incluye 13 generos: Chaetium Nees, 

Eccoptocarpha Launert, Eriochloa Kunth, Leucophrys Rendle, Louisiella C.E. Hubb. & 

J. LØonard, Megathyrsus (Pilg.) B.K. Simon & S.W.L. Jacobs, Melinis P. Beauv., 

Moorochloa Veldkamp, Scutachne Hitchc. & Chase, Thuarea Pers., Trichlolaena 

Schrad., Urochloa P. Beauv. [incluyendo Brachiaria (Trin.) Griseb.], e Yvesia A. Camus 

(Zuloaga et al., 2007). Tradicionalmente, las gramíneas con fotosíntesis C4 han sido 

clasificadas de acuerdo a la vía de descarboxilació n utilizada para liberar el CO2 de los 

compuestos C4, en tres subtipos fotosintØticos principales: NADP-me, NAD-me, y PCK 

(GutiØrrez et al., 1974; Brown, 1977; Ellis, 1977; Hattersley & Watson, 1992). En el 

subtipo NADP-me el malato es descarboxilado en el cloroplasto por la enzima NADP-

malica, mientras que en el subtipo NAD-ME, este compuesto es descarboxilado dentro 

de la mitocondria por la actividad de la enzima NAD-malica (Hattersley, 1987; 

Hattersley & Watson, 1992; Kanai & Edwars, 1999). La subtribu Melinidinae esta 

caracterizada por que todos sus integrantes presentan el subtipo fotosintØtico PCK, en 

donde el oxalacetato es descarboxilado a fosfo-enol-piruvato en el citoplasma celular 

por acción de la actividad de la enzima PCK ( fosfo-enol-piruvato carboxi-kinasa) 

(GutiØrrez et al., 1974; Prendergast et al., 1987; Hattersley, 1987; Hattersley & 

Watson, 1992; Leegood & Walker, 2003). 

Adicionalmente, cada subtipo fotosintØtico C4 ha sido asociado a una anatomía 

foliar característica. En el tipo anatómico �clÆsico NADP-ME� existe una sola vaina 

rodeando al haz, la cual presenta cloroplastos en disposición centrifuga (�XyMS- �) 

(Hattesley & Watson, 1992; Dengler & Nelson, 1999). El tipo anatómico  �clÆsico NAD-

me� se caracteriza por presentar una doble vaina alrededor de los haces vasculares 

(�XyMS+ �), en donde la vaina interna o �mestomÆtica�, de paredes cØlulares gruesas y 

escasos cloroplastos, se encuentra rodeada por una vaina externa Kranz 

parenquimÆtica que presenta abundantes cloroplastos en posición centrípeta. 

Finalmente, las especies del tipo �clÆsico PCK� presentan una doble vaina alrededor 
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del haz, similar a la del tipo �clÆsico NAD-me� pero que presenta los cloroplastos de la 

vaina Kranz en disposición centrifuga (Ellis, 1977,  1988; Brown, 1977; Hattersley & 

Watson, 1992; Dengler &Nelson, 1999). Los subtipos fotosintØticos NADP-ME y NAD-

ME se encuentran presentes tanto en Dicotiledóneas como en Monocotiledóneas, 

mientras que el subtipo PCK sólo ha sido encontrado  hasta el momento, en las 

Poaceae, en las subfamilias Chloridoideae y Panicoideae (Hattersley, 1987; Hattersley 

& Watson, 1992; Kanai & Edwards, 1999).  

Sin embargo, la correlación entre la vía fotosintØt ica y el tipo de anatomía foliar  

no es inequívoca. Altas actividades PCK se han detectado en especies NADP-me 

como Allopteropsis semialata (R. Br.) Hitchc. subsp. semialata, en Digitaria sanguinalis 

(L.) Scop., Echinochloa frumentacea Link y en Zea mays L. (Wingler et al., 1999; 

Voznesenskaya et al., 2006; Ueno & Setoku, 2006). Christin et al. (2009a) 

demostraron que la vía PCK fue adquirida en diferentes linajes NADP-ME de 

Panicoideae, fortaleciendo la idea de superposición  de los distintos subtipos 

fotosintØticos C4. Alternativamente, tambiØn se han registrado especies PCK con 

actividades NAD-me significativas (GutiØrrez et al., 1974; Prendergast et al., 1987; 

Sinha & Kellogg, 1996), mientras que especies con vía NAD-me pueden presentar el 

tipo anatómico �clÆsico PCK� (GutiØrrez et al., 1974; Brown, 1977; Hattersley & 

Watson, 1992; Prendergast et al., 1987). 

La monofilia de la subtribu Melinidinae ha sido recuperada en trabajos previos 

de filogenia molecular (GomØz-Martínez & Culham, 2000; Giussani et al., 2001; 

Aliscioni et al., 2003; Christin et al., 2007, 2008; Vicentini et al., 2008). No obstante, 

estos anÆlisis incluyen unos pocos taxones pertenecientes a Melinidinae, con un 

muestreo no mayor a 7 especies representando hasta cinco diferentes gØneros. 

Contrariamente, las filogenias moleculares de Duvall et al. (2001) y Bouchenak-

Khelladi et al. (2008) recuperan a los integrantes de Melinidinae en un grupo 

polifilØtico.  
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En lo que se refiere a caracteres morfológicos que definen a la subtribu 

Melinidinae, la monofilia de la subtribu parece estar soportada œnicamente por el 

subtipo fotosintØtico y el tipo anatómico-foliar (vØase Capitulo 3). Zuloaga et al. (2000) 

presentaron una filogenía de la tribu Paniceae sobre la base de caracteres 

morfológicos. En esta contribución, la subtribu Mel inidinae resulta polifilØtica, con  los 

gØneros Megathyrsus, Eriochloa y Urochloa formando un grupo monofilØtico  sostenido 

por la presencia de la lemma y palea superior transversalmente rugosa; mientras que 

los gØneros Moorochloa y Tricholaena fueron segregados a otro grupo soportado por 

la presencia de articulación en la base del antecio  superior.  

La resolución del grupo hermano de la subtribu Meli nidinae tampoco ha sido 

obtenida de forma robusta. Duvall et al. (2003), Giussani et al. (2001), Christin et al. 

(2008) y Vicentini et al. (2008) presentan como grupo hermano de las Melinidinae un 

clado conformado por integrantes de las subtribus Setariinae Dumort. y Cenchrinae 

Dumort., el �bristle clade� de Giussani et al, 2001; mientras que Bouchenak-Khelladi et 

al. (2008) recuperan como grupo hermano un clado integrado por especies de los 

gØneros Panicum L. sensu stricto (Aliscioni et al., 2003) y Homopholis C.E. Hubb. Sin 

embargo, en todos estos anÆlisis, la relación entre la subtribu Melinidinae y su grupo 

hermano estÆ pobremente soportada.  

Finalmente, un tercer aspecto de interØs para la historia evolutiva de la subtribu  

lo constituye el estudio de su tipo fotosintØtico ancestral. Si bien todos los integrantes 

del grupo parecen compartir un ancestro reciente con el subtipo fotosintØtico PCK 

(nodo terminal de Melinidinae) (Giussani et al., 2001; Vicentini et al. ,2008) el subtipo 

ancestral del cual se originó la vía PCK en Melinid inae no ha sido claramente resuelto. 

Giussani et al. (2001), utilizando reconstrucciones basadas en el mØtodo de mÆxima 

parsimonia, asignaron el tipo NADP-me como posible estado ancestral de Melinidinae; 

mientras que Vicentini et al. (2008), utilizando mØtodos probabilísticos, obtuvieron una 

asignación ambigua entre los subtipos NADP-me y PCK . Adicionalmente, evidencia 

morfológica, bioquímica y molecular previamente cit ada parece soportar tanto al tipo 
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NADP-me (Christin et al., 2009a, 2009b) como al NAD-me (GutiØrrez et al., 1974; 

Prendergast et al., 1987; Sinha & Kellogg, 1996; Hattersley & Watson, 1992) como 

posibles tipos fotosintØticos ancestrales.   

El objetivo de este trabajo es estudiar las relaciones filogenØticas entre la 

subtribu Melinidinae y los demÆs integrantes de la tribu Paniceae. Para esto se 

plantean tres Æreas principales de estudio: (1) poner a prueba la monofilia de 

Melinidinae, ampliando el muestreo de especies y gØneros, y utilizando secuencias del 

ADN cloroplastidial (ndhF) y nuclear (ETS),  (2) determinar el grupo hermano de 

Melinidinae utilizando secuencias de ADN correspondientes a diez regiones 

provenientes tanto del  cloroplasto como del nœcleo, y (3) evaluar la evolución del 

subtipo fotosintØtico ancestral de Melinidinae utilizando reconstrucciones basadas 

tanto en parsimonia como en mØtodos probabilísticos.  

 

2. MATERIALES & MÉTODOS  

2.1 Monofilia de la subtribu Melinidinae 

Muestreo de taxones 

La monofilia de la tribu Melinidinae fue puesta a prueba utilizando la región del 

ADN cloroplastidial ndhF y la región del ADN nuclear ETS. Para el anÆlisis utilizando 

secuencias del gen ndhF fueron incluidas como grupo interno 69 especies 

tradicionalmente agrupadas en Melinidinae y las cuales han sido citadas con subtipo 

fotosintØtico y/o anatómico C4 PCK, representando la mayoría de gØneros de la 

subtribu: Brachiaria (3), Chaetium (1), Eriochloa  (9), Leucoprhys (1), Melinis (2), 

Megathyrsus (2), Moorochloa (2), Panicum L. (1), Scutachne (1), Thuarea (1) 

Tricholaena (1), Urochloa (44), e Yvesia (1) (Tabla 1); solo los gØneros monotípicos 

Eccoptocarpha y Louisiella, originarios de `frica Central-Sur, no pudieron se r 

muestreados. Los taxones fueron seleccionados con el criterio de incluir la variación 

morfológica y biogeogrÆfica de la subtribu. Adicionalmente 260 especies 

pertenecientes a la subfamilia Panicoideae (Paniceae: 199, Andropogoneae: 58, y 
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Arundinelleae: 3); mÆs Gynerium sagittatum (Aubl.) P. Beauv. (incertae sedis) y 

Chasmanthium latifolium (Michx.) H.O. Yates (Centothecoideae) fueron incluidas como 

grupos externos, enraizÆndose los anÆlisis con esta œltima especie. Las secuencias 

correspondientes al grupo externo fueron obtenidas del GenBank, 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/nuccore; (tabla 2), a travØs de la base de datos electrónica 

PhyLoTA Browser (rel.1.5). (http://loco.biosci.arizona.edu/pb) (Sanderson et al., 2008). 

En los anÆlisis utilizando secuencias nucleares de la región ETS fueron incluidas 63 

especies de Melinidinae.  Brachiaria longiflora Clayton, Brachiaria pseudodichotoma 

Bosser, Eriochloa sericea (Scheele) Munro ex Vasey, Leucophrys mesocoma (Nees) 

Rendle, Urochloa villosa (Lam.) T.Q. Nguyen e Yvesia madagascariensis A. Camus no 

pudieron ser secuenciadas. Como grupos externos fueron utilizadas secuencias de 13 

taxones pertenecientes a Panicoideae (Andropogoneae: 2, Paniceae: 11) (ApØndice 

1), representantes de los distintos grupos incluidos en la subfamilia y reportados 

previamente por Giussani et al., (2001), Christin et al. (2008) y Vicentini et al. (2008). 

En este caso los anÆlisis fueron enraizados en Zea mays L. 

Extracción de DNA, amplificación y secuenciación 

El ADN genómico total de los distintos ejemplares f ue extraído utilizando 

fragmentos de lÆminas conservados en sílica gel pertenecientes a plantas 

coleccionadas en el campo u hojas frescas de plantas crecidas desde semilla en 

invernÆculo, utilizando los protocolos de CTAB modificado (Murray y Thompson, 1980; 

Saghai-Maroof et al., 1984; Doyle y Doyle, 1987); o a partir de material de herbario 

utilizando el kit �DNeasy Plant Mini kitfi � (Qiagen�, N” Cat. 69104). La cuantificación 

de ADN se realizó mediante espectrofotómetro midien do la absorbancia a 260 nm y el 

grado de pureza de las extracciones se determinó co n el coeficiente de absorbancia 

260/280nm. 

Las secuencias correspondientes al gen ndhF fueron amplificadas en dos 

fragmentos mediante el mØtodo de reacción en cadena de la polimerasa (PCR) y 

utilizando dos pares de cebadores: 5F (5�-ATGGAACAKACATATSAATAT-3�) / 972R   
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(5�-CATCATATAACCCAATTGAGAC-3�) y 972F (5�GTCTCAATTGGGTTATATGATG-

3�) / 2110R (5�-CCCCCTAYATATTTGATACCTT-3�) (Olmstead & Sweere, 1994). Sin 

embargo, los cebadores adicionales 536R (5�-TCCCCTACACGATTAGTTACAA-3�), 

536F (5�-TTGTAACTAATCGTGTAGGGGA-3�), 1318R (5�-

CGAAACATATAAAATGCRGTTAATCC-3�), y 1318F (5�-

GGATTAACYGCATTTTATATGT-3�) (Olmstead & Sweere, 1994) fueron utilizados 

cuando los primeros fallaron en la reacción de ampl ificación. La región nuclear 

correspondiente al espaciador transcribible externo 18S-28S (ETS) fue amplificada en 

un fragmento utilizando los cebadores RETS4F (5�-TGGCTACGCGAGCGCATGAG-3�) 

(Gillespie et al., 2009) y 18SR (5�-AGACAAGCATATGACTACTGGCAGG-3)�  (Starr et 

al., 2004). 

Las reacciones de PCR fueron realizadas en volœmenes finales de 25 µl, 

conteniendo 1-3 µl de suspensión del DNA templado ( 20-50 ng/µl), 2,5 µl de la 

solución �10x Taq Reaction buffer� (200 mM Tris pH 8.4, 500 mM KCl) (Invitrogen life-

technologies� N”Cat. 18067017), 2 µl de MgCl2 (62.5  mM);  0,25 µl de cada dNTP 

(2,5 mM) (desoxi-nucleótidos trifosfato), 1 µl de c ada primer (5 µM),1.25-3 unidades de 

la enzima Taq Polimerasa recombinante (Invitrogen life-technologies� N”Cat. 

18038018) y el resto del volumen de agua ultra pura. Los parÆmetros de la 

amplificación por PCR fueron establecidos  para la mayoría de las especies utilizando 

las siguientes condiciones: (1) ndhF: 1 ciclo de 96 ”C durante 4 min., 39 ciclos de 94 
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”C durante 1 min. 30 seg., 55 ”C durante 1 min., y 72 ”C durante 1 min. 30 seg.; con un 

ciclo de extensión final de 73 ”C durante 7 min. Pa ra las especies en donde las 

reacciones de amplificación no fueron efectivas, va riaciones en la temperatura de 

alineamiento (1-8 ”C) y en el nœmero de ciclos fueron introducidas. Adicionalmente, 

seroalbumina bovina 0,4-0,2% (v/v) (Invitrogen life-technologies� N” Cat. 15561-020) 

y dimeltisulfoxido (DMSO) 2-0,2% (v/v) (Sigma-Aldrich� N”Cat. 472301); fueron 

utilizados para incrementar el rendimiento, la especificidad y la consistencia de las 

reacciones de PCR. Los productos de PCR obtenidos fueron corridos en un gel de 

Agarosa 1% teæido con Bromuro de Etidio (0,1 µg/ µl ) para corroborar la presencia de 

una œnica banda. 

La purificación de los productos de PCR fue realiza da en el laboratorio del 

Instituto de BotÆnica Darwinion utilizando el kit QIAquick PCR Purificationfi  (Qiagen� 

N”Cat. 28104) o por la compaæía Macrogen, Inc. utilizando el kit de purificación 

Montage Cleanupfi  de Millipore�. Las reacciones de secuenciación fue ron realizadas 

por Macrogen, Inc. utilizando un termociclador MJ Research PTC-225 Peltier y el kit de 

secuenciación por ciclos ABI PRISM BigDye fi Terminator v3.1 (Applied Biosystems� 

N”Cat. 4337454) con DNA polimerasa AmpliTaqfi  (Applied Biosystems� N”Cat. 

8080171). La lectura de los cromatogramas y el ensamblado/edición de las secuencias 

fue realizado utilizando el programa Chromas Pro v1.49 (Technelysium Pty, Ltd). 

En todos los cromatogramas fue corroborada la presencia de un œnico pico 

correspondiente a cada base nucleotídica para aseguar la homogenización de la 

región (`lvarez & Wendel, 2003; Feliner & Roselló, 2007; Soltis et al., 2008); y las 

secuencias que presentaron mœltiples picos fueron descartadas. 

Alineamiento de las secuencias y anÆlisis filogenØticos 

Los alineamientos de las secuencias fueron generados con el programa Muscle 

v3.6 (Edgar, 2004), utilizando la configuración por  defecto (maxiters=16, maxtrees=1, 

gap open= -400, gap extend= 0.0, center = 0.0), mediante un alineamiento mœltiple 

inicial con posterior refinamiento (comando -refine). Los alineamientos obtenidos 
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fueron chequeados contra alineamientos mœltiples obtenidos bajo el programa 

ClustalX2 v2.0 (Thompson et al., 1997; Larkin et al., 2007), utilizando la configuración 

por defecto (gap opening= 15, gap extension= 6.66, DNA transition weight = 0.5), y 

reajustes manuales fueron introducidos cuando fue necesario usando el programa 

Bioedit v7.0.9.0 (Hall, 1999). Para el alineamiento del gen ndhF se corroboró la 

presencia del marco de lectura correcto. Todas las matrices fueron depositadas a la 

base electrónica TreeBase (http://www.treebase.org/ treebase); nœmero de acceso 

S2633. 

Las matrices de secuencias ndhF y ETS fueron analizadas utilizando los 

mØtodos de mÆxima parsimonia (MP) (Farris, 1983), mÆxima verosimilitud (ML) 

(Felsenstein, 1981; Huelsenbeck & Crandall, 1997) e inferencia Bayesiana (IB) (Yang 

& Rannala 1997; Huelsenbeck et al., 2002). En todos los anÆlisis los �gaps� fueron 

tratados como datos faltantes. En los anÆlisis de MP, las bœsquedas de los Ærboles 

fueron llevadas a cabo con el programa TNT v1.1. (Goloboff et al., 2008) utilizando 

bœsquedas heurísticas con 1000 rØplicas de adición de secuencias al azar (RAS, 

�random sequence addition�), intercambio de ramas p or TBR (�tree-bisection-and-

reconnection�) y guardando 10 Ærboles por rØplica; los Ærboles óptimos obtenidos 

fueron entonces sujetos a una nueva ronda de intercambio de ramas por TBR hasta 

encontrar las topologías mÆs parsimoniosas. El valor de soporte de los diferentes 

nodos fue estimado utilizando el índice de �jackknife� (Farris et al., 1996) (JK), 

obtenido utilizando 2000 rØplicas de 10 RAS, guardando 4 Ærboles por rØplica, y 

usando la probabilidad de remoción por defecto (p= 0,36). 

Los anÆlisis de ML fueron conducidos usando el programa RAxML v7.0.3 

(Stamatakis, 2006) utilizando el  algoritmo implementado que permite ejecutar 

bœsquedas de Ærboles óptimos y obtención de soportes de ramas �bootstrap� (BS), 

(Felsenstein, 1985) en un œnico anÆlisis (Stamatakis et al., 2008). Para esto fueron 

ejecutadas 1000 rØplicas de BS con una bœsqueda posterior del Ærbol de mÆxima 

verosimilitud, utilizando el modelo de sustitución nucleotídica GTRMIX (Stamatakis, 
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2006) y los valores de nœmero de categorías de tasa de sustitución nucleotídica ( -c) y 

nivel de aceptación de verosimilitud ( -e) por defecto (25 & 0.1, respectivamente). 

Adicionalmente, la hipótesis de monofilia de la sub tribu Melinidinae fue puesta a 

prueba utilizando el test SH (Shimodaira & Hasegawa, 1999) implementado en el 

programa PAUP* v4.0b10 (Swofford, 2002). La significancia de las diferencias de 

verosimilitud entre los Ærboles óptimos sin/con la monofilia de Melinidinae  fue 

determinada usando 1000 rØplicas de BS y rechazando la hipótesis nula cuando p < 

0.01. 

Los anÆlisis utilizando BI fueron ejecutados utilizando el programa MrBayes 

v3.1.2 (Huelsenbeck & Ronquist, 2001). Los modelos de sustitución nucleotídica 

fueron seleccionados utilizando el Criterio de Información Akaike (AIC) (Posada & 

Buckley, 2004) implementado en el programa Modeltest v3.7 (Posada & Crandall, 

1998): GTR+I+G (ndhF), SYM+I+G (ETS). Los modelos fueron configurados en 

MrBayes como nst = 6, rates = invgamma. Las distribuciones a priori sobre los valores 

de frecuencias nucleotídicas, tasas de sustitución y parÆmetros de la distribución 

gamma fueron estimados automÆticamente de los datos bajo el supuesto de no 

conocimiento a priori acerca de sus valores (distribución uniforme �Dirichlet�). Dos 

anÆlisis simultÆneos, iniciando a partir de diferentes Ærboles al azar y con cuatro 

cadenas de Markov Monte Carlo  fueron ejecutados  por 8.106 generaciones, y 

muestreados cada 1000 generaciones con el fin de asegurar la independencia de los 

muestreos sucesivos. Las primeras 2000 muestras (25% del total de las muestras) 

fueron descartadas como parte del proceso de �burn-in�. La convergencia y el tamaæo 

de muestra efectivo (ESS, efective sample size) fueron examinados usando el 

programa Tracer v. 1.4 (Rambaut & Drummond, 2007). Las 6001 muestras 

remanentes de cada anÆlisis fueron combinadas y utilizadas para calcular un Ærbol 

consenso de la mayoría (% 50), informÆndose la probabilidad posterior asociada a 

cada nodo (PP). 

2.2 Grupo hermano de la subtribu Melinidinae 
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Debido a que la asignación del grupo hermano de la tribu Melinidinae resulta 

ambigua y/o pobremente soportada (Giussani et al., 2001; Aliscioni et al., 2003; 

Bouchenak-Khelladi et al, 2008; Christin et al, 2008; Vicentini et al., 2008) se analizó 

una matriz de datos incluyendo a once taxones, nueve correspondientes al grupo 

externo: Zea mays L., Steinchisma laxa (Sw.) Zuloaga, Digitaria ciliaris (Retz.) Koeler, 

Panicum repens L., Panicum virgatum L., Pennisetum setaceum (Forssk.) Chiov., 

Cenchrus echinatus L., Stenotaphrum secundatum (Walter) Kuntze; y tres 

correspondientes al grupo interno: Urochloa mutica (Forssk.) T.Q. Nguyen, 

Megathyrsus maximus (Jacq.) B.K. Simon & S.W.L. Jacobs y Melinis repens P. Beauv. 

Para estos taxones se utilizaron 10 regiones del ADN genómico: (cloroplasto), gen 

ndhF, intron trnL y espaciador trnL-F, intron rpl16, gen rbcL, gen matK, gen rpoC2, 

espaciador trnH-psbA; (nucleo), región espaciadora ITS (ITS1-5.8S-ITS2), región 

espaciadora ETS y gen phyB (Tabla 2). Los taxones fueron seleccionados con el 

criterio de incluir representantes de los diferentes grupos de Paniceae citados por 

Giussani et al. (2001), Christin et al. (2008) y Vicentini et al. (2008); y minimizar la 

cantidad de datos faltantes de la matriz combinada. Las matrices de datos individuales 

y combinados fueron analizadas por los mØtodos de MP, ML y BI, utilizando los 

programas y estrategias de bœsqueda descriptas en la sección anterior. Para los 

anÆlisis de ML y BI utilizando el set de datos combinado la matriz fue particionada por 

regiones y los distintos modelos de sustitución nuc leotídica seleccionados con 

Modeltest v3.7 fueron asignados a cada locus (tabla 2). Los parÆmetros 

correspondientes a la matriz de sustitución, las fr ecuencias nucleotídicas, la 

distribución gamma y la proporción de sitios invari antes fueron independizados entre 

las distintas particiones. La longitud de rama obtenida para la relación �Melinidinae - 

grupo hermano� (nodo basal de Melinidinae) fue comparada contra la longitud 

promedio de rama – desviación estÆndar. Finalmente, como medida de soporte en los 

anÆlisis de MP, y alternativamente al índice JK, fue calculado el índice de bremer (BR) 

(Bremer, 1994).Adicionalmente, los tiempos de divergencia relativos de las distintas 
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ramas, fueron calculados utilizando el mØtodo de reloj molecular relajado bajo 

inferencia Bayesiana, implementado en el programa Beast v1.5.4 (Drummond & 

Rambaut, 2007). Para esto la matriz combinada fue particionada en los diferentes loci, 

a los cuales se les asignó el modelo seleccionado p or Modeltest v3.7 (tabla 2). Los 

anÆlisis se realizaron utilizando un modelo de no-correlación de tasas descripto bajo 

distribución lognormal (Drummond et al., 2006), Ærbol inicial al azar, proceso de �Yule� 

como modelo de especiación a priori, auto-optimizad o de parÆmetros de bœsqueda y 

demÆs valores por defecto. 

En cada anÆlisis se utilizaron 2 rØplicas de 8 x 106 generaciones, muestreando 

cada 1000 ciclos y descartando el primer 25% de las muestras como proceso de 

�burn-in� (2000 muestras). Debido a que no se dispo nía de  registros fósiles confiables 

para ser asignados al grupo Melinidinae y/o otras ramas vecinas, el tiempo de 

divergencia relativo fue calculado fijando la media de tasa de sustitución en 1.0, como 

ha sido sugerido por Drummond & Rambaut (2007) y Torres-Carvajal & de Queiroz 

(2009). La convergencia y el tamaæo efectivo de muestra (ESS>100) fue chequeado 

utilizando el programa Tracer v1.4. 

Con el objetivo de detectar presencia de saturación  mutacional en los 

diferentes loci utilizados, fueron representadas las distancias nucleotidicas observadas 

(p, �observed pairwise distance�) vs. las distancia s obtenidas utilizando mÆxima 

verosimilitud (Nei 1987), calculadas ambas utilizando el programa PAUP� v.4b10. Las 

curvas obtenidas fueron ajustadas a un polinomio de 2” grado y si las pendientes de 

las regresiones registraban valores � 0, se consideraban a los puntos 

correspondientes bajo saturación (Engstrom et al., 2004). 

Finalmente se analizaron los �gaps� presentes en lo s distintos loci y su utilidad 

para recuperar al grupo hermano de Melinidinae. Para esto, los eventos de 

inserción/deleción de cada loci fueron codificados como presencia/ausencia utilizando 

el programa FastGap v.1.1 (Borchsenius, 2009), siguiendo el mØtodo de ��simple indel 
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coding� propuesto por Simmons & Ochoterena (2000). La matriz de �gaps� resultante 

fue analizada sola o en combinación de la matriz de  ADN utilizando MP. 

2.3 Tipo fotosintØtico ancestral de la subtribu Melinidinae 

Con el fin de analizar el tipo fotosintØtico ancestral de la subtribu Melinidinae 

(nodo basal), este carÆcter fue reconstruido utilizando los mØtodos de MP y ML. Para 

esto, el tipo fotosintØtico fue codificado siguiendo la clasificación tradicional (GutiØrrez 

et al., 1974; GutiØrrez et al., 1976; Prendergast et al., 1987; Hattersley, 1987; 

Hattersley & Watson, 1992; GPWG, 2001), como un carÆcter discreto multiestado 

(Pimentel & Riggins, 1987; Giussani et al., 2001; Christin et al., 2008; Vicentini et al., 

2008; Bouchenak-Khelladi et al., 2009; Edwards & Smith, 2010): C3 (0), C4 NADP-ME 

(1), C4 NAD-me (2) y C4 PCK (3). Las distintas transformaciones entre estados fueron 

asumidas como desordenadas u ordenadas, utilizando en este œltimo caso matrices de 

costos de Sankoff (Sankoff & Rousseau, 1975; Lipscomb, 1992; Forey & Kitching, 

2000). Las distintas matrices de costos y criterios aplicados fueron basados en los 

trabajos de Wingler et al. (1999), Ueno & Sentoku (2006), Voznesenskaya et al. 

(2006), Christin et al., (2009a, 2009b), y son indicadas en la Tabla 3.  

Alternativamente el tipo fotosintØtico tambiØn fue codificado utilizando 4 

caracteres binarios (ausencia/presencia)  (Pleijel, 1995), asumiendo independencia de 

los distintas vías fotosintØticas (Tabla 3).  

Los tipos fotosintØticos presentes en los distintos taxones fueron extraídos de la 

bibliografía  y en el caso de las especies donde no se encontró  registro de la vía 

bioquímica-fotosintØtica, el tipo de Østas fue asumido como el correspondiente a su 

tipo anatómico-foliar (Gutierrez et al., 1974; Brow n 1977; Gutierrez et al., 1976; Ellis, 

1977; Hattersley 1984; Hattersley 1987; Ellis, 1988; Hattersley & Watson, 1992; 

Wingler et al., 1999; Giussani et al., 2001; Ueno & Setoku, 2006; Voznesenskaya et 

al., 2006; Vicentini et al., 2008; Christin et al., 2009a). Los taxones que presentaron 

mÆs de un estado fueron codificados como polimórficos (ApØndice 2). Los tipos 

fotosintØticos fueron optimizados sobre los Ærboles obtenidos en los anÆlisis de  



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO I: FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE MELINIDINAE DE NTRO DE LA TRIBU PANICEAE 

 

  23



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO I: FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE MELINIDINAE DE NTRO DE LA TRIBU PANICEAE 

 

  24

secuencias ndhF (331 taxones). Dos sets de anÆlisis fueron ejecutados, en donde se 

forzó o no la monofilia del grupo Melinidinae � (Se tariinae + Cenchrinae). Los anÆlisis 

utilizando MP se realizaron con el programa TNT v1.1, y debido a que fueron 

recuperados mÆs de 10000 Ærboles óptimos, solo se analizaron las asignaciones de 

estado comunes a todos los Ærboles (opción: �Characters� � �common mapping�) 

(Goloboff et al., 2008c).  Para las reconstrucciones utilizando el mØtodo de mÆxima 

verosimilitud se utilizó como modelo evolutivo un m odelo de Markov de tiempo 

continuo (Pagel, 1994, 1997) implementado en el programa Bayestraits v1.0 (Pagel & 

Meade, 2007) con 12 tasas instantÆneas de cambio, representando todos las posibles 

transformaciones entre las diferentes vías fotosintØticas (en el caso de la codificación 

binaria solo se utilizaron dos tasas de cambio por carÆcter). 

 

3. RESULTADOS  

3.1 Monofília de la subtribu Melinidinae 

Las topologías obtenidas a partir de los anÆlisis bajo los mØtodos de MP, ML e 

BI, y utilizando 331 secuencias del gen ndhF para la subfamilia Panicoideae, 

resultaron altamente congruentes: un total de 57%, 67%, y 71% de los nodos fueron 

recuperados con soporte JK (MP), BS (ML) y PP (BI) � 50%, respectivamente. Tres 

clados principales, correlacionados con el nœmero cromosómico bÆsico fueron 

obtenidos para la subfamilia Panicoideae: (Arundinelleae + Andropogoneae) x=10, 

Paniceae x= 10 y Paniceae x= 9 (Fig. 1, Figs. S1, S2); coincidiendo con reportes 

previos  (Giussani et al., 2001; Christin et al., 2008; Vicentini et al., 2008). Todos los 

taxones C4-PCK clasificados bajo la subtribu Melinidinae fueron recuperados en un 

grupo monofilØtico con soporte moderado (83% BS, 68% JK; PP 1,0), exceptuando 

Urochloa venosa (Swallen) Morrone & Zuloaga. Este clado fue incluido a su vez dentro 

del clado Paniceae x =9.  Ninguna de las especies NADP-ME citadas con altos niveles 

de actividad PCK (Wingler et al., 1999; Voznesenskaya et al., 2006; Christin et al., 

2009a) fue incluida dentro del clado Melinidinae (Fig. 1). En particular, Alloteropsis  
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semialata subsp. semialata, caracterizada por presentar alta actividad PCK (Ueno & 

Setoku, 2006),  fue incluida con las restantes especies del Alloteropsis dentro del clado 

�forest shade�, junto con otros gØneros como Acroceras, Cyrtococcum, Echinochloa, 

Lasiacis, Oplismenus, Ottochloa, especies de Parodiophyllochloa, Poecilostachys y 

Pseudoechinolaena (95% BS, 89% JK, PP 1.0; Giussani et al., 2001; Aliscioni et al, 

2003; Christin et al., 2008; Ibrahim et al., 2009) (Fig. S1). Urochloa venosa (Swallen) 

Morrone & Zuloaga fue excluida de Melinidinae e incluida en un clado altamente 

soportado (99% BS, 99% JK, PP 1,0) junto a especies del gØnero Panicum sensu 

stricto (Aliscioni et al., 2003); resultando este clado el grupo hermano de la subtribu 

Melinidinae (66% BS, 55% JK, PP, 0,93). Cuando U. venosa fue incluida en 

Melinidinae, la hipótesis de monofilia fue fuerteme nte rechazada bajo el test SH (-�ln L 

= 65,48; p< 0,01).  

Los resultados obtenidos en los anÆlisis de secuencias ETS resultaron 

similares a los recuperados con secuencias ndhF (Fig. 2). Los integrantes de la 

subtribu Melinidinae fueron recuperados en un grupo monofiletico (73% BS, 75% JK, 

0,99% PP) (Fig. 2), con excepción de U. venosa, la cual fue incluida dentro del clado 

Panicum s.s (89% BS, 97%, 1,00 PP); siendo su inclusión dentro  de Melinidinae 

fuertemente rechazada por el test SH  (-�ln L = 68,03, p< 0,01). Estos anÆlisis 

recuperaron como grupo hermano de Melinidinae a un clado integrado por Digitaria 

ciliaris + Panicum s.s, sin embargo esta relación resultó poco soportada (58%  BS, JK 

< 50%, 0,78% PP). En ambos anÆlisis (ndhF y ETS) Panicum deustum, citada por Ellis 

(1988) con tipo anatómico  C 4-PCK, fue incluida dentro de Melinidinae.  

3.2 Grupo hermano de la subtribu Melinidinae 

La asignación del grupo hermano de la subtribu Meli nidinae resultó variable 

tanto al locus como al mØtodo de anÆlisis utilizado (Fig. 3). Sólo la región espaciadora 

trnH-psbA y el gen matK (este œltimo œnicamente bajo ML) recuperaron el clado 

(Setariinae + Cenchrinae) � Melinidinae; mientras q ue con los genes ndhF, rbcL (este 

œltimo solo bajo ML y BI), y el espaciador transcribible ETS, se obtuvo como grupo  
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hermano de Melinidinae al clado Panicum s.s. La rama correspondiente  al clado 

�Melinidinae � grupo hermano�  (nodo basal de Melin idinae) resultó menor que la 

longitud de rama promedio en todos los loci donde fue obtenida (Fig. 4) y los grÆficos 

de saturación (Fig. 5) no revelaron saturación muta cional para ninguno de los loci 

utilizados. Los anÆlisis de la matriz combinada (11 taxones x 11,009 kilobases, 28% de 

datos faltantes) utilizando MP recuperaron un œnico Ærbol mÆs parsimonioso con el 

clado (Setariinae + Cenchrinae) como grupo hermano de la subtribu Melinidinae (Fig. 

6, A; 80% JK), mientras que los anÆlisis bajo ML y BI recuperaron al clado Panicum 

s.s. (Fig. 6; B � C; 88% BS, 0,87 PP). Sin embargo, la topología obtenida con MP no 

fue rechazada en los anÆlisis de ML bajo el test SH (-�ln L = 14,12252; p = 0,052). Los 

tres anÆlisis coincidieron en recuperar la rama Melinidinae � �grupo hermano� como la 

mas corta y menor soportada. Cuando fueron calculados los tiempos de divergencia 

relativos (Fig. 7), los valores correspondientes a la rama Melinidinae � grupo hermano 

resultaron ser los mÆs cortos en ambas topologías  alternativas.   

Cuando se analizaron los eventos de inserción/delec ión presentes en los 

distintos loci (Tabla 4) se observó los gaps de 1 -  2 pb long. resultaron ser los mÆs 

frecuentes (Fig. 8), especialmente en la región ITS. El intron del gen rpl16 presentó un 

�gap� de 169 pb compartido entre las especies de lo s clados Melinidinae y  (Setariinae 

+ Cenchrinae). Sin embargo, cuando se analizó la ma triz de gaps (ApØndice 3) bajo 

MP, el consenso estricto, obtenido a partir de 4 Ærboles óptimos, fue poco resuelto y no 

recuperó la monofília de los clados Melinidinae, Pa nicum s.s y (Setariinae + 

Cenchrinae) (Fig. 6, D). Cuando los gaps fueron adicionados a los anÆlisis de MP 

utilizando la matriz de DNA, el soporte del clado Melinidinae -  (Setariinae + 

Cenchrinae) experimento un ligero aumento (85% JK). 

3.3 Tipo fotosintØtico ancestral de la subtribu Melinidinae 

De la optimización del tipo fotosintØtico sobre los Ærboles de ndhF, y en 

concordancia con los trabajos de Giussani et al. (2001) y Vicentini et al. (2008), los 

clados �Panicum s.s�, �Setariinae + Cenchrinae� y �Melinidinae� fueron  optimizados en  
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sus nodos terminales como C4 NAD-me, C4 NADP-me y C4 PCK, respectivamente (Fig. 

9). Cuando el tipo fotosintØtico, codificado como carÆcter multiestado, fue  optimizado 

utilizando MP, la reconstrucción ancestral en el no do basal de Melinidinae resultó 

ambigua tanto bajo los diferentes costos de transformación como bajo las distintas 

asignaciones de grupo hermano (Fig. 10). En particular, cuando el carÆcter fue tratado 

como multiestado desordenado se obtuvieron como posibles asignaciones los cuatro 

estados fotosintØticos (C3, C4 NADP-me, C4 NAD-me y C4 PCK). La vía fotosintØtica C3 

resultó la mÆs frecuentemente asignada, junto con el subtipo NADP-me o PCK, segœn 

se utilizara como grupo hermano de Melinidinae al clado �Setariinae + Cenchrinae� o 

�Panicum s.s.�, respectivamente. 

Cuando las reconstrucciones fueron obtenidas utilizando ML, las asignaciones 

sobre el nodo basal de Melinidinae resultaron no ambiguas (p> 0,95). En los ensayos 

utilizando estados desordenados y bajo la matriz de penalización PCK � NADP-ME, 

el subtipo recuperado fue el  C4 NAD-me; mientras que bajo las  matrices de costos en 

donde se penalizó la transición NAD-me � PCK, el tipo C3  resultó ser  la vía 

fotosintØtica asignada. Las asignaciones obtenidas utilizando los distintos grupos 

hermanos resultaron ser similares. 

Cuando los tipos fotosintØticos fueron analizados como caracteres 

independientes, los estados C3, C4 NADP-me y C4 NAD-me resultaron ausentes en 

todas las reconstrucciones correspondientes al nodo basal de Melinidinae (Fig. 11). 

Bajo MP la asignación del tipo C 4 PCK tambiØn resulto ausente, mientras que los 

anÆlisis utilizando ML recuperaron al  estado C4 PCK con una probabilidad de 

asignación de 0,45 y 0,75 para �(Setariinae + Cench rinae) � Melinidinae� o �Panicum 

s.s. � Melinidinae�, respectivamente. 

 

4. DISCUSIÓN  

4.1 Monofilia de la subtribu Melinidinae 
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La subtribu Melinidinae, representada en este trabajo por los gØneros C4 PCK: 

Brachiaria, Chaetium, Eriochloa, Leucophrys, Megathyrsus, Melinis, Moorochloa, 

Scutachne, Tricholaena, Thuarea, Urochloa, e Yvesia, junto con Panicum deustum, 

resultó inequívocamente  monofilØtica, utilizando tanto la región del ADN cloroplastidial 

como la nuclear. Solo Urochloa venosa, inicialmente descripta bajo Panicum (Swallen, 

1950) fue excluida de este clado e incluida junto con las especies de Panicum s.s, 

confirmando así su clasificación original. La segre gación de U. venosa de la subtribu 

Melinidinae parece estar soportada tambiØn por caracteres morfológicos (vØase 

Capitulo 3): el patrón epidØrmico del antecio superior en U. venosa resulta similar al 

hallado en especies de Panicum sect. Panicum (Zuloaga & Morrone, 1996; Capitulo 

3). La anatomía foliar de esta especie tambiØn resulta similar a las de las especies de 

la sect. Panicum en donde han sido citadas especies con el subtipo anatómico �clÆsico 

PCK� pero con la vía fotosintØtica C4 NAD-me, como por ejemplo, Panicum 

elephantipes Nees ex Trin., P. repens L. y P. virgatum L. (GutiØrrez et al., 1974; 

Brown, 1977; Ellis, 1988; Hattersley & Watson 1992; Prendergast et al., 1987.) 

Adicionalmente, el subtipo fotosintØtico de U. venosa aun no ha sido corroborado, por 

lo que sería posible que se tratara de una especie  C4 NAD-me. En consecuencia, U. 

venosa debería ser considerada nuevamente bajo Panicum s.s.  

Panicum deustum Thunb., fue a su vez fue incluido dentro de la subtribu 

Melinidinae. Si bien las especies C4 del gØnero Panicum presentan en su mayoría el 

subtipo anatómico NAD-me (GutiØrrez et al., 1974; Zuloaga, 1987; Hattersley & 

Watson, 1992; Giussani et al., 2001), Ellis (1988) mencionó para esta especie el 

subtipo fotosintØtico �clÆsico PCK�. Estas observaciones, junto a los resultados aquí 

obtenidos, sugieren que P. deustum debería ser incluida, en gØnero aœn a definir, 

dentro de la subtribu Melinidinae. 

La inclusión de Allopteropsis semialata subsp. semialata, reportada con altos 

niveles de actividad C4 PCK por Ueno & Sentoku (2006), dentro del clado �Forest 
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shade� (Giussani et al., 2001) junto con otras especies C3 y C4 de Allopteropsis, 

coincide con los resultados previamente publicados de Ibrahim et al. (2009). Esta 

posición, y la de las restantes especies  C 4 NAD-me con alta actividad C4 PCK 

(Digitaria sanguinalis, Christin et al., 2009a; Echinocloa frumentacea, Voznesenskaya 

et al., 2006; Zea mays, Wingler et al., 1999) separadas de la subtribu Melinidinae  

refuerza la existencia de mœltiples linajes PCK, al menos seis dentro de la subfamilia 

Panicoideae, tal como ha sido previamente mencionado por Christin et al. (2009a). 

Segœn los resultados obtenidos por estos autores, la subtribu Melinidinae se 

caracterizaría por presentar el linaje (pck-E), mientras que la enzima presente en D. 

sanguinalis correspondería al linaje gØnico (pck-D); obtenidos ambos linajes por 

duplicaciones gØnicas ancestrales e independientes.  

4.2 Grupo hermano de la subtribu Melinidinae 

Este trabajo, en coincidencia con estudios previos en la tribu Paniceae y la 

subfamilia Panicoideae (Giussani et al., 2001; Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Christin 

et al., 2008; Vicentini et al., 2008), ha recuperado un grupo monofilØtico integrado por 

los subclados �Melinidinae�, �Panicum s.s.� y  �Setariinae + Cenchrinae�. Sin embargo, 

las relaciones entre estos clados son ambiguas o estÆn dØbilmente soportadas. El 

anÆlisis combinado de MP, junto a la presencia de un �gap� compartido entre las 

especies de Melinidinae y  Setariinae + Cenchrinae, apoyan la relación hermana entre 

estos dos grupos, coincidiendo con los estudios de Giussani et al. (2001); Christin et 

al. (2008) y Vicentini et al. (2008). Los anÆlisis combinados, utilizando mØtodos 

paramØtricos (ML y BI), recuperaron la relación  Melinidinae � Panicum s.s, en 

coincidencia con Bouchenak-Khelladi et al. (2008). No obstante, la topología obtenida 

bajo MP no resultó rechazada bajo el test SH. A pes ar de las diferencias obtenidas en 

los tres anÆlisis, las ramas correspondientes a este nodo resultaron ser las mÆs cortas 

y con el menor soporte, lo que podría indicar una falta de información filogenØtica para 

la resolución de esta relación. Ya que este hecho p arece presentarse a travØs de los 

diferentes loci utilizados, los cuales evolucionarían a tasas independientes, la ausencia 
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de �seæal filogenØtica� en esta rama podría relacionarse con una rÆpida divergencia del 

clado Melinidinae - grupo hermano. La obtención de tiempos de divergencia  cortos y 

la no saturación mutacional de los distintos loci t ambiØn parece apoyar la hipótesis de 

falta de resolución de la rama en cuestión por un f enómeno de divergencia rÆpida, y no 

como consecuencia de  altos niveles de homoplasia. La existencia de ramas internas 

cortas es un fenómeno comœn en filogenias (Olmstead & Sweere, 1994; Fishbein et 

al., 2001; Cronn et al., 2002; Lavin et al., 2005; Zou et al., 2008) y es una causa comœn 

de falta de resolución (presencia de politomias) y/ o obtención de incongruencias 

topológicas entre diferentes conjuntos de datos (We ndel & Doyle, 1998; Rokas & 

Carroll, 2006; Whitfield & Lockhart, 2007). Vicentini et al. (2008) estimaron el tiempo 

absoluto entre el origen y la divergencia de esta rama en 1,2 a 1,3 millones de aæos, 

mientras que Christin et al. (2008) seæalaron para la misma un periodo de 1,7 m.a. 

aprox. Zao et al. (2008) detectaron la presencia de eventos de divergencia rÆpida en el 

gØnero Oryza L., los cuales resultaron ser calculados en un período no mayor a 1,8 

m.a. de duración. Estos autores sólo lograron la re solución de estas ramas cortas 

cuando incluyeron en sus anÆlisis 120 loci o su equivalente a 50kb.  

 A partir de los resultados obtenidos del anÆlisis de MP y la presencia de un 

gap de baja frecuencia, la hipótesis del clado Seta riinae + Cenchrinae como grupo 

hermano de la subtribu Melinidinae parecería estar soportada por mayor evidencia, 

coincidiendo con los resultados previos de Giussani et al., (2001); Christin et al., 

(2008) y Vicentini et al., (2008). Sin embargo, esta rama parece  representar un evento 

de divergencia rÆpida y futuros anÆlisis, combinando un mayor nœmero de loci con alta 

tasa de sustitución junto a amplios muestreos de ta xones, podrÆn corroborar dicha 

posición. 

4.3 Subtipo fotosintØtico ancestral de la subtribu Melinidinae 

Dentro de la tribu Paniceae, el clado �x = 9� se en cuentra caracterizado por 

presentar todos los subsubtipos fotosintØticos registrados en las Poaceae: C3, C4 

NADP-me, C4 NAD-me, C4 PCK (Giussani et al, 2001; Vicentini et al, 2008; este 
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trabajo). Los clados �Melinidinae�, �Panicum s.s.� y �Setariinae + Cenchrinae� se 

encuentran caracterizados por presentar cada uno una vía C4 diferente (PCK, NAD-me 

y NADP-me, respectivamente). Estos grupos, a su vez, integran un clado para el que, 

tanto el grupo hermano, como el subtipo fotosintØtico ancestral, no han sido 

inequívocamente obtenidos, ya sea en estudios anteriores (Giussani et al., 2001; 

Christin et al; 2008; Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Vicentini et al; 2008) como en 

este trabajo. La alta variabilidad del subtipo fotosintØtico en el clado �x=9�, sumada a la 

falta de resolución de las ramas internas, parece d ificultar la reconstrucción del estado 

ancestral en los nodos basales de  �Melinidinae�, � Panicum s.s.� y �Setariinae + 

Cenchrinae� (Giussani et al., 2001; Vicentini et al., 2003, este trabajo), especialmente 

en las reconstrucciones bajo MP. Si bien Giussani et al. (2001) y Christin et al. 

(2009b), recuperan como subtipo fotosintØtico ancestral de Melinidinae a la vía NADP-

me, mientras que Vicentini et al. (2008) obtiene para este nodo una ambigüedad entre 

los subsubtipos C4 NADP-me/PCK, la asignación obtenida en estos traba jos parece 

estar soportada por la posición del gØnero Digitaria (NADP-me) como grupo hermano 

del clado �Melinidinae/Panicum s.s./Setariinae + Cenchrinae� (Giussani et al., 2001). A 

diferencia de estas investigaciones, y en coincidencia con Christin et al. (2008), en 

este trabajo son taxones con fotosíntesis C3, como Neurachne alopecuroidea R. Br., 

los que aparecen relacionados al clado �Melinidinae/Panicum s.s./Setariinae + 

Cenchrinae�, mientras que Digitaria  es recuperado basalmente dentro del clado �x=9�. 

La ubicación de grupos C 3 como hermanos del clado �Melinidinae/Panicum 

s.s/Setariinae + Cenchrinae� determina que esta vía tambiØn sea recuperada como 

posible tipo ancestral del nodo basal en Melinidinae. Si bien, en reconstrucciones 

previas la transición C 3 � C4 PCK no había sido obtenida, aun no existe evidencia que 

invalide esta posible transición.  

La existencia de especies NADP-me con actividad PCK como Alloteropsis 

semialata var. semialata, Digitaria sanguinalis y Echinochloa frumentacea (Ueno & 

Sentoku, 2006; Voznesenskaya et al. 2006; Christin et al., 2009a) evidencia un origen 
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independiente de la vía PCK en diferentes grupos NADP-me, incluidos en el clado 

�x=9� de la tribu Paniceae, pero no relacionados co n la subtribu Melinidinae (Giussani 

et al., 2001; Christin et al; 2008; Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Vicentini et al; 2008; 

Christin et al., 2009a; este trabajo). Christin et al., (2009a) hallaron en el gen pck de 

estas especies NADP-me cambios en los residuos aminoacídicos conducidos por 

selección positiva, los cuales podrían deberse a qu e la vía PCK  complementaría a la 

NADP-me (Kanai & Edwars, 1999; Voznesenskaya et al. 2006, Christin et al., 2009a). 

Adicionalmente, Christin et al., (2009b) citaron que tanto especies PCK del grupo 

Melinidinae como especies NAD-me de Panicum s.s presentan  cambios 

aminoacídicos de carÆcter adaptativo en los  genes nadp-me, sugiriendo que una 

actividad NADP-me podría haber existido en los ancestros de estas especies. Sin 

embargo, los niveles de actividad NADP-me en las especies de los subsubtipos PCK y 

NAD-me son escasos o nulos (GutiØrrez et al., 1974; Hattersley & Watson, 1992; 

Wingler et al., 1999; Voznesenskaya et al. 2006; Christin et al., 2009a). 

Cuando las reconstrucciones fueron realizadas bajo ML, en donde fueron 

tenidas en cuenta las diferentes tasas de cambio entre los distintos estados, el largo 

de las ramas y todas las posibles reconstrucciones (Pagel 1997, 1999a, 1999b; 

Cunningham et al., 1998), el subtipo C4 NAD-me fue asignado al nodo basal de la 

subtribu Melinidinae, excepto, cuando la transición  NAD-me � PCK fue penalizada. Si 

bien esta vía fotosintØtica no ha sido recuperada en trabajos previos como subtipo 

ancestral del clado Melinidinae, y su ancestralidad para la subtribu no parece estar 

soportada bajo la hipótesis de origen por selección  positiva (Christin et al., 2009a), 

distintas evidencias parece relacionar el subtipo NAD-me con el PCK. Dentro de las 

especies PCK es frecuente encontrar alta actividad NAD-me,  mientras que las 

especies NAD-me no parecen presentar  niveles detectables de actividad PCK 

(GutiØrrez et al., 1974; Prendergast et al., 1987; Sinha & Kellogg, 1996). Este hecho 

podría indicar que la actividad PCK de la subtribu Melinidinae surgió a partir de un 

ancestro NAD-me, siendo ancestral la actividad NAD-me registrada en especies PCK 
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(GutiØrrez et al., 1974; Hattersley & Watson, 1992). Las especies NAD-me y PCK 

presentan una anatomía Kranz similar, con una vaina externa (parenquimÆtica) y una 

interna (mestomÆtica) (tipo XyMS+), diferenciÆndose los dos subsubtipos anatómicos 

principalmente por presentar el primero paredes de las cØlulas de la vaina externa de 

contorno regular y cloroplastos en posición centríp eta, mientras que el segundo 

muestra una vaina externa de contorno irregular y con los cloroplastos dispuestos 

centrífugamente (Ellis, 1977, 1988; Brown, 1977; Hattersley & Watson, 1992; Dengler 

& Nelson, 1999). No obstante, cabe destacar que el subtipo anatómico clÆsico PCK 

tambiØn se registra en especies con vías fisiológicas NAD-me como Panicum repens, 

P. elephantipes y P. virgatum (GutiØrrez et al., 1974; Brown, 1977; Hattersley & 

Watson, 1992; Prendergast et al., 1987) y probablemente en Urochloa venosa, especie 

analizada en este trabajo con anatomía PCK pero relacionada con las especies de 

Panicum s.s.  

La ausencia de actividad PCK en especies NAD-me podría interpretarse como 

evidencia de que este cambio se produjo œnicamente en el linaje ancestral de 

Melinidinae. Alternativamente, el hecho de que ninguna especie de Melinidinae 

presente actividad NADP-me apoyaría la hipótesis de  no ancestralidad de esta vía C4. 

De este trabajo, al igual que de reportes previos, se desprende que el subtipo 

fotosintØtico ancestral de la subtribu Melinidinae continua siendo ambiguo.  Nuevas 

filogenias, con las relaciones internas del clado x=9 resueltas, son necesarias para 

una asignación de estado robusta (ej. la resolución  del grupo hermano del clado 

�Melinidinae/Panicum s.s/Setariinae + Cenchrinae�). Sin embargo, a partir de los 

resultados obtenidos y la evidencia existente se desprende que el subtipo C4 NAD-me 

debe ser tambiØn tenido en cuenta como posible vía ancestral. 

Finalmente, las reconstrucciones invÆlidas obtenidas con los distintos 

subsubtipos fotosintØticos codificados como caracteres independientes (nodos 

ancestrales con ausencia de tipo fotosintØtico) parecen indicar que las distintas vías 

deberían ser tratadas como estados homólogos de un mismo carÆcter multiestado 
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(Pimentel & Riggins, 1987; Wilkinson, 1995) apoyando así el uso de la codificación 

utilizada en los trabajos previos (Giussani et al., 2001; Vicentini et al., 2008). 
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La subtribu Melinidinae (Poaceae: Panicoideae: Paniceae) incluye 

aproximadamente 13 gØneros, los cuales se hallan distribuidos en trópicos y 

subtropicos del mundo (Clayton & Renvoize, 1982; Webster, 1987; Zuloaga et al., 

2003; 2007; Morrone et al., 2008; Chen et al., 2006) (Tabla 1). Si bien la monofilia de 

Melinidinae ha sido corroborada utilizando caracteres moleculares (vØase capitulo 1), 

y todos sus integrantes estÆn caracterizados dentro de la tribu Paniceae por presentar 

el subtipo fotosintØtico C4 PCK (GutiØrrez et al., 1974; Prendergast et al., 1987; 

Hattersley, 1987; Hattersley & Watson, 1992; Leegood & Walker, 2003) y el  tipo 

anatómico-foliar �clÆsico PCK�  (Ellis, 1977, 1988; Brown, 1977; Hattersley & Watson, 

1992; Dengler & Nelson, 1999); los gØneros de la subtribu parecen carecer de otros 

caracteres morfológicos compartidos (Clayton & Renv oize, 1986; Zuloaga et al., 2000). 

Urochloa P. Beauv. es el gØnero de mayor tamaæo dentro de la subtribu 

Melinidinae, incluyendo cerca de 110 especies distribuidas en trópicos y subtrópicos 

del mundo, con una mayor presencia en `frica y AmØr ica (Webster, 1987; Morrone & 

Zuloaga, 1992, 1993; Veldkamp, 1996a). Algunas de sus especies constituyen 

importantes pasturas, como Urochloa arrecta (Hack. ex T. Durand & Schinz) Morrone 

& Zuloaga ("Tanner grass"), U. brizantha (Hochst. & A. Rich.) R.D. Webster ("Palisade 

grass"), U. decumbens (Stapf) R.D. Webster ("Surinam grass") y U. mutica (Forssk.) 

T.Q. Nguyen ("Para grass") (Clayton & Renvoize 1986; Ndikumana & Leeuw, 1996). La 

mayoría de las especies consideradas actualmente bajo Urochloa se hallaban 

inicialmente incluidas en Brachiaria (Trin.) Griseb. Ambos gØneros comparten tanto 

caracteres morfológicos como anatómicos similares, por lo que su delimitación ha sido 

ampliamente discutida (Clayton & Renvoize, 1986; Webster, 1987; Morrone & Zuloaga, 

1992; Veldkamp, 1996b). Inicialmente, Urochloa y Brachiaria fueron distinguidos 

principalmente por la orientación de la espiguilla,  adaxial en Brachiaria y abaxial en 

Urochloa (Hitchcock, 1951; Parodi, 1969; Clayton & Renvoize, 1982, 1986; Cope, 

1982; Zuloaga & Soderstrom, 1985). Sin embargo, la determinación de la orientación  
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de las espiguillas se dificulta en especies con inflorescencias laxas y espiguillas 

dispuestas de a pares sobre pedicelos largos (Morrone & Zuloaga, 1992). Hsu (1965), 

Nguyen (1966), Webster (1987, 1988), Morrone & Zuloaga (1992, 1993), Ashalatha & 

Nair (1993) y Veldkamp (1996a) restringieron al gØnero Brachiaria las especies con 

antecio superior liso y lustroso, articulado en su base y con el Æpice mœtico; mientras 

que bajo Urochloa incluyeron las especies con articulación sólo en l a base de la 

espiguilla y que presentan antecios de superficie transversalmente rugosa y Æpice 

recurvo, crestado o aristulado. Como resultado, Brachiaria fue restringida a sólo tres 

especies (B. eruciformis, B. malacodes (Mez & K. Schum.) H. Scholz, y B. 

schoenfelderi C.E. Hubb. & Schweick.); mientras que el resto de las especies fue 

transferido a Urochloa, aumentando drÆsticamente el nœmero de especies de este 

œltimo. MÆs tarde, Veldkamp (1996b, 2004) demostró que el nombre Brachiaria 

correspondía a un sinónimo de Urochloa, transfiriendo las especies remanentes  al 

nuevo gØnero Moorochloa Veldkamp. Sin embargo, en trabajos floristicos recientes, 

distintos autores continœan manteniendo al gØnero Brachiaria sensu lato (ej. Chen & 

Phillips, 2006). 
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Eriochloa Kunth es el segundo gØnero mÆs grande dentro de la subtribu 

Melinidinae en lo referente al nœmero de especies, con aproximadamente 30 taxones 

distribuidos en regiones tropicales y subtropicales de ambos hemisferios (Clayton & 

Renvoize, 1986; Shaw & Webster, 1987; Arriaga, 2000). Este gØnero se ha distinguido 

por presentar una estructura cupuliforme en la base de la espiguilla  (Clayton & 

Renvoize, 1986). Shaw & Smeins (1979) reconocieron tres diferentes tipos 

morfológicos en esta estructura cupuliforme, o call o, poniendo en duda la homología 

de este carÆcter, y en consecuencia la monofília del gØnero.  

Las relaciones filogenØticas dentro de la subtribu Melinidinae han sido poco 

estudiadas. De los anÆlisis de la subfamilia Panicoideae (Giussani et al., 2001, 

Aliscioni et al., 2003, Vicentini et al., 2008) parece desprenderse que Urochloa  resulta 

un gØnero parafilØtico. Adicionalmente, y sobre la base de estos estudios filogenØticos, 

la posición taxonómica de algunas especies de Urochloa ha sido cuestionada. Entre 

estas se encuentran Urochloa maxima (Jacq.) R.D. Webster, actualmente incluida en 

el gØnero Megathyrsus (Simon & Jacobs, 2003), y U. acuminata (Renvoize) Morrone & 

Zuloaga, la cual ha sido recuperada como el taxon mÆs basal de la subtribu 

Melinidinae (Giussani & al., 2001; Aliscioni & al., 2003). Sin embargo, y tal como se 

seæalo en el capitulo 1, estos anÆlisis incluyen un muestreo de no mÆs de ocho 

taxones de las Melinidinae. 

Torres GonzÆlez & Morton (2005) presentaron la primer y œnica filogenia de 

Urochloa y gØneros relacionados utilizando secuencias nucleares de la región 

ribosomal ITS (�internal transcribed spacer�).  Estos autores co ncluyeron que Urochloa 

se recupera como un gØnero parafilØtico, incluyendo especies de los gØneros 

Brachiaria, Eriochloa, Melinis y Megathyrsus. No obstante, esta filogenia se muestra 

altamente incongruente con los grupos tradicionales delimitados morfológicamente 

(Renvoize et al., 1996; capitulo 3). 

En los que se refiere a los caracteres morfológicos , las inflorescencias de las 

distintas especies y gØneros de Melinidinae son altamente diversas, presentando 
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diferentes grados de ramificación. Reinheimer et al . (2005, 2009) y Reinheimer & 

Vegetti (2008) citaron, estudiando la tipología y diversidad de las inflorescencias de 

Melinidinae, tres diferentes grados de homogenización de ramas (i.e., el grado de 

similitud entre las distintas ramificaciones): (1) no homogenizado (Fig. 1, A), (2) 

parcialmente homogenizado (Fig. 2, B), y (3) completamente homogenizado (Fig. 4, 

C). En las inflorescencias totalmente homogeneizadas, el grado de ramificación es el 

mismo en todas las ramificaciones primarias. Por otro lado, las inflorescencias 

parciamente homogeneizadas exhiben ramificaciones primarias con diferentes grados 

de ramificación en relación con su localización en el eje principal, es decir si se ubica 

en las regiones proximal, media o distal. Adicionalmente, dos tipos de ramificaciones 

son observadas en las inflorescencias totalmente y parcialmente homogenizadas: 

ramas cortas o paracladios cortos y ramas largas o paracladios largos (Weberling et 

al., 1997). En las inflorescencias no homogenizadas, las ramas poseen diferente grado 

de ramificación segœn su posición en el eje, y la d iferenciación de Østas en paracladios 

largos y cortos se encuentra ausente (CÆmara HernÆndez & Rua, 1991; Vegetti & 

Anton, 2000; Reinheimer & Vegetti, 2008). 

El objetivo principal de este capítulo es resolver las relaciones filogenØticas de 

los taxones incluidos dentro de Melinidinae, ampliando el muestreo de especies y 

gØneros, así como tambiØn la cantidad de loci utilizados. Adicionalmente, tambiØn se 

propone analizar los cambios evolutivos ocurridos en las inflorescencias de la subtribu. 

Para esto se plantean dos puntos principales a desarrollar: 1) Construir una filogenia 

molecular utilizando regiones del ADN cloroplastidial (rpl16, trnL-F y ndhF)  y nuclear 

(ETS) para estudiar las relaciones entre los distintos gØneros dentro de la subtribu 

Melinidinae, comparando los resultados obtenidos y analizando las posibles 

incongruencias recuperadas; 2) evaluar e identificar tendencias evolutivas del proceso 

de homogenización en las inflorescencias de Melinid inae. 

 

2. MATERIALES Y MÉTODOS  
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2.1. Muestreo de Taxones 

Para analizar las relaciones filogenØticas dentro de la subtribu Melinidinae 

fueron incluidas 67 especies reportadas con el subtipo fotosintØtico C4 PCK y/o con el 

tipo anatómico-foliar �clÆsico PCK�, las cuales resultaron formar un grupo monofilØtico 

(vØase capitulo 1): Brachiaria (Trin.) Griseb. (3), Chaetium Nees (1), Eriochloa Kunth 

(9), Leucoprhys Rendle (1), Melinis P. Beauv. (2), Megathyrsus (Pilg.) B.K. Simon & 

S.W.L. Jacobs (2), Moorochloa Veldkamp (2), Panicum L. (1), Scutachne Hitchc. & 

Chase (1), Thuarea Pers. (1) Tricholaena Schrad. (1) y Urochloa P. Beauv. (43), (Tabla 

2); sólo los gØneros monotípicos Eccoptocarpha Launert y Louissiella C.E. Hubb. & J. 

LØonard, de `frica Central-Sur,  e Yvesia A. Camus, de Madagascar, no pudieron ser 

muestreados (Y. madagascariensis fue incluida en los anÆlisis del capitulo 1, pero 

debido a que sólo se obtuvo una secuencia parcial d el gen ndhF no fue incluida en 

este capitulo). Los taxones incluidos como grupo interno fueron seleccionados con el 

objetivo de representar la variación morfológica y geogrÆfica existente dentro de 

Melinidinae. De acuerdo con citas previas (Giussani et al., 2001; Christin et al., 2008; 

Vicentini et al., 2008) y a los resultados obtenidos en el capitulo 1, las especies 

Digitaria ciliaris, (Retz.) Koeler, Panicum repens L. y Setaria sulcata Raddi fueron 

incluidas como grupo externo, enraizando los anÆlisis con la primera especie. Todas 

las nuevas secuencias obtenidas fueron depositadas al GenBank 

(http://www.ncbi.nlm.nih.gov), la información de es pØcimen y los nœmeros de acceso 

GenBank correspondientes a los diferentes taxones son provistos en la Tabla 2.  

2.2. Extracción de DNA, amplificación, secuenciació n alineamiento. 

El ADN genómico total de los distintos ejemplares f ue extraído tanto de 

fragmentos de lÆminas conservados en sílica gel utilizando los protocolos de CTAB 

modificado (Murray y Thompson, 1980; Saghai-Maroof et al., 1984; Doyle y Doyle, 

1987); como a partir de material de herbario, utilizando el kit �DNeasy Plant Mini kitfi� 

(Qiagen�, N” Cat. 69104). La cuantificación de ADN se realizó mediante 
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 espectrofotómetro midiendo la absorbancia a 260 nm , y el grado de pureza de las 

extracciones se determinó con el coeficiente de abs orbancia 260nm/280nm.  

Las regiones del ADN cloroplastidial rpl16, trnL-F y ndhF han sido ampliamente 

utilizadas en anÆlisis filogenØticos de gramíneas para recuperar relaciones a diferentes 

niveles taxonómicos (Clark et al., 1995; Kelchner &  Clark, 1997; CatalÆn et al., 1997; 

Gómes-Martinez & Culham, 2000; Zhang, 2000; Giussan i et al., 2001; Grass 

Phylogeny Working Group, 2001; CatalÆn et al., 2004; Neves et al. 2005; Cialdella et 

al., 2007; Quintanar et al., 2007; Bouchenak-Khelladi et al., 2008). La región del ADN 

nuclear correspondiente al espaciador trascribible externo de la región ribosomal 26S-

18S (ETS, �external transcribed spacer�) (Baldwin & Markos, 1998; Linder et al., 2000; 

Markos & Baldwin, 2002), aunque menos frecuentemente utilizada, tambiØn ha 

probado ser de gran utilidad para resolver relaciones filogenØticas en Poaceae (Duvall 

et al., 2003; Gillespie et al., 2009). 

La región rpl16, la cual incluye un intron tipo II y la secuencia parcial del gen 

que codifica para la proteína ribosomal L16 (Kelchner & Clark, 1997; Zhang, 2000; 

Cialdella et al., 2007), fue amplificada en un fragmento utilizando los cebadores F71 de 

Jordan et al. (1996) y R1661 de Kelchner & Clark (1997); o en dos fragmentos usando 

los cebadores internos F584 (5�TTCATTGGGTGGGATGGCGGAA3�) y R584 

(5�TTCCGC CATCCCACCCAATGAA3�). Cuando la reacción de  amplificación falló, los 

cebadores adicionales R270 (Zhang, 2000), y  F80 

(5�C/TTATTGCTTCGTATTGTCG3�) fueron utilizados. La región trnL-F, la cual incluye 

un intron tipo I, la secuencia parcial del tRNA de leucina (UAA) y el espaciador 

intergØnico trnL-trnF, fue amplificada en uno o dos fragmentos utilizando los cebadores 

C, D, E y F de Taberlet et al. (1991). En los taxones donde los cebadores C y/o F 

fallaron, los cebadores adicionales Cii (5�TAGACGCTACGGACTTGATTG3�) y Fdw 

(5�CAGTCCTCTGCTCTACCAGC3�) fueron utilizados. Las amplificaciones del gen 

ndhF y el espaciador ribosomal ETS se realizaron siguiendo el protocolo descripto en 

el capitulo 1.  



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO II: FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LOS GÉNEROS I NCLUIDOS EN MELINIDINAE  

 

  71

Las reacciones de PCR fueron realizadas en volœmenes finales de 25 µl, 

conteniendo 1-3 µl de suspensión del DNA templado ( 20-50 ng/µl), 2,5 µl de la 

solución �10x Taq Reaction buffer� (200 mM Tris pH 8.4, 500 mM KCl) (Invitrogen life-

technologies� N”Cat. 18067017), 2 µl de MgCl 2 (62,5 mM);  0,25 µl de cada dNTP 

(2,5 mM) (desoxi-nucleótidos trifosfato), 1 µl de c ada primer (5 µM), 1,25-3 unidades 

de la enzima Taq Polimerasa recombinante (Invitrogen life-technologies� N”Cat. 

18038018) y el resto del volumen de agua ultra pura. Los ciclos de PCR fueron 

ajustados para la mayoría de las especies y segœn la región a amplificar como: (1) 

rpl16: 1 ciclo a 94 ”C por 4 min., 34 ciclos a 94 ”C por 1 min., 55 ”C por 1 min., y 72 ”C 

por 2 min 30 s; con un ciclo de extensión final a 7 2 ”C por 7 min.; (2) trnL-F: 1 ciclo a 

94 ”C por 5 min, 34 ciclos a 94 ”C por 30 s, 48 ”C por 1 min., y 72 ”C por 1 min 30 s; 

con un ciclo de extensión final a 72 ”C por 7 min. Las condiciones de amplificación 

para las regiones ndhF y ETS fueron las mismas que las descriptas en el capitulo 1. 

Adicionalmente, cambios en la temperatura de alineamiento (1-8 ”C) y en el nœmero de 

ciclos,  junto con los agregados de seroalbumina bovina 0,4-0,2% (v/v)  (Invitrogen life-

technologies� N” Cat. 15561-020) y/o dimeltisulfoxi do (DMSO) 2-0,2% (v/v) (Sigma-

Aldrich� N”Cat. 472301) fueron introducidos para in crementar el rendimiento, la 

especificidad y la consistencia de las reacciones de PCR. Sin embargo, las secuencias 

ETS correspondientes a Brachiaria longiflora Clayton, Brachiaria pseudodichotoma 

Bosser, Eriochloa sericea (Scheele) Munro ex Vasey y Megathyrsus infestus (Peters) 

B.K. Simon & S.W.L. Jacobs,  no pudieron ser obtenidas. 

La purificación de los productos de PCR fue realiza da en el laboratorio del 

Instituto de BotÆnica Darwinion utilizando el kit QIAquick PCR Purificationfi  (Qiagen� 

N”Cat. 28104) o por la compaæía Macrogen, Inc. utilizando el kit de purificación 

Montage Cleanupfi  de Millipore�. Las reacciones de secuenciación fue ron realizadas 

por Macrogen, Inc. utilizando un termociclador MJ Research PTC-225 Peltier y el kit de 

secuenciación por ciclos ABI PRISM BigDye fi Terminator v3.1 (Applied Biosystems� 

N”Cat. 4337454) con DNA polimerasa AmpliTaqfi  (Applied Biosystems� N”Cat. 
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8080171). La lectura de los cromatogramas y el ensamblado/edición de las secuencias 

fue realizado utilizando el programa Chromas Pro v1.49 (Technelysium Pty, Ltd). 

En todos los cromatogramas fue verificada la presencia de un œnico pico 

correspondiente a cada posición nucleotídica, para asegurar la homogeneidad de la 

región (`lvarez & Wendel, 2003; Feliner & Roselló, 2007; Soltis et al., 2008); y las 

secuencias que presentaron mœltiples picos fueron descartadas. 

Los alineamientos de las secuencias fueron generados con el programa Muscle 

v3.6 (Edgar, 2004), con un alineamiento multiple inicial y posterior refinamiento 

(comando -refine), utilizando los parÆmetros por defecto (maxiters=16, maxtrees=1, 

gap open= -400, gap extend= 0.0, center = 0.0). Los alineamientos obtenidos fueron 

comparados contra alineamientos mœltiples obtenidos con el programa ClustalX2 v2.0 

(Thompson et al., 1997; Larkin et al., 2007), utilizando la configuración por defecto 

(gap opening= 15, gap extension= 6.66, DNA transition weight = 0.5); y reajustes 

manuales fueron introducidos cuando fue necesario usando el programa Bioedit 

v7.0.9.0 (Hall, 1999). En el caso de los loci rpl16 y trnL-F, las recomendaciones de 

Kelchner (2000) para el alineamiento de regiones del ADN cloroplastidial no 

codificantes fueron seguidas. Todas las matrices fueron depositadas a la base 

electrónica TreeBase (http://www.treebase.org/treeb ase); nœmero de acceso �S2633�. 

2.3. Relaciones filogenØticas dentro de Melinidinae 

Las matrices correspondientes a las regiones cloroplastidiales rpl16, trnL-F y 

ndhF, así como tambiØn a la región nuclear ETS, fueron analizadas individualmente o 

en combinación utilizando los mØtodos de mÆxima parsimonia (MP) (Farris, 1983), 

mÆxima verosimilitud (ML) (Felsenstein, 1981; Huelsenbeck & Crandall, 1997) e 

inferencia Bayesiana (BI) (Yang & Rannala 1997; Huelsenbeck et al., 2002). En el 

caso del locus trnL-F, la matriz fue particionada en dos regiones, una correspondiente 

al intron trnL y otra al espaciador trnL-F. Los �gaps� presentes en los distintos 

alineamientos fueron codificados como caracteres binarios (presencia o ausencia) 

segœn el mØtodo de �simple indel coding� (Simmons & Ochoterena, 2000), 
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implementado el programa FastGap v.1.1 (Borchsenius, 2009); e incluidos en los 

anÆlisis de mÆxima parsimonia (ApØndices 1 y 2). Los �gaps� provenientes de regiones 

compuestas por repeticiones de mononucleotidos (poli-N�s) que resultaron con 

alineamiento ambiguo fueron descartados, siguiendo las recomendaciones de 

Kelchner (2000). Los anÆlisis de MP fueron llevados a cabo con el programa TNT v1.1. 

(Goloboff et al., 2008) utilizando bœsquedas heurísticas con 1000 rØplicas de adición 

de secuencias al azar (RAS, �random sequence addition�), intercambio de ramas por 

TBR (�tree-bisection-and-reconnection�) y guardando  10 Ærboles por rØplica; los 

Ærboles óptimos obtenidos fueron entonces sujetos a una nueva ronda de intercambio 

de ramas por TBR hasta encontrar las topologías mÆs parsimoniosas. El valor de 

soporte de los diferentes nodos fue estimado utilizando el índice de �Jackknife� (Farris 

et al., 1996) (JK), obtenido utilizando 10.000 rØplicas de 10 RAS, guardando 4 Ærboles 

por rØplica, y usando la probabilidad de remoción por defecto (p= 0,36). 

Los anÆlisis de ML fueron conducidos usando el programa RAxML v7.0.3 

(Stamatakis, 2006) utilizando una bœsqueda del Ærbol óptimo bajo el algoritmo 

descripto en Stamatakis et al. (2007) (comando �f d ), a travØs de 1000 rØplicas, con el 

modelo de sustitución nucleotídica GTRMIX (Stamatak is, 2006) y los valores de 

nœmero de categorías de tasa de sustitución nucleotídica (-c) y nivel de aceptación de 

verosimilitud (-e) por defecto (25 & 0,1, respectivamente). Adicionalmente se calculó el 

soporte de ramas �Bootstrap� (BS), (Felsenstein, 19 85) utilizando 1000 rØplicas y con 

los valores de los distintos parÆmetros iguales a los utilizados en la bœsqueda del Ærbol 

óptimo. La hipótesis de monofilia de los gØneros Urochloa y Eriochloa fue testeada 

utilizando el test SH (Shimodaira & Hasegawa, 1999) implementado en el programa 

PAUP* v4.0b10 (Swofford, 2003). La significancia de las diferencias de verosimilitud 

entre los Ærboles óptimos sin/con la monofilia de Urochloa y Eriochloa  fue determinada 

usando 1000 rØplicas de BS y rechazando la hipótesis cuando p < 0.01.  

Los anÆlisis bajo inferencia bayesiana fueron ejecutados utilizando el programa 

MrBayes v3.1.2 (Huelsenbeck & Ronquist, 2001). Los modelos de sustitución 
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nucleotidica fueron seleccionados por el Criterio de información Akaike  (AIC, �Akaike 

Information Criterion�)  implementado en el programa Modeltest v3.7 (Posada & 

Crandall, 1998): K81uf + I + G (rpl16), HKY + I + G (intron trnL), K81uf + G (espaciador 

trnL-F), TVM + I + G (gen ndhF), y SYM+I+G (espaciador ETS). Los modelos fueron 

introducidos en Modeltest como �nst = 6�, �rates = invgamma� (excepto para el 

espaciador trnL-F el cual fue configurado como �rate = gamma�), con los parÆmetros 

de la matriz de tasas de sustitución, las frecuenci as nucleotídicas, el parÆmetro de la 

distribución gamma y la proporción de sitios invari ables independientes a travØs de las 

diferentes particiones. Las distribuciones de valores de los distintos parÆmetros fueron 

estimadas automÆticamente a partir de los datos, asumiendo ausencia de 

conocimiento a priori sobre sus valores (distribución a priori uniforme �Dirichlet�). Dos 

anÆlisis simultÆneos, iniciando a partir de diferentes Ærboles al azar y con cuatro 

cadenas de Markov Monte Carlo, fueron ejecutados durante 8.106 generaciones, 

muestreando cada 1000 generaciones con el fin de asegurar independencia de las 

muestras sucesivas. Las primeras 2000 muestras (25%) fueron descartadas como 

proceso de �burn-in� y la convergencia, junto con e l tamaæo efectivo de muestra (ESS, 

�effective sample size�) de cada rØplica fue chequeado utilizando el programa Tracer 

v1.4 (Rambaut & Drummond, 2007). Las 6001 muestras remanentes de cada rØplica 

fueron combinadas utilizando el programa LogCombiner v1.5.4 (Drummond & 

Rambaut, 2007) y un Ærbol consenso de la mayoría (50%) a partir de 12.002 Ærboles 

fue calculado, informÆndose la probabilidad posterior asociada a cada nodo (PP). 

Recuentos cromosómicos reportados en trabajos previ os para los distintos 

taxones de Melinidinae incluidos en los anÆlisis filogenØticos fueron recopilados y 

analizados sobre la filogenía nuclear y cloroplastidial para detectar posible correlación 

del nœmero cromosómico con los diferentes clados obtenidos.  

La congruencia de los distintos loci (rpl16 vs. trnL-F vs. ndhF y rpl16+trnL-F+ 

ndhF vs. ETS) fue puesta a prueba  utilizando cuatro diferentes metodologías,  segœn 

los criterios de anÆlisis aplicados: 1) El nœmero de nodos incongruentes entre las 
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topologías obtenidas, y con soporte JK, BS y/o PP � 95% / 0.95 fue registrado para los 

anÆlisis de  MP, ML y BI, utilizando el comando �tcomp� de TNT v1.1. De esta forma 

sólo se tuvieron en cuenta incongruencias altamente  soportadas, relacionadas con 

posibles eventos de reticulación, y no a causa de p otenciales eventos estocÆsticos 

relacionados con los niveles homoplasia (Linder & Rieseberg, 2004; McBreen & 

Lockhart, 2006). 2) El test ILD (�incongruence test diference�) (Farris, et al., 1995; 

Hipp, 2004) entre las distintas particiones se ejecutó bajo la opción �partition 

homogeneity test� implementada en PAUP* v4.0b10, ut ilizando 1000 rØplicas con 

bœsqueda heurística, adición simple de taxones e intercambio de ramas por TBR; 

debido a que esta prueba puede generar resultados de falso positivo para presencia 

de incongruencia (Hipp et al., 2004), su resultado sólo se interpreto como medida de 

incongruencia general entre las particiones y no para identificar incongruencia causada 

por taxones o nodos específicos. 3) El test SH (Shimodaira & Hasegawa, 1999), 

implementado en el programa PAUP* v4.0b10, se utilizó para comparar el ajuste de 

las distintas particiones a los nodos incongruentes registrados con soporte � 95%. 

Para esto se utilizaron 1000 rØplicas de BS, y la presencia de nodos obtenidos con la 

partición �a�, que resultaron incongruentes a la to pología obtenida con la partición �b�, 

fue forzada en anÆlisis bajo la partición �b�, rechazando la hipótesis nula cuando p < 

0.01. 4) Finalmente, el test basado en el Factor de Bayes aproximado (BF, 

�approximate Bayes Factor�) (Brown & Lemmon, 2007) se aplicó para comparar el 

ajuste de las distintas particiones a la presencia de nodos incongruentes con PP � 

0.95. El valor de BF se baso en las estimaciones del valor de verosimilitud marginal, 

obtenidas a partir de los valores de verosimilitud registrados en los distintos muestreos 

de la cadena sin/con la presencia de los nodos incongruentes. Estos valores fueron 

estimados con Tracer v1.4, el cual aplica para el cÆlculo de la verosimilitud marginal el 

mØtodo de Newton & Raftery (1994) con modificaciones posteriores de Suchard et al., 

(2001). Una diferencia de lnBFba >20, tomando en cuenta su desviación estÆndar, fue 
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usada para indicar, bajo una partición correspondie nte, soporte de la topología (b) por 

sobre la (a). 

Adicionalmente, las incongruencias entre las topologías obtenidas con 

secuencias cloroplastidiales y nucleares fueron examinadas mediante una red de 

consenso (�consensus network�) (Holland et al., 200 4) utilizando el programa 

SplitsTree v4.0.1 (Huson & Bryant, 2006). Este mØtodo permite, en una colección de 

Ærboles provenientes de distintos loci, observar las incongruencias existentes como 

eventos de reticulación. A mayor nœmero de incongruencias el consenso exhibirÆ un 

mayor grado de reticulación (mayor apariencia de re d), mientras que para topologías 

completamente congruentes, el consenso se presentara como  un œnico Ærbol 

totalmente bifurcado (Holland & Moulton, 2003; Holland et al., 2004). Doscientas 

topologías producidas por los anÆlisis de BI para las particiones de cloroplasto 

(rpl16+trnL-F+ ndhF) y nœcleo (ETS) fueron seleccionadas al azar y  usadas en la 

construcción de la red de consenso utilizando el pr ograma SplitsTree v4.0.1. Se utilizó 

la configuración por defecto salvo en el caso del v alor de la opción � threshold�, el cual 

fue fijado en 0,475 con el fin de incluir sólo aque llos nodos con PP � 0.95 (Maureira-

Butler et al., 2008). Finalmente, para interpretar las incongruencias obtenidas en 

tØrminos de eventos de reticulación, una red de reticulación (Huson et al., 2005) fue 

construida a partir de la red de consenso utilizando el mismo programa. 

2.4. Tendencias evolutivas en el proceso de homogenización de inflorescencias 

en Melinidinae 

El grado de homogenización de la inflorescencia fue  codificado como un 

carÆcter discreto de tres estados [inflorescencia no homogenizada (0), parcialmente 

homogenizada (1), completamente homogenizada (2)], siguiendo los criterios citados 

por CÆmara HernÆndez & Rua (1991), Reinheimer & Vegetti (2008) y Perreta et al. 

(2009). En las inflorescencias no homogenizadas, las ramas presentan diferentes 

grados de ramificación a lo largo del eje principal , y no muestran especialización. (Fig. 

1, A). En contraste, en las inflorescencias parcialmente homogenizadas, si bien las 
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ramas basales presentan mayor grado de ramificación hacia la zona proximal del eje 

principal, es posible distinguir dos tipos de ramificaciones: ramas largas (o paracladios 

largos, �PL�, Fig. 1, B) y ramas cortas (o paraclad ios cortos, �PC�, Fig. 1, B). En las 

inflorescencias completamente homogenizadas tambiØn es posible diferenciar 

paracladios largos y cortos, pero el grado de ramificación es el mismo a travØs de todo 

el eje (Fig. 1, C). La asignación de los distintos estados (apØndice 3) fue realizada 

examinando de uno a diez ejemplares por especie (dependiendo de la disponibilidad 

de material, apØndice 4), y verificadas con las observaciones reportadas por 

Reinheimer & Vegetti (2008). Aunque el nœmero de ramificaciones por inflorescencia 

es altamente variable dentro de una misma especie, el grado de homogenización 

resultó constante, y sólo resultó polimórfico en Chaetium bromoides (J. Presl) Benth. 

ex Hemsl., el cual presentó inflorescencias parcial mente y completamente 

homogeneizadas. Otros caracteres relacionados como el truncamiento de la espiguilla 

terminal, la simetría de la inflorescencia o el patrón de  diferenciación, no fueron 

incluidos debido a que su codificación involucra es tudios de desarrollo que exceden el 

marco de este trabajo. 

Los estados ancestrales del grado de homogenización  y las tasas instantÆneas 

de transición entre los diferentes estados fueron r econstruidos empleando un modelo 

de Markov de tiempo continuo (Pagel, 1994, 1997) implementado en Bayestrait v1.0 

(Pagel & Meade, 2007), el cual incluyo seis tasas instantÆneas representando todos 

los posibles cambios de estado. Dos modelos de evolución del carÆcter fueron 

ensayados: el primero asume las transiciones entre los distintos estados del carÆcter 

como desordenadas (i.e., transformaciones directas son posibles entre todos los 

estados); mientras que el segundo modelo asume las transiciones entre los diferentes 

estados como ordenadas (Bradley et al., 2008), en donde los cambios entre las 

inflorescencias no homogenizadas  y totalmente homogenizadas estÆn forzados a 

pasar a travØs del estado parcialmente homogenizado. Los modelos fueron  
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comparados utilizando el Factor de Bayes aproximado (BF) como fue indicado en la 

sección anterior. 

Los estados ancestrales fueron reconstruidos sobre los Ærboles ML (Pagel, 

1997, 1999b), utilizando tanto la topología como el largo de ramas. Cuando fueron 

reconstruidas las tasas de cambio instantÆneas entre los distintos estados se utilizó el 

mØtodo basado en cadenas de Markov Monte Carlo (MCMC) e implementado en 

Bayestraits. En contraste con el criterio de optimalidad aplicado en los mØtodos de MP 

o ML, el mØtodo de BI para la reconstrucción de caracteres tiene la ventaja de integrar 

la incertidumbre asociada tanto a la filogenia como a los parÆmetros del modelo de 

evolución utilizado (Pagel et al., 2004). Los anÆlisis fueron ejecutados utilizando los 

12,002 Ærboles obtenidos en los anÆlisis de BI para las particiones cloroplastidial 

(rpl16+trnL-F+ ndhF) y nuclear (ETS), y una distribución exponencial fue utilizada 

como priori de los valores de las tasas de transición. Debido a que existe escasa 

información sobre la media de la distribución a pri ori de las diferentes tasas de cambio, 

este parÆmetro fue ajustado a partir de una distribución uniforme a hiper-priori (una 

distribución a hiper-priori hace referencia aquí a una distribución a priori de un híper-

parÆmetro, es decir un parÆmetro de una distribución a priori), lo cual permite que los 

valores de la distribución exponencial a priori sea n estimados de los datos (Pagel & 

Meade, 2006). Los rangos utilizados en la distribución uniforme a hiper-priori fueron 

obtenidos utilizando un enfoque empírico: el paquete BayesMultistate (incluido en 

Bayestraits) fue utilizado para estimar el coeficiente de la tasa de cambio 

correspondiente a cada Ærbol obtenido en los anÆlisis de BI bajo el mØtodo de ML, y a 

partir de esos valores se calculó la media – 1 desv iación estÆndar; los valores 

obtenidos fueron entonces utilizados para configurar el rango de la distribución 

uniforme a hiper-priori. Dos anÆlisis fueron ejecutados durante 10.106 generaciones y 

muestreados cada 1000 ciclos para asegurar la independencia de las muestras 

sucesivas. Las primeras 1.106 generaciones (10%) fueron descartadas como �burn-in� 

(la convergencia y el ESS fue chequeado con Tracer v1.4) y el resto de las muestras 
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provenientes de las dos rØplicas fueron combinadas (18.002 muestras). Finalmente, la 

tasa global del proceso general de homogenización f ue calculada como Qhomognización  = 

q01 + q12 + q02 y Qde-homogenización  = q10 + q21 + q20 para el proceso inverso. Las 

diferencias estadísticas entre los pares de tasas de cambio fueron estudiadas 

utilizando el test no parametrico Mann�Whitney �U-t est� en con el programa Statistica 

v7.0 (StatSoft, Inc., 2004). 

 

3. RESULTADOS 

3.1 Filogenia cloroplastidial 

Las características de los alineamientos obtenidos con secuencias 

correspondientes al intron rpl16, intron trnL, espaciador trnL-F y gen ndhF son 

presentadas en la tabla 3. El gen ndhF resultó ser la región mÆs informativa, seguida 

por el intron rpl16. Esta œltima región presentó el mayor nœmero de �gaps�, seguida por 

el espaciador trnL-F y el intron trnL. El gen ndhF presentó cuatro �gaps� conservando 

el marco de lectura (24, 6 y 15(2) pb), los cuales resultaron no informativos. 

Las topologías obtenidas en los anÆlisis individuales resultaron altamente 

congruentes (Fig. 2) y sólo la posición de Urochloa arizonica (Scribn. & Merr.) Morrone 

& Zuloaga, relacionada con U. nigropedata (Munro ex Ficalho & Hiern) A.M. Torres & 

C.M. Morton (rpl16) o U. mollis (Sw.) Morrone & Zuloaga (ndhF) resultó incongruente y 

altamente soportada (PP = 1.0). Esta incongruencia fue significativa por el test SH  

sólo en el caso de la partición ndhF (p= 0,018) (rpl16 p= 0,076), mientras que con el 

test BF no se registró una fuerte preferencia de un  clado sobre el otro (BF: rpl16= 

6,627– 0,691; ndhF 13,989– 0,431). Adicionalmente, bajo el test ILD las tres 

particiones resultaron congruentes: P (rpl16 vs. trnLF)= 0,52; P(trnLF vs. ndhF)= 0,51; 

P(rpl16 vs. ndhF)= 0,22.  

En todos los anÆlisis, la subtribu Melinidinae resultó monofilØtica (rpl16: BS 

83%, JK 82%, PP 1.0; trnL-F: BS 65%, JK 65%, PP <0.5; ndhF: BS 96%, JK 89%, PP 

1.0), a excepción de U. venosa (Swallen) Morrone & Zuloaga, especie que fue incluida  
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en un clado junto a P. repens (rpl16: BS 92%, JK 64%, PP 0.98; trnL-F: BS 99%, JK 

98%, PP 1.0; ndhF: BS 100%, JK 99%, PP 1.0) (vØase capitulo 1). Debido a que los 

anÆlisis independientes de los distintos marcadores no recuperaron altos niveles de 

incongruencia, se procedió a combinar las diferente s matrices de datos siguiendo el 

criterio de evidencia total expuesto por Nixon & Carpenter (1996).   

Los anÆlisis bajo MP, ML y BI de la matriz cloroplastidial combinada 

(rpl16+trnLF+ndhF, 4.818 pb) recuperaron topologías altamente congruentes. La 

subtribu Melinidinae resultó dividida en dos clados  principales (Fig. 3): clado I (PP 

0.58, JK/ BS <50%), el que comprende a los gØneros Leucophrys, Melinis, 

Moorochloa, Tricholaena, Panicum deustum Thunb., Eriochloa distachya Kunth y 

especies endØmicas del estado de Bahia, (Brasil), Urochloa acuminata (Renvoize) 

Morrone & Zuloaga y Urochloa decidua Morrone & Zuloaga; y el clado II (PP 1.0, JK 

92%, BS 76%), el que incluye las especies restantes de Urochloa y Eriochloa junto con 

los gØneros Chaetium, Megathyrsus y Scutachne. Brachiaria longiflora Clayton y 

Thuarea involuta (G. Forst.) R. Br. ex Sm. fueron recuperadas bajo los mØtodos 

paramØtricos (ML y BI) como los taxones mÆs basales dentro de Melinidinae (PP 0.56 

- BS 53% y PP 0.51, respectivamente). No obstante, B. longiflora fue incluida dentro 

del clado I en los anÆlisis bajo MP. Dentro del clado I, dos grupos principales 

resultaron soportados: subclado a (PP 1.0, JK 99%, BS 99%), el cual incluyo los 

gØneros Leucophrys, Melinis, Moorochloa y Tricholaena; y subclado b integrado por 

las  especies U. acuminata y U. decidua (PP 1.0, JK 99%, BS 100%). Dentro del 

subclado a, tanto la monofilia de Moorochloa como de Melinis se obtuvo altamente 

soportada (PP 1.0, JK / BS 100%, respectivamente). 

Urochloa resultó polifilØtico cuando U. venosa fue tratada bajo Øste, mientras 

que cuando se trató la especie bajo Panicum el gØnero fue recuperado tanto como 

polifilØtico o parafilØtico. Cuando las especies de Urochloa incluidas en el clado I (U. 

acuminata y U. decidua) fueron consideradas fuera del gØnero, Øste resulta parafilØtico 

y circunscripto exclusivamente al clado II, incluyendo otros taxones como Chaetium,  
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Eriochloa, Megathyrsus, Scutachne y dos especies consideradas aœn bajo Brachiaria: 

B. serrata (Thunb.) Stapf y B. pseudodichotoma Bosser. Adicionalmente, la monofilia 

de Urochloa (excluyendo U. venosa) fue rechazada fuertemente por el test SH (-�ln L 

= 315.05, p < 0.01). 

Varios subclados altamente soportados fueron incluidos dentro del clado II 

(subclados c � p, Fig. 3). Las especies americanas Urochloa lorentziana (Mez) 

Morrone & Zuloaga, U. oblita (Swallen) Morrone & Zuloaga, U. paucispicata (Morong) 

Morrone & Zuloaga, y U. texana (Buckley) R.D. Webster fueron incluidas en un clado 

fuertemente soportado (subclado c, PP 1.0, JK / BS 99%), hermano de las restantes 

especies del clado II (d, PP 1.0, JK / BS 99%). En  todos los anÆlisis Eriochloa fue 

recuperado como un gØnero polifilØtico y la hipótesis de su monofilia fue fuertemente 

rechazada por el test SH (-�ln L = 244.03 p < 0.01). Dentro del clado II, Eriochloa fue 

divido en tres diferentes grupos: E. meyeriana (Nees) Pilg. resultó  hermana a U. 

mutica (Forssk.) T.Q. Nguyen (subclado k, PP 1.0, JK / BS 100%), mientras que la 

mayoría de las especies fueron recuperadas en el subclado p (PP 1.0, JK / BS 100%), 

el cual fue incluido en un grupo junto con especies de Urochloa y Chaetium bromoides 

(J. Presl) Benth. ex Hemsl. (subclado o, PP 1.0, JK / BS 91%). Finalmente, la posición 

de E. sericea (Scheele) Munro ex Vasey dentro del subclado d no fue resuelta. El 

gØnero Megathyrsus resultó monofilØtico (subclado j, PP 1.0, JK / BS 100%) y 

relacionado con U. deflexa (Schumach.) H. Scholz y el clado k (subclado i, PP 1.0, JK 

72%, BS 71%). 

3.2 Filogenia nuclear y anÆlisis combinado 

La región del ADN nuclear ETS resultó ser el locus mÆs variable (Tabla 3), con 

el 55% de las posiciones nucleotídicas informativas bajo parsimonia. Adicionalmente, 

la tasa de sustitución promedio de esta región resu ltó aproximadamente 15 veces mÆs 

alta que las de los loci cloroplastidiales. Las topologías obtenidas a partir de los 

anÆlisis de MP, ML y BI resultaron altamente congruentes entre si, pero no así con 

respecto a las topologías provenientes de las filogenias cloroplastidiales. En las 



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO II: FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LOS GÉNEROS I NCLUIDOS EN MELINIDINAE  

 

  86

topologías de ETS (Fig. 4) no se recuperaron los clados I y II, y el subclado q (PP 1.0, 

JK 96%, BS 95%), integrado por el subclado c y las especies Urochloa foliosa (R. Br.) 

R.D. Webster y Panicum deustum resultó hermano del resto de la subtribu. Los 

gØneros Moorochloa y Melinis continuaron obteniØndose como monofilØticos (PP 0.99, 

JK% 74, BS 79%, y PP 1.0, JK/ BS 100%; respectivamente) aunque no incluidos en el 

clado a. Urochloa fue recuperado como un gØnero parafilØtico, con su monofilia 

fuertemente rechazada por el test SH (-�ln L 310,87, p < 0.001 ); mientras que 

Eriochloa fue nuevamente obtenida  como un gØnero polifilØtico (la monofilia fue 

rechazada por el test SH con p < 0.001, -�ln 112,99). Adicionalmente al clado q, 

cuatro nuevos clados con alto soporte fueron recuperados con el locus nuclear. Las 

especies de Urochloa (con excepción de U. nigropedata) y C. bromoides que fueron 

incluidas en las filogenias cloroplastidiales dentro del clado o, fueron recuperadas en 

el clado r (PP1.0, JK 90%, BS 86%); mientras que las especies de Eriochloa que 

tambiØn se hallaban incluidas en este clado fueron recuperadas dentro del clado v (PP 

1.0, JK/ BS 100%) junto con el clado k (U. mutica � E. meyeriana, PP 0.56, JK 60%, 

BS 55%) y las especies U. discifera (E. Fourn.) Morrone & Zuloaga y U. platyphylla 

(Munro ex C. Wright) R.D. Webster. Las especies de los gØneros Melinis, Tricholaena 

y Leucophrys fueron recuperadas en un grupo monofilØtico al igual que ocurría en la 

filogenia cloroplastidial, pero en el caso del locus nuclear, este subclado integró un 

grupo monofilØtico (s, PP 0.98, JK 62%, BS 61%) con el subclado e [Brachiaria serrata 

- U. holosericea (R. Br.) R.D. Webster - U. comata (Hochst. ex A. Rich.) Sosef, PP 1.0, 

JK/ BS 100%]. Alternativamente, dos subclados altamente soportados que fueron 

recuperados en ambas filogenias e incluyeron especies africanas de Urochloa, 

(subclado g: U. dura (Stapf) A.M. Torres & C.M. Morton - U. humidicola (Rendle) 

Morrone & Zuloaga � U. dictyoneura (Fig. & De Not.) Veldkamp; subclado l: U. bononei 

(Chiov.) A.M. Torres & C.M. Morton - U. jubata (Fig. & De Not.) Sosef - U. subulifolia 

(Mez) A.M. Torres & C.M. Morton; ambos PP 1.0, JK/ BS 100) resultaron constituir en 

las topologías nucleares un grupo monofiletico de soporte moderado (t, PP 1.0, JK  
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79%, BS 87%). Otros grupos altamente soportados obtenidos en ambas filogenias 

fueron los subclados b, f, h y n. 

Los resultados del test ILD entre la partición clor oplastidial y nuclear indicaron 

existencia de incongruencia entre Østas (p= 0,001). Cuando las topologías obtenidas 

analizando ADN nuclear y cloroplastidial fueron comparadas, 26 nodos presentes en 

las topologías de ETS resultaron incongruentes con las filogenias cloroplastidiales. Sin 

embargo, sólo once de estos nodos resultaron altame nte soportados (JK, BS y/o PP � 

95%) (Fig. 5). Los resultados de las pruebas SH y BF para la presencia de estas 

incongruencias en las topologías alternativas mostraron un rechazo significativo para 

la mayoría de los nodos en cuestión (Fig. 5), salvo  en el caso de las  incongruencias 

� i3�, � i10�, � i11� (SH) e � i2�, � i10� e � i13� (BF). Las incongruencias que mostraron el 

nivel de rechazo mÆs alto resultaron ser �i4� (SH) e � i9� (BF) en el caso de la filogenia 

nuclear; e �i21� en la filogenia cloroplastidial. 

De la inclusión de los nœmeros cromosómicos publica dos en la subtribu sobre 

la filogenia nuclear (Fig. 6) o cloroplastidial (figura no presentada) se observa que los 

distintos clados no se hallan definidos por un nœmero cromosómico o un nivel del 

ploidía especifico. Si bien el nœmero bÆsico de cromosomas mÆs representado parece 

ser x=9, tambiØn se registran taxones con conteos de 6, 7, 8, y 10. Con respecto a los 

niveles de ploidía, los taxones tetraploides son los mÆs frecuentes, aunque tambiØn 

existen reportes de taxones 2x, 3x, 5x, 6x, 10x y 12x. Adicionalmente a la alta 

variabilidad del nœmero cromosómico entre los taxones de la subtribu, diferentes 

nœmeros y niveles de ploidía parecen existir en los conteos propios de cada especie, 

como por ejemplo en  Megathyrsus maximus (Jacq.) B.K. Simon & S.W.L. Jacobs, 

Melinis minutiflora P. Beauv., Urochloa brizantha (Hochst. ex A. Rich.) R.D. Webster, 

U. distachya (L.) T.Q. Nguyen, U. humidicola (Rendle) Morrone & Zuloaga,  U. 

panicoides P. Beauv., U. setigera (Retz.) Stapf. 

Cuando las topologías cloroplastidiales y nucleares fueron analizadas mediante 

una red de reticulación (Fig. 7), se observó que la s posibles reticulaciones se  
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presentan principalmente en los nodos basales de la tribu Melinidinae. Los clados b, c, 

e, f, h, n y t, así como los gØneros Moorochloa, Melinis y el clado �Melinis -Tricholaena 

- Leucophrys� fueron estan libres de eventos de reticulación. E l clado r tampoco 

incluyó reticulaciones basales, pero si una reticul ación terminal que involucro a U. 

echinolaenoides Stapf. Finalmente, los clados a, q, p, y v presentaron  reticulaciones 

basales que oscurecieron su monofila. 

Si bien los resultados obtenidos muestran la existencia de incongruencia entre 

la seæal filogenØtica de los loci cloroplastidiales y del locus nuclear, ambas particiones 

de datos fueron analizadas en combinación, a modo e xploratorio y teniendo cautela en 

la interpretación de los resultados.  Las topología s obtenidas recuperaron varios de los 

clados obtenidos en los anÆlisis anteriores (a, b, c, e, f, g, h, k, l, n, p, q, r, t, v, 

� Leucophrys-Melinis-Tricholaena� � Megathyrsus� , � Melinis�  y � Moorochloa�) (Fig. 8), 

mientras que las relaciones de los nodos basales de Melinidinae no fueron resueltas.   

3.3 Tendencias evolutivas en el proceso de homogenización de las 

inflorescencias en Melinidinae 

El modelo de evolución �ordenado� del grado de homo genización de la 

inflorescencia no resultó favorecido por sobre el � desordenado� en ninguno de los 

anÆlisis realizados. Bajo la filogenia cloroplastidial el modelo desordenado resultó 

ligeramente favorecido sobre el modelo ordenado (lnBF = 2,44– 0,32), mientras que 

bajo la filogenia nuclear ambos modelos resultaron favorecidos (lnBF = 0,058– 0,051). 

En los anÆlisis utilizando el modelo desordenado, sólo el 40% de los nodos 

correspondientes a la filogenia cloroplastidial, y el 30% correspondientes a la filogenia 

nuclear, fueron recuperados con una asignación de e stado inequívoca [p(probabilidad de 

asignación ) �0,95]. La homogenización parcial de la inflorescenc ia resultó ser el estado 

mÆs frecuentemente asignado bajo la filogenia cloroplastidial, con p�0,5 y p�0,95 en 

48% y 20% de los nodos, respectivamente (Fig. 9, A-B). Bajo la filogenia nuclear, el 

estado mÆs frecuentemente asignado resultó ser la homogenización completa con p 

�0,5 y p�0,95 en 42% y 23% de los nodos, respectivamente (Fig. 10, A-B). La  
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homogenización parcial fue asignada tanto en nodos basales como terminales, 

mientras que la homogenización completa resultó asi gnada principalmente a nodos 

terminales (i.e., nodos incluyendo un nœmero bajo de taxones) (Figs. 9-10, C).  

El estado no homogenizado presentó baja probabilida d de asignación en la 

mayoría de los nodos ancestrales de ambas filogenias, con sólo 14%-3% (cloroplasto) 

y 8%-3% (nœcleo) de los nodos exhibiendo p�0,5-0,95. Las excepciones fueron, en la 

filogØnia cloroplastidial,  el clado I y el gØnero Megathyrsus (subclado j); mientras que 

en la filogenia nuclear este estado resultó ser el mÆs probable en el subclado s.  

Adicionalmente, en la filogenia cloroplastidial, el estado parcialmente 

homogenizado resultó ser el mÆs probable en  el nodo ancestral del clado II  (p = 0,82) 

y dentro de este clado varios subclados mostraron p�0.95 para este estado (e.g., clado 

d y subclado p, ��Eriochloa p.p�).  

Cuando fue aplicado el modelo ordenado, las asignaciones de estado 

resultaron similares a las obtenidas con el modelo desordenado, principalmente en el 

caso de la filogenia nuclear. En lo que se refiere a la filogenia cloroplastidial, sólo 

cuatro nodos sufrieron un cambio significativo en el estado asignado, uno de ellos de 

completamente a parcialmente homogenizado y los tres restantes con el cambio 

inverso (Fig. 11, A). Los nodos ancestrales, dentro del clado o, al excluir Eriochloa, 

presentaron un incremento en la probabilidad de asignación del estado completamente 

homogenizado. En estos casos la homogenización comp leta fue recuperada como el 

estado mÆs frecuentemente asignado (Fig. 11, B), tanto en nodos terminales como en 

nodos moderadamente-basales (nodos incluyendo hasta 31 taxones) (Fig. 11, C); 

mientras que el estado parcial continuó siendo asig nado tanto en nodos basales como 

terminales. Los resultados obtenidos de aplicar el modelo ordenado con la matriz de 

datos nucleares exhibieron una alta similitud con los resultados recuperados bajo el 

modelo desordenado (datos no presentados). 

La reconstrucción de las tasas de transición basada s en el mØtodo de 

inferencia bayesiana y MCMC mostró, tanto para las filogenias cloroplastidiales como  
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para las nucleares, que la tasa de transición mÆs alta resultó ser el cambio de 

inflorescencias parcialmente homogenizadas a completamente homogenizadas (q12: 

= 5,37 – 1.89, cloroplasto; = 8,74 – 4,31, nœcleo) (Figs. 12 y 13, A); mientras que la 

menor tasa de cambio se obtuvo en el cambio de inflorescencias no homogeneizadas 

a  completamente homogenizadas (q02 = 0,24 – 0,29) para la filogenia cloroplastidial o 

la transición inversa para la filogenia nuclear (q2 0 = 0,41 – 0,44) (Figs. 12 y 13, C). Las 

diferencias estadísticas obtenidas entre las diferentes tasas de transición asociadas a 

los procesos de homogenización y des-homogenización  de la inflorescencia mostraron 

que en ambas filogenias el primer proceso resulta favorecido sobre el segundo 

(cloroplasto: q homogenización = 7,61 – 2,34 vs. q des-homogenización = 4,04 – 1,64; 

nucleo: q homogenización = 16,90 – 6,51 vs. q des-h omogenización = 9,88 – 4,47)  

(Figs. 12 y 13, D). Los resultados provenientes del modelo ordenado recuperaron la 

misma tendencia (Fig. 14). 

 

4. CONCLUSIONES 

4.1 Filogenia de la subtribu Melinidinae 

Las filogenias de la subtribu Melinidinae obtenidas con los loci cloroplastidiales 

y nuclear presentaron varios nodos incongruentes. Estas incongruencias parecen 

afectar principalmente a la resolución de las relac iones basales. Bajo la filogenia 

cloroplastidial, la subtribu Melinidinae fue obtenida bÆsicamente dividida en dos clados 

(clado I y II), con Brachiaria longiflora y Thuarea  involuta como los taxones mÆs 

basales. Exceptuando a U. acuminata, U. decidua y U. venosa, el gØnero Urochloa 

resultó restringido al clado II, mientras que en el clado I se agruparon otros gØneros 

PCK como Moorochloa, Leucophrys, Melinis y Tricholaena. En contraste, bajo la 

filogenia nuclear  Urochloa no resultó segregado de los demÆs gØneros, y sus 

especies fueron recuperadas a lo largo de toda la subtribu.  

Brachiaria longiflora se diferencia de las demÆs especies de Urochloa y 

Brachiaria (incertae sedis) por presentar espiguillas elongadas con un callo prominente  
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en la base (Clayton, 1980). El gØnero Thuarea, con dos especies, es claramente 

distinguible por presentar  espiguillas diferenciadas a lo largo de un raquis foliÆceo y 

deciduo: en la porción superior se disponen espigui llas estaminadas mientras que en 

la porción inferior se encuentran espiguillas perfe ctas. Luego de la antesis, la porción 

superior del raquis se pliega sobre las espiguillas perfectas formando una capsula 

leæosa que es dispersada a travØs de cuerpos de agua (Clayton & Renvoize, 1986; 

Kuoh et al., 1998). 

El clado I incluyó taxones del viejo mundo ( Leucophrys, Melinis, Panicum 

deustum, Moorochloa y Tricholaena),  a excepción de U. acuminata, U. decidua y 

Eriochloa distachya Kunth. Dentro de este clado, el subclado a, con Leucophrys, 

Melinis, Moorochloa y Tricholaena estÆ caracterizado por compartir sus integrantes la 

presencia de un antecio decíduo y cartilaginoso-cartÆceo (Clayton & Renvoize, 1986). 

Sin embargo, este clado no fue recuperado en la filogenia nuclear y el grupo Melinis-

Tricholaena-Leucophrys resultó relacionado, en esta filogenia, con especi es de 

Urochloa y Brachiaria (clado e), con las que comparte una gluma superior y lemma 

inferior pilosas (Renvoize et al., 1996). El gØnero Moorochloa, obtenido como 

monofilØtico con los loci de ambos genomas,  se diferencia de Urochloa por poseer 

inflorescencias unilaterales y antecios superiores mœticos, de callo inconspicuo y con 

desarticulación en su base (Webster, 1987; Morrone & Zuloaga, 1992; Veldkamp, 

2004). Si bien las filogenias cloroplastidiales excluyen a Moorochloa de Urochloa, las 

filogenias  nucleares con secuencias ETS obtenidas en este trabajo, así como las 

obtenidas con secuencias ITS por  Torres GonzÆlez & Morton, (2005), ubican al primer 

gØnero dentro del  segundo.  

La relación entre Melinis y Tricholaena ha sido sugerida por Clayton & 

Renvoize (1986), y Zizka (1988), sobre la base de tener, ambos gØneros, 

inflorescencias laxas con espiguillas lateralmente comprimidas. Leucophrys, gØnero 

monotípico de `frica, fue previamente incluido en Brachiaria por Camus (1930) y 

Clayton & Renvoize (1986), y se halla morfológicame nte relacionado con U. 
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lachnantha, U. nigropedata y Brachiaria serrata (Renvoize et al., 1996). No obstante, 

tanto en los anÆlisis cloroplastidiales como nucleares Leucophrys aparece segregado 

de Urochloa y Brachiaria, y relacionado a Melinis y Tricholaena. Rendle (1899) seæaló 

la afinidad de Leucophrys con Tricholaena principalmente por presentar un entrenudo 

manifiesto entre la gluma I y II, y por el antecio superior con superficie lisa y brillante. 

En consecuencia, los resultados obtenidos en este capítulo apoyan las observaciones 

de Rendle  (1899) y la existencia de Leucophrys como taxón diferente de Brachiaria o 

Urochloa. 

Urochloa acuminata  y U. decidua (clado b), especies endØmicas de los 

estados de  Bahia y Minas Gerais, Brasil, se distinguen por presentar espiguillas 

estipitadas en su base y dispuestas en inflorescencias laxas y piramidales, con 

ramificaciones de segundo orden (Morrone & Zuloaga 1991, 1992, 1996). Estas 

especies tambiØn se encuentran diferenciadas, de las restantes especies de Urochloa, 

por su nœmero cromosómico: n=13 en U. acuminata y n=14 en U. decidua, con un 

nœmero cromosómico bÆsico inferido de x=7 (Morrone & al.,  1995). Los anÆlisis 

filogenØticos previos utilizando regiones del ADN cloroplastidial (Giussani et al., 2001, 

Aliscioni, 2003) así como este trabajo coinciden en recuperar a este grupo segregado 

de las restantes especies de Urochloa. Adicionalmente, en las filogenias 

cloroplastidiales, la clasificación de estas especi es bajo Urochloa conlleva a la polifília 

del gØnero (adicionalmente a la parafília). En las filogenias nucleares este grupo es 

tambiØn recuperado de forma robusta, aunque  incluido dentro en Urochloa. Estas 

especies fueron originalmente incluidas dentro de Urochloa  por el tipo anatómico-

foliar, el tipo de Æpice de la lemma superior y el patrón de ornamentación en la 

epidermis del antecio (Morrone & Zuloaga, 1991, 1992). No obstante, el tipo anatómico 

�clÆsico-PCK� representaría una sinapomorfía de todo Melinidinae y no es exclusivo de 

Urochloa (vØase capitulo 1); el patrón de ornamentación del antecio superior en estas 

dos especies estÆ ausente en los restantes integrantes del gØnero (vØase capitulo 3), 

y el Æpice de la lemma superior se caracteriza por presentar un tipo œnico de 
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macropelos (vØase capitulo 3). La evidencia aportada por las filogenias 

cloroplastidiales, sumada a los nœmeros cromosómicos característicos, la distribución 

geogrÆfica y la ausencia de afinidad morfológica tanto con Urochloa como con otros 

gØneros de Melinidinae, permiten concluir que estas dos especies deberían ser 

segregadas a un nuevo gØnero dentro de la subtribu Melinidinae. 

La monofilia de Urochloa es claramente rechazada por ambas matrices de 

datos. En las topologías cloroplastidiales, cuando U. venosa, U. acuminata y U. 

decidua no son consideradas bajo Urochloa, este gØnero incluye especies de los 

gØneros Brachiaria, Chaetium, Eriochloa, Megathyrsus y Scutachne; mientras que en 

las filogenias nucleares Urochloa tambiØn incluye a Moorochloa, Melinis, Tricholaena, 

Thuarea y Panicum deustum. Los caracteres morfológicos tradicionalmente util izados 

para definir a Urochloa a nivel genØrico, no son vÆlidos para delimitar el gØnero dentro 

de las Melinidinae. Entre estos caracteres, los mÆs importantes son la ornamentación 

del antecio superior, definida tradicionalmente como transversalmente rugosa,  y el 

Æpice de la lemma superior, presentando un mucrón, cresta o arista (Webster, 1987; 

Morrone & Zuloaga, 1992; Ashalatha & Nair, 1993; Veldkamp, 1996a). Estos dos 

caracteres son claramente variables en Urochloa y presentan orígenes independientes 

dentro de las Melinidinae (vØase capitulo 3). La orientación abaxial de las espiguillas  

tambiØn ha sido tradicionalmente utilizada para reconocer a Urochloa (Stapf, 1934; 

Clayton & Renvoize, 1982, 1986); sin embargo, el gØnero incluye especies tanto con 

espiguillas de a pares como solitarias, y en este œltimo caso tanto con orientación 

abaxial como adaxial (Morrone & Zuloaga, 1992), por lo que este carece de valor para 

la delimitación del gØnero. 

Varios subclados estÆn altamente soportados, tanto en las filogØnias 

cloroplstidiales como nucleares, e incluyen especies de Urochloa. El grupo informal 

�Fasciculata� de Panicum comprende varias especies americanas, posteriormente 

transferidas a Urochloa (Hitchcock & Chase, 1910; Swallen, 1966; Parodi, 1969; 

Morrone & Zuloaga, 1992, 1993). Renvoize (1998) sugiere que este grupo podría 
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constituir un grupo natural caracterizado por el hÆbito anual, el raquis de contorno 

triquetro y el aspecto paniculado de la inflorescencia. No obstante, los resultados 

obtenidos muestran que este grupo es polifilØtico con tres diferentes posiciones 

segregadas: subclado c, h y Urochloa adspersa relacionada con el clado f; esto 

parece sugerir un origen independiente de los caracteres que definen al grupo o un  

posible evento de reticulación (e.g hibridización) con otros miembros de la subtribu.  

El subclado e incluye dos especies africanas, Urochloa comata y Brachiaria 

serrata, y una tercer especie  nativa de Australia, U. holosericea. Estas especies son 

morfológicamente afines por presentar espiguillas l argamente acuminadas y con 

mechones de pelos pœrpureo-plateados en el dorso y hacia el Æpice (Renvoize et al., 

1996; Webster, 1987; Clayton and Renvoize, 1982). Alternativamente, este grupo 

aparece relacionado en las filogenias nucleares con el clado �Melinis-Tricholaena-

Leucophrys�, con el cual comparte una gluma superior y lemma inferior pilosas (vØase 

arriba).  

El subclado f, con tres especies del viejo mundo, Urochloa distachya, U. 

plantaginea, y U. subquadripara, se  caracteriza por presentar espiguillas con un 

entrenudo corto entre la glumas y por estar la gluma inferior abrazando a la gluma 

superior (Hitchcock, 1951; Clayton & Renvoize, 1982; Morrone & Zuloaga, 1992). El 

subclado t obtenido en la filogenia nuclear (clados g y l en las filogenias 

cloroplastidiales) incluye especies distribuidas en `frica tropical, l as cuales presentan 

espiguillas solitarias con la gluma inferior abaxial, y en donde la gluma superior y 

lemma inferior tienen venación transversal conspicu a (Stapf, 1934; Clayton, 1972; 

Clayton & Renvoize, 1982). Las especies de este subclado, con excepción de U. dura 

(Stapf) A.M. Torres & C.M. Morton, han sido clasificadas por Stapf (1934) bajo la 

sección Reticulatae de Brachiaria.   

Los integrantes del clado m, obtenido œnicamente con la matriz de datos 

cloroplastidiales, y que incluye a Urochloa arrecta (Hack. ex T. Durand & Schinz) 

Morrone & Zuloaga, U. discifera y U. platyphylla, se caracteriza por presentar 
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espiguillas con la gluma inferior sin abrazar la gluma superior, y por la  ausencia de un 

entrenudo manifiesto entre ambas glumas (Clayton y Renvoize, 1982; Morrone y 

Zuloaga, 1992). En las filogenias nucleares, U. discifera y U. platyphylla estÆn 

incluidas en un clado altamente soportado junto con especies del gØnero Eriochloa, sin 

que existan caracteres morfológicos que relacionen a estos taxones (Morrone & 

Zuloaga, 1992, 1993). Urochloa  brizantha, U. decumbens y U. ruziziensis, aparecen 

en un clado fuertemente soportado, el clado n; estas especies estÆn  

morfológicamente caracterizadas por presentar espig uillas ovoides, entrenudo 

conspicuo entre las glumas, y la gluma inferior abrazando la gluma superior (Clayton y 

Renvoize, 1982; Morrone y Zuloaga, 1992; Renvoize et al., 1996). Las tres especies 

son nativas de `frica y se encuentran introducidas mundialmente como importantes 

pasturas. Adicionalmente, híbridos interespecíficos con diferentes grados de 

asociación cromosómica entre U. brizantha, U. decumbens y U. ruziziensis han sido 

reportados (Risso-Pascotto et al., 2005; Mendes et al., 2006; Adamowskiet al., 2008), 

hecho que refuerza la relación cercana entre las es pecies de este clado.   

El clado q, obtenido sólo en los anÆlisis nucleares, agrupó a  las especies del 

clado c, previamente clasificadas en el grupo �Fasciculata� de Panicum (vØase mÆs 

arriba) con U. foliosa (R. Br.) R.D. Webster y P. deustum. Urochloa foliosa es una 

especie nativa de Queensland y Nueva Gales del Sur, Australia, y ha sido relacionada 

morfológicamente, por el tipo de inflorescencia y p or tener espiguillas estipitadas, con 

U. texana (Buckley) R.D. Webster (Webster, 1987), especie distribuida en America del 

Norte y afín a la especie sudamericana U. paucispicata (Morong) Morrone & Zuloaga 

(Morrone & Zuloaga, 1992,1993), tambiØn incluida en este subclado. Panicum 

deustum, incluida dentro del clado I en los anÆlisis cloroplastidiales o dentro del clado 

q en los anÆlisis nucleares, es una especie africana clasificada originalmente dentro de 

la sección Clavelligerae de Panicum junto con otras especies como P. lineatum 

Schumach. [=Setaria barbata (Lam.) Kunth], P. adenophorum K. Schum. y P. 

flacciflorum Stapf, por presentar pelos claviformes en el eje principal de la 
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inflorescencia (Stapf, 1934). Cabe destacar que Ellis (1988) cita para esta especie un 

tipo anatómico �clÆsico-PCK� e indica que no debe ser considerada dentro de la secc. 

Clavelligera de Panicum; por el contrario, relaciona a P. deustum sobre la base de 

caracteres anatómico-foliares como largo de los mic ropelos, forma de los cuerpos de 

sílice y nœmero de cØlulas/tamaæo relativo de las vainas Kranz, con Brachiaria serrata 

y con especies de los gØneros Moroochloa y Tricholaena.  

Las especies tradicionalmente clasificadas en Urochloa, incluyendo a Urochloa 

panicoides P. Beauv., especie  tipo del gØnero,  caracterizadas en su mayoría por 

presentar espiguillas con orientación abaxial y lem ma superior aristada (Stapf, 1934; 

Clayton & Renvoize, 1986), fueron recuperadas en un grupo altamente soportado, el 

cual incluyó al gØnero Chaetium (subclados o y r), y tambiØn, en los anÆlisis 

cloroplastidiales, a U. nigropedata y un clado compuesto por especies de Eriochloa. 

Este resultado refuerza, una vez mÆs, la condición parafilØtica de Urochloa.  

Scutachne es un gØnero endØmico de Cuba e las islas del Caribe con dos 

especies, caracterizado por poseer espiguillas estipitadas en su base y con Æpice 

acuminado. La posición filogenØtica de S. dura, tanto en los anÆlisis cloroplastidiales 

como nucleares, revela una estrecha relación del mi smo con Urochloa.  

Megathyrsus, gØnero nativo de `frica Tropical, posee dos especies 

caracterizadas con inflorescencias laxas no homogeneizadas (Simmon & Jacobs, 

2003; Reinheimer & Vegetti, 2008). Hitchcock & Chase (1910) trataron originalmente 

este gØnero bajo el grupo Maxima de Panicum. Webster (1987) transfirió Panicum 

maximum a Urochloa sobre la base de caracteres de la ornamentación de l antecio 

superior, la anatomía foliar y por presentar el tipo fotosintØtico y anatómico C4 PCK. 

Luego, Simon & Jacobs (2003) rechazaron la inclusió n del grupo en Urochloa y lo 

elevaron al rango de gØnero, basÆndose principalmente en el tipo de inflorescencia. En 

este trabajo, así como en las contribuciones de Giussani et al. (2001) y  Torres 

GonzÆlez & Morton (2005)  Megathyrsus resulta fuertemente incluido en Urochloa a 

pesar de las diferencias morfológicas antes mencion adas.  
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La monofilia del gØnero Chaetium no fue resuelta, ya que sólo una de las tres 

especies que integran el gØnero  fue incluida en los anÆlisis. Sin embargo, C. 

bromoides (J. Presl) Benth. ex Hemsl. aparece estrechamente relacionada con las 

especies de Urochloa incluidas en el subclado r, mientras que en las topologías 

cloroplastidiales lo estÆ con las especies de Eriochloa incluidas en el clado o. 

Morfológicamente, C. bromoides comparte con estas especies un Æpice aristado en la 

lemma superior, mientras que se halla  diferenciada principalmente por presentar 

glumas y lemma inferior con aristas terminales y un callo pungente y piloso de 

inserción oblicua al pedicelo (Morrone et al., 1998 ). Cabe destacar que Chaetium 

bromoides es una especie con  el subtipo anatómico C 4 PCK, pero las especies 

restantes del gØnero, Chaetium festucoides Nees y Chaetium cubanum (C. Wright) 

Hitchc., poseen un tipo anatómico C 4 NADP-me. Si el gØnero Chaetium constituye un 

grupo monofilØtico, los tipos fotosintØticos de estas œltimas dos especies podrían 

representar reversiones del tipo fotosintØtico PCK a NADP-me, evidenciando la 

existencia de cambios recurrentes entre estos dos tipos fotosintØticos dentro de la tribu 

Paniceae (Christin et al., 2009a, 2009b). Alternativamente, podrían representar 

especies intermedias con alta actividad PCK pero con anatomía foliar NADP-me, tal 

como ocurre en Alloteropsis semialata subsp. semialata (Ueno & Sentoku, 2006) 

(vØase capítulo I).  

En todos los anÆlisis realizados Eriochloa resultó polifiletico con al menos 

cuatro (cloroplasto)/ dos (nœcleo) posiciones segregadas dentro del clado Melinidinae. 

Estos resultados sugieren que la presencia del callo, estructura cupuliforme en la base 

de la espiguilla que define este gØnero (Clayton & Renvoize, 1986), no parece 

constituir una sinapomorfia para todas las especies del grupo. La hipótesis de no-

homología del callo podría verse tambiØn soportada bajo la evidencia de origen 

independiente de esta estructura en otros taxones de Paniceae no relacionados con 

Eriochloa [e.g. Echinochloa callopus (Pilg.) Clayton, (Clayton, 1980)]. Adicionalmente,  

Eriochloa distachya Kunth, especie tipo del gØnero, resultó segregada del resto de las 
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especies en todas las topologías obtenidas. Shaw & Smeins (1979) reconocen tres 

diferentes tipos morfológicos de callos en Eriochloa. El tipo 1, caracterizado por 

presentar una epidermis lisa y cuerpos de sílice bi-tetralobados, se encuentra 

representado en las  especies  del clado p, a excepción de E. polystachya. El tipo 2, 

con una epidermis lisa principalmente en la porción  basal y sin cuerpos de sílice, estÆ 

presente en E. distachya; mientras que el tipo 3, caracterizado por presentar 

numerosos plegamientos en la epidermis de la porció n basal, y por abrazar parte de la 

gluma superior y lemma inferior; se encuentra presente sólo en E. meyeriana y E. 

polystachya. Los resultados obtenidos parecen sugerir que al menos el callo tipo 2 no 

resultaría homologo a los del tipo 1 y 3. Eriochloa meyeriana, especie africana, 

aparece incluida en un clado altamente soportado junto a Urochloa mutica (subclado 

k); previamente Clayton & Renvoize (1982) mencionaron una estrecha afinidad 

morfológica entre estas dos especies; estos autores  tambiØn seæalan la afinidad de 

estas especies con E. polystachya. Esta œltima especie, no obstante, estÆ mÆs 

estrechamente relacionada a las especies del subclado p. Los resultados obtenidos 

sugieren  la ocurrencia de eventos de reticulación entre estos taxones, hipótesis que 

deberÆ ser confirmada por nuevos estudios filogenØticos y citológicos. 

Las incongruencias obtenidas entre los loci del ADN cloroplastidial y nuclear 

sugirieren asimismo la ocurrencia de eventos de reticulación en la historia evolutiva de 

las Melinidinae (Linder & Rieseberg, 2004; McBreen & Lockhart, 2006). Las topologías 

obtenidas en los distintos anÆlisis filogenØticos, así como la red de reticulación, 

indicarían que si bien algunos procesos de reticulación han tenido lugar en grupos 

terminales, estos eventos habrían ocurrido principalmente en las ramas basales de la 

subtribu. Posibles causas de estas incongruencias serían la ocurrencia de eventos de 

hibridación ancestral,  como así tambiØn de fenómen os de repartición de linajes o 

�linage sorting� (Wendel & Doyle, 1998). En cualqui er caso, los patrones filogenØticos 

producidos por los eventos de �lineage sorting� son  difíciles de distinguir de aquellos 

generados por hibridación (Wendel & Doyle, 1998;  Comes & Abbot, 2001; Maureira-
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Butler et al., 2008). Los procesos de hibridización  son comunes en plantas y 

especialmente frecuentes en pastos (Kellogg et al., 1996; Mason-Gamer et al., 2009; 

Pirie et al., 2009). Aunque el nœmero bÆsico mÆs frecuente en Melinidinae es x=9, 

otros nœmeros bÆsicos como 6, 7, 8, y 10 han sido citados para los taxones de la 

subtribu (Basappa et al., 1987; Basavaiah, 1990; Morrone et al., 1995; do Valle & 

Savidan, 1996; Risso-Pascotto et al., 2006). La poliploidía  tambiØn es frecuente en la 

subtribu, y aunque los registros de tetraploides son los mÆs abundantes, otros niveles 

de ploidía como 3, 5, 6, 8, 9, 10x, han sido citados (Spies & Du Plessis, 1986; Basappa 

et al.,1987; Basavaiah, 1990; Nadeem Ahsan et al., 1994; Penteado et al., 2000; 

Boldrini et al., 2009). Esta variación del nœmero cromosómico, y los niveles de ploidía, 

no sólo es importante a nivel inter-especifico sino  que tambiØn se encuentra 

representada a nivel intra-especifico. Especies como U. setigera (Retz.) Stapf y U. 

panicoides presentan hasta tres diferentes nœmeros cromosómicos bÆsicos y niveles 

de ploidía. Adicionalmente, ha sido mencionada la presencia de híbridos naturales 

entre especies de Urochloa (Risso-Pascotto et al., 2005; Mendes et al., 2006; 

Adamowski et al., 2008) y la reproducción asexual v ía el fenómeno de apomixis 

(producción del embrión sin fusión de la gameta mas culina y femenina) es frecuente 

en el gØnero, en especies como U. bovonei, U.brizantha, U decumbens, U. 

dictyoneura, U. humidicola, U. jubata, U. nigropedata, U. platynota, U. subulifolia (do 

Valle & Savidan, 1996). TambiØn han sido citados distintos complejos agÆmicos en U. 

brizantha � U. decumbens � U. ruziziensis y U. humidicola � U. dictyoneura, (Miles & 

do Valle, 1996)]. Estos reportes  parecen apoyar la hipótesis de que eventos de 

hibridización, alopoliploidización, haploidización e introgresion pudieron ser procesos 

frecuentes en la evolución de la subtribu, sobre to do en los que respecta a eventos de 

reticulación ancestrales, generando así incongruenc ias entre los diferentes tipos de 

datos moleculares. No obstante, a mayor ancestralidad en los eventos de reticulación, 

mÆs dificultoso es su detección e interpretación (W endel & Doyle, 1998).  
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Las regiones ribosomales como ETS e ITS pueden presentar inconvenientes 

para la reconstrucción de eventos de reticulación a ncestral. En ocasiones, cuando el 

proceso de evolución concertada es incompleto, o au n cuando es completo, la 

ortología de las secuencias amplificadas entre los distintos taxones no puede ser 

asumida, sobre todo cuando han ocurrido eventos de reticulación y poliploidización 

(`lvarez & Wendel, 2003; Soltis et al., 2008). Lueg o de un evento de reticulación, 

introgresion, o poliploidización, en donde se origi na una coexistencia de diferentes 

copias de los genes ribosomales, la subsecuente dirección de la homogenización 

puede tomar diferentes vías en diferentes linajes, a pesar que se observe sólo una 

misma copia por genoma (Hillis et al., 1991; Wendel et al., 1995). Así mismo, como 

resultado de la poliploidización, tres posibles pro cesos pueden darse entre las distintas 

copias de los genes ribosomales: (1) conservación d e ambos tipos parentales sin 

proceso de homogenización, (2) generación de un nue vo tipo por recombinación de las 

copias parentales, dando una región quimØrica, y (3) mantención de sólo uno de los 

tipos vía evolución concertada (`lvarez & Wendel, 2 003). Por lo tanto, el problema de 

la paralogía entre distintas secuencias aumenta con el nivel de ploidia. 

Adicionalmente, distintas evidencias parecen soportar la existencia de pseudogenes, 

los que podrían constituir una fuente adicional de conflicto (Wendel & Doyle, 1998; 

Feliner & Roselló; 2007).  En consecuencia, los resultados obtenidos a partir de las 

secuencias de ETS deben ser interpretados con precaución, y en orden  de estudiar los 

distintos eventos de reticulación ocurridos en la h istoria evolutiva de la subtribu, es 

necesario obtener nuevas filogenias nucleares utilizando loci adicionales, 

especialmente genes de copia œnica como GBSSI, waxi o knotted1 (Doust et al., 

2007).  

4.2 Implicancias taxonómicas 

Los resultados obtenidos indican que Urochloa venosa debe ser excluida de 

Melinidinae y tratada nuevamente bajo Panicum.  
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La posición taxonómica de Brachiaria longiflora, P. deustum y Eriochloa 

distachya aun no esta claramente definida; estos taxones podrían representar gØneros 

independientes dentro de Melinidinae.  

A partir de los resultados cloroplastidiales se puede concluir que Thuarea, 

Moorochloa, Tricholaena, Leucophrys, y Melinis son gØneros distintivos dentro de 

Melinidinae.  

Urochloa acuminata y U. decidua se diferencian del resto de las especies de 

Urochloa, como así tambiØn de los demÆs gØneros de Melinidinae, tanto por evidencia 

morfológica y citológica, así como por los resultad os filogenØticos obtenidos con los 

loci cloroplastidiales (vØase arriba). Estos resultados indican que  U. acuminata y U. 

decidua deben ser transferidas a un nuevo gØnero dentro de Melinidinae (vØase 

capitulo 3). Al transferir a U. acuminata y U. decidua a un gØnero independiente de 

Urochloa, este œltimo resulta parafilØtico. Dos diferentes criterios  son posibles  para la 

clasificación taxonómica en Urochloa: el primero involucraría re-circunscribir  al gØnero 

como un amplio grupo monófilØtico (Hörandl, 2006, 2 007), incluyendo, segœn la 

filogenia cloroplastidial, especies de Brachiaria, Chaetium, Eriochloa, Megathyrsus y 

Scutachne; mientras que el segundo criterio involucraría segregar a Urochloa en 

pequeæos gØneros monofilØticos nuevos (Queiroz & Gauthier, 1990; Ebach et al, 

2006). En este trabajo se considera que es necesario obtener mayor evidencia antes 

de tomar una decisión taxonómica; aumentando tanto el nœmero de especies 

muestreadas  como tambiØn incluyendo en los anÆlisis nuevos loci nucleares.  

Finalmente y con respecto a Eriochloa, si bien la polifilia del gØnero y la no 

homología del carÆcter diagnostico resulta fuertemente soportada, un mayor nœmero 

de especies debería ser analizado en orden de clarificar la segregación de este 

gØnero.  

4.3 Tendencias evolutivas en el proceso de homogenización de inflorescencias 

en Melinidinae 
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De acuerdo a la reconstrucción de los estados ances trales y las tasas de 

transición, el proceso de homogenización resulta fa vorecido sobre el proceso de des-

homogenización. Estos resultados parecen concordar  con la hipótesis que seæala al 

proceso de homogenización de las inflorescencias  c omo una tendencia evolutiva 

comœn en angiospermas (Troll, 1964, 1969; Weberling, 1992; Vegetti & Anton, 2000).  

En particular, procesos de homogenización similares  han sido citados en 

diferentes grupos de la subfamilia Panicoideae (Rua, 1993, 1996; Pensiero & Vegetti, 

2001) y Poaceae (Vegetti, 2000; Liu et al., 2005, 2007). Estudios morfológicos y 

moleculares en Setaria y gØneros relacionados (Doust & Kellogg, 2002; Doust et al., 

2007) han demostrado que la morfología de la inflorescencia es altamente variable en 

el grupo, y que se encuentra sólo parcialmente  cor relacionada con las filogenias 

cloroplastidiales o nucleares. Por el contrario, Liu et al. (2007) mencionan, para la 

subfamilia Chloridoideae, que la morfología de la inflorescencia es altamente 

congruente con la historia filogenØtica del grupo.  

En los anÆlisis obtenidos utilizando las filogenias cloroplastidiales, las 

inflorescencias no homogenizadas fueron asignadas principalmente a los nodos 

ancestrales del clado I, con homogenizaciones posteriores en Leucophrys, 

Moorochloa, U. acuminata - U. decidua, y E. distachya. En cambio, bajo las filogenias 

nucleares, las inflorescencias no homogenizadas fueron recuperadas principalmente 

para los nodos del clado s, con homogenizaciones posteriores en Leucophrys, U. 

holosericea y B. serrata. Adicionalmente, en ambas filogenias, la homogenización 

parcial de la inflorescencia parece ser el estado predominante de los nodos basales de 

Melinidinae, mientras que cambios hacia  una homogenización completa habrían 

tenido lugar en diferentes grupos terminales. 

En coincidencia con el trabajo de  Reinheimer & Vegetti (2008), la arquitectura 

de la inflorescencia de Melinidinae tiende a simplificarse a travØs de la evolución, 

resultando  parcialmente correlacionada con las filogenias obtenidas. Sin embargo, ya 



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO II: FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LOS GÉNEROS I NCLUIDOS EN MELINIDINAE  

 

  115

que un alto nœmero de nodos presentaron una asignación de estado ambigua, la 

inferencia sobre la evolución de este carÆcter debe ser interpretada con cautela. 

La homogenización de las inflorescencias es un proc eso relacionado con la 

identidad y determinación de los meristemas (Perret a et al., 2009). Los meristemas 

pueden ser indeterminados, generando un nœmero indefinido de órganos, o 

determinados, los cuales pierden su actividad y se agotan luego de producir un 

nœmero específico de órganos (Vollbrecht et al., 2005; Bortiri & Hake, 2007). 

En las inflorescencias completamente homogenizadas, los meristemas axilares 

son determinados y generan ramificaciones reducidas a una espiguilla (Perreta et al., 

2009). Es este sentido, la determinación del merist ema podría controlar el grado de 

homogenización de la inflorescencia. Varios genes q ue controlan el desarrollo y 

morfología de las inflorescencias en gramíneas han sido identificados en la œltima 

decada (e.g., �barren stalk1� ( ba1) �fascinated ear2� ( fea2) �thick tassel dwarf1� ( td1) 

�knotted1� ( kn1), �ramosa1� ( ra1); (Vollbrecht et al., 2000, 2005; Taguchi-Shiobara et 

al., 2001; Gallavotti et al., 2004; Bommert et al., 2005a). Los genes �barren 

inflorescence� (bif2) y �barren stalk� ( ba1) de maíz (Zea mays L.), y �lax panicle� ( lax) 

en arroz (Oryza sativa L.), codifican para factores de transcripción del tipo hØlice-

vuelta-hØlice  (�helix-loop-helix�) y controlan procesos tempranos del desarrollo 

involucrados en la iniciación de meristemas axilare s (Bommert et al., 2005b). McSteen 

(2006) afirma que los cambios ocurridos en la historia de la familia gØnica �ramosa� 

han influido en la evolución de la inflorescencia d e las gramíneas; los mutantes 

ramosa (ra1, ra2, ra3) presentan meristemas axilares con incrementos significativos de 

los niveles de indeterminación e inflorescencias co n un mayor grado de ramificación 

(Bortiri & Hake, 2007). Alternativamente, Ikeda-Kawakatsuet al. (2009) reportaron en 

arroz que la actividad del gen apo1 parece regular la arquitectura de la inflorescencia, 

suprimiendo la conversión de los meristemas indeter minados, productores de 

ramificaciones, a meristemas determinados, productores de espiguillas; a travØs del 

control de la proliferación cØlular del meristema. 
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Importantes mecanismos de evolución en las inflores cencias de las gramíneas 

involucrarían cambios en las vías de regulación de diferentes factores de transcripción, 

ya que Østos controlan numerosos procesos del desarrollo (McSteen, 2006). 

Adicionalmente, las vías gØnicas que afectan a los diferentes  tipos de meristemas no 

resultan ser las mismas, y el destino de los meristemas primarios sería independiente 

del destino de los meristemas de ordenes de ramificación superiores (Kellogg, 2007). 

Los procesos de homogenización y de truncamiento (p erdida de la espiguilla 

terminal) se encuentran dentro de los cambios reductivos mÆs importantes en la 

evolución de las inflorescencias de Poaceae (CÆmara HernÆndez & Rua, 1991). 

Usualmente, el proceso de homogenización es asociad o con el proceso de 

truncamiento; sin embargo, Reinheimer & Vegetti (2008) citaron en especies de 

Urochloa la presencia de homogenización sin truncamiento; o curriendo este fenómeno 

principalmente en las inflorescencias parcialmente homogenizadas. 

En este estudio, el proceso de homogenización parec e ser la tendencia 

evolutiva general en las inflorescencias de la subtribu Melinidinae. No obstante, nueva 

evidencia molecular, tanto de filogenias nucleares como de expresión de genes 

relacionados, combinada con reconstrucciones ancestrales de caracteres morfológicos 

y ontogenØticos relacionados (e.g. truncamiento de la espiguilla terminal, simetría de la 

inflorescencia, patrón de desarrollo y diferenciaci ón) ayudaran a elucidar el intrincado 

patrón evolutivo de las inflorescencias, el cual po dría tener un rol fundamental dentro 

de la historia filogenØtica del grupo. 
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ApØndice 4. Especimenes examinados para la codificación del gr ado de homogenización de la 

inflorescencia: PA˝S, colector, nœmero y acrónimo de herbario.   

 

 

Digitaria ciliaris (Retz). Koeler. ARGENTINA: Taylor et al. 11468 (SI). Zuloaga et al. 5836 (SI).  

ECUADOR: Laegaard & Renvoize 19079 (SI). Laegaard & Renvoize 52673 (SI). 

Laegaard & Renvoize 70654 (SI). PARAGUAY : Blas PØrez 842 (SI). Kiesling et al. 

9570 (SI). 

Setaria poiretiana (Schult.) Kunth. ARGENTINA: Krapovickas 1599 (SI). Morrone & Pensiero 

267 (SI). BOLIVIA: CÆrdenas 3612 (SI). Steinbach 2998 (SI). BRASIL: Dutra 340 (SI). 

PARAGUAY: Degen 163 (SI). Hassler 107 (SI). Morrone & Pensiero 281 (SI). 

Panicum repens L. ARGENTINA: Burkart & Gamerro 21661 (SI) Galli 202 (SI). Maidana 15699 

(SI). BRASIL: Rosa 3697 (SI). USA: Demareee 31123 (SI). TAILANDIA: Laegaard 

21618 (SI). 

Brachiaria longiflora Clayton. KENIA: Robertson 6142 (US-3226810). TANZANIA: Faden & 

Faden 71/807 (US-3077915) 

Brachiaria pseudodichotoma Bosser. MADAGASCAR: Phillipson & Rabesinaka 3180 (US-

323095). 

Brachiaria serrata (Thunb.) Stapf.  SUDAFRICA: Burkart 24388 (SI). Burkart 24384 (SI). 

Godfrey SH-1571 (US-2118248). Smook 8241 (SI). KENIA:  Bogdan AB4165 (US-

2473040). ZIMBABWE: Goldsmith 6/56 (US-2307740) 

Chaetium bromoides (J. Presl) Benth. ex Hemsl. COSTA RICA: Hitchcock 8440 (SI). 

Pohl & Calderón  9908 (MO-3702966). Pohl & Calderón  10238 (MO-2108018). Pohl & 

Calderón  10364 (MO-3703246). Poh & Gabel 13677 (MO-3127582). GUATEMALA: 

Weatherwax 158 (US-1610492). MÉXICO: Matuda et al. 29719 (SI). Pringle 2331 (LIL).  

Pringle 11736 (SI). Reeder & Reeder 5982 (MO-2108018) 

Eriochloa  polystachya Kunth. PUERTO RICO: Otero 238 (SI). Proctor 43207 (US) 

TAILANDIA: Laegaard & Norsangsri 21788 (SI) USA: Reeder & Reeder 8550 (SI). 

VENEZUELA: Burkart 16298  (SI) 

Eriochloa acuminata (J. Presl) Kunth. MÉXICO: Zuloaga et al. 9737 (SI) 

Eriochloa distachya Kunth. BOLIVIA: Beck 6961 (SI). Killen 1859 (SI). Killeen 2441 (SI). 

Morrone & Belgrano 4987 (SI). Steinbach 1940 (SI). 

Eriochloa meyeriana (Nees) Pilg. ZAMBIA: Eyles 3138 (MO-2304272). TANZANIA: Greenway 

& Kanuri 15227 (MO-2255986). 

Eriochloa montevidensis Griseb. ARGENTINA: Burkart & Troncoso 11432 (SI). Cabrera et al. 

27530 (SI). Zuloaga & Deginani 3693a (SI). Zuloaga & Morrone 3027 (SI). PARAGUAY: 

Schinini 6283 (SI). Mereles  711 (SI) URUGUAY: Rosengurtt 5503 (SI). 

Eriochloa nana Arriaga. ARGENTINA: Schinini et al. 19154 (CTES). Schinini et al. 19154 

(CTES). Petetin et al. 1920 (BAB). 
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Eriochloa punctata (L.) Desv. ex Ham. ARGENTINA: Krapovickas 25571 (SI). Krapovickas 

29419 (SI). Quarín 3302 (SI). Renvoize 3657 (SI). BRASIL: DusØn: 13688 (SI). 

Boelcke: 6786 (SI). Boelcke 6794 (SI). VENEZUELA: Burkart 16169 (SI). Burkart 17160 

(SI). 

Eriochloa sericea (Scheele) Munro ex Vasey. MÉXICO: Stapper 64 (COAH). 

Eriochloa setosa (A. Rich.) Hitchc. CUBA: Leon 991 (SI). Zuloaga et al. 9629 (SI) 

Leucophrys mesocoma (Nees) Rendle. NAMIBIA: Crook 1005(MO-2354424). Davidse & 

Loxton 6317 (MO-2315025). 

Megathyrsus infestus (Peters) B.K.Simons & S.W.L. Jacobs. KENIA: Hitchcock 25162 (US-

1446613). TANZANIA: Mgaza 307 (SI). Nwamba 16 (SI). Hitchcock 24867 (US-

1446619). 

Megathyrsus maximus (Jacq.) B.K.Simons & S.W.L. Jacobs. ARGENTINA: Burkart 20122 

(SI). Fortunato et al.  3303. Krapovickas & Schinini 1495 (SI). Mœlgura de Romero et al. 

3153 (SI). Quarín 334 (SI). Schinini 16201 (SI). Zuloaga et al. 703 (SI). Zuloaga et al. 

2127 (SI). Zuloaga et al. 2276 (SI). COSTA RICA: Keeler 46 (SI). TAILANDIA: 

Laegaard 21751. 

Melinis minutiflora P.Beauv. ARGENTINA: Morrone et al. 1338 (SI). BRASIL: Barbosa & 

Usteri 664 (SI). Hatschbach 2295 (SI). Jonsson 569a (SI). Pickel 97 (SI). Reit c1130 

(SI) CONGO: Meurillon 328 (SI).  VENEZUELA: Burkart 16012 (SI). Burkart 16166 (SI) 

Melinis repens (Willd.) Zizka. ARGENTINA. Cabrera et al. 28591 (SI). Morrone et al. 1048 (SI).  

Romanczuk 426 (SI). Zuloaga & Deginani 3822 (SI). BRASIL: Smith & Young 5348 (SI). 

PARAGUAY: Morrone & Pensiero 83 (SI). Morrone & Pensiero 222 (SI). Wolf et al. 110 

(SI) Degen 151 (SI). URUGUAY: Rosengurtt B-6774 (SI). 

Moorochloa malacodes (Mez. & K.Schum.) Veldkamp ANGOLA: Plantae Angolensium 

Gossweilerii 10834 (US-1867014). Plantae Angolensium Gossweilerii 11043 (US-

1867020). SUDAFRICA: Volk 501 (US-1815584). Volk 510 (US-1815586) 

Moorochloa eruciformis (Sm.) Veldkamp ARGENTINA: Muæoz 27615 (SI). SÆenz & Morrone 

260 (SI). SÆenz & Morrone 274 (SI). Troncoso et al. 3336 (SI). 

Panicum deustum Thunb. BRASIL: S.P. 170384 (SI). KENIA: Webster 1265 (US-2975892). 

TANZANIA: Endlich 488 (US-1061616). 

Scutachne dura Hitchc. & Chase. CUBA: Ekman 995 (SI). Ekman 996 (MO-972965). Ekman 

13478 (SI). Wright 1539 (MO-2975804). 

Thuarea involuta (G. Forst.) R. Br. ex Sm. FIJI: Smith 9508 (US-2154907). REPUBLICA DE 

FILIPINAS: Edaæo 56725 (US-706868). Williams 220 (US-2378497) 

Tricholaena monachne (Trin.) Stapf & C.E.Hubb. ANGOLA: without collector 10627 (US-

1867010) SUDAFRICA: Gogfrey & Meeuse SH-1596 (US-2116397). Smook 7067 (US-

3199889). 

Urochloa acuminata (Renvoize) Salariato & Morrone. BRASIL: Lewis & Hage 100 (CEPEC). 

Morrone & Zuloaga (9029) (SI). Zuloaga without number (SI). 
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Urochloa adspersa (Trin.) R.D.Webster. ARGENTINA: Cialdella et al 552 (SI). Deginani & 

Denham 1885 (SI). Deginani & Denham 1942 (SI). Morrone et al. 5333 (SI). Morrone et 

al. 4476 (SI). Zuloaga & Morrone 7249 (SI). PARAGUAY: Zuloaga & Morrone 7318. 

Urochloa arizonica (Scribn. & Merr.) Morrone & Zuloaga. MÉXICO: Carter & Sousa 5219a 

(MO-2776460). Harvey 1601 (MO-1227737). Lott 3795 (MO-04577575) Martin without 

number (MO-4389777). Wiggins & Rollins 64 (MO-1249435). Wiggins & Rollins 88 

(MO-1249393). 

Urochloa arrecta (Hack. ex T.Durand & Schinz) Morrone & Zuloaga.  ARGENTINA: López et 

al. 62 (SI). Morrone et al. 62 (SI). Troncoso et al. 3812 (SI). Zuloaga et al. 5618 (SI). 

BRASIL: without collector (167755). Zuloaga et al. 2419 (SI). MÉXICO: Zuloaga et al. 

7413 (SI). VENEZUELA: Morrone et al. 4695 (SI). 

Urochloa bovonei (Chiov.) A.M.Torres & C.M.Morton. TANZANIA: Milne-Redhead & Taylor 

8166 (US-2967816). Milne-Redhead & Taylor 8641 (US-2967811). UGANDA: Snowden 

1428 (US-1539175). ZAMBIA: Salubeni 374 (US-2604688). 

Urochloa brizantha (Hochst. ex A.Rich.) R.D.Webster. ARGENTINA: Morrone et al. 2066 (SI). 

Morrone et al. 2247 (SI). Morrone et al. 5343 (SI).  Pensiero 6875 (SI). Zuloaga et al. 

5770 (SI). Zuloaga & Morrone 7348 (SI). BOLIVIA. Morrone et al. 4207 (SI) 

Urochloa comata (Hochst. ex Rich.) Sosef. ETIOP˝A: Schimper 1017 (US-945476). Sudan: 

Shantz 921 (US-1090738). UGANDA: Hitchcock 24974 (US-1446734). Hitchcock 24988 

(US-1446715). Mearns 3046 (US-633052). Mearns 3044 (US-633050). Snowden 1202 

(US-1389368). Thomas 4342 (US-1982815). 

Urochloa decidua (Morrone & Zuloaga) Salariato & Morrone. BRASIL: Noblick & Pinto 2792 

(SI). Zuloaga et al. 4784 (SI). Zuloaga & Morrone 6942 (SI). 

Urochloa decumbens (Stapf) R.D.Webster. ARGENTINA: Zuloaga & Morrone 7026 (SI). 

BOLIVIA: Beck 15554 (SI). BRASIL: Allem et al. 2407 (SI). Nicora et al. 9827 (SI). 

Sendulsky 1609 (SI). ECUADOR: Quintana & Laegaard 291 (SI). PARAGUAY: Morrone 

& Pensiero 117 (SI). Morrone & Pensiero 315 (SI). Morrone & Pensiero 371 (SI). 

Morrone & Pensiero 497 (SI). 

Urochloa deflexa (Schumach.) H.Scholz. ETIOP˝A: Schimper 1653 (US). GHANA: Thovold 28 

(US). NIGERIA: De Leeuw 1088 (US). ZIMBABWE: Smith 7/56 (SI). SUDAFRICA: 

Godfrey H-1731 (US). 

Urochloa discifera (E.Fourn.) Morrone & Zuloaga. MÉXICO: Beetle 7063 (MO). Morrone & 

Giussani 3613 (SI). Morrone & Giussani 3646 (SI). 

Urochloa distachya (L.) T.Q.Nguyen AUSTRALIA: Henderson 381 (US-2554606). Lazarides 

5110 (US-2209977). Wilson 67 (US-2594528). MÉXICO: Clemens without number (SI). 

Zuloaga et al. 7415 (SI). Zuloaga et al. 9682 (SI). 

Urochloa dura (Stapf.)  A.M.Torres & C.M.Morton. ZIMBABWE: Milchell 12/62 US (2433171). 

Verboom 1319 (US-2464635). 

Urochloa dyctioneura (Fig. & De Not.) Veldkamp. ECUADOR: Quintana & Laegaard 351 (SI). 

KENIA: Hitchcock 24816 (US). PARAGUAY: Zuloaga & Morrone 7288 (SI). TANZANIA: 
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Cvenway 10115 (US). UGANDA: Snowden 1219 (US). VENEZUELA: Morrone et al. 

4696 (SI) 

Urochloa echinolaenoides Stapf. CONGO: Shantz 586 (US-1295706) 

Urochloa foliosa (R.Br.) R.D. Webster. AUSTRALIA: Blake 20087 (MO-3750873). Collins 

46642 (MO-1763339). Snow & Simon 7332 (MO-05020702). 

Urochloa fusca (Sw.) B.F.Hansen & Wunderlin. ARGENTINA: Burkart 20370 (SI). BRASIL: 

Pickel 194 (SI). MÉXICO: Zuloaga et al. 9712 (SI). PERU: Belshaw 3238 (SI). 

VENEZUELA: Burkart 16981 (SI). Burkart 17121 (SI). Burkart 17349 (SI). 

Urochloa glumaris (Trin.) Veldkamp. FIJI: Main & Aden 1563 (US-2043026). Taylor P-2788-E 

(US-3121917). REPUBLICA DE FILIPINAS: Vera Santos 4489 (US-2239671). Vera 

Santos 5018 (US-2239844). 

Urochloa holosericea (R. Br.) R.D. Webster. NUEVA GUINEA: Brass 5910 (US-1614534). 

Brass 7810 (US-1723703). 

Urochloa humidicola (Rendle) Morrone & Zuloaga. ARGENTINA: Sulekic & Cano 3763 (SI). 

Zuloaga & Morrone 7028 (SI). Zuloaga & Morrone 7116 (SI). BOLIVIA: Beck 15553 (SI). 

Rivero 252 (SI). BRASIL: Mochiutti & Meirelles 11679 (SI). COLOMBIA: Laegaard & 

Mayorga 17586 (SI). ECUADOR: Quintana & Laegaard 289 (SI). Toledo 3218 (SI). 

PARAGUAY: Morrone & Pensiero 369 (SI). 

Urochloa jubata (Fig. & De Not.) Sosef. BRASIL: CIAT 16522 (SI). CIAT  16525 (SI). GHANA: 

Baldwin 13551 (US-13551). NIGERIA: Dalziel 896 (US-1037966). SUDAFRICA: 

Sihvonen 43 (US-2789239). TANZANIA: Shabani without number (SI). 

Urochloa lachnantha (Hochst.)  A.M.Torres & C.M.Morton. ERITREA: Pappi 586 (US-

2874899). ETIOP˝A: Schimper 2239 (US-1126006). KENIA: Bogdan 2991 (US-

2847543) 

Urochloa lata (Schumach.) C.E.Hubb. GHANA: Alyrrimia 1085 (US-1612302). Vigni 279 (US-

1755403).  Schweinfurth 1158 (US-1061592). 

Urochloa leersioides (Hochst.) A.M.Torres & C.M. Morton. ETIOP˝A: Burger 3419 (US-

2473272). Schimper 2200 (US-1715353). CONGO: Johnston 1083 US (1818173). 

Urochloa lorentziana (Mez) Morrone & Zuloaga. ARGENTINA: Cialdella et al. 562 (SI). 

Morrone et al.  4653 (SI). Zuloaga et al.  8678 (SI). Zuloaga et al. 5811 (SI). Roig 8403 

(SI). Schulz  17414 (SI). PARAGUAY: Molas 1410 (SI). 

Urochloa meziana (Hitchc.) Morrone & Zuloaga. MÉXICO: Davidse & Davidse  9928 (MO-

2380136). Díaz Vilchis et al. 653 (SI). HernÆndez 9405 (SI). Kral 27444 (MO-2577629). 

Morrone & Giussani 3611 (SI). 

Urochloa mollis (Sw.) Morrone & Zuloaga. BOLIVIA: Morrone & Belgrano 5048 (SI). BRASIL: 

Allem & Vieira 1725 (SI). Campelo 1405 (SI). ECUADOR: Toledo 2791 (SI). 

HONDURAS: Davidse & Pilz 31650 (SI). NICARAGUA: Robleto 1373 (SI). 

VENEZUELA: Burkart 16923 (SI). Burkart 17136 (SI). Burkart 17261 (SI). 

Urochloa mosambicensis (Hack.) Dandy. ARGENTINA: Morrone et al. 4641 (SI). Zuloaga et 

al. 8680 (SI). Zuloaga et al. 8683 (SI). BOLIVIA: Saravia Toledo 11170 (SI). 
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SUDAFRICA: Gofrey SH-1735 (US-2116437). Oakes 1645 (US-3030897).  TANZANIA: 

Michelmove 1172 (US-1648949). Milne-Reahead & Taylor 8827 (US-2847646). 

Renvoize &  Abdallah 1815 (US-2769324). Richards 21221 (US-2537363). ZAMBIA:  

without collector 1186 (US-2589322). 

Urochloa mutica (Forssk.) T.Q. Nguyen. ARGENTINA: López  63 (SI). López  64 (SI). Morrone 

et al. 4439 (SI). Saenz & Morrone 412 (SI). Zuloaga & Morrone 7007 (SI). BOLIVIA: 

Beck 2735 (SI). Beck 17084 (SI). HONDURAS: MacDougal et al. 3060 (SI). 

PARAGUAY: Rojas 2312 (SI). PERU: Murphy 308 (SI). TAILANDIA: Laegaard & 

Norsangsri 21883 (SI). 

Urochloa nigropedata (Munro ex Ficalho & Hiern) A.M. Torres & C.M. Morton. KENIA: Bogdan 

5144 (US-1388649). SUDAFRICA: Liebenberg 4505 (US-2434090). TANZANIA: Burtt 

1285 (US-2433064). 

Urochloa oblita (Swallen) Morrone & Zuloaga. ECUADOR: Holm-Nielsen et al. 4926 (MO-

4025715). Peterson et al. 8909 (MO-3998399). 

Urochloa panicoides P.Beauv. ARGENTINA: Ahumada 4147 (SI). Cabrera et al. 27472 (SI). 

Cabrera et al. 30608 (SI). Cabrera et al. 31386 (SI). Cabrera et al.  34683 (SI). Deginani 

& Cialdella  249 (SI). Morrone & Giussani 5159 (SI). Nicora  et al. 9016 (SI). Zuloaga et 

al. 2645 (SI). Zuloaga & Morrone 2996 (SI). MÉXICO: Zuloaga et al. 9698 (SI). Zuloaga 

et al.  9679 (SI). SUDAFRICA: Smook 8206 (SI). Wilman without number (SI). 

Urochloa paucispicata (Morong.) Morrone & Zuloaga. ARGENTINA: Cabrera et al. 23309 (SI). 

Morrone et al. 2755 (SI). Quarín 94 (SI). Tivano 14 (SI). Zuloaga & Deginani 3635 (SI). 

Zuloaga et al.  3019 (SI). Zuloaga et al. 5813 (SI). BOLIVIA: Beck 23571 (SI). 

PARAGUAY: Pavetti & Rojas 10795 (SI). Zardini & Guerrero 50005 (SI). 

Urochloa plantaginea (Link.) R.D.Webster. ARGENTINA: Saenz & Morrone 359 (SI). Saenz & 

Morrone 404 (SI). Zuloaga & Morrone 6767 (SI). Zuloaga et al. 8589 (SI). BOLIVIA: 

Morrone & Belgrano 5078 (SI). BRASIL: Calderón & Soderstrom 2296  (SI). Irwin 2322 

(SI). PARAGUAY: Nicora et al. 9791 (SI). 

Urochloa platynota (K. Schum.) Pilg. UGANDA: Snowden 1222 (US). Stapf 1926 (US). 

Urochloa platyphylla (Munro ex C.Wright) R.D. Webster. ARGENTINA: Biurrun 6429 (SI). 

Brollo & Tivano 604 (SI). Deginani & Denham 2014 (SI). Deginani & Denham 1845 (SI). 

Morrone et al. 5296 (SI). Pensiero 135 (SI). Pensiero 6923 (SI). SÆenz & Morrone 452 

(SI). BOLIVIA: Beck 15070 (SI). 

Urochloa rudis Stapf. SOMALIA: Wieland 4173 (MO-3260090). TANZANIA: Wingfield 3145 

(US-2727179). 

Urochloa ruziziensis (R. Germ. & Evrard) Crins. BRASIL: Sendulsky 1629 (SI). Sendulsky 

1632 (SI). COSTA RICA: Grayum & Stiles 9005 (SI). ECUADOR: Quintana & Laegaard 

363 (SI). MALI: Scholz 85 (SI). PARAGUAY: Morrone & Pensiero 564 (SI). 

Urochloa setigera (Retz.) Stapf. KENIA: Kabuye et al. 50 (US-3280340). SRI LANKA (Ceylon):  

Gould & Cooray 13712 (US-2618503). Mueller-Dombois & Cooray 67121011 (US-
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2660460). TANZANIA: Milne-Redhead & Taylor 7270 (US-2847645) TAILANDIA: 

Laegaard 21622 (SI). ZANZIBAR: Faulkner 3293 (US-2464649). 

Urochloa subquadripara (Trin.) R.D.Webster. MÉXICO: Breedlove & Davidse 54172 (MO-

299118). Davidse et al.  30204 (SI). Chimal 958 (MO-3704686). TAILANDIA: Laegaard 

21612 (SI). Laegaard 21699 (SI). Laeggard 21746 (SI). ZIMBABWE: Verboom 1319 

(US-2464635). 

Urochloa subulifolia (Mez) A.M.Torres & C.M.Morton ZIMBABWE: Rattsay 184 (US-1539238). 

TANZANIA: Milne-Redhead & Taylor 8034 (US-2967810). ZIMBABWE: Laegaard 

15786 (US-3299011). 

Urochloa texana (Buckley) R.D.Webster. USA: Brison & Morris 6906 (MO-3778009). Clinebell  

1352 (MO-3790282). Dale Thomas 146055 (MO-3295212). Derting 5522 (MO-

3181113). Nee 44003 (SI). Nee 33249 (MO-3600037). Tyrl et al. 1026 (MO-3320740). 

Urochloa venosa  (Swallen) Morrone & Zuloaga. MÉXICO: Leaventworth 481 (MO-1198703). 
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El gØnero Urochloa P. Beauv., definido en su sentido amplio (Nguyen, 1966; 

Webster, 1987, 1988; Morrone & Zuloaga, 1992, 1993; Ashalatha & Nair,1993;  

Veldkamp, 1996a; Torres Gonzales & Morton, 2005), es decir, incluyendo tanto las 

especies del gØnero Brachiaria (Trin.) Griseb. transferidas en los œltimos aæos a 

Urochloa, como así tambiØn las especies �incertae sedis� aun sin transferir, incluye 

aproximadamente 110 especies distribuidas en trópic os y subtrópicos del mundo, con 

predominancia en el continente africano, con aproximadamente 69% en `frica y Asía, 

20% en AmØrica, y 11% en Oceanía (Stapf, 1934; Clayton, 1972; Clayton & Renvoize, 

1982; Webster, 1987; Morrone & Zuloaga, 1992, 1993) (vØase historia de los gØneros 

Brachiaria y Urochloa en capítulo 2). Las especies del gØnero pueden encontrarse 

desde zonas selvÆticas y/o hœmedas a zonas semiÆridas; sin embargo, la mayoría se 

encuentran en sabanas y pastizales, siendo frecuentes tambiØn como malezas de 

cultivos, en bordes de caminos y en otros entornos modificados (Morrone & Zuloaga, 

1992, 1993; Renvoize et al., 1996). Adicionalmente, la importancia económica de 

varias especies de Urochloa  como pasturas es reconocida a nivel mundial con la 

utilización de especies como: U. arrecta (Hack. ex T. Durand & Schinz) Morrone & 

Zuloaga, U. brizantha (Hochst. ex A. Rich.) R.D. Webster, U. decumbens (Stapf) R.D. 

Webster, U. dictyoneura (Fig. & De Not.) Veldkamp, U. humidicola (Rendle) Morrone & 

Zuloaga, U. jubata (Fig. & De Not.) Sosef y U. ruziziensis (R. Germ. & C.M. Evrard) 

Crins (Argel & Keller-Grein, 1996; Ndikumana & de Leeuw, 1996; Pizarro et al., 1996; 

Stür et al., 1996). 

Tal como se comentó en el capítulo anterior, Urochloa sensu lato incluye un 

alto nœmero de especies clasificadas originalmente bajo Brachiaria, las cuales eran 

diferenciadas de las especies tratadas bajo Urochloa (Urochloa sensu stricto) por 

presentar espiguillas de a pares o solitarias, y en este œltimo caso de disposición 

adaxial.  Por el contrario, en Urochloa, cuando las espiguillas son solitarias, 

presentaban disposición abaxial (Stapf, 1934; Clayt on & Renvoize, 1986; Clayton, 
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1989). Sin embargo, diversos autores cuestionaron el valor de este carÆcter y 

transfirieron a la mayoría de especies incluidas en Brachiaria a Urochloa (Nguyen, 

1966; Webster, 1987, 1988; Morrone & Zuloaga, 1992, 1993; Ashalatha & Nair,1993;  

Veldkamp, 1996a).   

La morfología en las distintas especies de Urochloa sensu lato parece ser 

altamente diversa (Renvoize et al., 1996; Morrone & Zuloaga, 1992, 1993). Los 

caracteres morfológicos tradicionalmente utilizados  para la circunscripción del gØnero, 

incluyendo la ornamentación del antecio superior  y  el tipo de Æpice de la lemma 

superior (Webster, 1987; Morrone & Zuloaga, 1992; Ashalatha & Nair, 1993; 

Veldkamp, 1996a)  no definen al gØnero dentro de la subtribu Melinidinae. Otros 

caracteres morfológicos, tanto vegetativos como rep roductivos, tampoco son œtiles 

para su circunscripción, mientras que el subtipo fo tosintØtico y anatómico C4-PCK 

representa una sinapomorfía para toda la subtribu Melinidinae (vØase capítulo 1). 

Adicionalmente, las filogenias moleculares  han recuperado a Urochloa como un 

gØnero parafilØtico, incluyendo otros gØneros de Melinidinae como Chaetium Nees, 

Scutachne Hitchc. & Chase, Megathyrsus (Pilg.) B.K. Simon & S.W.L. Jacobs y 

Eriochloa Kunth (Torres Gonzales & Morton, 2005; Capítulo 2), hecho que refuerza la 

ausencia de caracteres morfológicos diagnósticos en  el gØnero.  

Así, es lógico observar que las relaciones filogenØticas de las especies de 

Urochloa, su clasificación infragenØrica y relación con otr os gØneros de la tribu 

Melinidineae no se hallan aœn claramente definidas. AdemÆs, no existe hasta el 

presente, debido al alto nœmero de especies y amplia distribución, una revisión global 

del gØnero, habiendo sido el mismo tratado œnicamente en trabajos regionales (Stapf, 

1934; Bor, 1960; Clayton, 1972, 1989; Clayton & Renvoize, 1982; Webster, 1987; 

Clayton, 1989;  Morrone & Zuloaga, 1992, 1993; Ashalatha & Nair, 1993; Veldkamp, 

1996a, 2004; Chen & Phillips, 2006). En consecuencia, la delimitación de grupos 

infragenØricos naturales parece entonces, dada la parafilia del gØnero y el alto nœmero 
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de especies que abarca, fundamental para el tratamiento sistemÆtico y la 

reclasificación del gØnero. 

Stapf (1934) establece la primer clasificación infr agenØrica para 48 especies 

africanas de Brachiaria, con la creación de seis secciones basadas princip almente en 

características de la espiguilla y el raquis: Brizanthae, Distichophyllae, Lachnanthae, 

Muticae, Ramosae y Reticulatae (Tabla 1). Renvoize et al. (1996) realizaron hasta el 

momento el anÆlisis morfológico y agrupamiento infragenØrico con mayor nœmero de 

especies. Para esta clasificación estos autores tam biØn utilizaron en su mayoría 

caracteres relacionados con las espiguillas y el raquis (Tabla 2), analizando 97 

especies de Brachiaria y proponiendo nueve grupos informales de afinidad 

morfológica, incluyendo 14 especies que no pudieron  ser adecuadamente agrupadas 

(Tabla 3). Renvoize et al. (1996) tambiØn concluyen que la morfología resultó 

altamente variable entre las distintas especies analizadas, y que el nœmero de posibles 

agrupaciones es elevado. Para el agrupamiento de las especies los autores no 

aplicaron ningœn mØtodo formal de anÆlisis y su muestreo no incluyó a las especies 

tradicionalmente clasificadas bajo Urochloa sensu stricto. Frank (1998) publicó hasta el 

momento la œnica filogenia para Urochloa obtenida con datos morfológicos (Fig . 1). En 

su anÆlisis, el cual incluyó 35 taxones pertenecientes a Brachiaria/Urochloa y 31 

caracteres morfológicos relacionados principalmente  con la arquitectura de las 

inflorescencias, Urochloa resultó parafilØtico, incluyendo los gØneros C4-PCK 

Eccoptocarpha Launert, Eriochloa, Thuarea Pers. e Yvesia A. Camus. En este trabajo, 

Urochloa se halla   soportado por la presencia de rugosidades transversales en la 

epidermis del antecio superior.  

A partir de los  resultados obtenidos en las filogenias moleculares, en donde 

Urochloa es parafilØtico (vØase capítulo 2) se desprende que los anÆlisis morfológicos 

en el grupo no deben restringirse sólo a especies d e Urochoa/Brachiaria, sino que 

tambiØn deben incluir otros gØneros de Melinidinae cercanamente relacionados. El 

objetivo principal  de este capitulo es analizar las relaciones  
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filogenØticas de las especies de Urochloa utilizando un muestreo amplio de taxones, 

tanto del gØnero en cuestión como de los demÆs gØneros de Melinidinae relacionados, 

teniendo en cuenta las evidencias de parafilia obtenidas en el capítulo 2. Para ello, se 

plantea incluir caracteres morfológicos, los cuales  serÆn analizados de forma individual 

y combinados junto con los datos moleculares en anÆlisis de evidencia total (Nixon & 

Carpenter, 1996; Wiens et al., 2005; de Queiroz & Gatesy, 2007). Una vez obtenidas 

las filogenias a escala global, se proponen tres objetivos específicos: (1): caracterizar 

los grupos infragenØricos naturales presentes en Urochloa (2): estudiar la variabilidad 

morfológica en Urochloa y demÆs gØneros de Melinidinae y, (3) identificar caracteres 

morfológicos de valor taxonómico. 

La inclusión de datos morfológicos en anÆlisis filo genØticos resulta de vital 

importancia, tanto para la obtención de las relacio nes filogenØticas como para la 

identificación de las sinapomorfias morfológicas qu e definen los diferentes grupos  

(Hills & Wiens, 2000; Wiens, 2004; Jenner, 2004; Pisani et al., 2007; Assis & Rieppel, 

2010; Mooi & Gill, 2010). La utilización de datos m oleculares y morfológicos en anÆlisis 

combinados, tal como se desarrollarÆ en el presente capítulo, usualmente mejora la 

resolución de las relaciones filogenØticas, obteniØndose incluso grupos que no eran 

recuperados en los anÆlisis individuales (Kluge, 1989; Nixon & Carpenter, 1996; Wiens 

et al., 2005).    

 

2. MATERIALES Y MÉTODOS  

2.1. Muestreo de taxones 

En los anÆlisis filogenØticos se incluyó un muestreo taxonómico extenso del 

gØnero Urochloa sensu lato, tal como fue definido por Hsu (1965), Nguyen (1966), 

Webster (1987, 1988), Morrone & Zuloaga (1992, 1993), Ashalatha & Nair (1993),  

Veldkamp (1996a) y Torres GonzÆlez & Morton (2005), considerando especies con 

espiguillas articuladas sólo en la base, y con ante cios de superficie transversalmente 

rugosa y Æpice recurvo, crestado o aristulado). TambiØn fueron estudiados 
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representantes de otros gØneros de Melinidinae, sobre la base de las evidencias de 

parafilia obtenidas en las filogenias moleculares (vØase capítulo 2). La obtención de 

datos moleculares (secuencias de ADN) se vió en muc hos casos limitada, contÆndose 

sólo con material de colecciones provenientes de di ferentes herbarios. La 

imposibilidad en la obtención de material �fresco� de determinados taxones para 

estudios moleculares se debió principalmente a dos factores: la difícil accesibilidad a 

las zonas de colección (sobre todo aquellas especie s distribuidas en `frica); y la 

ausencia de los taxones en las localidades previamente reportadas, hallÆndose Østas 

en general altamente modificadas por la actividad humana. Ante la imposibilidad de 

obtener datos moleculares de los taxones en cuestió n, se optó por incluirlos mediante 

una matriz morfológica, la cual se combinó con las matrices de datos moleculares. 

Para esto se siguieron dos criterios:  

(1) Ambos tipos de datos (secuencias de ADN y morfología) fueron combinados 

siguiendo el criterio de evidencia total, por  el cual los anÆlisis combinados maximizan 

el poder informativo (�explanatory power�) de las d iferentes particiones de datos, 

recuperando seæales secundarias y obteniØndose grupos que no eran recuperados en 

los anÆlisis individuales (Farris, 1983; Kluge, 1989; Nixon & Carpenter, 1996). 

(2) Los distintos taxones con sus caracteres correspondientes fueron incluidos 

en una matriz combinada, siguiendo el mØtodo de �super-matrices� (Wiens et al., 2005; 

de Queiroz & Gatesy, 2006; Pirie et al., 2008; Baker et al., 2009; Goloboff et al., 2009), 

a pesar de los datos faltantes (�missing data�) que  eran introducidos. Si bien la 

inclusión de taxones con datos faltantes puede llev ar a la perdida de resolución de los 

anÆlisis filogenØticos, investigaciones recientes (Wiens 2003, 2006, 2008; de Queiroz 

& Gatesy, 2007, Wonsan & Sato, 2009) sugieren que el punto crucial en los anÆlisis 

filogenØticos que incluyen datos faltantes es la cantidad de caracteres informativos que 

se encuentran presentes, mÆs que el nœmero o proporción de caracteres ausentes y 

que el aumento del nœmero de taxones incluidos, aunque estos presenten datos 
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faltantes, produce en general mejoras en las estimaciones filogenØticas resultantes 

(Wiens, 2005). 

Los anÆlisis incluyeron 124 terminales: Urochloa (91 especies; 83% del gØnero, 

incluyendo 68 especies actualmente en Urochloa y 23 aun incluidas en Brachiaria y 

actualmente incertae sedis), Eriochloa (12; 35%), Chaetium (3; 100%), Moorochloa 

Veldkamp (3; 100%), Leucophrys Rendle (2; 75%), Megathyrsus (2; 100%), Melinis P. 

Beauv. (2; 9%), Scutachne (2; 100%), Thuarea Pers. (1, 50%), Tricholaena Schrad. (1, 

33%), Yvesia A. Camus (1, 100%) y Panicum deustum Thunb. (incluido debido a su 

posición dentro de la tribu Melinidinae en las filo genias moleculares, vØase capítulo 

2). Los taxones incluidos como grupo interno fueron seleccionados con el objetivo de 

representar la variación morfológica y geogrÆfica e xistente dentro de Urochloa y 

Melinidinae. Digitaria ciliaris (Retz.) Koeler, Panicum repens L. y Setaria sulcata Raddi 

fueron utilizados como grupos externos, de acuerdo a los resultados obtenidos en el 

capítulo 1. Las especies incluidas, así como las particiones de datos obtenidas para 

cada una de ellas figuran en la tabla 4.  

2.2. Matriz molecular 

Dos matrices moleculares fueron utilizadas en los diferentes anÆlisis, tanto en 

forma individual o combinadas, a partir de las secuencias de ADN obtenidas en el 

capítulo 2: (1) matriz �cpDNA� (70 taxones, 56% de los termin ales) conformada por las 

secuencias de cuatro regiones del ADN cloroplastidial rpl16, trnL-F y ndhF, (4818 pb.) 

junto con 44 �gaps� codificados como caracteres bin arios (presencia o ausencia) 

segœn el mØtodo de �simple indel coding�; mÆs una secuencia parcial ndhF para 

Yvesia madagascariensis A. Camus (Simmons & Ochoterena, 2000) (Tabla 3);  y (2) 

matriz �ncDNA� (66 taxones, 53% de los terminales) compuesta por secuencias de la 

región nuclear ETS (434 pb.) + 13 �gaps�. Las condiciones de  amplifi cación, 

secuenciación y alineamiento, así como los nœmeros GenBank de las distintas 

secuencias figuran en el capítulo 2. Los taxones en los que no se obtuvieron 

secuencias fueron incluidos en la matriz con datos faltantes. 
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2.3. Matriz morfológica 

La matriz morfológica utilizada en los diferentes a nÆlisis consistió de 107 

caracteres (el tratamiento de los distintos caracteres es presentado en el ApØndice A) 

y estuvo compuesta por 5 submatrices (ApØndice B), las cuales agruparon diferentes 

tipos de caracteres. La codificación de los diferen tes estados fue realizada sobre la 

observación de 794 ejemplares de herbario, provenie ntes de las instituciones BAA, 

BAB, BAF, CEPEC, COAH, CORD, IBGE, K, LIL, MEXU, MO, SI, US (ApØndice C). 

Caracteres continuos. Veintisiete caracteres continuos fueron incluidos en tres 

submatrices: �cEXO� (124 taxones, 100% del muestreo ) con 20 caracteres 

relacionados con la exo-morfología de los diferentes taxones; �cANATO� (73, 59%) con 

5 caracteres relacionados con la anatomía y micro-morfología de las lÆminas foliares; y  

�cMORFO� (67, 54%) con dos caracteres involucrados con el contorno (2D) de los 

antecios superiores.  Las mediciones de las distintas variables fueron estandarizadas 

utilizando la transformación log (x + 1) (Lehtonen,  2006; Hornung-Leoni & Sosa, 2008) 

debido a que los valores se presentaban en diferentes escalas; y luego codificadas 

como rangos definidos por la media – 2 desviaciones estÆndar (ApØndice A). La matriz 

de rangos resultante fue analizada sin la discretización de los diferentes estados 

utilizando el programa TNT v.1.1 (Goloboff et al., 2008c) bajo el algoritmo de anÆlisis 

descrito en Goloboff et al. (2006). Bajo este algoritmo los caracteres son tratados 

como aditivos y optimizados utilizando el mØtodo de Farris (1970). Si durante la 

optimización de un determinado nodo, los rangos de los nodos descendientes se 

superponen, el algoritmo no registra pasos en el cambio desde un estado al otro, 

mientras que si los rangos no se superponen, Øste calcula el costo de pasar de un 

rango a otro como la mínima distancia existente entre los dos rangos. 

Caracteres discretos. Ochenta caracteres discretos fueron incluidos en dos 

diferentes submatrices: �dEXO� (124 taxones, 100% d el muestreo) que incluyo 59 

caracteres relacionados con la exo-morfología de los diferentes taxones; y �dANATO� 

(73, 59%) constituida por 21 caracteres relacionados con la anatomía y la micro-
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morfología de las lÆminas foliares. En todos los casos los caracteres fueron tratados 

como desordenados y con pesos �a priori� iguales.  

Las observaciones de los distintos caracteres se realizaron utilizando una lupa 

estereoscópica Nikonfi SMZ800, microscopio óptico Ni konfi MICROPHOT-FXA y 

microscopio electrónico de barrido (MEB). En este œltimo caso las muestras fueron 

tratadas con xileno y ultrasonido por cinco minutos y secadas a temperatura ambiente 

por doce horas. Luego fueron montadas en soportes de aluminio, recubiertos con oro-

paladio 40-60% y examinadas en un microscopio electrónico de barrido Philips XL 

serie 30, operando a 10-15 kv, perteneciente al Museo de Ciencias Naturales 

Bernardino Rivadavia (MACN). 

2.4. AnÆlisis filogenØticos 

Las matrices individuales o combinadas fueron analizadas bajo el criterio de 

mÆxima parsimonia utilizando el programa TNT v1.1. Para la obtención de las 

topologías óptimas se realizaron bœsquedas heurísticas con 1000 rØplicas de adición 

de secuencias al azar (RAS, �random sequence addition�), intercambio de ramas por 

TBR (�tree-bisection-and-reconnection�) y guardando  10 Ærboles por rØplica; los 

Ærboles óptimos obtenidos fueron entonces sujetos a una nueva ronda de intercambio 

de ramas por TBR hasta encontrar las topologías mÆs parsimoniosas. Debido a que 

cuando los caracteres presentan diferentes pesos/costos a priori (como ocurre en este 

caso con los caracteres continuos), los valores de soporte obtenidos mediante los 

mØtodos de Jackknife (Farris et al., 1996) o Bootstrap (Felsenstein, 1985) pueden 

presentar distorsiones, produciendo tanto sub/sobre-estimaciones de las frecuencias, 

se utilizó como valor de soporte el índice de �Jack knife� bajo mØtodo de remuestreo 

simØtrico (Goloboff et al., 2003) (SR) implementado en TNT v1.1. Para esto se 

utilizaron 1000 rØplicas de 10 RAS, guardando 4 Ærboles por rØplica, y usando la 

probabilidad de remoción por defecto (p= 0,36). Adi cionalmente, se calculó la 

diferencia de frecuencias obtenida vía Jackknife entre los grupos recuperados y los 
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que mÆs frecuentemente los contradijeron, utilizando el índice de soporte GC (Goloboff 

et al., 2003) y la misma estrategia de bœsqueda que con el índice Jackknife absoluto. 

Alternativamente, se analizó el efecto de los carac teres morfológicos continuos 

sobre las filogenias obtenidas. Para estos se realizaron dos tipos de pruebas. En 

primer lugar se ensayo el efecto de la exclusión de  los caracteres continuos sobre la 

matriz morfológica, analizando en forma independien te la matriz morfológica completa 

(cEXO + cANATO + cMORFO + dEXO + dANATO) y la matriz incluyendo solo 

caracteres discretos (dEXO + dANATO); comparando el nœmero de grupos obtenidos 

con soporte SR/GC � 50% (NSR/GC �50%) y el valor de soporte (SR) promedio [SRx.; 

calculado como la suma de los soportes de cada rama dividido el nœmero de nodos 

totales (nœmero de taxones -2)]. En el segundo ensayo se calcularon los valores de 

soporte antes mencionados para la matriz completa (cEXO + cANATO + cMORFO + 

dEXO + dANATO) pero las filas correspondientes a los caracteres continuos fueron 

permutadas al azar (vØase �script� utilizados en ApØndice D) con el fin eliminar la 

supuesta seæal filogenØtica. Los valores obtenidos a travØs de 100 rØplicas de este 

ensayo  fueron comparados con los registrados en la matriz original, y se rechazo la 

hipótesis de igualdad cuando p � 0,05.  

Debido a que el pesado en contra de la homoplasia, mediante el mØtodo de 

pesos implícitos (�implied weighting�, IW) introduc ido por Goloboff (1993), ha 

demostrado mejorar los anÆlisis filogenØticos principalmente con datos morfológicos,  

aumentando los soportes de ramas y confiriendo mayor estabilidad a los resultados 

(Goloboff et al., 2008b), este mØtodo fue aplicado en los anÆlisis utilizando la matriz 

morfológica. Diferentes constantes de concavidad � k�  [definidas por la formula f = 

k/(e+k), donde �f�  representa el ajuste (�fit�) de los caracteres y � e�  el nœmero de 

pasos extras del carÆcter en cuestión] en el rango 1-100 y con incrementos en una 

unidad (ApØndice D), fueron ensayadas y comparadas mediante los valores de  N SR 

�50% y SRx.  
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La congruencia de los resultados obtenidos entre los datos morfológicos y las 

distintas matrices moleculares (cpDNA y ncDNA) fue estudiada utilizando el mismo 

muestreo de taxones y pesos iguales/implícitos. Para esto las topologías recuperadas 

en los anÆlisis filogenØticos utilizando datos morfológicos y moleculares (cpDNA y 

ncDNA) fueron comparadas, registrÆndose el porcentaje de nodos incongruentes, la 

cantidad de movimientos SPR para convertir una topología en otra y el coeficiente de 

similitud topológica (Goloboff, 2008a). Para el cÆlculo de estos dos œltimos valores 

fueron utilizadas en cada bœsqueda 1000 rØplicas y un coeficiente de estratificación 

=1. El coeficiente de similitud topológica fue obte nido de pesar los movimientos SPR 

de acuerdo a sus distancias, así un valor de uno indica topologías idØnticas, mientras 

que los valores cercanos a cero reflejan topologías altamente disímiles (Goloboff, 

2008a). 

Finalmente las matrices morfológicas fueron combina das con las distintas 

matrices moleculares (morfología + cpDNA, morfología + ncDNA, morfología + cpDNA 

+ ncDNA) y analizadas  bajo la misma metodología expuesta arriba. Las 

optimizaciones de los caracteres morfológicos en lo s distintos anÆlisis se realizaron 

siempre sobre la topología óptima cuando se obtuvo solo un  Ærbol mÆs parsimonioso, 

pero cuando se obtuvo mÆs de un Ærbol óptimo, se calcularon las optimizaciones 

comunes a todos los Ærboles utilizando el comando MAP � [   (�list commom changes�) 

incluido en TNT v1.1. 

 

3. RESULTADOS 

Cuando se analizó la matriz morfológica, incluyendo  o no a los caracteres 

continuos (matrices cEXO, cANATO y cMORFO), se observó que la presencia de 

estos caracteres produce un aumento tanto del nœmero de clados con soporte SR� 

50% como tambiØn de los valores promedio de soporte SR y GC (Fig.2, A). 

Adicionalmente, cuando se analizaron 100 rØplicas de la matriz morfológica, en donde 

las filas correspondientes a la partición continua fueron permutadas 
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al azar (eliminación de la seæal filogenØtica), se observó que tanto el N � 50% como el 

SRX  resultaron menores que en la matriz original (p = 0.01 y � 0.01, respectivamente), 

evidenciando la presencia de seæal filogenØtica (Fig. 2, B-C). Sin embargo, los valores 

obtenidos en las permutaciones tambiØn resultaron mayores a los obtenidos 

excluyendo los caracteres continuos, lo que parece indicar la existencia de un efecto 

intrínseco relacionado con la naturaleza del carÆcter continuo e independiente de la 

seæal filogenØtica.  

Del anÆlisis de la matriz morfológica completa (cEXO, cANATO, cMORFO, 

dEXO y dANATO) utilizando pesos iguales se obtuvo un Ærbol óptimo (Tabla 5, Fig. 3). 

En esta topología Melinidinae resultó definida por el tipo fotosintØtico y anatómico C4-

PCK (c 60:2 y 61:1, respectivamente), sin embargo la subtribu tambiØn incluyó a 

Panicum repens L., especie C4-NADme.   El gØnero Urochloa sensu lato, incluyendo 

tambiØn a las especies de Brachiaria, fue resuelto de forma ambigua, tanto como 

parafilØtico o polifilØtico. Los gØneros C4-PCK Chaetium, Leucophrys, Megathyrsus, 

Melinis, Moorochloa y Scutachne fueron recuperados como monofilØticos, mientras 

que el gØnero Eriochloa resultó polifilØtico. Brachiaria longiflora Clayton resulto el taxón 

mÆs externo dentro de Melinidinae, aunque esta posición no estÆ fuertemente 

soportada (SR<50%, 2% GC). La mayoría de los nodos basales de la filogenia fueron 

recuperados sin soporte. Varios clados, incluyendo especies de Urochloa/Brachiaria 

morfológicamente afines así como tambiØn otros gØneros relacionados,  fueron 

recuperados; las distintas sinapomorfias obtenidas para cada nodo figuran en el 

ApØndice E. El clado I resultó un grupo heterogØneo, incluyendo a los gØneros 

Tricholaena, Melinis, Leucophrys, Megathyrsus, Scutachne, Panicum deustum y cuatro 

especies de Urochloa. Dentro de este clado, las especies endØmicas de Bahia, Brasil, 

U. decidua Morrone & Zuloaga,  U. acuminata (Renvoize) Morrone & Zuloaga y U. 

megastachya (Nees ex Trin.) Morrone & Zuloaga resultaron incluidas en un subclado 

fuertemente soportado (clado XI, 91% SR; 89% GC) definido principalmente por la 

presencia de pelos aplanados en el Æpice del antecio superior (c 69:1) y el nœmero  



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO III: FILOGENIA DE UROCHLOA UTILIZANDO MÉTODOS DE EVIDENCIA TOTAL 

 

  147

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

elevado de cØlulas parenquimÆticas en la vaina Kranz de los haces de 2” orden (c 20); 

este clado presentó tambiØn como estados apomórfico s la presencia de estípite en la 

base de la espiguilla (c 50:1) y ornamentación de l a epidermis del antecio superior del 

tipo �Eriochloa� (c 85:5). El subclado VIII (51% SR; 47% GC) incluyó a la especie 

restante, U. mutica (Forssk.) T.Q. Nguyen, junto a Eriochloa meyeriana (Nees) Pilg. y 

E. polystachya Kunth, todas ellas caracterizadas por el raquis irregular raquis (c 71:0) 

y la forma del antecio superior (c 26). El subclado X (SR < 50%, GC < 1) incluyó a los 

gØneros Scutachne y Leucophrys y resultó definido por la presencia de una lemma 

inferior de Æpice largamente acuminado (c 51:0) y caracteres continuos como el ancho 

de la lÆmina, el nœmero de racimos, el nœmero de haces de 2” orden y el diÆmetro de 

aparato estomÆtico (c. 2, 5, 21 y 24, respectivamente). El subclado IX, definido por 

sinapomorfías como la presencia de un raquis de contorno circular (36:3), la gluma 

inferior reducida a 1/5 o menos del tamaæo de la espiguilla (c 43:1); y la apomorfía del  
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antecio superior con ornamentación del tipo �Miliac ea� (c 85:0), comprende a los 

gØneros Melinis y Tricholaena.  

En el clado II (SR < 50%, GC < 1) fueron recuperadas el resto de las especies 

de Eriochloa junto con el gØnero Chaetium y especies de Brachiaria/Urochloa. Dentro 

de este clado, el subclado XII (SR < 50%, GC < 1), caracterizado por presentar la 

lemma inferior con dos mechones de pelos plateado-rosados (c 74:1), antecio superior 

de Æpice acuminado (c 74:1) y ornamentación del tipo  �Brachylopha� (c 85:B), incluyó 

especies clasificadas por Stapf (1934) dentro de las secciones Lachnanthae y 

Ramosae. A su vez, Brachiaria tsiafajavonensis A. Camus, B. dimorpha A. Camus y B. 

epacridifolia (Stapf) A. Camus se agruparon en un clado sin soporte, caracterizado por 

caracteres continuos como el tamaæo reducido de las caæas (c 9) y el antecio superior 

con ornamentación del tipo �Dura� (c 85:C).  

El clado III (SR < 50%, GC < 1) tambiØn resultó heterogØneo, con especies de 

Urochloa/Brachiaria y los gØneros Moorochloa e Yvesia. Las especies clasificadas en 

la sección Distichophyllae, aquí consideradas, fueron incluidas en este grupo. El 

subclado XIII (SR 55%, GC 43%) abarca tres especies de Urochloa, U. foliosa (R. Br.) 

R.D. Webster, U. texana (Buckley) R.D. Webster y U. paucispicata (Morong) Morrone 

& Zuloaga, morfológicamente relacionadas por difere ntes caracteres continuos de las 

espiguillas (c 8, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 18, 19), la presencia de una corona de 

pelos en el Æpice del pedicelo (39:1) y un estípite conspicuo debajo de la gluma inferior 

(c 50:1). Las dos primeras especies fueron tratadas por Renvoize et al. (1996) en el 

grupo 1A (tabla 3). Moorochloa se halla en un clado altamente soportado y definido 

por varias sinapomorfias, entre las que se encuentran las inflorescencias 

dorsiventrales (c 31-0) y la presencia de un antecio superior con callo subcircular (c 

59:1), articulado en su base (c 56:1), de Æpice mœtico (c 57:0) y con ornamentación lisa 

(tipo �Miliacea�, c 85:0). 

El clado IV (SR < 50%, GC < 1), definido por la presencia de vØnulas 

transversales en la gluma superior y lemma inferior (c 48:1), agrupa a las especies 
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clasificadas por Renvoize et al. (1996) en el grupo 1. Dentro de este clado, el subgrupo 

parafilØtico XIV, comprende especies clasificadas mayoritariamente en el grupo A1, y 

caracterizadas por una apomorfía: el Æpice de la espiguilla pœrpura a la madurez (c 

42:0); mientras que el subclado XV (SR < 50%, GC < 1), soportado por  la presencia 

de un estípite bajo la gluma inferior (c 50:1) y papilas conspicuas en la gluma superior 

y la lemma inferior (c 66:1), estuvo integrado mayoritariamente por especies de 

Urochloa/Brachiaria. Estos taxones fueron previamente clasificados en la sección 

Ramosae (Stapf 1934) y el grupo 1B (Renvoize et al., 1996). 

El clado V (SR < 50%, GC < 1) agrupó las especies clasificada s 

tradicionalmente bajo Urochloa sensu stricto (Clayton & Renvoize, 1986). Este clado 

estÆ caracterizado por presentar sus especies el Æpice de la lemma superior aristado 

(57:2), con dos protuberancias sobre la cara adaxial (67:1), y el tipo de ornamentación 

�Urochloa� (85:3), aunque en algunas especies este carÆcter cambia al tipo 

�Panicoides�, (85:8).  

El clado VI (SR < 50%, GC < 1) abarca las especies clasificadas por Renvoize 

et al. (1996) dentro del grupo 4, como así tambiØn parte de las especies clasificadas 

por Stapf (1934) y Pilger (1940) dentro de la sección Muticae. En este clado, como 

tambiØn en su grupo hermano, el clado VII, los taxones presentaron como apomorfía 

espiguillas solitarias de disposición adaxial (c 41 :1).  

Finalmente, el clado VII (SR < 50%, GC < 1) agrupó a las especies clasifica das 

dentro de los grupos 5 y 6 y las secciones Reticulatae, Muticae y Brizanthae Stapf 

(1934), las cuales presentaron en su mayoría gluma inferior 9-11 nervia (c 44:2, 

sinapomorfía para el grupo hermano de B. rugulosa Stapf) y gluma inferior/ lemma 

superior con venulas transversales (c 48:1, apomorfía).  Este clado se dividió a su vez 

en tres grupos principales: el subclado XVI (80% SR, 78% GC), definido por la forma 

del antecio superior (c 25) y la presencia de una gluma inferior igual o mayor a 2/3 del 

tamaæo de la espiguilla y con el Æpice truncado (c 43:3 y 45:1, respectivamente), 

incluyó especies tratadas bajo el grupo 6 y la sección Reticulatae, al igual que las 
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especies del subclado XVII (61% SR, 53% GC), con las cuales comparten, con 

excepción de U. dura (Stapf) A.M. Torres & C.M. Morton, el tamaæo relativo y 

nerviación de la gluma inferior, y ornamentación de l antecio superior (tipo 

�Dictyoneura� c 85:1). A su vez, el subclado XVIII (79% SR, 76% GC) resultó definido 

por presentar sus especies espiguillas con estípite en la base (c 50:1), entrenudo 

manifiesto entre las glumas (50:1) y la ornamentación del antecio superior del tipo 

�Brizantha� (c 85:9); este grupo incluyó todas las especies clasificadas dentro del 

grupo 5 (Renvoize et al., 1996) que fueron utilizadas en los anÆlisis.   

Con respecto a los restantes gØneros de Melinidinae que resultaron 

monofilØticos, Megathyrsus se halla soportado por caracteres como el nœmero bajo de 

cØlulas que componen la vaina Kranz parenquimÆtica (c 20), la presencia de la papilas 

conspicuas en la gluma superior/lemma inferior (c 66:1) y la ornamentación del antecio 

superior del tipo �Setaria� (c 85:4). Por su parte,  Melinis estÆ definido por la 

compresión lateral de su espiguilla (c 64:1) y la f orma elíptica de su antecio superior (c 

25), la lemma inferior aristada (c 51:2) y la presencia de aguijones costales en la 

epidermis abaxial de las lÆminas (c 102:1). Las especies de Chaetium comparten una 

gluma inferior aristada y similar en tamaæo a la espiguilla (c 45:2, 43:3, 

respectivamente), y un callo hispido y pungente (c 83:1) de inserción oblicua al 

pedicelo (c 84:0). Este gØnero posee dos especies NADP-me [Chaetium cubanum (C. 

Wright) Hitchc. y C. festucoides Nees], las cuales tambiØn se diferenciaron con C. 

bromoides por presentar el tipo de ornamentación �Eriochloa�  (c 85:5). Scutachne 

tambiØn es monofilØtico y estÆ definido por  sinapomorfias como la presencia de 

lemma superior con los bordes ciliados (c 82:1), lÆminas con surcos y costillas 

prominentes (c 96:1), haces de 1° orden fuertemente  esclerificados (97:1) y 

apomorfías como las espiguillas estipitadas (c 50:1) y largamente acuminadas (c 51:1). 

Scutachne tiene una especie C4-PCK, S. dura (Griseb.) Hitchc. & Chase y una C3,  S. 

amphistemon (C. Wright) Hitchc. & Chase; estas dos especies se diferencian por la  

presencia/ausencia de antecio inferior (c 55) y el tipo de ornamentación.  Leucophrys 
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resultó fuertemente soportado por varias sinapomorf ias como el tamaæo de la gluma 

inferior (similar a la espiguilla, 43:3), la espiguilla pilosa (c 46:1), la lemma inferior de 

bordes plegados (52:1), la pÆlea inferior de Æpice irregular-dentado (c 81:1); el antecio 

superior articulado en su base (c 56:1 ) y con ornamentación del tipo �Dictyoneura� 

(85:1), y las ramas estigmÆticas pardo-castaæas (c 80:1).  

Finalmente Eriochloa resulto polifilØtico, con las especies que presentan el callo 

tipo 3 (clado VIII) segregadas del resto de las especies con callos de tipo 1 y 2. Así, el 

callo tipo 2 resultó ser un estado derivado del tipo 1, mientras que el tipo 3 no es 

homologó de los dos restantes (c 70).  

Los caracteres morfológicos incluidos resultaron al tamente variables, con solo 

el 9% de ellos exhibiendo un ajuste perfecto (c 64, 69, 71, 76, 80, 81, 82, 83, 84, 97) 

(Fig. 4). 

Cuando los anÆlisis fueron realizados bajo el mØtodo de pesos implícitos, 

utilizando valores de k desde 1-100 (incrementos de 1 unidad, 100 valores ensayados) 

se obtuvieron un total de 117 topologías óptimas, a  partir de los cuales se calculó un 

Ærbol de consenso de la mayoría (Fig. 5). Varios de los clados obtenidos en los anÆlisis 

de pesos iguales tambiØn fueron recuperados en los anÆlisis de pesos implícitos para 

la mayoría de las k ensayadas (clados VII, VI, IX, X, XII, XIII, XIV, XV, XVI, XVII, XVIII).  

La monofilia de los gØneros Chaetium, Leucophrys, Megathyrsus, Melinis, Moorochloa 

y Scutachne fue recuperada en todas las topologías (100%), mientras que tres 

diferentes clados incluyendo las especies de Eriochloa con un mismo tipo de callo 

fueron obtenidos con una frecuencia > 50%. Cuando se analizó el  N � 50% y  el SRX  

recuperado bajo las distintas k (Fig. 6) se observó que ya a partir de k=17 se obtienen 

valores superiores a los obtenidos con los pesos iguales. En particular, bajo k=22, en 

donde se obtuvieron tres Ærboles óptimos, se recuperaron los mayores valores de N � 

50% y  el SRX, por lo cual estos resultados fueron seleccionados para ser discutidos. 

Del consenso estricto obtenido a partir de las topologías correspondientes a k=22 (Fig. 

7) se observa que Urochloa sensu lato continua recuperÆndose, tanto parafilØtico  
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como polifilØtico, así como Eriochloa resulta polifilØtico y los gØneros Chaetium, 

Leucophrys, Megathyrsus, Melinis, Moorochloa y Scutachne monofilØticos. 

Adicionalmente, varios grupos nuevos fueron obtenidos. El clado XIX (61% SR, 2% 

GC), definido por sinapomorfías como la gluma inferior reducida a 1/5 del tamaæo de la 

espiguilla (c 43) y apomorfías (sinapomorfías del clado XIX + P. repens) como la 

presencia de un antecio superior articulado (c 56:1), de Æpice mœtico (c 57:0) y de 

ornamentación tipo �Miliacea� (85:0), incluyó a los  gØneros Moorochloa, Tricholaena y 

Melinis. El clado XI continuó resultando altamente soportado (91% SR, 92 %); sin 

embargo, a diferencia de la topología de pesos iguales, fue incluido junto con los 

clados X, XIII, B. longiflora y Panicum deustum en un grupo monofilØtico (clado XX, 

SR<50%, GC<1) definido por diferentes caracteres continuos relacionados con las 

espiguillas (c 10, 11, 14, 15, 16, 17, 19, 20) y la presencia de estípite basal y 

entrenudo manifiesto entre las glumas (c 50:1 y 49:1, respectivamente). En el clado 

XXI (SR<50%, GC<1) fueron incluidas especies de Urochloa/Brachiaria, el gØnero 

Chaetium y dentro del subclado XXV (SR<50%, 33% GC) las especies de Eriochloa 

cuya principal sinapomorfía resultó ser la presenci a del callo tipo 1 (c 70:1), ademÆs de 

otras sinapomorfías secundarias como la ausencia de la gluma inferior (c 43:0) y el 

antecio superior aristado (c 57:2). El clado IV (SR<50%, GC<1) fue nuevamente 

recuperado, lo mismo que el  subclado XV; sin embargo las especies que integraban el 

grupo parafilØtico XIV en la topología de pesos iguales fueron incluidas en un grupo 

monofilØtico (subclado XXVI, SR<50%, 40% GC) definido ahora por el Æpice de la 

espiguilla pœrpura a la madurez (c 42:1). El clado XXII (SR<50%, GC<1) incluyó, con 

excepción de U. lachnantha (Hochst.) A.M. Torres & C.M. Morton, a las especies 

agrupadas en el subclado XII de la topología de pesos iguales, junto con B. marlothii 

(Hack.) Stent y U. comata (Hochst. ex A. Rich.) Sosef. Las sinapomorfías que 

soportaron este clado fueron la lemma inferior con los mÆrgenes conspicuamente 

plegados (c 52:1) y con dos mechones de pelos a ambos mÆrgenes (c 74:1). Las 

especies del subclado XVIII fueron recuperadas junto a parte de los taxones que 
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conformaban el clado VI en un grupo monofilØtico sin soporte (clado XXIII), definido 

principalmente por la gluma inferior 9-11 nervia (44:2) y la presencia de entrenudo 

conspicuo entre las glumas (49:1). El clado XXIV (SR<50%, GC<1) incluyó a las 

especies de Eriochloa definidas por presentar un callo del tipo 2 (c. 71:2) y varias 

especies de Urochloa/Brachiaria. Dentro de Øste, el subclado XXVII (SR<50%, GC<1) 

estÆ soportado por sinapomofías como el tamaæo y nerviación de gluma inferior (c 43:3 

y 44:2, respectivamente) e incluyó a  especies de l os grupos XVI y XVII. Finalmente, el 

clado XXIX (SR<50%, GC<1), definido por la presencia de una lemma superior 

aristada y con dos protuberancias en la cara abaxial (c 57:2 y 67:2, respectivamente), 

agrupó a las especies incluidas en el clado V mÆs las siguientes especies americanas: 

U. ophryoides (Chase) Morrone & Zuloaga y U. ciliatissima (Buckley) R.D. Webster.  

De los anÆlisis bajo k=22 solo 15 caracteres (13%) presentaron ajuste perfecto 

(�fit�=1) (Fig. 8); entre Østos se encontraban la presencia de espiguillas con el Æpice 

pardo-purpœreo (c 42), tipo fotosintØtico (c 60), compresión lateral de la espiguilla (c 

64), presencia de macropelos aplanados en el Æpice de la lemma (c 69), presencia de 

los diferentes tipos de callos (c 70), contorno longitudinal del raquis (c 71), lemma 

inferior híspida con mechones de pelos (c 74), ausencia de espiguilla terminal en los 

racimos (c 76), presencia de ramas estigmÆtica con tintes castaæo-pardos (c 80),  

Æpice de la lemma inferior dentado (c 81), bordes de la lemma superior ciliados (c 82), 

presencia de callo pungente e híspido (c 83), inserción de la espiguilla al pedicelo 

oblicua (c 84) y haces vasculares de 1° fuertemente  esclerificados (c 97). Entre los 

caracteres que presentaron mayores niveles de homoplasia pueden citarse el ciclo de 

vida, el tipo de bordes de las lÆminas y la pilosidad del pedicelo (c 27, 28 y 38, 

respectivamente). 

Al comparar la congruencia entre los datos morfológ icos y las distintas matrices 

moleculares (cpDNA y ncDNA) utilizando o no pesos implícitos (k=22) y el mismo 

muestreo de taxones, se observó que el par de topol ogías con mayor nivel de similitud 

fueron las obtenidas a partir del anÆlisis de la morfología bajo pesos implícitos y la  



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO III: FILOGENIA DE UROCHLOA UTILIZANDO MÉTODOS DE EVIDENCIA TOTAL 

 

  159



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO III: FILOGENIA DE UROCHLOA UTILIZANDO MÉTODOS DE EVIDENCIA TOTAL 

 

  160

matriz cloroplastidial (Fig. 9). La topología cloroplastidial presentó mayor grado de 

similitud con las topologías morfológicas, tanto ba jo pesos iguales como bajo pesos 

implícitos, que la topología nuclear, con 16 (pesos iguales) y 17 (k=22) nodos 

compartidos; entre los que se recuperaron los clados moleculares b, g, l y n (Fig. 10 y 

11). Con respecto a la filogenia nuclear, Østa compartió 14 y 15 nodos con la filogenia 

morfológica (bajo pesos iguales y k=22, respectivam ente), entre ellos los clados 

moleculares b, g e i para el primer caso y b, g, i y t para el segundo (Fig. 11). 

Las matrices morfológicas y moleculares combinadas [(1): 

Morfología(cEXO+cANATO+cMORFO+dEXO+dANATO) + cpDNA; (2): Morfología + ncDNA;  y (3): 

Morfología + cpDNA + ncDNA], fueron tambiØn analizadas, utilizando tanto un 

muestreo reducido sin datos faltantes (70-67 taxones) (Fig. 12) y un muestreo amplio 

de 124 taxones, incluyendo datos faltantes. (Figs. 13, 14 y 15). Los resultados de 

ambos tipos de anÆlisis resultaron congruentes, por lo que en adelante solo se 

discuten los obtenidos bajo el muestreo amplio. Tanto con las matrices �morfología + 

cpDNA� (Fig. 13) como con �morfología + ncDNA� (Fig . 14) Urochloa sensu lato resultó 

parafilØtico incluyendo todos los demÆs gØneros C4-PCK (circunscripción de la subtribu 

Melinidinae); mientras que en el caso de �morfología + cpDNA + ncDNA� (Fig. 15) el 

gØnero resulto tanto parafilØtico como polifilØtico, con resolución ambigua. Eriochloa 

fue recuperado como polifilØtico en todos los anÆlisis, mientras que los gØneros 

Chaetium, Leucophrys, Megathyrsus, Melinis, Moorochloa y Scutachne resultaron 

monofilØticos. Los clados XI y XVIII fueron obtenidos con alto soporte (SR=GC 99% y 

95%, respectivamente) tanto con evidencia morfológi ca como molecular. TambiØn se 

halló un  grupo integrado por las especies del clado XXVII mÆs U. dura (clado XXVII-B) 

y un clado integrado por los gØneros Leucophrys, Melinis, Moorochloa y Tricholaena 

(clado a). Varios clados incluyendo una mayoría de especies de un grupo morfológico 

dado fueron recuperados: grupo 1 / Ramosae (clado IV-B), definido por la presencia 

de vØnulas transversales en las glumas y la lemma inferior (c. 48:1), presencia de 

estípite en la base de la espiguilla (c 50:1), antecio inferior ausente (55:0), gluma  
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superior y lemma inferior con papilas conspicuas (c 66:1), y ornamentación del antecio 

superior del tipo �Setaria� (c 85:4); grupo 4 (clado VI-B), caracterizado por presentar 

gluma inferior 9-11 nervia (c 44:2) y entrenudo conspicuo entre la glumas (c 49:1); 

grupo 5 / Brizanthae  (clado XVIII), con gluma inferior 9-11 nervia, entrenudo 

conspicuo entre la glumas, presencia de estípite en la base de la espiguilla y 

ornamentación del antecio superior tipo �Brizantha�  (c 85:9); y grupo 6  / Reticulatae 

(clado XVII-B) definido por poseer la gluma inferior 2/3-1 del tamaæo de la espiguilla (c 

43:3), 9-11-nervia y la ornamentación del antecio s uperior tipo �Dictioneura� (c 85:1).  

Adicionalmente tambiØn fue recuperado un clado incluyendo especies de 

Urochloa/Brachiaria caracterizadas por presentar lemma superior aristada (c. 57:2), 

con dos protuberancias en la cara adaxial (c 67:1), y con ornamentación del tipo 

�Urochloa� o �Panicoides� (c 85:3 y 5, respectivame nte), en donde se agruparon las 

especies de Urochloa sensu stricto (clado XXIX-B). Finalmente, el clado XXII-B / 

� Serratae�   incluyó a las especies definidas por la presencia  de la lemma inferior de 

dorso plegado en los nervios marginales (c 52:1), con dos mechones de pelos a 

ambos lados (c 74:1) y con ornamentación en el ante cio superior del tipo 

�Brachylopha� (c 85:b).  

Varios clados aparecen soportados principalmente por caracteres moleculares. 

Este es el caso de los clados c, i, grupo 3, (morfología+cpDNA; Fig. 13); o el clado 

[Eriochloa acuminata (J. Presl) Kunth, U. discifera (E. Fourn.) Morrone & Zuloaga, U. 

platyphylla y U. atrisola R.D. Webster] (morfología+ncDNA, Fig. 14). 

De los resultados obtenidos en los anÆlisis de evidencia total (matriz: 

morfología+cpDNA+ncDNA, Fig., 15) puede observarse que ademÆs de los grupos 

recuperados en todos anÆlisis fueron obtenidos nuevos clados en donde las afinidades 

morfológicas resultaron dØbiles y definidas principalmente por caracteres continuos. El 

clado �(1)�   (SR < 50%, 10% GC) incluyó œnicamente especies de Urochloa que se 

caracterizaron por sus espiguillas pequeæas (c 10, 12, 17, 18). Los clados �(2)�, � (3)� y 

�(4)� representaron grupos heterogØneos incluyendo especies de Urochloa/Brachiaria  
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junto a otros gØneros de Melinidinae. El clado �(2)� (SR < 50%, 6% GC), definido 

principalmente por caracteres cuantitativos (c 2, 4, 10, 11, 15, 23) y discretos como la 

presencia de espiguillas solitarias y de orientació n abaxial (c 34:1 y 41:1, 

respectivamente) en donde la gluma inferior se encuentra ausente (c 43:0), incluyó a 

B. umbellata (Trin.) Clayton, especie tratada como de �afinidad morfológica dudosa� en 

la clasificación de Renvoize et al. (1996); junto c on los gØneros Thuarea e Yvesia. El 

clado �(3)�, el cual fue recuperado sin soporte y con sinapomofias provenientes de  

caracteres continuos relacionados tanto con estructuras vegetativas como 

reproductivas (c 0, 1, 16 y 23), incluyó a las espe cies de Eriochloa con tipo de callo 1 y 

3 (c 70:0 y 3, respectivamente) junto con el gØnero Megathyrsus y las especies U. 

discifera, U. platyphylla y U. mutica; esta œltima estrechamente relacionada con E. 

meyeriana (Nees) Pilg. Por su parte, en el clado �(4)�, tambiØn sin soporte y definido 

œnicamente por caracteres continuos (c 2, 11, 19),  fueron incluidas junto al gØnero 

Scutachne y un clado fuertemente soportado (94% SR, 93% GC) integrado por  las 

especies de Eriochloa con callo tipo 2 (c 70:2) y especies de Urochloa/Brachiaria, de 

las cuales B. clavipila (Chiov.) Robyns, U. advena (Vickery) R.D. Webster y B. 

epacridifolia (Stapf) A. Camus fueron tambiØn clasificadas como de �afinidad 

morfológica dudosa� por Renvoize et al (1996).  

Urochloa adspersa (Trin.) R.D. Webster, y U. lorentziana (Mez) Morrone & 

Zuloaga, agrupadas en los anÆlisis morfológicos junto a las especies americanas del 

grupo A1 [U. arizonica (Scribn. & Merr.) Morrone & Zuloaga, U. mollis (Sw.) Morrone & 

Zuloaga, U. fusca (Sw.) B.F. Hansen & Wunderlin y U. multiculma (Andersson) 

Morrone & Zuloaga], resultaron por datos moleculares,  tanto de cpDNA como de 

ncDNA, fuertemente segregadas de este grupo y relacionadas con el grupo 4 en el 

caso de la primera especie o el grupo c en el caso de la segunda. Brachiaria rugulosa 

Stapf estÆ relacionada con el clado XXVII-B (grupo 6), sobre la base de caracteres 

continuos, la presencia de un raquis de bordes pestaæosos (c 37:2) y la presencia de 

gluma superior y lemma inferior con vØnulas transversales (c 37:2). Urochloa 
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sclerochlaena Chiov. ex Chiarugi, especie caracterizada por presentar la gluma 

superior y lemma inferior fuertemente coriÆceas (autapomorfía) no fue incluida en 

ninguno de los clados mencionados y resulto hermana del grupo que incluyo los 

clados XXIX-B, XXVII-B, XVIII y VI-B. Urochloa nigropedata (Munro ex Ficalho & 

Hiern) A.M. Torres & C.M. Morton, especie caracterizada por presentar un estípite en 

la base de la espiguilla de color negruzco (autapomorfía), se agrupó, sobre la base de 

caracteres moleculares, junto al clado Urochloa sensu stricto. Finalmente B. longiflora, 

diferenciada del resto de especies de Urochloa/Brachiaria principalmente por sus 

espiguillas de gran tamaæo y su antecio superior de Æpice mœtico (c 57:0) y 

ornamentación del tipo �Miliacea� (c 85:0),  no fue  relacionada con otras especies del 

gØnero, y sí en los anÆlisis de evidencia total, recuperada en un clado junto a P. 

deustum (56% SR, 36% GC). Este clado estÆ soportado tanto por caracteres 

morfológicos (c 2, 12, 17, 27:1, 30:0) como molecul ares. 

Al llevar a cabo el anÆlisis del ajuste de los diferentes caracteres a las 

filogenias obtenidas (Fig. 16) se observó que los c aracteres que presentaron ajuste 

perfecto fueron los mismos en los tres anÆlisis combinados (morfología + cpDNA; 

morfología + ncDNA; morfología + cpDNA + ncDNA); estos caracteres constituyen 

sinapomorfías para clados  pequeæos de no mÆs de tres taxones. No obstante, 

caracteres como la presencia de paracladios de 2” orden (c 32, RI: 0,72), presencia de 

espiguillas solitarias o de a pares (c 34, RI: 0,80), presencia de espiguilla terminal en el 

eje principal la inflorescencia (c 35, RI: 0,78),   tamaæo relativo de la gluma inferior (c 

43, RI: 0,571), nerviación de la gluma inferior (c 44, RI: 0,59), presencia de entrenudo 

manifiesto entre la gluma inferior y superior (c 49,  RI: 0,61), presencia de estípite en la 

base de la espiguilla (c. 50, RI: 0,60), tipo de Æpice de la lemma superior (c 57, RI: 

0,74), presencia de papilas conspicuas en la gluma superior y lemma inferior (c. 66, RI: 

0,80), presencia de dos mechones de pelos en los mÆrgenes de la lemma (c. 74, 

RI:0,91), y tipo de ornamentación del antecio super ior (c 85, RI: 0,71); resultaron de 

gran importancia para la obtención de los distintos  grupos morfológicos. Dentro de los  
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caracteres con mayores niveles de homoplasia se encuentran la presencia de 

aguijones en la gluma superior y lemma inferior (c 73), presencia de pelos claviformes 

en el raquis (c 77) y diferentes caracteres anatómi cos como nœmero de filas 

estomÆticas (c 22), presencia de esclerØnquima abaxial asociados a haces de 2° 

orden (c. 89), contorno de las lÆminas en vista transversal (c. 95) y presencia del par 

sílico-suberoso en la epidermis abaxial (c 103 y 104).   

Los caracteres tradicionalmente utilizados en la delimitación de Urochloa,  tipo 

de Æpice de la lemma superior y patrón de ornamentación en la epidermis del antecio 

superior, fueron reconstruidos sobre la filogenia de evidencia total. En la Figura 17 se 

observa que dentro de Urochloa se hallan representados todos los tipo de Æpices en la 

lemma superior, incluyendo los mœticos, crestados, acuminados y aristados. El tipo de 

Æpice mœtico resultó poco frecuente y presente en especies de dudosa afinidad 

morfológica como B. longiflora, U. advena y B. pseudodichotoma Bosser. Este tipo de 

Æpice caracterizó el clado integrado por los gØneros Moorochloa, Melinis, Tricholaena y 

Leucophrys. El tipo de Æpice crestado se presentó en la mayoría de las especies de 

Urochloa/Brachiaria, incluyendo los grupos morfológicos 1, 4, 5 y 6. Las especies de 

antecio superior con Æpice acuminado resultaron en su mayoría incluidas en el grupo 

Serratae, mientras que los antecios aristados se recuperaron en su mayoría en el 

grupo Urochloa sensu stricto. Este tipo de Æpice tambiØn estuvo presente en la 

mayoría de especies de Eriochloa con callo tipo 1. Con respecto al tipo de 

ornamentación, este carÆcter resultó altamente vari able, observÆndose hasta 19 

patrones diferentes  (para estudio del carÆcter vØase ApØndice A). Urochloa sensu lato 

presentó todos los patrones registrados, con excepc ión del tipo �Thuarea�, Se 

observaron desde antecios superiores lisos, como en el caso de B. longiflora, hasta 

complejamente ornamentados, como en los tipos �Radicans� o �Urochloa�. De la 

optimización de este carÆcter sobre la topología de evidencia total (Fig. 18) varios 

grupos resultaron definidos por el tipo de ornamentación. En el grupo Ramosae el tipo 

de ornamentación �Setaria� parece ser el mÆs frecuente, mientras que los grupos  
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Brizanthae y Reticulatae resultaron definidos por los tipos �Brizantha� y � Dictyoneura�, 

respectivamente. El grupo 4 presentó una mayoría de especies con el tipo �Radi cans�, 

mientras que el tipo �Brachylopha� fue predominante  en el grupo Serratae. Las 

especies del grupo Urochloa sensu stricto presentaron principalmente dos tipos de 

ornamentación, el tipo �Urochloa� y el �Panicoides� . El clado compuesto por U. 

decidua, U. acuminata y U. megastachya resultó definido por el patrón �Eriochloa�, 

siendo Østas las œnicas especies del gØnero que exhiben este tipo de ornamentación. 

Las especies C4 NADP-me incluidas en Chaetium presentaron el tipo �Eriochloa�, 

diferenciÆndose de la restante especie C4 PCK, la cual exhibió el tipo �Urochloa�. 

Asimismo, Scutachne dura, especie C4 PCK, posee el tipo �Eriochloa� mientras que S. 

amphistemon, especie C3, exhibió el tipo �Dura�. Finalmente, el clado Moorochloa � 

Melinis � Tricholaena � Leucophrys se caracterizó por presentar antecios lisos, tipo 

�Miliaceae�, cambiando al patrón  �Dictyoneura� en el œltimo gØnero.   

 

4. CONCLUSIONES 

El uso de caracteres morfológicos en este trabajo p ermitió la inclusión y anÆlisis 

de 142 taxones pertenecientes a Melinidinae, incluyendo 54 especies en donde la 

obtención de datos moleculares no era posible. El a umento del muestreo taxonómico 

resultó fundamental para la resolución de las relac iones filogenØticas de Urochloa y la 

obtención de los distintos grupos infragØnericos, coincidiendo con diferentes autores 

(Hillis & Wiens, 2000; Jenner, 2004; Wiens, 2004, 2009; Wiens et al., 2005; Smith & 

Turner, 2005) en la importancia del uso de morfología en este tipo de anÆlisis. En 

particular, la inclusión de datos morfológicos junt o con moleculares en anÆlisis 

combinados, donde los caracteres participan del proceso de bœsqueda de la topología 

óptima, permite la  caracterización de los clados o btenidos mediante las diferentes 

sinapomorfías morfológicas asociadas a Østos  (Jenner, 2004; Wiens, 2004; Assis & 

Rieppel, 2010; Mooi & Gill, 2010). Por el contrario, la sola optimización de los 

caracteres sobre las filogenias moleculares sin su inclusión en el proceso de bœsqueda  
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(Scotland et al. 2003), no resulta en la obtención de  sinapomorfias reales , ya que los 

caracteres no participan en el proceso de optimización de la congruencia global 

(Farris, 1983; Kluge, 1989; Assis & Rieppel, 2010). Alternativamente, la inclusión en 

los anÆlisis de los caracteres continuos, utilizando el algoritmo presentado por Goloboff 

et al. (2006) e implementado en TNT v1.1 produjo una mejora en las estimaciones, 

produciendo un aumento de los valores de soportes; lo cual evidencia que estos 

caracteres incluyen información filogenØtica de valor a la hora reconstruir las 

relaciones del grupo, tal como ha sido tambiØn citado previamente por Goloboff et al. 

(2006), Lehtonen (2006), Hornung-Leoni & Sosa (2008) y De Gennaro (en prep.).  

El gØnero Urochloa sensu lato, ha sido definido previamente por presentar 

especies C4-PCK  con ramificaciones racemosas; espiguillas solitarias o de a pares, 

dispuestas o no unilateralmente sobre el raquis, adaxiales y/o abaxiales, articuladas 

solo en la base de la gluma inferior junto al pedicelo,  antecio superior 

transversalmente rugoso, con verrugas, papilas simples o verrugosas, de Æpice 

recurvo, crestado o aristulado y con un callo triangular (Hsu, 1965; Nguyen, 1966; 

Webster, 1987, 1988; Morrone & Zuloaga, 1992, 1993; Ashalatha & Nair,1993;  

Veldkamp, 1996a). El presente estudio revela que Urochloa sensu lato es un grupo 

parafilØtico o polifilØtico y altamente heterogØneo, incluyendo a todos los demÆs 

gØneros C4-PCK de la subtribu Melinidinae. Un caso similar ocurre si se considera al 

gØnero Brachiaria en su sentido clÆsico, el cual ha sido definido por presentar especies 

C4-PCK con espiguillas de orientación adaxial  (Stapf , 1934; Clayton, 1972; Clayton & 

Renvoize, 1982, 1986; Renvoize et al., 1996; Simon, 1992; Chen & Phillips, 2006), 

siendo tambiØn este gØnero parafilØtico o polifilØtico. En lo que respecta a la 

delimitación de Urochloa en sentido estricto, el cual se halla definido por presentar 

espiguillas abaxiales (Stapf, 1934; Clayton & Renvoize, 1986), los resultados muestran 

que  tampoco es un grupo monofilØtico, ya que Øste, ademÆs de incluir otros gØneros 

C4-PCK como Chaetium,  incluye especies con espiguillas solitarias y adaxiales (vØase 

mÆs abajo).  



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO III: FILOGENIA DE UROCHLOA UTILIZANDO MÉTODOS DE EVIDENCIA TOTAL 

 

  177

Así, y una vez desestimada la orientación de la esp iguilla como un carÆcter de 

valor taxonómico (Zanotti et al., 2010 y esta contr ibución), la delimitación de Urochloa 

en un sentido amplio parece ser la circunscripción mÆs �natural� a adoptar. Sin 

embargo, el gØnero no esta soportado por ninguna sinapomorfía morfológica, salvo las 

que definen la subtribu Melinidinae, o sea el tipo fotosintØtico y anatómico C4-PCK 

(GutiØrrez et al., 1974; Brown, 1977; Ellis, 1977, 1988; Prendergast et al., 1987; 

Hattersley, 1987; Hattersley & Watson, 1992; vØase tambiØn capítulo1). Los 

caracteres tradicionalmente utilizados para la diferenciación de Urochloa son 

altamente variables y no logran definir al gØnero en su sentido amplio. La presencia de 

una lemma superior con el Æpice rematando en alguna estructura del tipo mucrón, 

cresta, arístula o arista (Webster, 1987; Morrone & Zuloaga 1992) tambiØn se observa 

en otros gØneros C4-PCK, mientras que en Urochloa/Brachiaria se presentan especies 

de lemma superior con Æpice mœtico como, B. longiflora, B. pseudodichotoma y U. 

advena. Otros caracteres secundarios, como la articulació n en la base de la gluma 

inferior junto al pedicelo o el antecio superior con callo de contorno triangular (Morrone 

& Zuloaga, 1992) son estados plesiomórficos present es tambiØn en otros gØneros 

como Chaetium, Eriochloa, Megathyrsus, Scutachne Thuarea e Yvesia. En el caso de 

la ornamentación del antecio superior, este carÆcter muestra una alta variación entre 

las especies de Urochloa/Brachiaria, con 18 diferentes tipos morfológicos de los 19 

observados en Melinidinae (incluyendo el patrón lis o o �Miliacea� en B. longiflora); 

varios de estos tipos de ornamentación tambiØn se observan en gØneros afines. 

Zuloaga et al. (2000) presentan, sobre la base de caracteres morfológicos, una 

filogenia de la tribu Paniceae en donde los gØneros Megathyrsus (bajo Panicum subg. 

Megathyrsus) y Eriochloa integran junto con Urochloa un grupo monofilØtico sostenido 

por la presencia de la lemma superior transversalmente rugosa. En los estudios 

filogenØticos de Urochloa/Brachiaria realizado por Frank (1998) y Torres GonzÆles & 

Morton (2005), estos autores seæalan que la superficie transversalmente 

rugosa/estriada de la lemma superior constituye la œnica sinapomorfía morfológica 
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presente para Urochloa.  Sin embargo, los nueve patrones de ornamentación 

inicialmente hallados por Thompson & Estes (1986), junto con los 19 reportados en 

este trabajo, muestran que la ornamentación de la lemma superior en Melini dinae 

constituye un carÆcter complejo y de alta variabilidad que no debe ser considerado 

como diagnóstico a la hora de  distinguir  Urochloa de los gØneros afines.  

Otros caracteres morfológicos estudiados y de impor tancia taxonómica en la 

clasificación de Poaceae, como por ejemplo el tipo de inflorescencia (Vegetti, 2000; 

Reinheimer et al., 2005, 2009; Perreta et al. 2008; Reinheimer & Vegetti, 2008; vØase 

capítulo 2) o la anatomía foliar (Brown, 1958, 1977; Metcalfe, 1960; Renvoize, 1987) 

tampoco parecen definir a Urochloa. 

Los resultados de esta contribución permiten conclu ir que, dentro de la subtribu 

Melinidinae, caracterizada por el tipo fotosintØtico y anatómico, se hallan gØneros 

monofilØticos claramente definidos por diferentes sinapomorfías morfológicas, entre los 

que se encuentran; Chaetium, Eriochloa pro parte (los resultados muestran el origen 

independiente de los diferentes tipos de callo y la polifilía del gØnero), Megathyrsus, 

Melinis, Moorochloa, Scutachne, Tricholaena, Leucophrys y Thuarea. A su vez, el 

grupo Urochloa/Brachiaria parece agrupar  las restantes especies C4-PCK que carecen 

de los caracteres diagnósticos para ser incluidas e n alguno de los gØneros 

anteriormente citados, constituyendo Øste un amplio grupo artificial, ya sea  de 

naturaleza parafilØtica o polifilØtica. Esta conclusion es similar a la que se ha 

encontrado al circunscribir Panicum L. en un sentido amplio, careciendo tambiØn este 

grupo de sinapomorfías y poseyendo un amplio rango de variación morfológica 

(Zuloaga et al., 1987; 1989, 1992, 1993b; Zuloaga & Morrone, 1996; Aliscioni et al., 

2003). 

Si bien la morfología no logra definir a Urochloa, si es œtil para delimitar grupos 

infragenØricos, varios de ellos previamente tratados por Stapf (1934), Pilger (1940) y 

Renvoize et al. (1996). La mayoría de las especies tratadas por Renvoize et al. (1996) 

dentro del grupo morfológico 1 fueron incluidas en un clado caracterizado por la 
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presencia de espiguillas solitarias y de a pares, estipitadas en la base, de gluma 

superior y lemma inferior con papilas conspicuas y venulas transversales, y 

ornamentación del antecio superior del tipo �Setari a�. Dentro de este clado se 

encuentran las especies africanas de la la sección Ramosae de Stapf (1934), a las que 

Renvoize et al. (1996) consideraron en dos subgrupos, uno de ellos caracterizado por 

presentar inflorescencias con espiguillas densas y generalmente adpresas (grupo 1A) 

y el restante con inflorescencias  de espiguillas laxas y no adpresas al raquis (grupo 

1B). Adicionalmente, se obtuvo dentro de este grupo un subclado de especies 

americanas morfológicamente afines (Morrone & Zuloa ga, 1992, 1993), caracterizado 

por la ausencia del estípite en la espiguilla y por la gluma superior y la lemma sin 

papilas y con el Æpice pardo-purpœreo a la madurez. Las especies de este grupo se 

hallaban originalmente incluidas en el grupo informal Fasciculata  de Panicum  

(Hitchcock &Chase, 1910) junto con U. adspersa y U. lorentziana. Renvoize (1998) 

menciona que estos taxones podrían constituir un grupo natural reconocible por el 

hÆbito anual, el raquis triquetro y el aspecto paniculado de la inflorescencia. Frank 

(1998) tambiØn obtuvo un grupo monofilØtico integrado por U. lorentziana, U. 

adspersa, U. fusca [= U. fasciculata (Sw.) R.D. Webster] y U. mollis, soportado por la 

presencia de plantas anuales en donde las ramificaciones floríferas (paracladios largos 

con trofotagma) son proximales, es decir que se encuentran en la zona basal de la 

caæa. Los anÆlisis morfológicos, principalmente los realizados bajo pesos implícitos, 

soportan esta hipótesis, recuperando al grupo en cu estión (Fig. 7 ); no obstante, los 

datos moleculares excluyen a U. adspersa y U. lorentziana, y las relacionan con 

taxones con los cuales no parecen compartir una afinidad morfológica clara (vØase 

capítulo 2). 

Las especies de la sección Reticulatae, las cuales fueron clasificadas por 

Renvoize et al. (1996) dentro del grupo 6 fueron recuperadas en un clado   

caracterizado por la gluma inferior 2/3-1 del tamaæo de la espiguilla, 9-11-nervia y con 

ornamentación del antecio superior del tipo �Dictio neura�, mientras que las especies 
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del grupo 5 resultaron incluidas en un clado definido por la presencia de gluma inferior 

9-11 nervia, entrenudo conspicuo entre la glumas, presencia de estípite en la base de 

la espiguilla y ornamentación del antecio superior tipo �Brizantha�. Ambos clados 

incluyen especies africanas y de gran importancia mundial como forrajeras, como el 

caso U. humidicola, U. dictyoneura y U. jubata (grupo 6)  o U. brizantha, U. 

decumbens y U. ruziziensis (grupo 5) (Argel & Keller-Grein, 1996; Schultze-Kraft & 

Zimmer, 1996; Ndikumana &de Leeuw, 1996; Stür et al ., 1996). Urochloa dura, incluida 

en este trabajo en el grupo 6,  fue tratada por Renvoize et al. (1996)  en el grupo 5; 

sin embargo esta posición no fue recuperada tanto c on datos morfológicos como con 

moleculares. 

El grupo 4, caracterizado por presentar gluma inferior 9-11 nervia, entrenudo 

conspicuo entre la glumas y ornamentación del antec io superior tipo �Radicans� 

[excepto U. plantaginea (Link) R.D. Webster] incluyó a especies nativas de  `frica 

tropical, islas del pacifico y  sudoeste asiÆtico [U. plantaginea, U. distachya (L.) T.Q. 

Nguyen y U. subquadripara (Trin.) R.D. Webster], y especies australianas [U. whiteana 

(Domin) R.D. Webster, U. piligera (F. Muell. ex Benth.) R.D. Webster y U. atrisola R.D. 

Webster]. Webster (1987) y Veldkamp (1996a) seæalaron la afinidad morfológica entre 

Urochloa distachya,  U. subquadripara, U. piligera y U. atrisola principalmente por los 

caracteres diagnósticos del clado, coincidiendo est os resultados con las citas 

anteriores. 

Las especies caracterizadas por la presencia de una lemma inferior de dorso 

plegado en los nervios marginales, con dos mechones de pelos plateado-rosados a 

ambos lados  y con ornamentación en el antecio supe rior del tipo �Brachylopha� fueron 

agrupadas en un clado (grupo Serratae), y aunque los taxones incluidos  en este grupo 

fueron clasificados previamente en diferentes grupos morfológicos, Øste incluyo 

mayoritariamente especies del grupo morfológico 2 de Renvoize et al. (1996) y la 

sección Lachnanthae de Stapf (1934). Entre estas especies se encuentran  U. 

holosericea (R. Br.) R.D. Webster, designada originalmente como especie tipo de 
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Brachiaria. El grupo no presenta integrantes en el continente Americano, siendo la 

mayoría de las especies originarias de `frica, con excepción de U. holosericea, nativa 

de Australia y U. fusiformis (Reeder) Veldkamp, nativa del sudoeste asiÆtico e islas del 

pacífico. Renvoize et al. (1996) y Stapf (1934) incluyeron tambiØn en este grupo a U. 

lachnantha y U. nigropedata, las cuales fueron recuperadas dentro del clado en los 

anÆlisis morfológicos, especialmente bajo pesos iguales (Fig. 3). No obstante, los 

datos moleculares excluyen del grupo a estas dos especies, sugiriendo que los 

caracteres compartidos de Østas con el resto del clado Serratae (presencia de la 

lemma inferior de dorso plegado y/o mechones pelos en el dorso) presentarían 

orígenes independientes. 

Otro clado definido morfológicamente fue el que inc luyó a las especies 

originalmente clasificadas en Urochloa sensu stricto y caracterizadas previamente por 

presentar espiguillas de a pares o solitarias, en este œltimo caso de orientación abaxial 

(Clayton, 1972, 1989; Clayton & Renvoize, 1982, 1986; Simon, 1992; Chen & Phillips, 

2006). El clado resultó incluir especies relacionad as por el tipo de ornamentación 

(�Urochloa� y �Panicoides�) y la presencia de lemma  superior aristada y con dos 

protuberancias en el Æpice. Adicionalmente, este anÆlisis demostró que la orientación 

de la espiguilla (abaxial en este caso) resulta variable y sin valor sistemÆtico para la 

clasificación, ya que el clado incluye especies con  espiguillas solitarias y adaxiales 

como U. gilesii (Benth.) Hughes, U. notochthona (Domin) Hughes, U. meziana (Hitchc.) 

Morrone & Zuloaga, U. platynota (K. Schum.) Pilg. (inicialmente tratadas bajo 

Brachiaria). La mayoría de las especies, incluyendo U. panicoides P.Beauv., especie 

tipo de Urochloa, son nativas de `frica tropical, a excepcion de  U. gilesii (Australia), U. 

kurzii (Hook. f.) T.Q. Nguyen y U. glumaris Veldkamp (Trin.), especies de China, India 

e islas del Pacífico, y U. ciliatissima (Buckley) R.D. Webster, U. meziana y U. 

ophryodes (Chase) Morrone & Zuloaga, siendo la primera nativa del sur de los Estados 

Unidos de AmØrica y las dos œltimas endØmicas de MØxico. Las secuencias 

cloroplastidiales soportan la inclusión, dentro de este grupo, de especies de Eriochloa 
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con callo tipo 1 mÆs E. polystachya Kunth y del gØnero Chaetium, mientras que las 

secuencias nucleares soportan la inclusión sólo del  œltimo gØnero. Aunque las 

afinidades morfológicas entre estos taxones no son del todo claras, las especies de 

Urochloa incluidas en este  clado comparten con estos gØneros el antecio superior 

aristado y tambiØn con Chaetium el tipo de ornamentación �Urochloa�. 

Para la obtención de los principales grupos infrage nØricos en Urochloa han 

resultado de importancia caracteres morfológicos pr eviamente citados (Stapf, 1934; 

Pilger, 1940; Clayton, 1972, 1989; Clayton & Renvoize 1982; Webster, 1987; Morrone 

& Zuloaga 1992, 1993; Renvoize et al., 1996; Veldkamp, 1996a; Frank, 1998; 

Reinheimer & Vegetti, 2008), tales como la presencia de paracladios de 2” orden, 

presencia de espiguillas solitarias o de a pares, presencia de espiguilla terminal en la 

inflorescencia, presencia de estípite en la base de la espiguilla, presencia de 

entrenudo manifiesto entre la gluma inferior y superior,  tamaæo relativo y nerviación de 

la gluma inferior, presencia de lemma inferior con el dorso plegado a lo largo de los 

nervios marginales, presencia de lemma inferior híspida con dos mechones de pelos 

plateado-rosados, y tipo de Æpice de la lemma superior. A Østos se han agregado, 

como caracteres œtiles para la delimitación de estos grupos, nuevos caracteres como 

la presencia de papilas conspicuas en la gluma superior y lemma inferior,  el patrón de 

ornamentación del antecio superior y la presencia e n el Æpice de la lemma superior de 

pelos aplanados y/o protuberancias.  

De acuerdo con observaciones previas de Renvoize et al. (1996), varias 

especies, mayoritariamente presentes en `frica, pos een una posición dudosa dentro 

del gØnero. Entre estas especies se puede citar a U. clavipila (Chiov.) Robyns, especie 

de `frica Tropical (Zambia, Republica DemocrÆtica del Congo y Angola) caracterizada 

por presentar macropelos claviformes sobre el raquis y las espiguillas. Este carÆcter 

tambiØn se presenta en P. deustum, especie del centro y sur de `frica, con la cual  U. 

clavipila no resulta relacionada en los resultados aquí obtenidos, por lo que la 

presencia de estos pelos tendría origenes independientes. Brachiaria umbellata (Trin.) 
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Clayton tampoco se halla relacionada con otras especies del gØnero y esta incluida, 

junto a Yvesia madagascariensis A. Camus, en un clado soportado principalmente por 

caracteres altamente variables como el tipo de bordes de la lÆmina o la ausencia de 

flor inferior. Brachiaria epacridifolia, B. dimorpha, y B. tsiafajavonensis, especies 

originarias de Madagascar, no muestran una clara afinidad con las restantes especies 

de Urochloa/Brachiaria, pero resultan relacionadas entre si por presentar plantas 

pequeæas, con espiguillas pequeæas y de a pares; ademÆs, las œltimas dos especies 

poseen ornamentación del antecio superior del tipo �Dura�. La inclusión de estos 

taxones de afinidad morfológica dudosa  dentro de M elinidinae debería ser puesta a 

prueba en futuros anÆlisis utilizando principalmente marcadores moleculares y un 

amplio muestreo de la tribu Paniceae.  Por su parte, Brachiaria longiflora, aunque 

incluida por Renvoize et al. (1996) en el grupo 1B aparece segregada del resto de las 

especies de Urochloa/Brachiaria.  Esta especie presenta varias autapomorfías, 

incluyendo espiguillas hasta de 8,5 mm de longitud y el antecio superior de Æpice 

mœtico y con ornamentación lisa (tipo Miliacea). Estos caracteres son poco frecuentes 

en Urochloa/Brachiaria, hecho que refuerza  la hipótesis de una relación lejana con las 

demÆs especies del gØnero.  

Diversos grupos estÆn definidos por sinapomorfías moleculares: entre ellos se 

encuentra el caso del clado c, el cual incluye a especies morfológicamente afine s 

como U. paucispicata, U. texana y  U. foliosa; y de las cuales su relación ya fue 

sugerida por Webster (1987) y Morrone & Zuloaga (1992, 1993). No obstante, el clado 

tambiØn incluye a U. lorenztiana  y U. oblita (Swallen) Morrone & Zuloaga, especies no 

afines morfológicamente entre sí ni con las tres ar riba citadas. 

Dada la alta heterogeneidad de Urochloa, y tomando en consideración los 

resultados aquí obtenidos, no se sustenta la transferencia de las especies incertae 

sedis, aœn en Brachiaria, a este gØnero. La validez taxonómica de los grupos 

parafilØticos ha sido fuertemente discutida en la œltima dØcada con posiciones a favor 

(Grant, 2003; Brummitt, 2002, 2006, 2008;  Horändl,  2006, 2007; Zander, 2007) y en 
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contra (de Queiroz & Gauthier, 1990; Ebach et al., 2006). Mantener en este caso a 

Urochloa sensu lato como grupo parafilØtico implicaría conservar un conjunto de 

especies no definido por ninguna sinapomorfía morfológica, sólo reconocible por la 

presencia de fotosíntesis/anatomía C4-PCK (plesiomorfía) y por la ausencia de las 

sinapomorfías que definen a los demÆs gØneros relacionados. A la inversa, 

circunscribir a Urochloa para que resulte un gØnero monofilØtico involucraría englobar 

al resto de gØneros de la subtribu en un taxon mucho mÆs amplio en su delimitación, 

quedando el gØnero de esta forma soportado por las sinapomorfias referidas al tipo 

fotosintØtico y anatómico C4-PCK. No obstante, el nuevo grupo obtenido resultaría 

poco adecuado desde un punto de vista taxonómico, y a que incluiría un alto nœmero 

de especies, 190 aproximadamente, con una notable variación morfológica. Tal vez, el 

camino mÆs conveniente a seguir sería la obtención de grupos infragØnericos 

monofilØticos, altamente soportados, y definidos por la presencia de distintas 

sinapomorfías morfológicas (Assis & Rieppel, 2010; Mooi & Gill, 2010). Esto podría 

lograrse a travØs de filogenias cada vez mÆs robustas, aumentando tanto el nœmero de 

taxones como de caracteres utilizados. Estos grupos podrían ser elevados al rango de 

gØnero y así Urochloa resultaría fragmentado en varios gØneros monofileticos nuevos. 

Los clados integrados por los grupos morfológicos 1, 4, 5, 6, Serratae y Urochloa 

sensu stricto son candidatos potenciales para la delimitación de nuevos gØneros, sin 

embargo, la evidencia obtenida en este trabajo es aœn insuficiente para esta 

determinación, por lo que se deben obtener nuevas f ilogenias, con el agregado de 

taxones y caracteres adicionales.  

Un caso particular de clado altamente soportado y definido por diferentes 

sinapomorfías morfológicas es el que incluye a U. acuminata  U. decidua  y U. 

megastachya. Estas especies, endØmicas de Bahía, Brasil, estan segregas del resto 

de las especies de Urochloa, tanto por evidencia morfológica como molecular. 

Urochloa acuminata fue descripta por Renvoize (1984) bajo Streptostachys acuminata 

mientras que U. megastachya fue originalmente tratada como Panicum megastachyum 
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Nees ex Trin. Ambas especies fueron transferidas al genero Urochloa por Morrone & 

Zuloaga (1992), principalmente sobre la base del tipo anatómico C 4-PCK y por poseer 

antecio superior transversalmente rugoso y de Æpice crestado. Posteriormente, 

Morrone & Zuloaga (1996) describen una nueva especie, U. decidua, y seæalan su 

similitud con U. acuminata. Estas especies se encuentran diferenciadas, de los demÆs 

integrantes del gØnero, por el tipo de ornamentación del antecio superior, la presencia 

de macropelos aplanados en el Æpice de la lemma superior y por el nœmero de cØlulas 

de la vaina parenquimÆtica Kranz. La presencia de macropelos aplanados es un 

carÆcter exclusivo de estas tres  especies, estando ausente del resto de las 

Melinidinae. El antecio superior de U. acuminata, U. decidua y  U. megastachya es 

longitudinalmente estriado, con papilas verrugosas asociadas a la pared celular 

anticlinal transversal (�tipo Eriochloa�) (vØase ApØndices A y F). Este patrón de 

ornamentación, previamente citado por Thompson & Es tes (1986), se encuentra 

ausente en todas las especies de Urochloa/Brachiaria. El mismo tipo de 

ornamentación estÆ presente en el gØnero Eriochloa, en Scutachne dura, Chaetium 

cubanum y C. festucoides, taxones que a su vez poseen claras diferencias 

morfológicas con el clado antes citado: en Eriochloa existe un callo en la base de la 

espiguilla, mientras que en Scutachne las especies poseen laminas foliares con surcos 

y costillas pronunciados, haces vasculares fuertemente esclerificados, espiguillas 

acuminadas y lemma superior de bordes ciliados. Finalmente, Chaetium puede 

diferenciarse fÆcilmente por presentar espiguillas largamente aristadas, con un callo  

híspido y pungente de inserción oblicua al pedicelo , y por la gluma inferior similar en 

tamaæo a la espiguilla. Urochloa acuminata, U. decidua y  U. megastachya presentan 

una vaina parenquimÆtica Kranz constituida por 10-13 cØlulas, mientras que las 

restantes especies del gØnero presentan entre (4)-5-8(-9) cØlulas. Morrone et al. 

(1995) reportaron un conteo cromosómico de de n = 1 3 para U. acuminata y n = 14 

para U. decidua, con un nœmero bÆsico estimado de x = 7, mientras que el nœmero 

bÆsico mÆs frecuente en Urochloa resulta  x=9 (Gould, 1958; Gould & Soderstrom, 
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1967; Davidse & Pohl, 1972; Basappa & al. 1987; Penteado & al., 2000) (vØase 

capítulo 2).  

La distribución de U. acuminata, U. decidua y U. megastachya estÆ restringida 

a los  �campos rupestres�, regiones rocosas y eleva das de Bahía y Minas Gerais, 

formados en parte por el escudo precÆmbrico Amazónico (de Brito Neves & Cordani, 

1991). 

Los caracteres antes citados, combinados a la presencia de inflorescencias 

laxas y piramidales con ramificaciones de 2” orden y espiguillas estipitadas en la base 

definen morfológicamente a este clado como œnico dentro de Melinidinae. En 

consecuencia, y siguiendo el criterio de re-clasificación sistemÆtica para Urochloa 

antes discutido, U. acuminata, U. decidua y U. megastachya son transferidas al nuevo 

gØnero Rupichloa Salariato & Morrone. El tratamiento taxonómico del  nuevo gØnero y 

sus especies, así como tambiØn una clave para su identificación es presentada en el 

apØndice F. 

El resto de los gØneros incluidos en Melinidinae son monofilØticos y soportados 

por distintas sinapomorfías morfológicas, a excepci ón del gØnero Eriochloa. Este 

œltimo gØnero es polifilØtico y estÆ dividido en tres grupos principales, representados 

por los diferentes tipos de callos descriptos por Shaw & Smeins (1979). En particular, 

las especies del tipo 2 se encuentran fuertemente segregadas respecto a las del tipo 1 

y 3, tanto sobre la base de evidencia molecular como  de la morfológia; hecho que 

sugiriere que los diferentes tipos de callos no representan estructuras homólogas. De 

mantenerse estos resultados en futuros anÆlisis, Eriochloa tambiØn deberÆ ser 

reestructurado taxonómicamente.   

En el capítulo 2 se discutió la existencia en Chaetium de especies C4 NADP-

me, y sus posibles implicancias en el caso de comprobarse la monofília del gØnero 

mediante filogenias moleculares. En relación al gØnero Scutachne, en esta 

contribución se enfatiza la existencia de una espec ie, S. amphistemon, con tipo 

fotosintØtico C3 ; si se confirma, con anÆlisis mÆs exhaustivos, la monofilia de 



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO III: FILOGENIA DE UROCHLOA UTILIZANDO MÉTODOS DE EVIDENCIA TOTAL 

 

  187

Scutachne, este sería el primer caso de una reversión desde el  tipo fotosintØtico C4-

PCK al C3  en la subtribu Melinidinae. Un acontecimiento similar ha sido citado, en las 

Paniceae, en el gØnero Alloteropsis por Ibrahm et al. (2009); estos autores citan esta 

reversión entre  A. semialata (R. Br.) Hitchc. subsp. semialata (C4-PCK) y A. semialata 

(R. Br.) Hitchc. subsp. eckloniana (Nees) Gibbs.-Russ. (C3).  

Este trabajo constituye, junto a investigaciones previas en sistemÆtica y 

filogenia (Webster, 1987; Morrone & Zuloaga 1992, 1993; Renvoize et al., 1996; 

Giussani et al., 2001; Frank, 1996; Torres GonzÆles & Morton, 2005) la primera etapa 

en el proceso de comprensión y reclasificación del gØnero Urochloa. Aœn es necesario 

llevar a cabo un profundo estudio taxonómico de las  especies africanas del gØnero; si 

bien existen diversos trabajos florísticos (Stapf, 1934; Clayton, 1972; Clayton, 1980; 

Clayton & Renvoize, 1982; Clayton, 1989) esta regió n incluye a la mayoría de los 

taxones, de los cuales muchos presentan una alta variabilidad morfológica y una 

afinidad poco clara (vØase arriba).  Futuros trabajos de filogenia, con la inclusión de 

mÆs datos moleculares, como genes nucleares de copia œnica GBSSI, waxi o knotted1 

(Doust et al., 2007; Chemisquy et al., 2010), y nuevos caracteres morfológicos tanto de 

macro-morfología como de micro-morfología y anatomía, serÆn necesarios para la 

obtención de grupos robustos. En particular, serÆ de gran importancia aumentar el 

nœmero de taxones incluidos y realizar anÆlisis de evidencia total, con el fin obtener 

clados definidos por sinapomorfías morfológicas y n o solo moleculares, lo que aportarÆ 

una mayor solidez a los grupos (Jenner, 2004; Wiens, 2004; Assis & Rieppel, 2010; 

Mooi & Gill, 2010).  
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ApØndice A. Caracteres morfológicos utilizados en los anÆlisis filogenØticos. 

 

CARACTERES CONTINUOS 

Para la obtención de los valores correspondientes a  los diferentes caracteres continuos fueron 

registrados  entre 1-20 valores correspondientes a diferentes ejemplares, dependiendo en cada 

caso la disponibilidad de material. Las mediciones de las distintas variables fueron 

estandarizadas utilizando la transformación log (x + 1) (Lehtonen, 2006; Hornung-Leoni & Sosa, 

2008) debido a que los valores se presentaban en diferentes escalas. Los datos así 

estandarizados correspondientes a cada taxón fueron   utilizados para  la obtención de rangos 

definidos como la media –2 desviaciones estÆndar. La matriz de rangos resultante fue 

analizada sin la discretización de los diferentes e stados utilizando el programa TNT v.1.1 

(Goloboff et al., 2008c) bajo el algoritmo de anÆlisis descrito en Goloboff et al., (2006). Los 

valores de los diferentes caracteres son presentados en la tabla A1. 

Matriz cEXO 

0. Largo de la caæa (cm) (Fig. A1) 

1. Largo de la lÆmina foliar (cm) (Fig. A1) 

2. Ancho de la lÆmina foliar (mm) (Fig. A1) 

3. Largo de la lígula (mm) (Fig. A1) 

4. Largo eje principal de la inflorescencia (cm) (Fig. A1) 

5. Nœmero de racimos (merístico) (Fig. A1) 

6. Largo del raquis primario (cm) (Fig. A1) 

7. Ancho raquis primario (mm) (Fig. A1) 

8. Largo del pedicelo correspondiente a la espiguilla inferior (subsesil) (mm) (Fig. A1). Ver 

carÆcter 40.  

9. Largo del pedicelo correspondiente a la espiguilla superior (pedicelada) (mm) (Fig. A1). 

10. Largo espiguilla (mm) (Fig. A1). 

11. Ancho espiguilla (mm) (Fig. A1). 

12. Largo palea inferior (mm) (Fig. A2). 

13. Ancho palea inferior (mm) (Fig. A2). 

14. Largo antecio superior (mm) (Fig. A2). 
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15. Ancho antecio superior (mm) (Fig. A2). 

16. Largo lodículas del antecio superior (mm) (Fig. A2). 

17. Largo anteras del antecio superior (mm) (Fig. A2). 

18. Largo de la cariopsis (mm)  (Fig. A2). 

19. Ancho de la cariopsis (mm) (Fig. A2). 

Matriz cANATO 

20. Nœmero de cØlulas que componen la vaina externa parenquimÆtica en los haces de 2” 

orden (merístico) (Figs. A2 y A4, A) 

21. Nœmero de haces de 2 orden entre haces de 1 orden contiguos (merístico) (Figs. A2 y 

A4, B). 

22. Nœmero de filas estomÆticas por zona intercostal en la epidermis abaxial de la lÆmina 

(merístico) (Figs. A2 y A4, C).  

23. Longitud cØlula basal del micropelo en la epidermis abaxial de la lÆmina (µm) . Las 

cØlulas de los micropelos (cØlula basal y distal; Ellis, 1979) resultaron ser variables en su 

longitud. Sin embargo solo se registró el largo de la cØlula basal por que la distal generalmente 

no persiste (Figs. A2 y A4, D). 

24. DiÆmetro del aparato estomÆtico (µm). Longitud tomada desde el eje longitudinal  (Figs. 

A3 y A4, E). 

Matriz cMORFO 

La variación de las  formas  de los antecios superi ores (contornos en dos dimensiones) fue 

incluida en los anÆlisis filogenØticos. Para esto fueron capturados para cada taxón diez 

contornos de la lemma superior utilizando una lupa estereoscópica Nikon fi  SMZ800 con cÆmara 

clara, y luego digitalizados utilizando un scanner HPfi  SCANJET 3970. Una vez digitalizados, 

los contornos fueron transformados a descriptores elípticos de Fourier (Iwata, 1998; Yoshioka 

et al., 2004, 2007) usando el programa SHAPE (Iwata & Ukai, 2002). En estos anÆlisis se 

utilizaron 20 harmónicos para registrar la variació n de la forma y, basÆndose en la simetría 

bilateral del antecio, solo las componentes simØtricas fueron usadas. Debido a que los 

coeficientes obtenidos presentan alto grado de dependencia, la variación independiente 

contenida en los mismos fue analizada utilizando el mØtodo de componentes principales 

(�PCA�). A partir de 40 coeficientes por taxón (2 c oeficientes simØtricos por cada harmónico) 
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fue obtenida una matriz de covarianza en el programa Statistica v7.0 (StatSoft, Inc., 2004) para 

67 taxones.  Ya que en las dos primeras componentes fue capturada mÆs del 95% de la 

variación (1” componente: 93,64%, 2” componente: 3, 49%), solo Østas fueron utilizadas en los 

anÆlisis filogenØticos. La estandarización de los valores de cada componente fue la misma que 

realizada en el resto de los caracteres continuos.  

25. Morfometría Antecio superior: Valor PCA componente 1 (Figs. A5 y A6). 

26. Morfometría Antecio superior: Valor PCA  componente 2 (Figs. A5 y A6). 

 

CARACTERES DISCRETOS 

Todos los caracteres discretos fueron codificados como desordenados y con pesos a priori 

iguales. 

Matriz dEXO 

27. Longevidad: Anual (0); Perenne (1). 

28. Tipo de borde de la lÆmina foliar: membranÆceo (0); escabroso (1); pestaæoso (2), (Fig. 

A7, A).  

29. Bordes de la vaina: membranÆceo (0); escabroso (1); pestaæoso (2). 

30. Tipo de inflorescencia: no homogeneizada (0); parcialmente homogeneizada (1); 

totalmente homogeneizada (2). El grado de homogenización de la inflorescencia fue codificado 

como un carÆcter discreto de tres estados siguiendo los criterios citados por CÆmara 

HernÆndez & Rua (1991), Reinheimer & Vegetti (2008) y Perreta et al. (2009). En las 

inflorescencias no homogenizadas, las ramas presentan diferentes grados de ramificación a lo 

largo del eje principal, y no muestran especialización. En contraste, en las inflorescencias 

parcialmente homogenizadas, si bien las ramas basales presentan mayor grado de ramificación 

hacia la zona proximal del eje principal, es posible distinguir dos tipos de ramificaciones: ramas 

largas o paracladios largos, y ramas cortas o paracladios cortos. En las inflorescencias 

completamente homogenizadas tambiØn es posible diferenciar paracladios largos y cortos, pero 

el grado de ramificación es el mismo a travØs de todo el eje.  Para mayor detalle vØase 

capitulo 2, materiales y mØtodos y Fig.1. 

31. Nœmero de ortósticos en las inflorescencias: uno [dorsiventrales] (0); dos [bilaterales] 

(1); numerosos [radiadas] (2). VØase Morrone & Zuloaga (1992), (Fig. A7, B). 
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32. Presencia de paracladios largos 2” orden: presente (0); ausente (1). VØase CÆmara 

HernÆndez & Rua (1991); Weberling et al. (1997), (Fig. A7, C). 

33. Presencia de paracladios largos 3” orden: presente (0); ausente(1). 

34. Paracladios cortos compuestos de dos espiguillas (paracladios distaquios): presencia 

(0); ausencia (1). VØase CÆmara HernÆndez & Rua (1991), Frank (1998), (Fig. A7, C). 

35. Espiguilla terminal en el eje principal de la inflorescencia: ausente (0); presente (1). 

Reinheimer & Vegetti (2008) reportaron la presencia en la subtribu Melinidinae tanto de 

inflorescencias con espiguilla terminal como inflorescencias truncadas en las que la espiguilla 

terminal no se desarrollan (Figs. A7, C; A8, A). 

36. Contorno transversal del raquis: triquetro (0); plano (1); circular (2). 

37. Borde del raquis: membranÆceo (0); escabroso (1); pestaæoso (2). 

38. Pilosidad del pedicelo: con macropelos iguales o mayores de 0,5 mm (0); sin macropelos 

o si presentes, Østos menores de 0,5 mm (1). 

39. Corona de pelos  en Æpice  del pedicelo: ausente (0); presente (1). Este carÆcter, ya 

reportado por Webster (1987) y Morrone & Zuloaga (1992, 1993)  se presenta en Eriochloa 

distachya, E. grandiflora, Urochloa advena, U. foliosa, U. paucispicata y U. texana (Fig. A8, B) 

40. Espiguilla inferior del par: presente (0); ausente (1). Estudios recientes de desarrollo en 

inflorescencias de la tribu Paniceae (Reinheimer, 2007; Zanotti et al., 2010) confirman la 

homología de las espiguillas tanto en el caso de que se presenten de a pares como solitarias. 

Cuando las  espiguillas se agrupan de a pares, se puede observar una espiguilla inferior, 

subsecil, y de gluma inferior con orientación adaxi al; y otra superior, pedicelada; y con la gluma 

inferior de orientación abaxial. En el caso de las espiguillas solitarias, estas pueden resultan 

homologas a la espiguilla inferior o superior del caso anterior, faltando la espiguilla restante del 

par por una temprana reducción/inhibición de su des arrollo. En base a estas evidencias las 

espiguillas fueron diferenciadas en inferior y superior, tanto se presenten de a pares como 

solitarias.  

41. Espiguilla superior del par: presente (0); ausente (1). 

42. `pice de la espiguilla tornÆndose pardo-purpœreo a la madurez: presencia (0); 

ausencia (1). Este carÆcter se observa en especies como U. adspersa, U. arizonica, U. fusca, 

U. mollis, U. lorentziana y U. multiculma. 
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43. Tamaæo relativo de la gluma inferior: ausente (0); menor que 1/5 del tamaæo de la 

espiguilla (1); mayor de 1/5 y menor que 2/3 (2); mayor de 2/3 (3). 

44. Nerviación de la gluma inferior:  n-1-3 nervia: (0); 5-7-nervia (1);  9-11 nervia (2). 

45. `pice de la gluma inferior : agudo a obtuso (0); truncado (1); aristado (2). Si bien la 

mayoría de las especies en Melinidinae presentan el Æpice de la gluma inferior agudo a obtuso, 

algunas especies presentan la gluma inferior con el Æpice truncado, como U. bovonei, U. 

jubata, U. sclerochlaena, U. subulifolia, Brachiaria clavipila y B. umbellata. La gluma inferior de 

Æpice aristado puede observarse en las especies de Chaetium (Morrone et al., 1998). 

46. Pilosidad en el dorso de la gluma superior: ausencia de pelos largos mayores de 1 mm 

(0); presencia de pelos largos mayores de 1 mm, generalmente de base tuberculada (1). 

47.  Nerviación gluma superior : menos de 9 nervios (0); 9 nervios o mas (1). 

48. VØnulas transversales conspicuas en la gluma superior: ausente (0); presente (1), (Fig 

A8, C). 

49. Entrenudo conspicuo entre la gluma inferior y superior: ausente (0); presente (1). Este 

carÆcter ha sido utilizado por autores previos (Webster, 1987; Morrone & Zuloaga, 1992) para 

la diferenciación de las distintas especies de Urochloa. Renvoize et al. (1996) cita a este 

carÆcter como primario para la delimitación infragenØrica en Brachiaria. (Fig A8, D). 

50. Estípite bajo la gluma inferior: ausente (0); presente (1). Renvoize et al. (1996) cita la 

presencia de un estípite en la base  de la espiguilla como un carÆcter primario para la 

delimitación infragenØrica en Brachiaria; mientras que tambiØn ha sido utilizado por autores 

previos como Webster (1987) y Morrone & Zuloaga (1992) para la diferenciación de las 

distintas especies de Urochloa. (Fig A8, E). 

51. `pice de la lemma inferior:  agudo (0); largamente acuminado (1); aristado (2). 

52. Lemma inferior con el dorso plegado en la zona de los nervios marginales: ausente 

(0); presente (1). 

53. PÆlea inferior: ausente (0); presente (1). 

54. Consistencia de la pÆlea inferior: hialina (0); membranÆcea (1); cartilagínea (2). 

55. Antecio inferior: ausente o neutro (0); estaminado (1). 

56. Articulación en base antecio superior:  ausente (0); presente (1). Este carÆcter ha sido 

utilizado por Webster (1987) y Morrone & Zuloaga (1992) para diferenciar las especies de 



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO III: FILOGENIA DE UROCHLOA UTILIZANDO MÉTODOS DE EVIDENCIA TOTAL 

 

  193

Urochloa sensu lato, las cuales presentan articulación primaria en la base de la espiguilla; de 

las especies actualmente incluidas en Moorochloa, las cuales presentan articulación primaria 

en la base del antecio superior. 

57. `pice del antecio superior : mœtico (0); crestado (1); aristado (2); acuminado (3). La 

presencia de una lemma superior con el Æpice crestado o aristado (no mœtico) ha sido utilizado 

uno de los caracteres diagnósticos para la circunsc ripción de Urochloa sensu lato (Nguyen, 

1966; Webster, 1987, 1988; Morrone & Zuloaga, 1992, 1993; Ashalatha & Nair, 1993;  

Veldkamp, 1996a). (Figs. A8, F-I).  

58. consistencia antecio superior: crustÆceo (0); cartilaginoso (1). 

59. Contorno del callo del antecio superior: triangular (0); subcircular (1). Morrone & Zuloaga 

(1992) utilizan este carÆcter para la diferenciación de las especies de Urochloa sensu lato (callo 

de contorno triangular) de las especies actualmente incluidas en Moorochloa (callo de contorno 

subcircular) (Figs. A8, J-K).  

60. Tipo fotosintetico: C4 NAD-me (0); C4 NADP-me (1); C4 PCK (2); C3 (3). La familia 

Poaceae presenta taxones tanto con fotosíntesis Carbono 3 como carbono 4 Hattersley & 

Watson, 1992. Adicionalmente, las gramíneas con fotosíntesis C4 han sido clasificadas de 

acuerdo a la vía de descarboxilación utilizada para  liberar el CO2 de los compuestos C4, en tres 

subtipos fotosintØticos principales: NADP-me, NAD-me, y PCK (GutiØrrez et al., 1974; Brown, 

1977; Ellis, 1977; Hattersley & Watson, 1992). En el subtipo NADP-me el malato es 

descarboxilado en el cloroplasto por la enzima NADP-malica, mientras que en el subtipo NAD-

ME, este compuesto es descarboxilado dentro de la mitocondria por la actividad de la enzima 

NAD-malica (Hattersley, 1987; Hattersley & Watson, 1992; Kanai & Edwars, 1999). En el 

subtipo fotosintØtico PCK el oxalacetato es descarboxilado a fosfo-enol-piruvato en el 

citoplasma celular por acción de la actividad de la  enzima PCK (fosfo-enol-piruvato carboxi-

kinasa) (GutiØrrez et al., 1974; Prendergast et al., 1987; Hattersley, 1987; Hattersley & Watson, 

1992; Leegood & Walker, 2003). Este carÆcter fue codificado a partir de la literatura: Gutierrez 

et al 1974, Gutierrez et al. (1976), Brown (1977) Hattersley (1984), Hattersley (1986), Hattersley 

& Watson (1992). VØase tambiØn el capitulo 1. 

61. Tipo anatómico-foliar : �clasico NADP-me� C 4 MS (0); �clÆsico NAD-me� C4 PS con 

cloroplastos de la vaina Kranz centrífugos (1); �clÆsico PCK� C4 PS con cloroplastos de la vaina 
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Kranz centrípetos (2); C3 no Kranz. La familia Poaceae esta caracterizada por tanto especies 

con anatomía foliar no Kranz, asociada generalmente a la fotosíntesis carbono 3, como 

anatomía Kranz, asociada a la fotosíntesis carbono 4 (Hattesley & Watson, 1992). A su vez, 

cada subtipo fotosintØtico C4 ha sido asociado a una anatomía foliar característica. En el tipo 

anatómico �clÆsico NADP-ME� existe una sola vaina de haz (MS), la cual presenta cloroplastos 

en disposición centrifuga (�XyMS -�)  (Hattesley & Watson, 1992; Dengler & Nelson, 1999). El 

tipo anatómico  �clÆsico NAD-me� se caracteriza por presentar una doble vaina PS (�XyMS+�), 

en donde la vaina interna o �mestomÆtica�, de paredes cØlulares gruesas y escasos 

cloroplastos, se encuentra rodeada por una vaina externa Kranz parenquimÆtica que presenta 

abundantes cloroplastos en posición centrípeta. Fin almente, las especies del tipo �clÆsico PCK� 

presentan una doble vaina del haz PS, similar a la del tipo �clÆsico NAD-me� pero que presenta 

los cloroplastos de la vaina Kranz en disposición c entrifuga (Ellis, 1977, 1988; Brown, 1977; 

Hattersley & Watson, 1992; Dengler &Nelson, 1999). Sin embargo, la correlación entre la vía 

fotosintØtica y el tipo de anatomía foliar  no resulta ser inequívoca, por lo que este carÆcter se 

asume como independiente con respecto al tipo fotosintØtico. 

62. Contorno del hilo de la cariopsis: punctiforme (0); linear (1); elíptico (2). 

63. Raquis foliaceo: ausencia (0); presencia (1). Este tipo de raquis se   caracteriza por ser 

plano y desarrollar proyecciones laterales o �alas�  de consistencia herbÆcea (Aliscioni & 

Denham, 2008). 

64. Compresión de la espiguilla y antecio superior : dorsiventral (0); lateral (1). Aunque la 

tribu Paniceae, incluida la subtribu Melinidinae, se caracteriza por presentar espiguillas de 

compresión dorsiventral (Clayton & Renvoize, 1986),  las especies del gØnero Melinis presentan 

espiguillas de compresión lateral (Zizka, 1988). (F ig. A8 L,M). 

65. Gluma inferior con uno a tres 3 pelos de base tuberculada en el centro del nervio 

medio: ausente (0); presente (1). La presencia de este caracter se observa en U. 

mosambicensis, U. trichopus y U. platynota. (Fig. A8, N-O). 

66. Gluma superior y lemma inferior con papilas conspicuas en la epidermis: ausente (0); 

presente (1). (Fig. A8, P). 

67. Lemma superior con dos protuberancias hacia el Æpice: ausente (0); presente (1). (Fig. 

A9, A-B). 
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68. Bordes de la palea inferior con escabrosidades: ausente (0); presente (1). (Fig. A9, C). 

69. Macropelos aplanados en el Æpice de la lemma superior: ausente (0); presente (1). Este 

carÆcter se encuentra exclusivamente en las especies U. acuminata; U. decidua y U. 

megastachya. (Fig. A9, D).  

70. Callo cupuliforme en la base de la espiguilla: ausente (0); tipo �1� (1);  tipo �2� (2); tipo 

�3� (3). El gØnero Eriochloa se encuentra caracterizado por presentar una estructura 

cupuliforme en la base de la espiguilla (Shaw & Webster, 1987; Arriaga, 2000). Shaw & Smeins 

(1979) reconocen tres diferentes tipos morfológicos  de callos en Eriochloa. El tipo 1, 

caracterizado por presentar una epidermis lisa y cuerpos de sílice bi-tetralobados; el tipo 2, con 

una epidermis lisa principalmente en la porción bas al y sin cuerpos de sílice; y tipo 3, 

caracterizado por presentar numerosos plegamientos en la epidermis de la porción basal, y por 

abrazar parte de la gluma superior y lemma inferior. (Figs. A10 y A11). 

71. Contorno longitudinal del raquis: regular, recto o levemente sinuoso (0) irregular, 

principalmente hacia la base (1). Si bien la mayoría de las especies de Melinidinae presentan 

un raquis de contorno longitudinal regular, E. polystachya, E. meyeriana y U. mutica presentan 

un raquis notoriamente irregular en la porción basa l. (Fig. A7, E) 

72. Cuerpos de sílice tetralobados en el dorso de la lemma inferior: ausente (0); presente 

(1). (Fig. A9, E).  

73. Aguijones en el dorso de la gluma superior: ausente (0); presente (1). La presencia de 

este carÆcter fue registrado solo en dos especies: U. rudis y U. sclerochlaena. (Fig. A9, F).  

74. Mechones de pelos plateados-rosados en el dorso de la lemma superior: ausente (0); 

presente (1). (Fig. A9, G).  

75. MÆrgenes de la lemma inferior fuertemente pestaæosos, con pelos de base 

tuberculada: ausente (0); presente (1). Este carÆcter solo fue registrado en  U. mosambicencis 

y U. trichopus. (Fig. A9, H). 

76. Espiguilla terminal en los paracladios de primer orden: presente (0); ausente (1). En 

este carÆcter, analizado por Reinheimer & Vegetti (2008), se observa que las especies; U. 

oligobraciata, U. platytaenia y U. ruziziensis presentan paracladios de primer orden truncados 

en el Æpice, es decir con ausencia de espiguilla terminal. (Fig 7A, F). 
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77. Macropelos claviformes en el raquis: ausente (0); presente (1). Este tipo de macropelo 

resulta unicelular y con el Æpice hinchado (Ellis, 1979). Fue encontrado en B. clavipila y 

Panicum deustum. En la primera especie este tipo de macropelo tambiØn puede encontrarse en 

las espiguillas (Fig 9A, I-J).  

78. Base de la espiguilla híspida: ausente (0); presente (1). 

79. LÆminas foliares cortas, lanceoladas a anchamente lanceoladas, aproximadas, de 

aspecto notoriamente dísticas: ausente (0); presente (1). Esta disposición de la s lÆminas 

resulta característico en especies como B. epacridifolia, B. dimorpha, B. pseudodichotoma y B. 

umbellata. 

80. Pigmentos de los apØndices estigmÆticos: rojizos a purpœreos (0); castaæos a pardos  

(0). Si bien la mayoría de los taxones de Melinidinae presentan apØndices astigmÆticos rojizos 

a purpœreos, las especies del gØnero Leucophrys parecen caracterizarse por presentar 

apØndices estigmÆticos castaæo-pardos. 

81. `pice de la palea inferior irregular, truncado : ausente (0); presente (1). Este carÆcter se 

observa en las especies de Leucophrys. (Fig. A9, K). 

82. Bordes de la lemma superior ciliados: ausente (0); presente (1).  Este carÆcter se 

observa en las especies de Scutachne. (Fig. A9, L).  

83. Presencia de callo pungente en la base de la espiguilla: ausente (0); presente (1). Este 

tipo de callo se observa en las especies de Chaetium (vØase, Morrone et al., 1998). 

84. Zona de inserción de la espiguilla al pedicelo oblicua: ausente (0); presente (1). Este 

carÆcter se encuentra presente en las especies de Chaetium (vØase, Morrone et al., 1998). 

85. Ornamentación en la epidermis del antecio super ior (patrones): Miliacea (0); 

Dictyoneura (1); Plantaginea (2); Urochloa (3); Setaria (4); Eriochloa (5); Radicans (6); 

Platyphylla (7); Panicoides (8); Brizantha (9); Paucispicata (a); Brachylopha (b); Dura (c); 

Foliosa (d); Leucacrantha (e); Venosa (f); Thuarea (g); Ovalis (h); Clavipila (i).  El anÆlisis de la 

superficie de la lemma superior mostró la existenci a de 19 patrones de ornamentación 

diferentes, de los cuales 11 no se hallaban previamente descritos. Estos patrones surgen de la 

combinación de distintos elementos epidØrmicos que se hallan en la superficie de la lemma: 

crestas asociadas a las paredes periclinales externas y anticlinales transversales de las cØlulas 

largas, papilas simples y papilas verrugosas (tabla A2, Fig. A12). La variación de las papilas no 
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solo se da en su ausencia/presencia sino tambiØn en su distribución y ubicación, ya sea en la 

pared periclinal o en las paredes anticlinales de las cØlulas largas. Si bien los distintos patrones 

reflejan diferencias discretas entre las ornamentaciones, en algunos casos las diferencias estÆn 

dadas en mayor parte por una variación continua de tamaæo o cantidad.  

Tipo Miliacea. Este patrón, descrito por Hsu (1965) y por Thomps on & Estes (1986), se 

caracteriza por presentar las paredes periclinales externas de las cØlulas epidØrmicas lisas y 

sin ornamentación (Fig. A13, A-C). El aspecto gener al de estos antecios es liso y brillante, las 

cØlulas largas son angostas y con las paredes anticlinales longitudinales sinuosas. Se observó 

en las especies analizadas de Moorochloa, Melinis, Tricholaena, Panicum y en Brachiaria 

longiflora.  

Tipo Dictyoneura. En este patrón, inicialmente descrito por Thompso n & Estes (1986), existen 

crestas transversales leves e irregulares correspondientes a la zona de la pared anticlinal 

transversal (Fig. A13, D-F). Las crestas longitudinales de las paredes periclinales externas 

estÆn ausentes así como las papilas y las verrugas. Este patrón se observó en especies de 

Brachiaria (incerta sedis), en Urochloa, y en los gØneros Leucophrys, Setaria y Paspalidium.  

Tipo Dura. En este patrón, descrito inicialmente por Thompso n & Estes (1986), se observa una 

superficie sin crestas longitudinales ni transversales (Fig. A13, G-I), con papilas simples de 2-4 

�m, asociadas a la zona de la pared anticlinal transversal (una en cada pared). Se halló en 

especies de Brachiaria (= Urochloa), Urochloa y en Panicum deustum.  

Tipo Leucacrantha. En este caso se observan crestas transversales leves, como en el tipo 

Dictyoneura, pero en cada pared anticlinal transversal se halla asociada una papila simple de 

4-7 �m, similar a las observadas en el tipo Dura (Fig. A13, J-L). Se presenta œnicamente en 

Brachiaria leucacrantha y Urochloa oblita.  

Tipo Thuarea. Difiere por presentar crestas longitudinales irregulares, producto de la protrusión 

de las paredes periclinales externas, lo que da a la lemma un aspecto longitudinalmente 

estriado (Fig. A13, M-O). Las crestas transversales y papilas estÆn ausentes; ocasionalmente 

se observaron papilas simples, aisladas, asociadas a las paredes anticlinales transversales. Se 

encuentra en especies de Thuarea, Pennisetum y Stenotaphrum.  

Tipo Eriochloa. Descrito por Thompson & Estes (1986), se caracteriza por tener crestas 

longitudinales, producto de la protrusión las pared es periclinales externas, y por la presencia de 
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papilas grandes, de 11-16 �m, con 2-5 verrugas asociadas a la pared anticlinal transversal (Fig. 

A14, A-C). Hallado en especies de Eriochloa, Urochloa (U. acuminata, U. decidua y U. 

megastachya) y Scutachne.  

Tipo Brachylopha. Este patrón, previamente descripto por Thompson &  Estes (1986), se 

caracteriza por poseer crestas longitudinales conspicuas, con crestas transversales ausentes o 

en ocasiones levemente pronunciadas (Fig. A14, D-F). Muestra características similares al del 

tipo Eriochloa por tener papilas verrucosas de 18-24 �m asociadas a las paredes anticlinales 

transversales. No obstante, se separa por la presencia de dos papilas simples, de 2-5 �m, 

asociadas a las paredes periclinales externas. Caracteriza a especies de Brachiaria, Urochloa e 

Yvesia.  

Tipo Brizantha. En el mismo la lemma posee un aspecto suavemente reticulado dado por la 

presencia de crestas longitudinales y transversales leves (Fig. A14, G-I). En general existen en 

este tipo 2 papilas simples de 4-7 �m asociadas a la pared anticlinal transversal. Sólo  presente 

en especies de Urochloa.  

Tipo Platyphylla. En este tipo de ornamentación se observaron crest as longitudinales y 

transversales muy conspicuas, producto de la protrusión de las paredes periclinales y 

anticlinales transversales. La superficie de la lemma posee un aspecto fuertemente reticulado, 

en donde las paredes anticlinales longitudinales se ubican dentro de depresiones (Fig. A14, J-

L). Asociadas a las paredes anticlinales transversales es comœn la presencia de papilas 

verrucosas de 15-25 �m y ocasionalmente pueden observarse papilas simples en las paredes 

periclinales. Este patrón fue hallado exclusivament e en especies de Urochloa.  

Tipo Radicans. Este patrón, descrito por Thompson & Estes (1986) , se halla sólo en especies 

de Urochloa y presenta crestas longitudinales y transversales conspicuas, no tan marcadas 

como en el tipo Platyphylla. Las crestas tranversales estÆn formadas por 3-12 cØlulas y llevan 

una papila verrucosa de 12-25 �m asociada a la pared anticlinal transversal. Las papilas 

simples sobre la pared periclinal externa estÆn ausentes (Fig. A14, M-O).  

Tipo Panicoides. Es similar al tipo Radicans (Fig. A15, A-C) por poseer crestas longitudinales 

y transversales conspicuas, estas œltimas asociadas con papilas verrucosas de 20-25 �m; las 

paredes anticlinales longitudinales se encuentran dentro de depresiones. Se distingue del tipo 
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Radicans por tener las paredes periclinales externas asociadas a numerosas papilas simples 

de 2-4,5 �m. EstÆ presente en especies de Urochloa. 

Tipo Plantaginea. Posee crestas transversales conspicuas y cortas, formadas por 2-6(-8) 

cØlulas y crestas longitudinales ausentes u ocasionalmente 

presentes, suavemente pronunciadas (Fig. A15, D-F). Las paredes anticlinales transversales 

estÆn asociadas a una papila verrucosa, de15-20 �m, mientras que las paredes anticlinales 

longitudinales no se encuentran dentro de depresiones y pueden tener papilas simples. Se 

halla œnicamente en especies de Urochloa. 

Tipo Ovalis. Este tipo, hallado œnicamente en U. ovalis, posee crestas transversales leves, 

distribuidas irregularmente, asociadas a papilas simples, 

grandes de 15-20 �m (Fig. A15, G-I); las crestas longitudinales tambiØn son poco conspicuas. 

Tipo Venosa. Se caracteriza por la presencia de crestas transversales, las que estÆn formadas 

por la coalescencia de grandes papilas simples, en forma de domo de 25-50 �m; las crestas 

longitudinales estÆn ausentes (Fig. A15, J-L). Se encuentra en Urochloa multiculma y U. 

venosa y ha sido citado por 

Zuloaga & Morrone (1996) para algunas especies de Panicum sect. Panicum. 

Tipo Urochloa. Este patrón, descrito por Thompson & Estes (1986)  y presente en especies de 

Urochloa y Chaetium, se caracteriza por tener crestas longitudinales marcadamente 

conspicuas y crestas transversales ausentes (Fig. A15, M-O). Las paredes anticlinales 

transversales estÆn asociadas a papilas verrucosas de 20-25 �m y numerosas papilas 

pequeæas, simples de 2-4 �m se distribuyen en las paredes periclinales y anticlinales 

longitudinales. 

Tipo Setaria. Este patrón, tambiØn citado por Thompson & Estes (1986), estÆ caracterizado 

por tener crestas transversales prominentes (Fig. A16, A-C), mientras que las crestas 

longitudinales estÆn ausentes o son muy leves. Generalmente una papila simple de 5-8 �m 

estÆ asociada a la pared anticlinal transversal; en algunas especies se ha observado la 

presencia de varias papilas simples que se ubican en las paredes anticlinales longitudinales 

(e.g. U. deflexa). Este patrón fue encontrado en especies de Brachiaria, Urochloa y 

Megathyrsus. 
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Tipo Foliosa. Este tipo de ornamentación es similar al tipo Set aria por tener las crestas 

transversales prominentes y las crestas longitudinales levemente desarrolladas (Fig. A16, D-F), 

sin embargo se diferencia por la ausencia de papilas en su superficie. Sólo se encuentra en U. 

foliosa. 

Tipo Paucispicata. Posee crestas transversales conspicuas, aunque mÆs leves que las 

presentes en los tipos Setaria y Foliosa (Fig. A16, G-I); a la vez, las crestas longitudinales, 

aunque presentes, estÆn dØbilmente desarrolladas. Cada pared anticlinal transversal se halla 

asociada a una papila simple, cónica, de 10-15 �m. Este patrón se encontró en especies de 

Urochloa. 

Tipo Clavipila. En este patrón, característico de Brachiaria clavipila, las crestas longitudinales 

se hallan ausentes y las paredes anticlinales transversales forman crestas cortas de 1 a 4 

cØlulas, distribuidas irregularmente, confiriØndole a la superficie de la lemma un aspecto 

escamoso (Fig. A16, J-L). Cada una de las paredes anticlinales transversales esta asociada a 

una papila cónica de 4,5-6 �m, similar a las presentes en el tipo Paucispicata. 

Matriz dANATO 

Los distintos caracteres anatómicos fueron codifica dos siguiendo a Ellis (1976) en el caso de 

los cortes transversales de la lÆmina, y Ellis (1979) para la epidermis abaxial. Todos los 

caracteres de epidermis estÆn referidos a la cara abaxial. 

86. CØlulas de la vaina externa en los haces de 2” orden: homogØneas (0); heterogØneas 

(1). (Fig. A17, A-B). 

87. Contorno de las paredes anticlinales longitudinales de las cØlulas de la vaina externa 

en los haces de 2” orden: rectas (0); circulares (1). (Fig. A17, C-D). 

88. EsclerØnquima adaxial asociado a haces 2” orden: ausente (0); presente (1). (Fig. A17, 

E-F). 

89. EsclerØnquima abaxial asociado a haces 2 orden: ausente (0); presente (1) (Fig. A17, E-

F). 

90. EsclerØnquima abaxial asociado a los haces de 2” orden: en contacto con la vaina 

externa parenquimÆtica (0); sin contactar a la vaina externa parenquimÆtica (1) (Fig. A17, F-G). 

91. Extensiones de la vaina externa parenquimÆtica en los haces de 2” orden: ausente (0); 

presente (1) (Fig. A17, H). 
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92. Haces 2 orden: homogØneos (0); heterogØneos (1). (Fig. A18, A). 

93. CØlulas del clorØnquima radiado asociado a haces de 2” orden adyacentes: en 

contacto (0); separadas por una columna de cØlulas parenquimÆticas incoloras (1). (Fig. A18, 

B). 

94. Vaina externa parenquimÆtica de los haces de 1” orden: continœa (0); discontinua 

adaxialmente (1); discontinua adaxial y abaxialmente (2). (Fig. A18, C-D). 

95. Contorno de la lÆmina en corte transversal: abierta - plana (0); abierta -convoluta (1); 

plegada (2). 

96. Surcos y costillas prominentes: ausencia (0); presencia (1). 

97. Haces vasculares  de 1” y 2” orden fuertemente esclerificados: ausencia (0); presencia 

(1). Este carÆcter solo fue observado en las especies de Scutachne. (Fig. A18, F). 

98. CØlulas largas intercostales de una misma zona: homogØneas (0); heterogØneas (1). En 

general, cuando son heterogØneas observamos cØlulas centrales de paredes anticlinales 

transversales redondeadas y cØlulas adyacentes  a la región costal con paredes rectas. (Fig. 

A19, A-B). 

99. Contorno del aparato estomÆtico: forma de domo (0); levemente triangular (1); 

marcadamente triangular (2); elíptico (3). (Fig. A19, C-D). 

100. Distribución de las cØlulas cortas intercostal es: asociadas en su mayoría a  las cØlulas 

largas intercostales (0); irregular (1). (Fig. A19, G-H). 

101. Aguijones intercostales: ausentes (0); presentes en baja densidad (1); presentes en alta 

densidad (2). (Fig. A20, A). 

102. Aguijones costales: ausentes (0); presentes (1). (Fig. A20, B). 

103. Par sílico-suberoso intercostal: ausente o escaso (0); presente (1). (Fig. A20, C) 

104. Par sílico-suberoso costal: ausente o escaso (0); presente (1). (Fig. A20, D). 

105. Macropelos: ausentes (0); macropelos asociados a 1 cØlula basal (1); macropelos 

asociados a 2 cØlulas basales (2); macropelos asociados a 3 o mÆs cØlulas basales (3). (Fig. 

A20, E-G). 

106. Tipo celular predominante de la hilera central de la zona costal: cØlulas cortas (0); 

cØlulas cortas alternando con cØlulas largas (1). (Figs. A20, H; A21, A). 
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ApØndice C. Lista del material examinado para la codificación  de los caracteres 

morfológicos. Taxón: PAIS, Colector y nœmero, acrón imo del herbario.  

 

Brachiaria ambigens. KENIA: Bogdan 3001 (US-2975900). TANZANIA: Richards 23564 (US-

2694525). 

Brachiaria chusqueoides. KENIA: Gillett 13143 (US-2239087). SUD`FRICA: Mez 608 (US-1720221); 

Webster 505 (US-2307124); Davidse 6938 (US-3310450). 

Brachiaria clavipila: ZAMBIA: Milne-Redhead 2692 (US-1982822); Robinson 3390 (US-2589193). 

Brachiaria coronifera. TANZANIA: Schlieben 768 (US-2207476). 

Brachiaria dimorpha. MADAGASCAR: Humbert 3879 (US-2305017). 

Brachiaria distachyoides. COSTA DE MARFIL: Adjanohoun 368a (US-2433449). 

Brachiaria epacridifolia. MADAGASCAR: Bosser 13638 (MO-4405114), 2761 (MO-4405115). 

Brachiaria grossa. ANGOLA: Plantae Angolensium Gossweilerii 8407 (US-1162761), sin colector 9771 

(US-1577803). ZAMBIA: Mitchell 14/22 (US-2433199). 

Brachiaria humbertiana. MADAGASCAR: Humbert I4I62 (US-2305052); Decary 8546 (US-2305057). 

Brachiaria longiflora. KENIA: Faden 71/807 (US-3077915); Robertson 6142 (US-3226810, EA, K, 

MO). TANZANIA: Faden & Faden 71/807 (US-3077915). 

Brachiaria marlothii. SUD`FRICA: Wilman s.n. (SI, US-1038073); Mennell s.n. (US-1446757); Smook 

2882 (US-3139069). 

Brachiaria pseudodichotoma. MADAGASCAR: Phillipson & Rabesinaka 3180 (US-3230951). 

Brachiaria pubifolia. TANZANIA: Greenway & Kanury 13529 (MO-1995354),13940 (MO-2024727). 

Brachiaria pungipes. ZAMBIA: Simon & Williamson 1865 (MO-2202942). 

Brachiaria rugulosa. KENIA: Robertson 3238 (MO-3224511). 

Brachiaria scalaris. KENIA: Bogdan 5306 (US-2433066).TANZANIA: Schlieben 643 (US-2207473); 

Webster T.79 (US-2999796). 

Brachiaria serrata. KENIA: Bogdan AB4165 (US-2473040). SUD`FRICA: Smook 8241 (SI); Burkart 

24384 (SI), 24388 (SI); Godfrey SH-1571 (US-2118248). ZIMBABUE: Goldsmith 6/56 (US-

2307740). ETIOP˝A: Schimper 1083 (US-1093971). 

Brachiaria serrifolia. KENIA: Hitchcock 24680 (US-1446617). 

Brachiaria stigmatisata. GHANA: Mensah 565 (US-2209069). MAL˝: Adam 15072 (US-2433274). 

Brachiaria tsiafajavonensis. MADAGASCAR: Decary et al. 4570 (US-2305056). 

Brachiaria umbellata. REPÚBLICA DE MALAUI: Robinson 5365 (US-243381). REPÚBLICA DE 

MAURICIO, Vaughan A11 (US-1271779). 

Chaetium bromoides. COSTA RICA: Stevens 13645 (MO-2820970); Poh & Gabel 13677 (MO-

3127582); Pohl & Calderón 9908 (MO-3702966), 10364 (MO-3703246), 10238 (MO-3704130); 

Hitchcock 8440 (SI). GUATEMALA: Weatherwax 158 (US-1610492). MÉXICO: Pringle 2331 

(LIL), Hinton 6748 (MO-1268194), Reeder & Reeder 5982 (MO-2108018), Sanders et al. 10284 

(MO-3850245), Pringle 11736 (SI,  LIL,  US), Matuda et al. 29718 (SI), 29719 (SI). PANAM`: 

Davidse & D’Arcy 10412 (MO-2315559). 

Chaetium cubanum. CUBA: Ekman 15699 (BAA, LIL), 16474 (US); Wright 734 (MO). 
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Chaetium festucoides. BRASIL: Black 55-18634 (BAA). COLOMBIA, Killip & Smtih 21194 (SI, MO). 

VENEZUELA: Trujillo 8639 (SI,  MO). 

Digitaria ciliaris. ARGENTINA: Taylor et al. 11468 (SI); Zuloaga et al. 5836 (SI). COSTA RICA: 

Grayum et al. 4247 (SI). ECUADOR: Laegaard 18551 (SI), 19014 (SI), 71123 (SI); Laegaard & 

Renvoize 52673 (SI), 19079 (SI), 70654 (SI). MÉXICO: Cabrera 12362 (SI); Macías Cuellar 95 8 

(SI,  MEXU), 972 (SI,  MEXU), Sepulveda 1066 (SI,  MEXU). PARAGUAY: PØrez 842 (SI); 

Kiesling et al. 9570 (SI). 

Eriochloa acuminata. ARGENTINA: Sayago 2855 (CORD, BAA); Hunziker 10990 (CORD, BAA). 

ESTADOS UNIDOS DE NORTE AMÉRICA: Reeder & Reeder 8550 (SI), 8600 (SI). MÉXICO: 

CuØllar 975 (MEXU,  SI);  Zuloaga et al. 9737 (SI,  COAH). 

Eriochloa distachya. BOLIVIA: Beck 6961 (SI); Killen 1859 (SI), 2441 (SI); Morrone & Belgrano 4987 

(SI); Steinbach 1940 (SI). BRASIL: Scolnik & Luti 738 (SI). 

Eriochloa grandiflora. ARGENTINA: Fontana F-117 (SI). BOLIVIA: Killeen 1955 (SI). BRASIL: DusØn 

16869 (SI). PARAGUAY: Jörgensen 4783  (SI). 

Eriochloa meyeriana. TANZANIA: Greenway & Kanuri 15227 (MO-2255986). ZIMBABUE, Eyles 3138 

(MO-2304272). 

Eriochloa montevidensis. ARGENTINA: Burkart & Troncoso 11432 (SI); Cabrera 7482 (SI), 27530 

(SI); Morrone et al. 3044 (SI); Pensiero & Marino 4545 (SI); Saravia Toledo 1900 (SI); Rœgolo 

de Agrasar & Trucco Aleman 2037 (SI); Zuloaga & Morrone 3027 (SI); Zuloaga & Deginani 

3693a (SI). BOLIVIA: Saravia Toledo & Joaquín 10974 (SI). CHILE: Werdermann 715 (SI). 

PARAGUAY: Mereles 711 (SI); Rosengurtt 5503 (SI); Schinini 6283 (SI); Burkart 18405 (SI); 

Zardini & Guerrero 37508 (SI). 

Eriochloa nana. ARGENTINA: Petetin et al. 1920 (BAB); Quarín 910 (CTES); Schinini et al. 19154 

(CTES); sin colector s.n. (SI). 

Eriochloa polystachya. ESTADOS UNIDOS DE NORTE AMÉRICA: Reeder & Reeder 8550 (SI). 

PUERTO RICO: Otero 238 (SI); Thomas 43207 (US). VENEZUELA: Burkart 16298 (SI). 

Eriochloa pseudoacrotricha. ARGENTINA: Lahitte & Castro s.n. (BAA); Schulz 11074 (BAB); Saravia 

Toledo & Neumman 10755 (SI). AUSTRALIA: Clemens s.n. (SI). 

Eriochloa punctata. ARGENTINA: GonzÆles et al. 41 (SI); Romanzuck et al. 131 (SI); Arbo et al. 1054 

(SI); Troncoso et al. 3237 (SI); Quarín  3302 (SI); Renvoize 3657 (SI); Schinini & Croveto 12906 

(SI); Krapovickas 25571 (SI); 29419 (SI). BRASIL: Boelcke 6786 (SI), 6794 (SI); DusØn 13688 

(SI); Pickel 20 (SI). PARAGUAY: Rosengurtt 5483 (SI), 5501 (SI), 5619 (SI), 5621 (SI), 5854 

(SI). VENEZUELA: Burkart 16169 (SI),16437 (SI), 16453 (SI), 17160 (SI). 

Eriochloa sericea. MÉXICO: Stapper 64 (COAH); Wipff 208 (COAH). 

Eriochloa setosa. CUBA: Brother Leon 991 (SI); Zuloaga et al. 9629 (SI). 

Eriochloa tridentata. ARGENTINA: BÆez 70 (BAF); Parodi 14148 (BAA); Petetin 1885 (BAB); Molina 

2355 (BAB); Molina et al. 3350 (BAB); Pensiero & Tivano 3084 (SI); Krapovickas et al. 25571 

(SI). 

Leucophrys glomerata. SUD`FRICA: Davidse 6358 (US-2769293); Hweinchedi 2304 (US-2462032). 
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Leucophrys mesocoma. REPÚBLICA DE NAMIBIA: Davidse & Loxton 6317 (MO-2315025); Crook 

1005 (MO-2354424). 

Megathyrsus infestum. KENIA: Hitchcock 25162 (US-1446613).TANZANIA: Nwamba 16 (SI); Mgaza 

307 (SI). UGANGA: Hitchcock 24867 (US-1446619). 

Megathyrsus maximus. ARGENTINA: Burkart 20314 (SI), 20122 (SI); Cabrera et al. 26536 (SI), 28867 

(SI); Fortunato et al. 3303 (BAB,  SI); Insfran 735 (SI); Krapovickas & Schinini 30893 (SI); Lewis 

1495 (SI); Mœlgura de Romero 3153 (SI); Quarín 334 (Si), 554 (SI); Zuloaga et al. 703 (SI), 843 

(SI), 2127 (SI), 2276 (SI); Schinini 16201 (SI). BOLIVIA: Renvoize 155 (SI); Seidel et al. 2547 

(SI). COLOMBIA: Zuloaga et al. 4001 (SI). COSTA RICA: Keeler 46 (SI). PARAGUAY: Morrone 

& Pensiero 247 (SI), 512 (SI). PERÚ: SagÆstegui 8315 (SI). TAILANDIA: Laegaard 21751 (SI). 

Melinis minutiflora. ARGENTINA: Morrone et al. 1338 (SI). BOLIVIA: Beck s423 (SI); Killeen 933 (SI), 

2102 (SI); Siæari 250 (SI); Suæagua 1 (SI); Rugolo &  Villavicencio 1906 (SI). BRASIL: 

Aparecida da Silva 5038 (SI); Araujo 72 (SI); Barbosa & Usteri 664 (SI); Ghatschbach 2295 

(SI); Jonsson 569a (SI); Pickel 97 (SI); Reit c1130 (SI). COLOMBIA: Grant 10543 (SI). 

MÉXICO: Reyes de los Santos 238 (SI). PERÚ: Smith 2451 (SI), 4138 (SI). REPÚBLICA DEL 

CONGO: Meurillon 328 (SI). VENEZUELA: Burkart 16012 (SI), 16166 (SI). 

Melinis repens. ARGENTINA: Cabrera et al. 28591 (SI); Deginani et al. 1447 (SI); Guaglianone & 

Carrillo 1207 (SI); Hunziker et al. 10855 (SI); Morrone et al. 1048 (SI); Mœlgura de Romero et al. 

1595 (SI), 2361 (SI), 2814 (SI),3057 (SI); Romanczuk 426 (SI); Pensiero & Marino 4591 (SI); 

Zuloaga & Deginani 3822 (SI); Zuloaga & Morrone 6764 (SI). BOLIVIA: Beck 22209 (SI); Jardim 

& Mamani 3713 (SI); Morrone et at 4232 (SI); Subieta 152 (SI). BRASIL: Smith & Young 5348 

(SI). PARAGUAY: Degem 151 (SI); Fortunato et al. 8807 (SI); Morrone & Pensiero 83 (SI), 222 

(SI); Wolf et al. 110 (SI). PERÚ: VÆsquez et al. 27192 (SI). SUD`FRICA: Smook 6545 (SI), 

8056 (SI). URUGUAY: Rosengurtt B-6774 (SI). VENEZUELA: Burkart 16643 (SI). 

Moorochloa eruciformis. ARGENTINA: Muæoz 27615 (SI); SÆenz & Morrone 260 (SI), 274 (SI); 

Troncoso et al. 3336 (SI). 

Moorochloa malacodes. ANGOLA: Plantae Angolensium Gossweilerii 10834 (US-1867014), 11043 

(US-1867020). SUD`FRICA: Volk 501 (US-1815584), 510 (US-1815586). 

Moorochloa schoenfelderi. REPÚBLICA DE NAMIBIA: Dinter 7438 (US-1648886); Schweickedt 2051 

(US-2461905). SUD`FRICA: Volk 30713 (US-1815640). 

Panicum deustum. BRASIL: sin colector SP-170384 (SI). KENIA: Webster 1265 (US-

2975892).TANZANIA: Endlich 488 (US-1061616). 

Panicum repens. ARGENTINA: Galli 202 (SI); Maidana 15699 (SI); Burkart 20768 (SI); Burkart & 

Gamerro 21661 (SI). BRASIL: Rosa 3697 (SI); Pedras & J. Domingos s.n. (SI). ESTADO DE 

HAWAII: Degener & Degener 33400 (SI). ESTADOS UNIDOS DE NORTE AMÉRICA: 

Demareee 31123 (SI). REPÚBLICA DE FILIPINAS: E.D.M. 182 (SI); Merrill 612 (SI). 

REPÚBLICA TOGOLESA: Shafer 8660 (SI). TAILANDIA: Laegaard 21618 (SI). ZIMBABUE: 

Davidse & B. Simon 6450 (US-3072280). 

Scutachne amphistemon. CUBA: Acuæa 12371 (SI); Ekman 994 (SI); León 12300  (SI). 
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Scutachne dura. CUBA: 995 (US, SI), 996 (MO-972965, SI) 13478 (US, SI); Wright 1539 (MO-

2975804). 

Setaria sulcata. ARGENTINA: Hicken 9 (SI); Morrone & Pensiero 267 (SI); Krapovickas 1599 (SI); sin 

colector 17411 (SI). BOLIVIA: CÆrdenas 3612 (SI); Steinbach 2998 (SI). BRASIL: DusØn 11606 

(SI), 13671 (SI); Dutra 340 (SI); Macedo 4519 (SI); Morrone & Pensiero 485 (SI); Henz 35655 

(SI); Pickell 182 (SI). PARAGUAY: Degem 163 (SI); Hassler 107 (SI); Jörgensen 3553 (SI); 

Morrone & Pensiero 281 (SI). 

Thuarea involuta. FILIPINAS: Edaæo 56725 (US-2378497); Williams 220 (US-706868). REPÚBLICA 

DE LAS ISLAS FIJI: Smith 9508 (US-2154907). 

Tricholaena monachne. ANGOLA: sin colector 10627 (US-1867010). SUD`FRICA: Gogfrey & 

Meeuse SH-1596 (US-2116397); Wilman s.n. (SI); Winter & Manais 4668 (SI); Smook 7067 

(US-3199889). ZAMBIA: Robinson 1444 (SI). 

Urochloa acuminata. BRASIL: Zuloaga et al. 4766 (SI), 4843 (SI), s.n. (SI), Zuloaga & Morrone 9029 

(SI). 

Urochloa adspersa. ARGENTINA: Ahumada & Castellon 4822 (SI), 5065 (SI); Cialdella et al. 552 (SI); 

Deginani & Denham 1885 (SI), 1942 (SI); Fortunato 2886 (SI); Guaglianone et al. 1783 (SI); 

Morrone et al. 4476 (SI), 5333 (SI); Mœlgura et al. 1415 (SI); Renvoize & Cope 4005 (SI); 

Schulz 11663 (SI); Zuloaga & Deginani 3634 (SI); Zuloaga & Morrone 7249 (SI); Zuloaga et al. 

2644 (SI). BOLIVIA: Nee 47591 (SI). PARAGUAY: Zuloaga & Morrone 7318 (SI); s.n. (US-

744162). 

Urochloa advena. SUD`FRICA: Killick 4541 (US-3396859); Schurichuw 1749 (US-2462070). 

Urochloa arizonica. ESTADOS UNIDOS DE NORTE AMÉRICA: Gould 4458 (MO); Pase 1047 (SI), 

1083 (SI). MÉXICO: Carter & Sousa 5219a (MO-2776460); Harvey 1601 (MO 1227737); 

Hitchock 13 (MO-742729); Johnston et al. 12206 (MO-3112275); Vera Santos 1785 (MO-

1292710); Lott 3795 (MO-04577575); Martin et al. s.n. (MO-4389777); Wiggins & Rollins 64 

(MO-1249435), 88 (MO-1249393); Torres & Hernandez 3459 (MO-3632937).  

Urochloa arrecta. ARGENTINA: López et al. 62  (SI); Morrone et al. 2057 (SI); Muæoz 1966 (SI); 

Troncoso et al. 3812 (SI); Zuloaga et al. 5618 (SI). BRASIL: Zuloaga et al. 2419 (SI); CIAT 

16843 (SI); sin colector 167755 (SI); sin colector s.n. (SI). COSTA RICA: Estrada 2996 (SI). 

MÉXICO: Zuloaga et al. 7413 (SI). VENEZUELA: Morrone et al. 4695 (SI). 

Urochloa atrisola. AUSTRALIA: Blake 17776 (MO-04616119). 

Urochloa bovonei. TANZANIA: Milne-Redhead & Taylor 8641 (US-2967811), 8166 (US-2967816). 

UGANDA: Snowden 1428 (US-1539175). ZAMBIA: Salubeni 374 (US-2604688). 

Urochloa brachyura. SUD`FRICA: Rogers 6702 (US-1173234); Seiner 462 (US-733022). ZAMBIA: 

Argoz 1814 (US-2589150). 

Urochloa brizantha. ARGENTINA: Quarín 549 (SI); Morrone et al. 2066 (SI), 2245 (SI), 2247 (SI), 

5343 (SI); Pensiero 6875 (SI); Zuloaga et al. 5770 (SI); Zuloaga & Morrone 7348 (SI). BOLIVIA: 

Morrone et al. 4207 (SI). BRASIL: Zuloaga et al. 2420 (SI). ETIOP˝A: Burger & Pretahum 360 

(SI). KENIA: Knight 4253 (SI); van Someren 9553 (SI). PARAGUAY: Degem 179 (SI); Morrone 
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& Pensiero 366 (SI), 431 (SI), 495 (SI). SUD`FRICA: Smook 8116 (SI). TANZANIA: Piemeisel 

& Kephart 410 (SI). ZAMBIA: Davies 127 (SI). 

Urochloa ciliatissima. ESTADOS UNIDOS DE NORTE AMÉRICA: Brant 2222 (MO-4266596); Correll 

& Johnston 18116 (MO-2620921); Harvey 892 (SI, MO-1227920); Jones 28364 (SI, MO-

1013129). 

Urochloa comata. ETIOP˝A: Schimper 1017 (US-945476). SUDAN: Shantz 921 (US-1090738). 

UGANDA: Snowden 1202 (US-1389368); Hitchcock 24988 (US-1446715); 24974 (US-

1446734); Thomas 4342 (US-1982815); Mearns 3044 (US-633050), 3046 (US-633052).  

Urochloa decidua. BRASIL: Noblick & Pinto 2792 (CEPEC,  MO-35263, SI). Zuloaga & Morrone 6942 

(SI); Zuloaga et al. 4784 (SI, MO); 9037  (SI,  IBGE,  MO,  US). 

Urochloa decumbens. ARGENTINA: Morrone et al. 5350 (SI); Zuloaga et al. 6735 (SI); 6877 (SI); 

7026 (SI); 7119 (SI). BOLIVIA: Beck 15554 (SI); Morrone & Belgrano 4837 (SI); Nee 45992 (SI). 

BRASIL: Allem 2407 (SI); Nicora et al. 9827 (SI); Sendulsky 1609 (SI). ECUADOR: Quintana & 

Laegaard 291 (SI). PARAGUAY: López et al. 354  (SI); Morrone & Pensiero 117 (SI), 315 (SI), 

371 (SI), 497 (SI). VENEZUELA: Morrone et al. 4672 (SI). 

Urochloa deflexa. ESTADOS UNIDOS DE NORTE AMÉRICA: Gholson s.n. (US). ETIOP˝A: Schimper 

1653 (US). GHANA: Thovold 28 (US). NIGERIA: De Leeuw 1088 (US). SUD`FRICA: Godfrey 

H-1731 (US). ZIMBABUE: Gould Smith 7/56 (SI). 

Urochloa dictyoneura. ECUADOR: Quintana & Laegaard 351 (SI). KENIA: Hitchcock 24816 (US). 

PARAGUAY: Zuloaga & Morrone 7288 (SI). TANZANIA: Cvenway 10115 (US). UGANDA: 

Snowden 1219 (US). VENEZUELA: Morrone et al. 4696 (SI). 

Urochloa discifera. MÉXICO: Beetle 7063 (MO); Morrone & Giussani 3613 (SI); 3646 (SI). 

Urochloa distachya. AUSTRALIA: Clemens s.n. (SI); Lazarides 5110 (US-2209977); Henderson 381 

(US-2554606); Wilson 67 (US-2594528). MÉXICO: Zuloaga et al. 7415 (SI), 9682 (SI). 

REPÚBLICA DE LAS SEYCHELLES: Fosberg F.R. 52072 (US-2680327). 

Urochloa dura. ZAMBIA: Milchell BL 12/62 (US-2433171). ZIMBABUE: Verboom 1319 (US-2464635). 

Urochloa echinolaenoides. REPÚBLICA DEMOCRATICA DEL CONGO: Shantz 586 (US-1295706). 

Urochloa foliosa. AUSTRALIA: Blake 20087 (MO-3750873); Collins 46642 (MO-1763339); Snow & 

Simon 7332 (MO-05020702). 

Urochloa fusca. ARGENTINA: Burkart 20370 (SI); Morrone et al. 2914 (SI). BOLIVIA: Beck 5974 (SI). 

BRASIL: Pickel 194 (SI). COLOMBIA: Zarucchi & Cuadros 4128 (SI). ESTADOS UNIDOS DE 

NORTE AMÉRICA: Ashbey 11 (SI). MÉXICO: Zuloaga et al. 9683 (SI), 9712 (SI). NICARAGUA: 

Robleto 1307c (SI). PANAM`: Duke 14636 (SI). PERÚ: Belshaw 3238 (SI). VENEZUELA: 

Burkart 16981 (SI), 17121 (SI), 17349 (SI); Trujillo et al. 16533 (SI); Zuloaga et al. 4338 (SI). 

Urochloa fusiformis. REPÚBLICA DE FILIPINAS: Ramos 58431-2 (US-928624); Ramos & Edaæo 2-

107(44646) (US-1526503); Willians 1963 (US-707731). 

Urochloa gilesii. AUSTRALIA: Hubbard & Winders 6011 (MO-2892745); 7051 (MO-2892747); Perry 

3317 (MO-3703208). 

Urochloa glumaris. INDONESIA: Main & Aden 1563 (US-2043026); Taylor P-2788-E (US-3121917). 

REPÚBLICA DE FILIPINAS: Vera Santos 4489 (US-2239671), 5018 (US-2239844). SRI 
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LANKA: Clayton 5073 (US-2589866); Gould 13445 (US-2618287); Gould & Cooray 13733 (US-

2618523). 

Urochloa holosericea. INDONESIA (Papua Nueva Guinea): Brass 5910 (US-1614534); 7810 (US-

1723703). 

Urochloa humidicola. ARGENTINA: Zuloaga & Morrone 7028 (SI), 7116 (SI). BOLIVIA: Rivero 252 

(SI); Beck 15553 (SI). BRASIL: Mochiutti & Meirelles 11679 (SI). COLOMBIA: Laegaard & 

Mayorga 17586 (SI). ECUADOR: Quintana & Laegaard 289 (SI); Neill 10405 (SI); Toledo 3218 

(SI). PARAGUAY: Morrone & Pensiero 369 (SI). REPÚBLICA DE MALAUI: Forksan 736 (US-

2473152). TANZANIA: sin colector 1091 (US-1125992). VENEZUELA: Zuloaga et al. 4403 (SI). 

ZIMBABUE: Davidse 6535 (US-2769195). 

Urochloa jubata. BRASIL: CIAT 16358 (SI), 16522 (SI), 16525 (SI); Sendulsky 16517 (CIAT) (SI). 

BURKINA FASO: Sihvonen 43 (US-2789239). GHANA: Baldwin 13551 (US-13551). NIGERIA: 

Dalziel 896 (US-1037966). TANZANIA: Shabani  s.n. (SI, US-2464162). 

Urochloa kurzii. INDONESIA: Monod de Froideville 1448 (US-2043041). 

Urochloa lachnantha. ESTADO DE ERITREA: Pappi 586 (US-2874899). ETIOP˝A: Schimper 2239 

(US-1126006). KENIA: Bogdan 2991 (US-2847543). 

Urochloa lata. GHANA: Schweinfurth 1158 (US-1061592); Alyrrimia 1085 (US-1612302); Vigni 279 

(US-1755403). 

Urochloa leersioides. ETIOP˝A: Schimper 2200 (US-1715353); Burger 3419 (US-2473272). 

REPÚBLICA DEMOCRATICA DEL CONGO: Johnston 1083 (US-1818173). 

Urochloa leucacrantha. ARGENTINA (cultivada): Morrone 5172 (SI). KENIA: Hitchcock 25182 (US-

1446744); Greenway 9774 (US-2433023). UGANDA: Maitland 1247 (US-1388551). 

Urochloa lorentziana.  ARGENTINA: Burkart 13328 (SI), 13831 (SI), 17536 (SI); Cialdella et al. 562 

(SI); Meyer 378 (SI); Morrone & Giussani 5157 (SI); Morrone et al. 4653 (SI), 8678 (SI); Nicora 

et al. 9020 (SI); Pierotti s.n. (SI-25398); Roig 8403 (SI); Rosengurtt B-5818 (SI); sin colector s.n. 

(SI-18472);Schulz 17414 (SI); Venturi 1676 (SI); Zuloaga & Deginani 3496 (SI); Zuloaga et al. 

5811 (SI). PARAGUAY: Molas 1410 (SI). 

Urochloa megastachya. BRASIL: Langsdorff s.n. [SI (fragm.  holotipo US)]; Riedel 96 (US-1647865). 

Urochloa meziana. MÉXICO: Davidse & Davidse 9928 (MO-2380136); Díaz Vilchis et al. 653 (SI); 

HernÆndez 9405 (SI); Kral 27444 (MO-2577629); Morrone & Giussani 3611 (SI); Zuloaga et al. 

9634 (SI), 9701 (SI), 9735 (SI). 

Urochloa mollis. BOLIVIA: Morrone & Belgrano 5048 (SI). BRASIL: Allem & Vieira 1725 (SI) ; Campelo 

1405 (SI). ECUADOR: Toledo 2791 (SI); Toledo -2791 (SI). GUAYANA FRANCESA: sin 

colector 489 (SI). HONDURAS: Davidse & Pilz 31650 (SI), 31668 (SI). NICARAGUA: Robleto 

1373 (SI).VENEZUELA: Burkart 16923 (SI), 17136 (SI), 17261 (SI); Morrone et al. 4663 (SI); 

Zuloaga et al. 4361 (SI). 

Urochloa mosambicensis. ARGENTINA: Morrone et al. 4641 (SI); Sulekic & Cano 3778 (SI), 3782 

(SI), 3800 (SI), 3803 (SI), 3819 (SI); Zuloaga et al. 8680 (SI), 8683 (SI). BOLIVIA: Saravia 

Toledo & Joaquín 11170 (SI). BRASIL: Forero 1318 (SI). SUD`FRICA: Gofrey SH-1735 (US-

2116437); Oakes 1645 (US-3030897). TAILANDIA: Laegaard & Norsangsri 21792 (SI). 
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TANZANIA: Michelmove 1172 (US-1648949); Milne-Redhead & Taylor 8827 (US-2847646); 

Pielon 65 (SI); Renvoize &  Abdallah 1815 (US-2769324); Richards 21221 (US-2537363). 

ZAMBIA: sin colector 1186 (US-2589322). 

Urochloa multiculma. ECUADOR: Anderson 24 (US-80778); Howell 8789 (LIL), 9742a (LIL). 

Urochloa mutica. ARGENTINA: Bartlett 20315 (SI); Cabrera et al. 31504 (SI); Guaglianone et al. 1988 

(SI); López 63 (SI), 64 (SI); Morrone et al. 4439 (SI); SÆenz & Morrone 412 (SI); Zuloaga & 

Morrone 3058 (SI), 7007 (SI). BOLIVIA: Beck 2735 (SI), 17084 (SI). BRASIL: DusØn 14545 (SI). 

HONDURAS: MacDougal et al. 3060 (SI). MÉXICO: Zuloaga et al. 7421 (SI). PARAGUAY: 

Burkart 18368 (SI); Rojas 2312 (SI), 10489 (SI). PERÚ: Belshaw 3237 (SI); Murphy 308 (SI); 

Scolnik 1192 (SI). TAILANDIA: Laegaard & Norsangsri 21883 (SI). VENEZUELA: Burkart 16173 

(SI), 16299 (SI), 16484 (SI). 

Urochloa nigropedata. KENIA: Bogdan 5144 (US-2433064). SUD`FRICA: Liebenberg 4505 (US-

2434090). TANZANIA: Burtt 1285 (US-2847545 ). 

Urochloa notochthona. AUSTRALIA: Hourigan s.n. (US-1064280). 

Urochloa oblita. ECUADOR: Holm-Nielsen et al. 4926 (MO-4025715); Peterson et al. 8909 (MO-

3998399). 

Urochloa oligobrachiata. ZIMBABUE: Milchell 6/84 (US-2433191); Verboom 1193 (US-2464592). 

Urochloa oligotricha. ESTADO DE ERITREA: Pappi 274 (US-2686302). UGANDA: Liebenberg 11 

(US-1504684). ZAMBIA: Robinson 14 (US-2239209); Shantz 475 (US-1090750). 

Urochloa ophryodes. MÉXICO: Hitchcock 5538 (MO-848351). 

Urochloa ovalis. ETIOP˝A: Gilbert 2324 (MO-3229982); KENIA: Greenway & Kanuri 12795 (US-

2537369). 

Urochloa panicoides. ARGENTINA: Ahumada 4147 (SI); Cabrera et al. 27472 (SI), 30608 (SI), 31386 

(SI), 34683 (SI); Deginani & Cialdella 249 (SI); Deginani & Denham 1826 (SI); Deginani & 

Giussani 556 (SI); Morrone et al. 2756 (SI), 2994 (SI), 4340 (SI), 4564 (SI); Morrone & Giussani 

5159 (SI); Nicora  et al. 9016 (SI); Vignale & Breglia 202 (SI); Zuloaga et al. 2645 (SI), 2805 

(SI), 8550 (SI), 8551 (SI) 8555 (SI), 8556 (SI), 8676 (SI); Zuloaga & Morrone 2996 (SI). INDIA: 

Stewart 21338 (US-2040112); Saldanha 17933 (US-2698159). MÉXICO: Zuloaga et al. 9679 

(SI),  9698 (SI). PAKIST`N: Stewart 5184 (US-1109114). SUD`FRICA: Smook 8206 (SI); 

Wilman s.n. (SI). 

Urochloa paucispicata. ARGENTINA: Cabrera et al. 23309 (SI); Cialdella 554 (SI); Morrone et al. 

2755 (SI), 3589 (SI), 3675 (SI); Pensiero 7055 (SI); Quarín 94 (SI); Tivano 14 (SI); Zuloaga et 

al. 3019 (SI), 5813 (SI), 8677 (SI). BOLIVIA: Abbott 15882 (SI); Beck 23571 (SI); Nee 42287 

(SI); Saravia Toledo 12061 (SI). PARAGUAY: Pavetti & Rojas 10795 (SI); Zardini & Guerrero 

50005 (SI). 

Urochloa piligera. AUSTRALIA: Hubbard & Winders 6345 (MO-2892746); Lazarides 4168 (MO-

3703211); Ryko s.n. (SI). PAPUA: Carr 11398 (MO-1673627). 

Urochloa plantaginea. ARGENTINA: Ahumada 4142 (SI); Burkart & Troncoso 12031 (SI); Calderón & 

Soderstrom 2296 (SI); Deginani et al. 1046 (SI); Nicora et al. 9018 (SI); Saenz & Morrone 359 

(SI), 404 (SI); Sulekic & Cano 3763 (SI); Zuloaga et al. 5307 (SI), 8589 (SI); Zuloaga & Morrone 
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6767 (SI). BOLIVIA: Morrone et al 4222 (SI), 4229 (SI); Morrone & Belgrano 5078 (SI). BRASIL: 

DusØn 14761 (SI); Irwin 2322 (SI); Santoro 766 (SI). MÉXICO: Zuloaga et al. 9682 (SI). 

PARAGUAY: Morrone & Pensiero 358 (SI); Nicora et al. 9791 (SI); Woolston G-100 (SI). 

Urochloa platynota. UGANDA: Snowden 1222 (US); Staff 1926 (US). 

Urochloa platyphylla. ARGENTINA: Biurrun 6429 (SI); Brollo & Tivano 604 (SI); Burkart 24732 (SI), 

25245 (SI); Burkart & Troncoso 11069 (SI); Deginani & Denham 1845 (SI), 2014 (SI); Martinez 

Crovetto 4949 (SI); Morrone et al. 5296 (SI); Pensiero 135 (SI) 6923 (SI); Rolando León 257  

(SI); Rosa & Bianco 2783 (SI); SÆenz & Morrone 452 (SI); Sulekic 549 (SI); Venturi 770 (SI); 

Zuloaga & Deginani 3620 (SI). BOLIVIA: Beck 15070 (SI). URUGUAY: Rosengurtt 7353 (SI). 

Urochloa platytaenia. REPUBLICA DEL CONGO: Leleun 983 (US-1674407); Shantz 594 1/2 (US-

1297248). 

Urochloa praetervisa. AUSTRALIA: Clemens I9/46 (SI); Perry 3290 (MO-3703215); Willians 7865 

(MO-3732537). 

Urochloa pubigera. INDONESIA: Beguin 198 (US-1161005). TAILANDIA: Laegaard 21651 (SI). 

Urochloa ramosa. ETIOP˝A: Burger 3479 (US-2473277). SENEGAL: Adam 14925 (SI). SUDAN: 

Michelmone s.n. (US-2975886). TANZANIA: Faulkner 3769 (US-3010230). 

Urochloa reptans. BRASIL: Allem 2158 (SI). COLOMBIA: Zarucchi et al. 5488 (SI). CUBA: Curtis 536 

(SI). ESTADOS UNIDOS DE NORTE AMÉRICA: Ewan 18788 (SI). FILIPINAS: Montalban 144 

(SI). MÉXICO: Gereau et al. 2202 (SI). SRI LANKA: Cooray 69090603R (SI). TAILANDIA: 

Laegaard & Norsansri 21876 (SI). VENEZUELA: Burkart 16463 (SI); Miller 171 (SI). 

Urochloa rudis. SOMALIA: Wieland 4173 (MO-3260090). TANZANIA: Wingfield 3145 (US-2727179). 

Urochloa ruziziensis. BRASIL: Sendulsky 1629 (SI); Sendulsky 1632 (SI); sin colector 169264 (SI). 

COSTA RICA: Grayum & Stiles 9005 (SI). ECUADOR: Quintana & Laegaard 363 (SI). MAL˝: 

Scholz 85 (SI). PARAGUAY: Morrone & Pensiero 564 (SI). 

Urochloa sclerochlaena. KENIA: Graham 83 (US-3008727). 

Urochloa semiundulata. KENIA: Willians 238 (US-2379676). TANZANIA: Stuhlmann 3842 (US-

1063883); Burtt 4553 (US-1539043). 

Urochloa setigera. INDONESIA: Faulkner 3293 (US-2464649). KENIA: Kabuye et al. 50 (US-

3280340). SRI LANKA: Gould & Cooray  13712 (US-2618503); Laegaard 21622 (SI); Mueller-

Dombois & Cooray 67121011 (US-2660460). TANZANIA: Milne-Redhead & Taylor 7270 (US-

2847645). 

Urochloa subquadripara. ARGENTINA (cultivada): Morrone 5173 (SI). COSTA RICA: Grayum et al. 

10561 (SI). MÉXICO: Breedlove & Davidse 54172 (MO-299118); Chimal 958 (MO-3704686); 

Davidse et al. 30204 (SI). PANAM`: Zuloaga & Deginani 9789 (SI). TAILANDIA: Laegaard 

21612 (SI), 21699 (SI), 21746 (SI). 

Urochloa subulifolia. TANZANIA: Milne-Redhead & Taylor 8034 (US-2967810). ZIMBABUE: Laegaard 

15786 (US-3299011); Rattsay 184 (US-1539238). 

Urochloa texana. ESTADOS UNIDOS DE NORTE AMÉRICA: Brison & Morris 6906 (MO-3778009); 

Clinebell 1352 (MO-3790282); Dale Thomas 146055 (MO-3295212); Derting 5522 (MO-

3181113); Nee 33249 (MO-3600037), Nee 44003 (SI); Tyrl et al. 1026 (MO-3320740). 
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Urochloa trichopus. ESTADO DE ERITREA: Pappi 4275 (SI). ETIOP˝A: Ash 2564 (US-2819954); 

Burger 2890 (US-2465126). SUD`FRICA: Pentz s.n. (ex national herbarium SudÆfrica 15251) 

(US-1538960). TANZANIA: Southon 207 (SI). ZAMBIA: Day s.n. (SI); Prince 87 (SI);  

Urochloa venosa. MÉXICO: Leaventworth 481 (MO-1198703). 

Urochloa villosa. BURKINA FASO: Sihvonen 247 (US-2248976). CHINA: Luo Lin-bo 198 (SI). COSTA 

DE MARFIL: Adjanoham 385a (US-1837984). GUINEA: Junta de investigacöes do ultramar 

2285 (US-2427358); Pogeguin 1734 (US-2380924). MAL˝: Hagerup 413 (US-17186915). 

TAILANDIA: Laegaard & Norsangsri 21636 (SI), 21637 (SI); Laegaard 21767 (SI). UGANDA: 

Hitchcock 24936 (US-1446725); Maitland 892a (US-1297290). 

Urochloa whiteana. AUSTRALIA: Hubbard 8062 (MO-2892744), 2749 (MO-2892761). 

Urochloa xantholeuca. ETIOP˝A: Ash 2586 (US-2837095). UGANDA: Dyson-Hudson 56 (US-

2568958); Liebemberg 9 (US-1504756). 

Yvesia madagascariensis. MADAGASCAR: Bathie 11055 (US-3049474); 13010 (US-3049474). 
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ApØndice D. Scripts utilizados en TNTv1.1. 

SCRIPT 1. Obtención en 100 rØplicas independientes de los valores de soporte de jackknife 

simØtrico en anÆlisis de la matriz morfológica en donde los estados correspondientes a los 

caracteres continuos se hallan permutados al azar, eliminando así la seæal filogenØtica. 

macro=; 
log ramdomizacion_continuos.txt; 
mult10: hold 4; 
rseed0; 
loop 0 99; 
xperm 0.26; 
ttags=; 
resample sym replications 1000 cut 50 frequency; 
ttags/; 
ttags-; 
stop; 
log/; 
 
SCRIPT 2. Obtención de los Ærboles óptimos bajo pesos implí citos correspondientes a un rango 

de �k� entre 1-100 y con incrementos de una unidad.  

macro=; 
warn-; 
echo=; 
taxname=; 
var: a; 
set a=1; 
loop 0 99; 
rseed0; 
mult1000: hold 10; 
piwe=’a’; 
piwe; 
mult1000; 
bbreak; 
tsave *IW_tree’a’.txt; 
save; 
tsave/ 
keep0; 
set a++; 
stop; 
 
SCRIPT 3. Obtención de los valores de soporte de jackkife s imØtrico  bajo pesos implícitos para 

cada k ensayado, utilizando un rango de �k� entre 1 -100 y con incrementos de una unidad. 

macro=; 
warn-; 
var: a; 
log prueba_IW_1_100.txt; 
rseed0; 
echo=; 
set a=1; 
loop 0 99; 
mult10: hold 4; 
ttags=; 
piwe=’a’; 
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piwe; 
resample sym replications 1000 cut 50 frequency; 
ttags/; 
ttags-; 
keep0; 
set a++; 
stop; 
log/; 
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ApØndice E. Sinapomorfías morfológicas que soportando los nodos  de las diferentes 
topologías obtenidas. 
 
 
Tabla E1. Sinapomorfias correspondiente al Ærbol de mÆxima parsimonia con la matriz 
morfológica y bajo pesos iguales. En la tabla se mu estra el taxón/n” de nodo  en negrita y a 
continuación los caracteres y estados que soportan dicho nodo. Los nodos con  sus nœmeros 
correspondientes son presentados en la figura E1 
 
. Digitaria ciliaris :  
      Sin autapomorfias 
    Panicum repens :  
      C. 3: 0.298-0.386 --> 0.114-0.266  
      C. 12: 0.475-0.573 --> 0.449-0.469  
      C. 18: 0.369-0.391 --> 0.362-0.367  
      C. 23: 1.618-1.624 --> 1.473-1.613  
      C. 37: 1 --> 0  
      C. 47: 0 --> 1  
      C. 60: 2 --> 0  
      C. 61: 1 --> 2  
      C. 94: 2 --> 3  
      C. 95: 0 --> 2  
    Setaria poiretiana :  
      C. 0: 1.714-1.768 --> 1.885-2.296  
      C. 1: 0.990-1.228 --> 1.450-1.750  
      C. 2: 0.920-1.008 --> 1.258-1.947  
      C. 4: 0.847-0.894 --> 1.163-1.727  
      C. 5: 0.839-0.949 --> 1.437-2.453  
      C. 7: 0.155-0.177 --> 0.113-0.154  
      C. 21: 1.016-1.081 --> 1.499-1.581  
      C. 22: 0.477 --> 0.554-0.766  
      C. 24: 1.616-1.628 --> 1.474-1.581  
      C. 33: 1 --> 0  
      C. 85: 5 --> 1  
      C. 89: 1 --> 0  
     Urochloa mutica :  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 36: 0 --> 1  
      C. 85: 5 --> 2  
      C. 101: 0 --> 1  
     Urochloa mosambicensis :  
      C. 17: 0.242-0.275 --> 0.320-0.517  
      C. 18: 0.454-0.467 --> 0.473-0.480  
      C. 29: 2 --> 0  
      C. 36: 1 --> 0  
     Urochloa plantaginea :  
      C. 4: 0.811-0.821 --> 0.851-1.358  
      C. 7: 0.275-0.282 --> 0.306-0.380  
      C. 10: 0.690-0.697 --> 0.699-0.774  
      C. 18: 0.493-0.531 --> 0.532-0.550  
      C. 50: 1 --> 0  
      C. 63: 0 --> 1  
      C. 85: 6 --> 2  
      C. 99: 1 --> 2  
      C. 100: 0 --> 1  
     Urochloa mollis :  
      C. 23: 1.459-1.571 --> 1.593-1.783  
     Eriochloa montevidiensis :  
      C. 18: 0.420-0.425 --> 0.364-0.414  
      C. 99: 2 --> 1  
     Urochloa arrecta :  
      C. 4: 0.811-0.821 --> 0.965-1.264  
      C. 7: 0.273-0.282 --> 0.301-0.402  
      C. 30: 2 --> 1  
     Urochloa adspersa :  
      C. 18: 0.446-0.459 --> 0.477  
      C. 19: 0.337-0.350 --> 0.364-0.414  
      C. 38: 0 --> 1  
      C. 85: 4 --> 7  
      C. 86: 0 --> 1  
      C. 90: 1 --> 0  
     Urochloa distachya :  
      C. 23: 1.480-1.580 --> 1.595-1.663  

      C. 88: 1 --> 0  
      C. 89: 1 --> 0  
      C. 94: 2 --> 0  
     Urochloa platyphylla :  
      C. 7: 0.275-0.326 --> 0.377-0.477  
      C. 11: 0.407-0.478 --> 0.480-0.530  
      C. 21: 0.903 --> 0.778  
      C. 23: 1.423-1.454 --> 1.070-1.361  
      C. 85: 6 --> 7  
      C. 94: 2 --> 0  
      C. 103: 0 --> 1  
     Urochloa fasciculata :  
      C. 10: 0.610-0.614 --> 0.532-0.573  
      C. 13: 0.310-0.338 --> 0.373-0.423  
      C. 18: 0.446-0.459 --> 0.329-0.431  
      C. 24: 1.581-1.594 --> 1.478-1.556  
    Urochloa meziana :  
      C. 7: 0.247-0.277 --> 0.179-0.239  
      C. 10: 0.694-0.710 --> 0.566-0.606  
      C. 36: 1 --> 0  
      C. 37: 1 --> 2  
     Urochloa panicoides :  
      C. 47: 0 --> 1  
      C. 103: 0 --> 1  
     Urochloa brizantha :  
      C. 7: 0.273-0.300 --> 0.161-0.266  
      C. 13: 0.385-0.410 --> 0.436-0.458  
      C. 17: 0.505-0.512 --> 0.545-0.579  
      C. 24: 1.677-1.682 --> 1.754-1.798  
     Urochloa ruziziensis :  
      C. 7: 0.413-0.544 --> 0.635-0.761  
      C. 17: 0.505-0.512 --> 0.527-0.544  
      C. 46: 0 --> 1  
      C. 62: 2 --> 1  
     Urochloa humidicola :  
      Sin autapomorfias 
     Urochloa lorentziana :  
      C. 85: 4 --> 7  
      C. 94: 2 --> 3  
      C. 101: 1 --> 0  
     Urochloa dictyoneura :  
      Sin autapomorfias 
     Megathyrsus maximus :  
      C. 4: 1.102-1.240 --> 1.246-1.760  
      C. 5: 1.100-1.105 --> 1.360-1.839  
      C. 102: 0 --> 1  
      C. 105: 0 --> 3  
     Urochloa discifera :  
      C. 21: 0.903 --> 0.925-1.002  
      C. 28: 1 --> 0  
      C. 62: 2 --> 0  
     Melinis minutiflora :  
      C. 9: 0.545-0.556 --> 0.352-0.525  
      C. 10: 0.496-0.549 --> 0.449-0.492  
      C. 11: 0.277-0.283 --> 0.165-0.184  
      C. 15: 0.211-0.230 --> 0.121-0.191  
      C. 53: 1 --> 0  
      C. 55: 1 --> 0  
      C. 105: 0 --> 3  
     Moorochloa eruciformis :  
      C. 13: 0.240-0.250 --> 0.133-0.147  
      C. 14: 0.428-0.447 --> 0.390-0.409  
      C. 17: 0.276-0.309 --> 0.239-0.264  
     Urochloa decidua :  
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      C. 2: 0.855-0.900 --> 0.440-0.644  
      C. 4: 1.102-1.115 --> 0.565-0.979  
      C. 16: 0.138-0.151 --> 0.154-0.188  
     Urochloa paucispicata :  
      C. 2: 0.855-0.878 --> 0.883-1.419  
      C. 7: 0.155-0.162 --> 0.167-0.246  
      C. 10: 0.758-0.827 --> 0.843-0.932  
      C. 14: 0.644-0.690 --> 0.737-0.802  
      C. 16: 0.142-0.163 --> 0.226-0.327  
      C. 18: 0.507-0.543 --> 0.614-0.643  
      C. 19: 0.382-0.431 --> 0.464-0.504  
      C. 24: 1.616-1.635 --> 1.412-1.529  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 99: 1 --> 0  
    Eriochloa nana :  
      C. 0: 1.642-1.757 --> 0.985-1.384  
      C. 27: 1 --> 0  
      C. 94: 2 --> 0  
     Eriochloa punctata :  
      Sin autapomorfias 
     Urochloa decumbens :  
      C. 16: 0.142-0.155 --> 0.169-0.180  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 106: 0 --> 3  
     Urochloa nigropedata :  
      C. 8: 0.169-0.195 --> 0.120-0.162  
      C. 12: 0.535-0.586 --> 0.588-0.620  
      C. 13: 0.256-0.279 --> 0.325-0.344  
      C. 16: 0.112-0.119 --> 0.098-0.105  
      C. 17: 0.330-0.355 --> 0.371-0.410  
      C. 27: 0 --> 1  
      C. 28: 1 --> 2  
      C. 30: 2 --> 1  
      C. 46: 1 --> 0  
      C. 54: 0 --> 1  
      C. 55: 0 --> 1  
      C. 85: B --> A  
     Urochloa bovonei :  
      C. 28: 1 --> 2  
      C. 89: 1 --> 0  
     Brachiaria serrata :  
      C. 21: 0.778 --> 0.602  
      C. 22: 0.415-0.477 --> 0.301  
      C. 44: 0 --> 1  
      C. 50: 1 --> 0  
      C. 86: 1 --> 0  
      C. 87: 1 --> 0  
      C. 90: 0 --> 1  
     Urochloa jubata :  
      C. 2: 0.832-0.841 --> 0.934-1.053  
      C. 7: 0.273-0.282 --> 0.476-0.557  
      C. 22: 0.599-0.602 --> 0.644-0.786  
      C. 101: 0 --> 1  
      C. 104: 0 --> 1  
     Urochloa leersioides :  
      C. 11: 0.368-0.375 --> 0.292-0.345  
      C. 12: 0.480 --> 0.346-0.382  
      C. 13: 0.212-0.218 --> 0.164-0.197  
      C. 14: 0.538-0.559 --> 0.485-0.527  
      C. 15: 0.338-0.369 --> 0.285-0.324  
      C. 19: 0.325-0.330 --> 0.258-0.321  
      C. 41: 0 --> 1  
    Melinis repens :  
      C. 10: 0.496-0.549 --> 0.607-0.715  
      C. 14: 0.446-0.479 --> 0.514-0.541  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 46: 0 --> 1  
      C. 90: 0 --> 1  
      C. 94: 2 --> 1  
     Urochloa acuminata :  
      C. 1: 1.176-1.220 --> 1.291-1.603  
      C. 10: 0.723-0.748 --> 0.836-0.915  
      C. 11: 0.389-0.414 --> 0.501-0.535  
      C. 12: 0.665-0.667 --> 0.796-0.842  
      C. 13: 0.324-0.356 --> 0.411-0.470  
      C. 14: 0.647-0.653 --> 0.791-0.841  

      C. 15: 0.348-0.375 --> 0.443-0.480  
      C. 17: 0.517-0.531 --> 0.558-0.675  
      C. 105: 0 --> 2  
    Urochloa platynota :  
      C. 0: 1.646-1.658 --> 1.693-1.924  
      C. 7: 0.244-0.298 --> 0.545-0.628  
      C. 10: 0.694-0.721 --> 0.605-0.658  
      C. 17: 0.357-0.363 --> 0.437-0.463  
      C. 24: 1.616-1.628 --> 1.466-1.588  
      C. 41: 0 --> 1  
      C. 44: 0 --> 2  
      C. 51: 1 --> 0  
      C. 65: 0 --> 1  
      C. 94: 0 --> 2  
     Urochloa dura :  
      C. 2: 0.832-0.841 --> 0.357-0.446  
      C. 21: 0.830-0.831 --> 0.602  
      C. 44: 2 --> 1  
      C. 48: 1 --> 0  
      C. 85: 1 --> C  
      C. 91: 0 --> 1  
      C. 92: 0 --> 1  
      C. 95: 0 --> 2  
     Urochloa subulifolia :  
      C. 2: 0.832-0.841 --> 0.387-0.565  
      C. 3: 0.243-0.326 --> 0.104-0.237  
      C. 4: 0.763-0.821 --> 0.395-0.762  
      C. 7: 0.273-0.282 --> 0.138-0.192  
      C. 13: 0.308-0.366 --> 0.288-0.306  
      C. 24: 1.677-1.682 --> 1.817-1.913  
      C. 88: 1 --> 0  
      C. 92: 0 --> 1  
      C. 94: 2 --> 0  
      C. 95: 0 --> 2  
     Urochloa subquadripara :  
      C. 16: 0.118-0.124 --> 0.138-0.164  
      C. 103: 0 --> 1  
     Urochloa lata :  
      C. 10: 0.694-0.710 --> 0.555-0.601  
      C. 12: 0.598-0.602 --> 0.435-0.484  
      C. 18: 0.419-0.425 --> 0.373-0.378  
      C. 44: 0 --> 1  
      C. 101: 0 --> 1  
      C. 105: 3 --> 1  
     Urochloa setigera :  
      C. 2: 0.858-0.925 --> 1.063-1.342  
      C. 17: 0.357-0.363 --> 0.299-0.344  
      C. 18: 0.419-0.425 --> 0.386-0.391  
      C. 19: 0.321 --> 0.297-0.309  
      C. 21: 0.998-1.000 --> 1.060-1.133  
      C. 22: 0.477 --> 0.602  
      C. 25: 0.312-0.313 --> 0.324-0.346  
      C. 26: 0.302 --> 0.303-0.309  
      C. 28: 1 --> 2  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 47: 0 --> 1  
      C. 101: 0 --> 1  
     Urochloa arizonica :  
      C. 17: 0.326 --> 0.236-0.316  
      C. 18: 0.446-0.459 --> 0.477  
      C. 21: 0.930-0.940 --> 0.696-0.829  
      C. 24: 1.616-1.628 --> 1.681-1.790  
     Urochloa lachnantha :  
      C. 12: 0.573-0.586 --> 0.639-0.725  
      C. 14: 0.550-0.568 --> 0.600-0.654  
      C. 21: 0.778 --> 0.820-0.940  
      C. 23: 1.579-1.638 --> 1.721-1.882  
      C. 51: 1 --> 0  
      C. 57: 3 --> 1  
      C. 85: B --> C  
      C. 91: 0 --> 1  
      C. 92: 0 --> 1  
      C. 101: 1 --> 2  
      C. 105: 3 --> 0  
     Urochloa deflexa :  
      C. 9: 0.474-0.603 --> 0.620-1.167  
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      C. 17: 0.326 --> 0.249-0.284  
      C. 21: 0.930-1.016 --> 1.203-1.247  
      C. 22: 0.477-0.689 --> 0.699  
      C. 24: 1.581-1.594 --> 1.414-1.507  
      C. 105: 0 --> 2  
    Scutachne dura :  
      C. 20: 0.928-0.991 --> 1.046-1.205  
      C. 37: 1 --> 0  
      C. 44: 0 --> 1  
      C. 90: 0 --> 1  
      C. 91: 0 --> 1  
      C. 93: 0 --> 1  
    Eriochloa distachya :  
      C. 4: 0.758-0.794 --> 0.346-0.724  
      C. 37: 1 --> 2  
    Tricholaena monachne :  
      C. 8: 0.288-0.307 --> 0.356-0.607  
      C. 9: 0.545-0.556 --> 0.618-0.861  
      C. 14: 0.446-0.479 --> 0.357-0.378  
      C. 21: 0.731-0.870 --> 0.699  
      C. 22: 0.477 --> 0.602  
      C. 24: 1.616-1.640 --> 1.668-1.750  
      C. 88: 1 --> 0  
      C. 89: 1 --> 0  
      C. 94: 2 --> 0  
      C. 95: 0 --> 1  
    Megathyrsus infestus :  
      C. 19: 0.255 --> 0.212-0.220  
      C. 38: 1 --> 0  
    Moorochloa malacodes :  
      C. 18: 0.341-0.342 --> 0.308-0.314  
      C. 24: 1.539-1.628 --> 1.442-1.516  
      C. 55: 0 --> 1  
      C. 101: 0 --> 1  
     Urochloa texana :  
      C. 2: 0.855-0.878 --> 0.260-0.399  
      C. 8: 0.187-0.218 --> 0.219-0.280  
      C. 24: 1.616-1.635 --> 1.665-1.699  
      C. 90: 1 --> 0  
    Urochloa foliosa :  
      C. 17: 0.368-0.394 --> 0.439-0.487  
      C. 21: 0.930-0.940 --> 0.958-1.058  
      C. 49: 0 --> 1  
      C. 99: 1 --> 2  
      C. 105: 2 --> 3  
    Urochloa oblita :  
      C. 4: 0.797-0.894 --> 0.607-0.743  
      C. 12: 0.468-0.480 --> 0.483-0.497  
      C. 17: 0.268-0.275 --> 0.158-0.207  
      C. 18: 0.341-0.342 --> 0.345-0.397  
      C. 19: 0.228-0.234 --> 0.258-0.321  
      C. 37: 1 --> 2  
      C. 85: B --> E  
      C. 90: 1 --> 0  
    Urochloa comata :  
      C. 4: 0.797-0.897 --> 1.026-1.375  
      C. 27: 0 --> 1  
      C. 30: 2 --> 0  
      C. 33: 1 --> 0  
      C. 46: 0 --> 1  
      C. 57: 1 --> 3  
      C. 72: 0 --> 1  
    Brachiaria longiflora :  
      C. 7: 0.155-0.177 --> 0.201-0.228  
      C. 10: 0.618-0.620 --> 0.896-0.989  
      C. 11: 0.332-0.372 --> 0.450-0.540  
      C. 12: 0.573-0.585 --> 0.777-0.851  
      C. 14: 0.585-0.588 --> 0.756-0.824  
      C. 15: 0.277-0.339 --> 0.423-0.518  
      C. 17: 0.361-0.365 --> 0.494-0.525  
      C. 20: 0.779-0.858 --> 0.699  
      C. 30: 1 --> 0  
      C. 37: 1 --> 2  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 47: 0 --> 1  
      C. 48: 0 --> 1  

      C. 49: 0 --> 1  
      C. 50: 0 --> 1  
      C. 57: 1 --> 0  
      C. 85: 5 --> 0  
    Urochloa venosa :  
      C. 1: 0.797-0.850 --> 0.424-0.780  
      C. 12: 0.468-0.480 --> 0.218-0.290  
      C. 13: 0.212-0.250 --> 0.159-0.211  
      C. 21: 0.930-0.940 --> 0.602  
      C. 23: 1.404-1.494 --> 1.131-1.306  
      C. 28: 1 --> 0  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 47: 0 --> 1  
      C. 62: 2 --> 0  
      C. 96: 0 --> 1  
      C. 100: 1 --> 0  
      C. 101: 0 --> 1  
      C. 104: 0 --> 1  
    Eriochloa meyeriana :  
      C. 15: 0.271-0.298 --> 0.252-0.270  
      C. 28: 1 --> 0  
      C. 101: 0 --> 2  
    Thuarea involuta :  
      C. 0: 1.646-1.653 --> 0.879-1.387  
      C. 4: 0.749-0.756 --> 0.334-0.558  
      C. 5: 0.647-0.726 --> 0.301  
      C. 8: 0.131-0.135 --> 0.028-0.070  
      C. 10: 0.650-0.652 --> 0.448-0.501  
      C. 11: 0.356-0.387 --> 0.150-0.284  
      C. 12: 0.573-0.585 --> 0.439-0.457  
      C. 13: 0.294-0.313 --> 0.142-0.191  
      C. 14: 0.503-0.580 --> 0.401-0.474  
      C. 15: 0.308-0.349 --> 0.177-0.221  
      C. 17: 0.381-0.391 --> 0.519-0.551  
      C. 19: 0.382 --> 0.400-0.446  
      C. 25: 0.307-0.310 --> 0.263-0.279  
      C. 26: 0.302 --> 0.292-0.297  
      C. 31: 1 --> 0  
      C. 37: 1 --> 0  
      C. 43: 2 --> 0  
      C. 63: 0 --> 1  
      C. 87: 1 --> 0  
      C. 90: 1 --> 0  
      C. 96: 0 --> 1  
    Eriochloa setosa :  
      C. 2: 0.292-0.566 --> 0.110-0.189  
      C. 11: 0.332-0.344 --> 0.254-0.308  
      C. 15: 0.311-0.321 --> 0.209-0.279  
      C. 17: 0.375-0.423 --> 0.275-0.316  
      C. 20: 0.787-0.858 --> 0.657-0.757  
      C. 21: 0.696-0.778 --> 0.602  
      C. 88: 1 --> 0  
      C. 99: 2 --> 1  
    Chaetium bromoides :  
      C. 3: 0.251-0.273 --> 0.289-0.667  
      C. 5: 0.782-0.858 --> 0.426-0.685  
      C. 10: 0.796-0.905 --> 0.950-1.092  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 44: 0 --> 1  
      C. 85: 5 --> 3  
    Urochloa glumaris :  
      C. 1: 0.916-0.921 --> 0.975-1.388  
      C. 6: 0.597-0.616 --> 0.706-0.890  
      C. 11: 0.375-0.388 --> 0.330-0.370  
      C. 12: 0.598-0.602 --> 0.155-0.502  
      C. 13: 0.285-0.325 --> 0.138-0.215  
      C. 15: 0.344-0.349 --> 0.289-0.337  
      C. 43: 2 --> 3  
      C. 44: 0 --> 1  
      C. 101: 0 --> 1  
      C. 105: 3 --> 1  
    Brachiaria pseudodichotoma :  
      C. 1: 0.526-0.911 --> 0.348-0.459  
      C. 4: 0.244-0.793 --> 0.060-0.170  
      C. 8: 0.140-0.174 --> 0.052-0.112  
      C. 10: 0.622-0.669 --> 0.502-0.538  
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      C. 11: 0.360-0.404 --> 0.259-0.311  
      C. 14: 0.517-0.578 --> 0.435-0.454  
      C. 15: 0.337-0.375 --> 0.263-0.289  
      C. 17: 0.306-0.322 --> 0.233-0.253  
      C. 18: 0.400-0.446 --> 0.335-0.357  
      C. 19: 0.258-0.321 --> 0.226-0.240  
      C. 50: 1 --> 0  
      C. 63: 0 --> 1  
      C. 79: 0 --> 1  
    Leucophrys mesocoma :  
      C. 10: 0.728-0.748 --> 0.866-0.910  
      C. 11: 0.385-0.408 --> 0.419-0.553  
      C. 12: 0.613-0.633 --> 0.775-0.811  
      C. 28: 1 --> 0  
    Eriochloa polystachya :  
      C. 25: 0.292-0.297 --> 0.299-0.314  
      C. 35: 1 --> 0  
      C. 45: 0 --> 1  
      C. 90: 0 --> 1  
     Urochloa holosericea :  
      C. 28: 1 --> 2  
      C. 54: 0 --> 1  
    Panicum deustum :  
      C. 12: 0.665-0.667 --> 0.671-0.710  
      C. 21: 0.940-0.943 --> 1.125-1.254  
      C. 23: 1.618-1.655 --> 1.794-1.965  
      C. 24: 1.539-1.624 --> 1.433-1.514  
      C. 30: 1 --> 0  
      C. 77: 0 --> 1  
      C. 85: 5 --> C  
      C. 86: 0 --> 1  
      C. 90: 0 --> 1  
      C. 92: 0 --> 1  
      C. 101: 0 --> 2  
      C. 103: 0 --> 1  
      C. 104: 0 --> 1  
    Urochloa echinolaenoides :  
      C. 2: 0.858-0.925 --> 0.471-0.852  
      C. 4: 0.802-1.002 --> 1.201-1.548  
      C. 8: 0.131-0.135 --> 0.052-0.106  
      C. 17: 0.357-0.363 --> 0.394-0.408  
      C. 23: 1.459-1.496 --> 1.126-1.385  
      C. 24: 1.616-1.628 --> 1.472-1.562  
      C. 37: 1 --> 2  
      C. 46: 0 --> 1  
    Urochloa rudis :  
      C. 10: 0.694-0.721 --> 0.733-0.778  
      C. 11: 0.384-0.429 --> 0.454-0.529  
      C. 12: 0.598-0.616 --> 0.654-0.701  
      C. 15: 0.369-0.407 --> 0.421-0.487  
      C. 16: 0.114-0.122 --> 0.126-0.169  
      C. 17: 0.357-0.363 --> 0.270-0.353  
      C. 21: 1.000 --> 1.063-1.288  
      C. 24: 1.616-1.628 --> 1.631-1.701  
      C. 25: 0.312-0.313 --> 0.323-0.335  
      C. 40: 0 --> 1  
      C. 43: 3 --> 1  
      C. 67: 1 --> 0  
      C. 73: 0 --> 1  
      C. 105: 3 --> 2  
    Eriochloa acuminata :  
      C. 17: 0.375-0.423 --> 0.463-0.528  
      C. 21: 0.903-0.940 --> 1.010-1.063  
      C. 23: 1.541-1.606 --> 1.367-1.501  
      C. 27: 1 --> 0  
      C. 88: 1 --> 0  
      C. 98: 0 --> 1  
      C. 100: 0 --> 1  
    Eriochloa sericea :  
      C. 11: 0.332-0.344 --> 0.372-0.489  
      C. 14: 0.536-0.551 --> 0.559-0.671  
      C. 15: 0.311-0.321 --> 0.378-0.418  
      C. 26: 0.301-0.302 --> 0.304-0.309  
      C. 57: 2 --> 1  
      C. 95: 0 --> 1  
      C. 103: 0 --> 1  

      C. 104: 0 --> 1  
    Yvesia madagascariensis :  
      C. 2: 0.855-0.869 --> 1.110-1.399  
      C. 19: 0.194-0.209 --> 0.148-0.190  
      C. 32: 0 --> 1  
      C. 33: 1 --> 0  
      C. 43: 1 --> 0  
      C. 46: 0 --> 1  
      C. 51: 0 --> 1  
    Urochloa oligobrachiata :  
      C. 17: 0.505-0.512 --> 0.388-0.491  
    Brachiaria ovalis :  
      C. 18: 0.402-0.451 --> 0.356-0.392  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 85: 4 --> H  
    Urochloa kurzii :  
      C. 0: 1.646-1.658 --> 1.469-1.532  
      C. 3: 0.366-0.380 --> 0.125-0.321  
      C. 35: 0 --> 1  
    Urochloa sclerochlaena :  
      C. 8: 0.131-0.135 --> 0.028-0.127  
      C. 12: 0.573-0.585 --> 0.438-0.519  
      C. 14: 0.503-0.525 --> 0.444-0.500  
      C. 17: 0.357-0.363 --> 0.256-0.350  
      C. 18: 0.419-0.450 --> 0.385-0.404  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 43: 2 --> 1  
      C. 45: 0 --> 1  
      C. 62: 2 --> 0  
      C. 68: 0 --> 1  
      C. 73: 0 --> 1  
    Urochloa xantholeuca :  
      C. 12: 0.535-0.586 --> 0.475-0.530  
      C. 16: 0.112-0.119 --> 0.125-0.143  
      C. 55: 0 --> 1  
    Urochloa semiundulata :  
      C. 9: 0.277-0.314 --> 0.140-0.236  
      C. 12: 0.418-0.458 --> 0.357-0.397  
    Urochloa platytaenia :  
      C. 32: 1 --> 0  
      C. 48: 1 --> 0  
    Urochloa pubigera :  
      C. 9: 0.404-0.603 --> 0.198-0.346  
      C. 10: 0.616-0.632 --> 0.651-0.763  
      C. 12: 0.480 --> 0.578-0.615  
      C. 51: 0 --> 1  
    Urochloa villosa :  
      C. 9: 0.277-0.314 --> 0.319-0.478  
      C. 11: 0.335-0.374 --> 0.486-0.553  
      C. 17: 0.268-0.275 --> 0.289-0.345  
      C. 48: 0 --> 1  
      C. 57: 1 --> 3  
    Urochloa ramosa :  
      C. 12: 0.480 --> 0.382-0.456  
    Urochloa trichopus :  
      C. 11: 0.398-0.440 --> 0.446-0.548  
      C. 15: 0.385-0.423 --> 0.427-0.468  
    Brachiaria stigmatisata :  
      C. 8: 0.160-0.174 --> 0.103-0.132  
      C. 17: 0.429-0.512 --> 0.272-0.308  
      C. 18: 0.543-0.556 --> 0.605-0.662  
      C. 19: 0.382-0.414 --> 0.520-0.556  
    Urochloa oligotricha :  
      C. 43: 2 --> 3  
    Brachiaria serrifolia :  
      C. 14: 0.557-0.586 --> 0.638-0.668  
      C. 15: 0.413-0.426 --> 0.442-0.490  
      C. 16: 0.125-0.128 --> 0.134-0.182  
      C. 18: 0.449-0.491 --> 0.532-0.550  
      C. 19: 0.325-0.379 --> 0.390-0.414  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 33: 1 --> 0  
      C. 62: 2 --> 1  
    Brachiaria umbellata :  
      C. 10: 0.534-0.539 --> 0.436-0.452  
      C. 27: 0 --> 1  
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      C. 29: 0 --> 2  
      C. 36: 0 --> 2  
      C. 79: 0 --> 1  
      C. 85: B --> C  
    Urochloa chusqueoides :  
      C. 12: 0.562-0.598 --> 0.603-0.641  
      C. 27: 0 --> 1  
    Brachiaria leucacrantha :  
      C. 10: 0.656-0.701 --> 0.723-0.760  
      C. 12: 0.535-0.586 --> 0.593-0.624  
      C. 85: B --> E  
    Brachiaria grossa :  
      C. 30: 2 --> 1  
    Brachiaria distachyoides :  
      C. 2: 0.829-0.841 --> 0.457-0.768  
      C. 11: 0.386-0.387 --> 0.308-0.352  
      C. 12: 0.587-0.607 --> 0.435-0.542  
      C. 13: 0.294-0.313 --> 0.192-0.230  
      C. 14: 0.557-0.582 --> 0.516-0.545  
      C. 16: 0.111-0.114 --> 0.068-0.109  
      C. 19: 0.382 --> 0.291-0.340  
    Brachiaria clavipila :  
      C. 12: 0.582-0.585 --> 0.605-0.646  
      C. 14: 0.578-0.580 --> 0.585-0.654  
      C. 15: 0.308-0.349 --> 0.283-0.307  
      C. 17: 0.357-0.391 --> 0.430-0.445  
      C. 27: 1 --> 0  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 45: 0 --> 1  
      C. 58: 0 --> 1  
      C. 68: 0 --> 1  
      C. 77: 0 --> 1  
      C. 85: 8 --> I  
    Brachiaria ambigens :  
      C. 18: 0.441-0.450 --> 0.559-0.622  
      C. 19: 0.339-0.350 --> 0.433-0.476  
      C. 28: 1 --> 2  
      C. 34: 0 --> 1  
      C. 41: 0 --> 1  
      C. 51: 0 --> 1  
    Urochloa brachyura :  
      C. 3: 0.366-0.380 --> 0.462-0.965  
      C. 16: 0.114-0.116 --> 0.066-0.101  
      C. 75: 0 --> 1  
      C. 78: 0 --> 1  
    Urochloa advena :  
      C. 35: 0 --> 1  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 39: 0 --> 1  
      C. 43: 2 --> 1  
    Brachiaria humbertiana :  
      C. 2: 0.576-0.878 --> 0.389-0.543  
      C. 10: 0.616-0.617 --> 0.553-0.615  
      C. 11: 0.368-0.375 --> 0.277-0.361  
      C. 14: 0.538-0.573 --> 0.476-0.517  
      C. 15: 0.338-0.369 --> 0.287-0.333  
      C. 53: 1 --> 0  
    Urochloa notochtona :  
      C. 18: 0.420-0.425 --> 0.583-0.643  
      C. 19: 0.321-0.361 --> 0.495-0.567  
    Urochloa atrisola :  
      C. 11: 0.387-0.426 --> 0.473-0.515  
      C. 14: 0.582 --> 0.642-0.669  
      C. 15: 0.377-0.397 --> 0.448-0.486  
    Brachiaria epacridifolia :  
      C. 3: 0.123-0.258 --> 0.052-0.116  
      C. 10: 0.510-0.604 --> 0.453-0.502  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 32: 0 --> 1  
      C. 85: C --> 1  
    Brachiaria rugulosa :  
      C. 16: 0.111-0.114 --> 0.065-0.106  
    Urochloa  fusiformis :  
      Sin autapomorfias 
    Urochloa gilessi :  
      C. 18: 0.420-0.425 --> 0.364-0.414  

      C. 75: 0 --> 1  
      C. 78: 0 --> 1  
    Brachiaria pungipes :  
      C. 2: 0.745-0.776 --> 0.411-0.629  
      C. 6: 0.513-0.531 --> 0.230-0.481  
      C. 7: 0.141-0.158 --> 0.059-0.114  
      C. 10: 0.656-0.689 --> 0.546-0.605  
    Brachiaria pubifolia :  
      C. 10: 0.656-0.689 --> 0.592-0.654  
      C. 16: 0.112-0.119 --> 0.131-0.148  
      C. 29: 2 --> 0  
    Brachiaria piligera :  
      C. 46: 0 --> 1  
    Urochloa praetervisa :  
      C. 17: 0.326-0.346 --> 0.202-0.283  
    Urochloa whiteana :  
      Sin autapomorfias 
    Urochloa ciliatissima :  
      C. 13: 0.294-0.313 --> 0.366-0.416  
      C. 16: 0.114-0.127 --> 0.146-0.175  
      C. 28: 0 --> 2  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 48: 0 --> 1  
      C. 85: 8 --> 7  
    Brachiaria scalaris :  
      C. 29: 2 --> 0  
    Moorochloa schoenfelderi :  
      C. 12: 0.468-0.480 --> 0.512-0.539  
      C. 13: 0.240-0.250 --> 0.254-0.287  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 46: 0 --> 1  
    Leucophrys glomerata :  
      C. 8: 0.230-0.238 --> 0.043-0.163  
      C. 9: 0.514-0.556 --> 0.175-0.277  
      C. 14: 0.605-0.653 --> 0.521-0.556  
      C. 16: 0.136-0.150 --> 0.067-0.122  
      C. 31: 2 --> 0  
    Brachiaria marlothii :  
      C. 31: 2 --> 1  
      C. 32: 0 --> 1  
      C. 35: 1 --> 0  
    Brachiaria tsiafajavonensis :  
      C. 16: 0.113-0.116 --> 0.135-0.162  
      C. 36: 0 --> 2  
    Brachiaria coronifera :  
      C. 38: 0 --> 1  
      C. 55: 0 --> 1  
    Brachiaria dimorpha :  
      C. 33: 1 --> 0  
      C. 43: 2 --> 3  
    Urochloa reptans :  
      C. 8: 0.177-0.180 --> 0.441-0.519  
      C. 16: 0.087-0.088 --> 0.078-0.080  
      C. 17: 0.268-0.275 --> 0.170-0.191  
      C. 57: 1 --> 2  
      C. 67: 0 --> 1  
      C. 85: B --> 8  
    Urochloa megastachya :  
      C. 37: 1 --> 2  
    Urochloa multiculma :  
      C. 8: 0.168-0.180 --> 0.070-0.109  
      C. 9: 0.390-0.443 --> 0.208-0.381  
      C. 11: 0.332-0.372 --> 0.264-0.330  
      C. 13: 0.212-0.218 --> 0.129-0.188  
      C. 18: 0.446-0.450 --> 0.364-0.414  
      C. 28: 1 --> 0  
      C. 29: 0 --> 2  
    Urochloa ophryodes :  
      C. 44: 1 --> 0  
      C. 57: 1 --> 2  
      C. 67: 0 --> 1  
    Eriochloa tridentata :  
      Sin autapomorfias 
    Eriochloa grandiflora :  
      C. 4: 0.758-0.794 --> 0.839-1.257  
      C. 7: 0.157-0.187 --> 0.233-0.367  



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO III: FILOGENIA DE UROCHLOA UTILIZANDO MÉTODOS DE EVIDENCIA TOTAL 

 

  255

      C. 10: 0.758-0.801 --> 0.811-0.894  
      C. 11: 0.389-0.407 --> 0.476-0.530  
      C. 12: 0.573-0.613 --> 0.755-0.794  
      C. 14: 0.548-0.672 --> 0.769-0.824  
      C. 15: 0.319-0.370 --> 0.422-0.487  
      C. 16: 0.113-0.119 --> 0.151-0.229  
      C. 17: 0.375-0.435 --> 0.450-0.589  
      C. 18: 0.446-0.450 --> 0.583-0.643  
      C. 19: 0.265-0.321 --> 0.364-0.414  
    Eriochloa pseudoacrotricha :  
      C. 5: 0.782-0.858 --> 1.004-1.394  
      C. 17: 0.375-0.386 --> 0.268-0.334  
    Scutachne amphistemon :  
      C. 10: 0.728-0.748 --> 0.810-0.938  
      C. 12: 0.531-0.603 --> 0.327-0.499  
      C. 14: 0.607-0.658 --> 0.760-0.840  
      C. 48: 0 --> 1  
      C. 55: 1 --> 0  
      C. 60: 2 --> 3  
      C. 61: 1 --> 3  
      C. 85: 5 --> C  
      C. 99: 0 --> 1  
      C. 106: 0 --> 1  
    Chaetium festucoides :  
      C. 5: 0.782-0.990 --> 1.041-1.630  
      C. 51: 1 --> 2  
    Chaetium cubanum :  
      C. 47: 0 --> 1  
    Nodo 125 :  
      C. 2: 0.855-0.893 --> 0.820-0.848  
      C. 10: 0.584-0.620 --> 0.498-0.549  
      C. 14: 0.514-0.535 --> 0.446-0.479  
      C. 18: 0.425-0.428 --> 0.369-0.391  
      C. 21: 0.930-0.940 --> 0.731-0.870  
      C. 56: 0 --> 1  
      C. 57: 1 --> 0  
      C. 58: 0 --> 1  
      C. 59: 0 --> 1  
   Nodo 126 :  
      C. 8: 0.230-0.269 --> 0.282-0.294  
      C. 13: 0.279-0.283 --> 0.255-0.265  
      C. 19: 0.265-0.271 --> 0.255  
      C. 30: 1 --> 0  
      C. 33: 1 --> 0  
   Nodo 127 :  
      C. 8: 0.170-0.195 --> 0.230-0.269  
      C. 9: 0.414-0.443 --> 0.545-0.556  
      C. 25: 0.291-0.297 --> 0.277-0.280  
   Nodo 128 :  
      C. 4: 0.847-0.894 --> 1.102-1.115  
      C. 5: 0.839-0.888 --> 1.100-1.105  
      C. 55: 0 --> 1  
   Nodo 129 :  
      C. 7: 0.155-0.177 --> 0.140-0.150  
      C. 44: 1 --> 0  
      C. 94: 0 --> 2  
      C. 100: 1 --> 0  
   Nodo 130 :  
      C. 2: 0.920-1.008 --> 0.855-0.893  
      C. 14: 0.585-0.588 --> 0.514-0.546  
      C. 58: 1 --> 0  
      C. 105: 3 --> 0  
   Nodo 131 :  
      C. 11: 0.285-0.328 --> 0.332-0.372  
      C. 60: 1 --> 2  
      C. 61: 0 --> 1  
      C. 88: 0 --> 1  
      C. 102: 1 --> 0  
   Nodo 132 :  
      Sin sinapomorfias  
   Nodo 133 :  
      C. 26: 0.302 --> 0.305  
      C. 71: 0 --> 1  
   Nodo 134 :  
      C. 9: 0.200-0.219 --> 0.193  
      C. 13: 0.305-0.342 --> 0.376-0.384  

      C. 43: 2 --> 3  
      C. 65: 0 --> 1  
      C. 75: 0 --> 1  
      C. 78: 0 --> 1  
      C. 85: 8 --> 3  
   Nodo 135 :  
      C. 14: 0.547-0.552 --> 0.601-0.604  
      C. 18: 0.420-0.425 --> 0.454-0.467  
      C. 19: 0.321-0.361 --> 0.388-0.390  
      C. 40: 0 --> 1  
      C. 55: 0 --> 1  
   Nodo 136 :  
      C. 34: 0 --> 1  
   Nodo 137 :  
      C. 7: 0.241-0.243 --> 0.247-0.277  
      C. 17: 0.357-0.363 --> 0.259-0.316  
      C. 25: 0.312-0.313 --> 0.325-0.326  
      C. 36: 0 --> 1  
      C. 51: 1 --> 0  
      C. 85: 3 --> 8  
   Nodo 138 :  
      C. 28: 1 --> 2  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 54: 2 --> 0  
   Nodo 139 :  
      C. 4: 0.749-0.756 --> 0.802-1.002  
      C. 55: 1 --> 0  
   Nodo 140 :  
      C. 10: 0.650-0.679 --> 0.694-0.710  
      C. 14: 0.503-0.525 --> 0.547-0.552  
      C. 27: 1 --> 0  
      C. 51: 0 --> 1  
      C. 105: 0 --> 3  
   Nodo 141 :  
      C. 19: 0.325-0.350 --> 0.321  
      C. 35: 1 --> 0  
   Nodo 142 :  
      C. 12: 0.573-0.585 --> 0.598-0.602  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 67: 0 --> 1  
      C. 85: 8 --> 3  
   Nodo 143 :  
      C. 13: 0.294-0.313 --> 0.323-0.325  
      C. 44: 1 --> 0  
      C. 57: 1 --> 2  
   Nodo 144 :  
      C. 4: 0.847-0.894 --> 0.749-0.756  
      C. 5: 0.839-0.888 --> 0.705-0.773  
      C. 8: 0.168-0.180 --> 0.131-0.135  
      C. 10: 0.618-0.620 --> 0.650-0.652  
      C. 13: 0.279-0.283 --> 0.294-0.313  
      C. 19: 0.265-0.278 --> 0.325-0.350  
      C. 30: 1 --> 2  
      C. 31: 2 --> 1  
      C. 32: 0 --> 1  
      C. 55: 0 --> 1  
      C. 86: 0 --> 1  
   Nodo 145 :  
      C. 0: 1.714-1.768 --> 1.646-1.653  
      C. 1: 0.951-1.154 --> 0.916-0.921  
      C. 23: 1.532-1.606 --> 1.459-1.519  
      C. 25: 0.291-0.297 --> 0.307-0.313  
      C. 90: 0 --> 1  
      C. 98: 0 --> 1  
      C. 99: 2 --> 1  
   Nodo 146 :  
      C. 16: 0.111-0.114 --> 0.118-0.124  
      C. 49: 0 --> 1  
   Nodo 147 :  
      C. 44: 1 --> 2  
   Nodo 148 :  
      C. 10: 0.651-0.652 --> 0.690-0.692  
      C. 15: 0.355-0.370 --> 0.377-0.397  
      C. 50: 0 --> 1  
   Nodo 149 :  
      C. 27: 1 --> 0  
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      C. 55: 1 --> 0  
   Nodo 150 :  
      C. 8: 0.131-0.135 --> 0.160-0.174  
      C. 21: 0.904-0.940 --> 0.903  
      C. 94: 0 --> 2  
      C. 98: 1 --> 0  
   Nodo 151 :  
      C. 4: 0.749-0.756 --> 0.811-0.821  
      C. 7: 0.159-0.258 --> 0.273-0.282  
      C. 12: 0.573-0.585 --> 0.587-0.607  
      C. 15: 0.308-0.349 --> 0.352-0.370  
      C. 48: 0 --> 1  
      C. 100: 1 --> 0  
   Nodo 152 :  
      C. 18: 0.446-0.462 --> 0.493-0.507  
      C. 19: 0.325-0.379 --> 0.382  
      C. 35: 1 --> 0  
      C. 36: 0 --> 1  
   Nodo 153 :  
      C. 2: 0.855-0.878 --> 0.832-0.850  
      C. 3: 0.362-0.380 --> 0.257-0.326  
      C. 34: 0 --> 1  
      C. 41: 0 --> 1  
   Nodo 154 :  
      C. 105: 0 --> 1  
   Nodo 155 :  
      C. 13: 0.214-0.237 --> 0.310-0.338  
   Nodo 156 :  
      C. 2: 0.855-0.878 --> 1.030-1.040  
      C. 12: 0.480 --> 0.528-0.539  
      C. 19: 0.325-0.330 --> 0.337-0.350  
      C. 25: 0.310-0.323 --> 0.324-0.327  
   Nodo 157 :  
      C. 24: 1.616-1.628 --> 1.581-1.594  
      C. 94: 0 --> 2  
      C. 101: 0 --> 1  
   Nodo 158 :  
      C. 9: 0.390-0.443 --> 0.474-0.558  
      C. 19: 0.265-0.278 --> 0.325-0.330  
      C. 85: F --> 4  
   Nodo 159 :  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 42: 1 --> 0  
      C. 48: 0 --> 1  
   Nodo 160 :  
      C. 10: 0.618-0.620 --> 0.577-0.614  
      C. 12: 0.573-0.585 --> 0.470-0.480  
      C. 13: 0.279-0.283 --> 0.212-0.250  
      C. 17: 0.357-0.365 --> 0.326  
      C. 26: 0.302 --> 0.300  
      C. 27: 1 --> 0  
   Nodo 161 :  
      C. 8: 0.170-0.195 --> 0.163-0.168  
      C. 16: 0.113-0.116 --> 0.104-0.106  
      C. 17: 0.361-0.365 --> 0.327-0.339  
      C. 18: 0.446-0.450 --> 0.420-0.425  
      C. 28: 1 --> 0  
      C. 90: 0 --> 1  
      C. 92: 0 --> 1  
   Nodo 162 :  
      C. 10: 0.618-0.620 --> 0.700-0.705  
      C. 35: 1 --> 0  
      C. 43: 2 --> 0  
      C. 57: 1 --> 2  
      C. 70: 0 --> 1  
   Nodo 163 :  
      C. 2: 0.855-0.893 --> 0.756-0.800  
      C. 3: 0.362-0.386 --> 0.251-0.273  
      C. 6: 0.597-0.627 --> 0.566-0.596  
      C. 31: 2 --> 1  
      C. 53: 1 --> 0  
   Nodo 164 :  
      C. 23: 1.423-1.454 --> 1.480-1.580  
      C. 101: 0 --> 1  
   Nodo 165 :  
      C. 19: 0.382 --> 0.400-0.411  

      C. 25: 0.309-0.310 --> 0.326-0.329  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 86: 1 --> 0  
      C. 90: 1 --> 0  
      C. 100: 0 --> 1  
   Nodo 166 :  
      C. 41: 0 --> 1  
   Nodo 167 :  
      C. 99: 1 --> 0  
   Nodo 168 :  
      C. 2: 0.832-0.841 --> 0.930-1.122  
      C. 10: 0.679-0.691 --> 0.728-0.732  
      C. 14: 0.634-0.635 --> 0.674-0.681  
      C. 38: 0 --> 1  
      C. 85: 1 --> 9  
      C. 101: 0 --> 1  
   Nodo 169 :  
      C. 6: 0.629-0.711 --> 0.764-0.772  
      C. 10: 0.651-0.652 --> 0.679-0.691  
      C. 11: 0.386-0.405 --> 0.456-0.463  
      C. 12: 0.616-0.641 --> 0.655-0.670  
      C. 13: 0.308-0.366 --> 0.372-0.390  
      C. 14: 0.602-0.630 --> 0.634-0.635  
      C. 15: 0.355-0.370 --> 0.412-0.421  
      C. 16: 0.111-0.134 --> 0.138-0.151  
      C. 17: 0.413-0.424 --> 0.429-0.512  
      C. 90: 1 --> 0  
   Nodo 170 :  
      C. 12: 0.587-0.607 --> 0.616-0.641  
      C. 14: 0.557-0.582 --> 0.602-0.630  
      C. 17: 0.381-0.391 --> 0.413-0.424  
      C. 44: 1 --> 2  
      C. 85: 6 --> 1  
   Nodo 171 :  
      C. 37: 1 --> 2  
      C. 38: 1 --> 0  
   Nodo 172 :  
      C. 7: 0.273-0.300 --> 0.413-0.544  
      C. 63: 0 --> 1  
      C. 76: 0 --> 1  
   Nodo 173 :  
      C. 46: 0 --> 1  
   Nodo 174 :  
      C. 11: 0.456-0.463 --> 0.468-0.478  
      C. 12: 0.655-0.670 --> 0.674-0.681  
      C. 37: 2 --> 1  
      C. 43: 2 --> 3  
      C. 47: 0 --> 1  
   Nodo 175 :  
      C. 5: 0.647-0.663 --> 0.477-0.564  
      C. 24: 1.677-1.682 --> 1.705-1.806  
      C. 88: 1 --> 0  
      C. 93: 0 --> 1  
      C. 99: 1 --> 3  
      C. 106: 0 --> 1  
   Nodo 176 :  
      C. 20: 0.858 --> 0.699  
      C. 21: 0.930-0.940 --> 1.091-1.147  
      C. 24: 1.616-1.628 --> 1.500-1.547  
      C. 66: 0 --> 1  
   Nodo 177 :  
      C. 25: 0.255-0.280 --> 0.232-0.248  
      C. 27: 1 --> 0  
      C. 51: 0 --> 2  
      C. 64: 0 --> 1  
      C. 96: 0 --> 1  
      C. 102: 0 --> 1  
   Nodo 178 :  
      C. 13: 0.240-0.265 --> 0.161-0.182  
      C. 15: 0.242-0.275 --> 0.211-0.230  
      C. 16: 0.084-0.115 --> 0.042-0.044  
      C. 19: 0.255 --> 0.199-0.214  
      C. 36: 0 --> 2  
      C. 43: 2 --> 1  
      C. 99: 2 --> 1  
   Nodo 179 :  
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      C. 18: 0.341-0.342 --> 0.364-0.391  
   Nodo 180 :  
      C. 31: 2 --> 0  
      C. 56: 0 --> 1  
      C. 57: 1 --> 0  
      C. 58: 0 --> 1  
      C. 59: 0 --> 1  
      C. 62: 2 --> 0  
      C. 85: B --> 0  
      C. 86: 0 --> 1  
      C. 87: 0 --> 1  
   Nodo 181 :  
      C. 15: 0.280-0.306 --> 0.213-0.244  
      C. 16: 0.087-0.088 --> 0.072  
      C. 21: 0.930-0.940 --> 0.778-0.876  
      C. 34: 0 --> 1  
      C. 41: 0 --> 1  
      C. 43: 2 --> 1  
   Nodo 182 :  
      C. 0: 1.487-1.653 --> 1.334-1.469  
      C. 6: 0.597-0.627 --> 0.498-0.524  
      C. 7: 0.155-0.162 --> 0.106-0.146  
      C. 10: 0.573-0.614 --> 0.534-0.539  
      C. 11: 0.332-0.372 --> 0.297-0.314  
      C. 14: 0.479-0.541 --> 0.430-0.457  
      C. 15: 0.308-0.339 --> 0.280-0.306  
      C. 16: 0.114-0.116 --> 0.087-0.088  
      C. 17: 0.326 --> 0.282-0.313  
      C. 18: 0.446-0.450 --> 0.341-0.342  
      C. 44: 1 --> 0  
   Nodo 183 :  
      C. 105: 0 --> 2  
   Nodo 184 :  
      C. 1: 0.916-0.921 --> 0.797-0.850  
      C. 26: 0.300 --> 0.298-0.299  
      C. 87: 1 --> 0  
   Nodo 185 :  
      C. 20: 0.920-0.991 --> 1.035-1.050  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 69: 0 --> 1  
      C. 87: 1 --> 0  
      C. 91: 0 --> 1  
   Nodo 186 :  
      C. 12: 0.573-0.633 --> 0.665-0.667  
      C. 13: 0.279-0.284 --> 0.294-0.356  
      C. 17: 0.420 --> 0.517-0.531  
      C. 44: 0 --> 1  
      C. 98: 0 --> 1  
   Nodo 187 :  
      C. 10: 0.618-0.620 --> 0.723-0.748  
      C. 11: 0.332-0.344 --> 0.385-0.408  
      C. 14: 0.514-0.546 --> 0.605-0.653  
      C. 15: 0.277-0.298 --> 0.348-0.352  
      C. 16: 0.113-0.116 --> 0.136-0.150  
      C. 17: 0.361-0.365 --> 0.420  
      C. 19: 0.265-0.271 --> 0.282-0.300  
      C. 20: 0.858 --> 0.920-0.991  
      C. 50: 0 --> 1  
   Nodo 188 :  
      C. 25: 0.299-0.307 --> 0.296-0.297  
      C. 26: 0.298-0.299 --> 0.297  
      C. 30: 1 --> 2  
      C. 62: 2 --> 1  
   Nodo 189 :  
      C. 8: 0.177-0.180 --> 0.187-0.218  
      C. 10: 0.573-0.614 --> 0.731-0.827  
      C. 11: 0.332-0.372 --> 0.433-0.458  
      C. 12: 0.468-0.480 --> 0.618-0.675  
      C. 13: 0.240-0.250 --> 0.330-0.394  
      C. 14: 0.479-0.541 --> 0.638-0.690  
      C. 15: 0.308-0.339 --> 0.435  
      C. 16: 0.114-0.116 --> 0.140-0.163  
      C. 17: 0.326 --> 0.368-0.394  
      C. 18: 0.446-0.450 --> 0.492-0.511  
      C. 19: 0.230-0.278 --> 0.382-0.392  
      C. 39: 0 --> 1  

      C. 50: 0 --> 1  
      C. 55: 0 --> 1  
   Nodo 190 :  
      Sin sinapomorfias  
   Nodo 191 :  
      C. 30: 1 --> 2  
      C. 32: 0 --> 1  
   Nodo 192 :  
      C. 35: 1 --> 0  
   Nodo 193 :  
      C. 19: 0.265-0.271 --> 0.300-0.304  
      C. 44: 0 --> 1  
      C. 48: 0 --> 1  
   Nodo 194 :  
      C. 17: 0.375-0.386 --> 0.330-0.355  
      C. 27: 1 --> 0  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 88: 1 --> 0  
      C. 89: 1 --> 0  
      C. 106: 0 --> 1  
   Nodo 195 :  
      C. 52: 0 --> 1  
      C. 53: 0 --> 1  
   Nodo 196 :  
      C. 6: 0.566-0.596 --> 0.513-0.531  
      C. 10: 0.758-0.801 --> 0.656-0.689  
      C. 37: 1 --> 2  
      C. 57: 2 --> 3  
      C. 74: 0 --> 1  
      C. 85: 5 --> B  
   Nodo 197 :  
      C. 35: 0 --> 1  
      C. 50: 0 --> 1  
      C. 70: 1 --> 0  
   Nodo 198 :  
      C. 51: 0 --> 1  
   Nodo 199 :  
      C. 10: 0.700-0.705 --> 0.758-0.801  
      C. 20: 0.845-0.858 --> 0.865-0.919  
      C. 28: 1 --> 0  
      C. 46: 0 --> 1  
      C. 86: 0 --> 1  
      C. 99: 2 --> 0  
   Nodo 200 :  
      C. 4: 0.847-0.894 --> 0.758-0.794  
      C. 21: 0.903-0.940 --> 0.778  
      C. 30: 1 --> 2  
      C. 32: 0 --> 1  
      C. 34: 0 --> 1  
      C. 41: 0 --> 1  
   Nodo 201 :  
      C. 15: 0.277-0.298 --> 0.311-0.321  
      C. 17: 0.361-0.365 --> 0.375-0.423  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 101: 0 --> 1  
   Nodo 202 :  
      C. 22: 0.477 --> 0.599-0.602  
      C. 25: 0.307 --> 0.290  
      C. 43: 2 --> 3  
      C. 45: 0 --> 1  
      C. 46: 0 --> 1  
      C. 86: 1 --> 0  
   Nodo 203 :  
      C. 13: 0.279-0.283 --> 0.290-0.389  
      C. 17: 0.375-0.386 --> 0.437-0.483  
      C. 54: 0 --> 1  
      C. 55: 0 --> 1  
      C. 94: 2 --> 0  
      C. 99: 0 --> 1  
      C. 104: 0 --> 1  
   Nodo 204 :  
      C. 99: 1 --> 2  
      C. 105: 0 --> 3  
   Nodo 205 :  
      C. 44: 1 --> 0  
   Nodo 206 :  
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      C. 10: 0.610-0.614 --> 0.616-0.617  
      C. 32: 0 --> 1  
   Nodo 207 :  
      C. 66: 0 --> 1  
   Nodo 208 :  
      C. 42: 0 --> 1  
      C. 50: 0 --> 1  
   Nodo 209 :  
      C. 2: 0.855-0.900 --> 0.904-1.020  
      C. 4: 1.102-1.115 --> 1.186-1.317  
      C. 5: 1.100-1.127 --> 1.220-1.337  
   Nodo 210 :  
      C. 14: 0.547-0.552 --> 0.554-0.599  
      C. 28: 1 --> 2  
      C. 34: 0 --> 1  
      C. 47: 0 --> 1  
   Nodo 211 :  
      C. 15: 0.344-0.349 --> 0.369-0.407  
      C. 36: 0 --> 1  
      C. 43: 2 --> 3  
      C. 63: 0 --> 1  
   Nodo 212 :  
      C. 9: 0.268-0.286 --> 0.290-0.361  
      C. 68: 0 --> 1  
   Nodo 213 :  
      C. 0: 1.826-1.953 --> 1.719-1.762  
      C. 54: 0 --> 1  
      C. 82: 0 --> 1  
      C. 86: 0 --> 1  
      C. 94: 2 --> 3  
      C. 96: 0 --> 1  
      C. 97: 0 --> 1  
   Nodo 214 :  
      C. 2: 0.855-0.893 --> 0.754  
      C. 5: 1.100-1.105 --> 0.909-0.957  
      C. 21: 0.930-0.940 --> 0.725-0.790  
      C. 24: 1.616-1.628 --> 1.702-1.714  
      C. 51: 0 --> 1  
   Nodo 215 :  
      C. 11: 0.332-0.344 --> 0.389-0.407  
      C. 31: 1 --> 0  
      C. 39: 0 --> 1  
      C. 53: 0 --> 1  
      C. 55: 0 --> 1  
      C. 57: 2 --> 0  
      C. 70: 1 --> 2  
   Nodo 216 :  
      C. 30: 1 --> 2  
      C. 55: 0 --> 1  
   Nodo 217 :  
      C. 10: 0.534-0.539 --> 0.519-0.523  
      C. 17: 0.282-0.313 --> 0.268-0.275  
      C. 38: 1 --> 0  
   Nodo 218 :  
      C. 52: 0 --> 1  
      C. 74: 0 --> 1  
   Nodo 219 :  
      C. 43: 2 --> 1  
      C. 70: 0 --> 3  
   Nodo 220 :  
      C. 2: 0.756-0.800 --> 0.292-0.566  
      C. 92: 0 --> 1  
   Nodo 221 :  
      C. 14: 0.550-0.551 --> 0.718-0.729  
      C. 16: 0.113-0.119 --> 0.128-0.161  
      C. 18: 0.446-0.450 --> 0.552-0.583  
      C. 34: 1 --> 0  
      C. 38: 0 --> 1  
      C. 41: 1 --> 0  
      C. 45: 0 --> 2  
      C. 46: 1 --> 0  
      C. 62: 2 --> 1  
      C. 83: 0 --> 1  
      C. 84: 0 --> 1  
   Nodo 222 :  
      C. 7: 0.275-0.282 --> 0.188-0.273  

      C. 18: 0.493-0.494 --> 0.400-0.446  
      C. 19: 0.345-0.380 --> 0.258-0.321  
      C. 29: 0 --> 2  
      C. 36: 1 --> 0  
      C. 44: 2 --> 0  
      C. 48: 1 --> 0  
      C. 57: 1 --> 0  
   Nodo 223 :  
      C. 10: 0.690-0.692 --> 0.664-0.676  
   Nodo 224 :  
      C. 19: 0.382 --> 0.353-0.380  
      C. 53: 1 --> 0  
      C. 62: 2 --> 0  
   Nodo 225 :  
      C. 37: 1 --> 2  
      C. 38: 1 --> 0  
      C. 43: 2 --> 3  
      C. 46: 0 --> 1  
      C. 52: 0 --> 1  
      C. 56: 0 --> 1  
      C. 80: 0 --> 1  
      C. 81: 0 --> 1  
      C. 85: 5 --> 1  
   Nodo 226 :  
      C. 10: 0.656-0.689 --> 0.551-0.646  
      C. 12: 0.535-0.586 --> 0.464-0.495  
      C. 14: 0.550-0.551 --> 0.459-0.512  
      C. 15: 0.316-0.321 --> 0.268-0.294  
      C. 17: 0.330-0.355 --> 0.283-0.291  
      C. 18: 0.400-0.431 --> 0.335-0.363  
      C. 19: 0.265-0.271 --> 0.249-0.250  
   Nodo 227 :  
      C. 1: 0.797-0.832 --> 0.527-0.747  
      C. 4: 0.797-0.894 --> 0.719-0.760  
      C. 8: 0.177-0.180 --> 0.215-0.265  
      C. 19: 0.228-0.234 --> 0.194-0.209  
      C. 28: 1 --> 2  
      C. 30: 1 --> 0  
      C. 53: 1 --> 0  
   Nodo 228 :  
      C. 37: 2 --> 1  
   Nodo 229 :  
      C. 15: 0.316-0.321 --> 0.328-0.330  
      C. 37: 2 --> 1  
   Nodo 230 :  
      C. 8: 0.177-0.180 --> 0.103-0.152  
      C. 11: 0.297-0.314 --> 0.335-0.374  
      C. 31: 2 --> 0  
      C. 52: 0 --> 1  
   Nodo 231 :  
      C. 12: 0.468-0.480 --> 0.433-0.458  
      C. 13: 0.240-0.243 --> 0.196-0.222  
      C. 62: 2 --> 0  
   Nodo 232 :  
      C. 29: 0 --> 2  
   Nodo 233 :  
      C. 75: 0 --> 1  
      C. 78: 0 --> 1  
   Nodo 234 :  
      C. 15: 0.338-0.374 --> 0.413-0.426  
      C. 32: 1 --> 0  
   Nodo 235 :  
      C. 10: 0.616-0.617 --> 0.685-0.690  
      C. 17: 0.326-0.346 --> 0.382-0.416  
   Nodo 236 :  
      C. 12: 0.480 --> 0.509-0.567  
      C. 13: 0.212-0.218 --> 0.275-0.312  
      C. 30: 1 --> 2  
      C. 31: 2 --> 1  
   Nodo 237 :  
      C. 28: 1 --> 0  
      C. 46: 0 --> 1  
   Nodo 238 :  
      C. 38: 0 --> 1  
   Nodo 239 :  
      C. 12: 0.598-0.603 --> 0.608  
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      C. 38: 0 --> 1  
      C. 43: 2 --> 1  
   Nodo 240 :  
      C. 1: 0.601-1.022 --> 0.476-0.517  
      C. 30: 1 --> 2  
      C. 79: 0 --> 1  
   Nodo 241 :  
      C. 0: 1.714-1.757 --> 1.429-1.612  
      C. 9: 0.414-0.443 --> 0.493-0.565  
      C. 11: 0.332-0.344 --> 0.284-0.322  
      C. 85: 5 --> C  
   Nodo 242 :  
      C. 13: 0.256-0.279 --> 0.152-0.208  
      C. 62: 2 --> 0  
   Nodo 243 :  
      C. 49: 0 --> 1  
   Nodo 244 :  
      C. 15: 0.308-0.349 --> 0.382-0.393  
      C. 17: 0.357-0.391 --> 0.222-0.300  
      C. 49: 0 --> 1  
      C. 75: 0 --> 1  
   Nodo 245 :  
      C. 10: 0.551-0.602 --> 0.451-0.469  
      C. 12: 0.464-0.491 --> 0.346-0.379  
      C. 14: 0.459-0.487 --> 0.399-0.401  
      C. 37: 2 --> 1  
   Nodo 246 :  
      C. 15: 0.316-0.321 --> 0.262-0.289  
      C. 17: 0.375-0.386 --> 0.283-0.304  
      C. 28: 0 --> 2  
      C. 61: 1 -->  
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Tabla E2. Sinapomorfias comunes a tres Ærboles de mÆxima parsimonia recuperados en los anÆlisis con la 
matriz morfológica bajo pesos implícitos (k=22). En  la tabla se muestra el taxón/n” de nodo  en negrita y a 
continuación los caracteres y estados que soportan dicho nodo. Los nodos con  sus nœmeros 
correspondientes son presentados en la figura E2.    
 
  Digitaria ciliaris :  
       Sin autapomorfias:  
   Panicum repens :  
       C. 3: 0.298-0.417 --> 0.114-0.266  
       C. 12: 0.475-0.512 --> 0.449-0.469  
       C. 18: 0.369-0.391 --> 0.362-0.367  
       C. 37: 1 --> 0  
       C. 47: 0 --> 1  
       C. 60: 2 --> 0  
       C. 61: 1 --> 2  
       C. 87: 1 --> 0 
       C. 94: 0 --> 3  
       C. 95: 0 --> 2  
   Setaria sulcata :  
       C. 0: 1.795-1.809 --> 1.885-2.296  
       C. 1: 1.086-1.228 --> 1.450-1.750  
       C. 2: 0.893-1.008 --> 1.258-1.947  
       C. 4: 0.957-1.115 --> 1.163-1.727  
       C. 5: 1.100-1.105 --> 1.437-2.453  
       C. 17: 0.353-0.361 --> 0.365-0.429  
       C. 21: 1.016-1.081 --> 1.499-1.581  
       C. 22: 0.477 --> 0.554-0.766  
       C. 24: 1.597-1.604 --> 1.474-1.581  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 85: 5 --> 1  
       C. 89: 1 --> 0   
   Urochloa mutica :  
       C. 23: 1.608-1.624 --> 1.464-1.558  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 36: 0 --> 1  
       C. 85: 5 --> 2  
       C. 101: 0 --> 1   
   Urochloa mosambicensis :  
       C. 18: 0.454-0.462 --> 0.473-0.480  
       C. 29: 2 --> 0  
   Urochloa plantaginea :  
       C. 4: 0.821-0.823 --> 0.851-1.358  
       C. 7: 0.300-0.301 --> 0.306-0.380  
       C. 10: 0.692-0.697 --> 0.699-0.774  
       C. 17: 0.350-0.356 --> 0.273-0.318  
       C. 18: 0.505-0.531 --> 0.532-0.550  
       C. 23: 1.454-1.457 --> 1.210-1.423  
       C. 63: 0 --> 1  
       C. 85: 6 --> 2  
       C. 99: 1 --> 2  
   Urochloa mollis :  
       C. 20: 0.901-0.906 --> 0.775-0.888  
       C. 23: 1.519-1.571 --> 1.593-1.783   
   Eriochloa montevidiensis :  
     Algunos Ærboles:  
       C. 18: 0.420 --> 0.364-0.414  
       C. 30: 2 --> 1  
       C. 32: 1 --> 0  
       C. 99: 2 --> 1   
   Urochloa arrecta :  
       C. 4: 0.821-0.823 --> 0.965-1.264  
       C. 8: 0.135-0.138 --> 0.107-0.131  
       C. 17: 0.350-0.356 --> 0.381-0.443  
       C. 21: 0.903 --> 0.904-1.012  
       C. 26: 0.302-0.303 --> 0.304-0.309  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 30: 2 --> 1  
       C. 55: 0 --> 1  
   Urochloa adspersa :  
       C. 19: 0.337-0.350 --> 0.364-0.414  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 85: 4 --> 7  

       C. 86: 0 --> 1  
       C. 90: 1 --> 0  
   Urochloa distachya :  
       C. 23: 1.480-1.580 --> 1.595-1.663  
       C. 88: 1 --> 0  
       C. 89: 1 --> 0  
       C. 94: 2 --> 0  
   Urochloa platyphylla :  
       C. 7: 0.300-0.326 --> 0.377-0.477  
       C. 11: 0.407-0.478 --> 0.480-0.530  
       C. 21: 0.793-0.903 --> 0.778  
       C. 23: 1.454-1.457 --> 1.070-1.361  
       C. 85: 6 --> 7  
       C. 94: 2 --> 0  
       C. 103: 0 --> 1  
   Urochloa fasciculata :  
       C. 10: 0.610-0.614 --> 0.532-0.573  
       C. 13: 0.310-0.338 --> 0.373-0.423  
       C. 18: 0.459-0.477 --> 0.329-0.431  
       C. 24: 1.594-1.604 --> 1.478-1.556  
   Urochloa meziana :  
       C. 10: 0.655-0.682 --> 0.566-0.606  
       C. 18: 0.454-0.462 --> 0.420-0.425  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 98: 1 --> 0  
   Urochloa panicoides :  
       C. 14: 0.547-0.552 --> 0.601-0.629  
       C. 15: 0.370-0.379 --> 0.385-0.403  
       C. 19: 0.361-0.379 --> 0.388-0.400  
       C. 40: 0 --> 1  
       C. 47: 0 --> 1  
       C. 55: 0 --> 1  
       C. 103: 0 --> 1  
   Urochloa brizantha :  
       C. 7: 0.300-0.301 --> 0.161-0.266  
       C. 13: 0.385-0.410 --> 0.436-0.458  
       C. 17: 0.491-0.512 --> 0.545-0.579  
       C. 24: 1.653-1.682 --> 1.754-1.798  
  
   Urochloa ruziziensis :  
       C. 7: 0.544-0.622 --> 0.635-0.761  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 62: 2 --> 1  
   Urochloa humidicola :  
       Sin autapomorfias:  
   Urochloa lorentziana :  
       C. 85: 4 --> 7  
       C. 94: 2 --> 3  
       C. 101: 1 --> 0  
   Urochloa dictyoneura :  
       Sin autapomorfias:  
   Megathyrsus maximus :  
       C. 4: 1.049-1.240 --> 1.246-1.760  
       C. 5: 1.100-1.105 --> 1.360-1.839  
       C. 12: 0.559-0.572 --> 0.577-0.602  
       C. 102: 0 --> 1  
       C. 105: 0 --> 3  
   Urochloa discifera :  
       C. 21: 0.793-0.903 --> 0.925-1.002  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 62: 2 --> 0  
   Melinis minutiflora :  
       C. 10: 0.496-0.549 --> 0.449-0.492  
       C. 11: 0.277-0.283 --> 0.165-0.184  
       C. 15: 0.211-0.230 --> 0.121-0.191  
       C. 53: 1 --> 0  
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       C. 55: 1 --> 0  
       C. 105: 0 --> 3  
   Moorochloa eruciformis :  
       C. 13: 0.250-0.254 --> 0.133-0.147  
       C. 17: 0.282-0.309 --> 0.239-0.264  
       C. 21: 0.731-0.870 --> 0.540-0.703  
       C. 55: 1 --> 0  
   Urochloa decidua :  
       C. 2: 0.883-0.900 --> 0.440-0.644  
       C. 4: 1.049-1.102 --> 0.565-0.979  
   Urochloa paucispicata :  
       C. 8: 0.218-0.219 --> 0.163-0.187  
       C. 14: 0.690-0.725 --> 0.737-0.802  
       C. 16: 0.151-0.163 --> 0.226-0.327  
       C. 18: 0.507-0.543 --> 0.614-0.643  
       C. 19: 0.382-0.431 --> 0.464-0.504  
       C. 24: 1.597-1.635 --> 1.412-1.529  
   Eriochloa nana :  
       C. 0: 1.612-1.619 --> 0.985-1.384  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 94: 2 --> 0  
     Algunos Ærboles:  
       C. 105: 0 --> 3  
   Eriochloa punctata :  
       C. 15: 0.277-0.280 --> 0.254-0.273  
     Algunos Ærboles:  
       C. 105: 0 --> 2  
   Urochloa decumbens :  
       C. 16: 0.142-0.155 --> 0.169-0.180  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 106: 0 --> 3  
   Urochloa nigropedata :  
       C. 8: 0.169-0.180 --> 0.120-0.162  
       C. 12: 0.530-0.535 --> 0.588-0.620  
       C. 13: 0.250-0.279 --> 0.325-0.344  
       C. 16: 0.106-0.125 --> 0.098-0.105  
       C. 17: 0.330-0.355 --> 0.371-0.410  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 28: 1 --> 2  
       C. 30: 2 --> 1  
       C. 46: 1 --> 0  
       C. 54: 0 --> 1  
       C. 85: B --> A  
   Urochloa bovonei :  
       C. 28: 1 --> 2  
       C. 89: 1 --> 0  
   Brachiaria serrata :  
       C. 11: 0.332-0.354 --> 0.356-0.404  
       C. 12: 0.491-0.495 --> 0.543-0.586  
       C. 13: 0.250-0.256 --> 0.290-0.406  
       C. 17: 0.283-0.337 --> 0.437-0.499  
       C. 21: 0.655-0.782 --> 0.602  
       C. 22: 0.465-0.477 --> 0.301  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 104: 0 --> 1  
   Urochloa jubata :  
       C. 2: 0.832-0.841 --> 0.934-1.053  
       C. 7: 0.250-0.273 --> 0.476-0.557  
       C. 22: 0.599-0.602 --> 0.644-0.786  
       C. 101: 0 --> 1  
       C. 104: 0 --> 1  
   Urochloa leersioides :  
       C. 11: 0.355-0.368 --> 0.292-0.345  
       C. 12: 0.470-0.480 --> 0.346-0.382  
       C. 13: 0.212-0.218 --> 0.164-0.197  
       C. 14: 0.536-0.559 --> 0.485-0.527  
       C. 15: 0.330-0.338 --> 0.285-0.324  
       C. 41: 0 --> 1  
   Melinis repens :  
       C. 10: 0.496-0.549 --> 0.607-0.715  
       C. 14: 0.428-0.446 --> 0.514-0.541  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 46: 0 --> 1  
   Urochloa acuminata :  
       C. 1: 1.086-1.220 --> 1.291-1.603  

       C. 10: 0.748-0.749 --> 0.836-0.915  
       C. 11: 0.414-0.438 --> 0.501-0.535  
       C. 12: 0.667-0.671 --> 0.796-0.842  
       C. 13: 0.343-0.356 --> 0.411-0.470  
       C. 14: 0.653-0.700 --> 0.791-0.841  
       C. 15: 0.375-0.401 --> 0.443-0.480  
       C. 17: 0.517-0.531 --> 0.558-0.675  
       C. 105: 0 --> 2  
   Urochloa platynota :  
       C. 0: 1.653-1.658 --> 1.693-1.924  
       C. 7: 0.244-0.298 --> 0.545-0.628  
       C. 10: 0.710-0.721 --> 0.605-0.658  
       C. 17: 0.353-0.357 --> 0.437-0.463  
       C. 25: 0.313-0.323 --> 0.297-0.312  
       C. 41: 0 --> 1  
       C. 44: 0 --> 2  
       C. 51: 1 --> 0  
       C. 65: 0 --> 1  
       C. 94: 0 --> 2  
   Urochloa dura :  
       C. 2: 0.745-0.841 --> 0.357-0.446  
       C. 3: 0.243-0.273 --> 0.096-0.226  
       C. 5: 0.635-0.647 --> 0.179-0.564  
       C. 6: 0.632-0.718 --> 0.772-0.991  
       C. 21: 0.778-0.820 --> 0.602  
       C. 22: 0.415-0.494 --> 0.301  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 46: 1 --> 0  
       C. 88: 1 --> 0  
       C. 93: 0 --> 1  
       C. 95: 0 --> 2  
       C. 99: 1 --> 3  
       C. 106: 0 --> 1  
   Urochloa subulifolia :  
       C. 2: 0.832-0.841 --> 0.387-0.565  
       C. 3: 0.243-0.273 --> 0.104-0.237  
       C. 4: 0.763-0.811 --> 0.395-0.762  
       C. 7: 0.250-0.273 --> 0.138-0.192  
       C. 13: 0.308-0.366 --> 0.288-0.306  
       C. 24: 1.677-1.763 --> 1.817-1.913  
       C. 92: 0 --> 1  
       C. 94: 2 --> 0  
       C. 95: 0 --> 2  
   Urochloa subquadripara :  
       C. 16: 0.124-0.129 --> 0.138-0.164  
       C. 103: 0 --> 1  
   Urochloa lata :  
       C. 2: 0.855-0.925 --> 0.926-1.254  
       C. 10: 0.655-0.679 --> 0.555-0.601  
       C. 12: 0.586-0.598 --> 0.435-0.484  
       C. 18: 0.391-0.419 --> 0.373-0.378  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 105: 3 --> 1  
  
   Urochloa setigera :  
 
       C. 2: 0.858-0.925 --> 1.063-1.342  
       C. 7: 0.241-0.243 --> 0.135-0.222  
       C. 14: 0.547-0.552 --> 0.463-0.503  
       C. 22: 0.477 --> 0.602  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 47: 0 --> 1  
       C. 105: 3 --> 0  
   Urochloa arizonica :  
       C. 9: 0.474-0.493 --> 0.558-0.718  
       C. 14: 0.536-0.538 --> 0.541-0.591  
       C. 17: 0.322-0.326 --> 0.236-0.316  
       C. 21: 0.903 --> 0.696-0.829  
       C. 24: 1.594-1.604 --> 1.681-1.790  
       C. 94: 2 --> 0  
       C. 101: 1 --> 0  
   Urochloa lachnantha :  
       C. 5: 0.635-0.647 --> 0.673-0.831  
       C. 13: 0.335-0.372 --> 0.389-0.402  
       C. 23: 1.454-1.520 --> 1.721-1.882  
       C. 35: 0 --> 1  



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO III: FILOGENIA DE UROCHLOA UTILIZANDO MÉTODOS DE EVIDENCIA TOTAL 

 

  263

       C. 44: 1 --> 0  
       C. 52: 0 --> 1  
       C. 54: 0 --> 1  
       C. 94: 2 --> 0  
       C. 101: 0 --> 2  
       C. 104: 0 --> 1  
   Urochloa deflexa :  
       C. 9: 0.474-0.603 --> 0.620-1.167  
       C. 11: 0.355-0.368 --> 0.375-0.399  
       C. 17: 0.322-0.326 --> 0.249-0.284  
       C. 21: 0.903 --> 1.203-1.247  
       C. 22: 0.477-0.689 --> 0.699  
       C. 24: 1.581-1.604 --> 1.414-1.507  
       C. 105: 0 --> 2  
   Scutachne dura :  
       C. 20: 0.928-0.991 --> 1.046-1.205  
       C. 37: 1 --> 0  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 90: 0 --> 1  
       C. 91: 0 --> 1  
       C. 93: 0 --> 1  
   Eriochloa distachya :  
       C. 4: 0.763-0.823 --> 0.346-0.724  
       C. 7: 0.188-0.233 --> 0.157-0.187  
       C. 12: 0.639-0.641 --> 0.569-0.613  
       C. 15: 0.393-0.397 --> 0.319-0.370  
       C. 18: 0.480-0.543 --> 0.446-0.450  
       C. 19: 0.364-0.411 --> 0.258-0.321  
   Tricholaena monachne :  
       C. 8: 0.288-0.307 --> 0.356-0.607  
       C. 9: 0.525-0.556 --> 0.618-0.861  
       C. 14: 0.428-0.446 --> 0.357-0.378  
       C. 21: 0.731-0.870 --> 0.699  
       C. 22: 0.477 --> 0.602  
       C. 24: 1.597-1.640 --> 1.668-1.750  
       C. 88: 1 --> 0  
       C. 89: 1 --> 0  
       C. 95: 0 --> 1  
   Megathyrsus infestus :  
       C. 19: 0.234-0.255 --> 0.212-0.220  
   Moorochloa malacodes :  
       C. 11: 0.282-0.285 --> 0.313-0.350  
       C. 18: 0.364-0.391 --> 0.308-0.314  
       C. 21: 0.731-0.870 --> 0.876-0.941  
       C. 24: 1.539-1.604 --> 1.442-1.516  
       C. 98: 0 --> 1  
   Urochloa texana :  
       C. 2: 0.883-0.900 --> 0.260-0.399  
       C. 24: 1.597-1.635 --> 1.665-1.699  
   Urochloa foliosa :  
       C. 21: 0.940-0.943 --> 0.958-1.058  
       C. 25: 0.281-0.296 --> 0.299-0.307  
   Urochloa oblita :  
       C. 10: 0.530-0.534 --> 0.476-0.523  
       C. 17: 0.275-0.290 --> 0.158-0.207  
       C. 20: 0.901-0.914 --> 0.942-1.030  
       C. 21: 0.903 --> 0.977-1.064  
       C. 24: 1.597-1.604 --> 1.462-1.593  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 90: 1 --> 0  
       C. 99: 1 --> 0  
   Urochloa comata :  
       C. 4: 0.794-0.897 --> 1.026-1.375  
       C. 19: 0.249-0.250 --> 0.168-0.228  
       C. 21: 0.903 --> 0.998-1.068  
       C. 25: 0.309-0.310 --> 0.318-0.340  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 30: 2 --> 0  
       C. 31: 1 --> 2  
       C. 33: 1 --> 0  
   Brachiaria longiflora :  
       C. 2: 0.883-0.900 --> 0.920-1.341  
       C. 7: 0.155-0.167 --> 0.201-0.228  
       C. 10: 0.827-0.843 --> 0.896-0.989  
       C. 12: 0.675-0.699 --> 0.777-0.851  
       C. 14: 0.690-0.725 --> 0.756-0.824  

       C. 20: 0.920-0.925 --> 0.699  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 30: 1 --> 0  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 47: 0 --> 1  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 57: 1 --> 0  
       C. 58: 0 --> 1  
   Urochloa venosa :  
       C. 12: 0.418-0.433 --> 0.218-0.290  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 47: 0 --> 1  
       C. 85: 8B --> F  
   Eriochloa meyeriana :  
       C. 15: 0.271-0.298 --> 0.252-0.270  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 101: 0 --> 2  
   Thuarea involuta :  
       C. 0: 1.459-1.540 --> 0.879-1.387  
       C. 4: 0.719-0.743 --> 0.334-0.558  
       C. 5: 0.725-0.726 --> 0.301  
       C. 8: 0.135-0.138 --> 0.028-0.070  
       C. 10: 0.530-0.534 --> 0.448-0.501  
       C. 11: 0.302-0.326 --> 0.150-0.284  
       C. 12: 0.483-0.519 --> 0.439-0.457  
       C. 13: 0.240-0.300 --> 0.142-0.191  
       C. 15: 0.300-0.302 --> 0.177-0.221  
       C. 17: 0.350-0.356 --> 0.519-0.551  
       C. 18: 0.454-0.494 --> 0.507-0.543  
       C. 19: 0.361-0.379 --> 0.400-0.446  
       C. 25: 0.288-0.310 --> 0.263-0.279  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 31: 1 --> 0  
       C. 37: 1 --> 0  
       C. 43: 2 --> 0  
       C. 63: 0 --> 1  
       C. 90: 1 --> 0  
       C. 96: 0 --> 1  
   Eriochloa setosa :  
       C. 2: 0.292-0.566 --> 0.110-0.189  
       C. 11: 0.324-0.326 --> 0.254-0.308  
       C. 15: 0.288-0.302 --> 0.209-0.279  
       C. 17: 0.327-0.334 --> 0.275-0.316  
       C. 20: 0.787-0.845 --> 0.657-0.757  
       C. 21: 0.696-0.829 --> 0.602  
       C. 26: 0.302-0.303 --> 0.292-0.301  
       C. 88: 1 --> 0  
       C. 99: 2 --> 1  
   Chaetium bromoides :  
       C. 3: 0.251-0.258 --> 0.289-0.667  
       C. 7: 0.140-0.141 --> 0.158-0.216  
       C. 10: 0.796-0.905 --> 0.950-1.092  
       C. 15: 0.262-0.302 --> 0.321-0.344  
       C. 17: 0.327-0.335 --> 0.375-0.408  
       C. 19: 0.258-0.264 --> 0.265-0.336  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 85: 5 --> 3  
   Urochloa glumaris :  
       C. 1: 0.915-0.916 --> 0.975-1.388  
       C. 4: 0.802-0.991 --> 1.002-1.545  
       C. 6: 0.586-0.616 --> 0.706-0.890  
       C. 11: 0.376-0.388 --> 0.330-0.370  
       C. 12: 0.586-0.598 --> 0.155-0.502  
       C. 13: 0.285-0.300 --> 0.138-0.215  
       C. 15: 0.344-0.356 --> 0.289-0.337  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 105: 3 --> 1  
   Urochloa pseudodichotoma :  
       C. 1: 0.476-0.517 --> 0.348-0.459  
       C. 4: 0.244-0.737 --> 0.060-0.170  
       C. 8: 0.140-0.192 --> 0.052-0.112  
       C. 14: 0.477-0.517 --> 0.435-0.454  
       C. 17: 0.306-0.335 --> 0.233-0.253  
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       C. 18: 0.400-0.420 --> 0.335-0.357  
       C. 19: 0.258-0.264 --> 0.226-0.240  
       C. 35: 1 --> 0  
       C. 63: 0 --> 1  
       C. 85: 5 --> 2  
   Leucophrys mesocoma :  
       C. 8: 0.177-0.219 --> 0.238-0.419  
       C. 10: 0.748-0.749 --> 0.866-0.910  
       C. 11: 0.385-0.408 --> 0.419-0.553  
       C. 12: 0.613-0.633 --> 0.775-0.811  
       C. 28: 1 --> 0  
   Eriochloa polystachya :  
       C. 25: 0.292-0.297 --> 0.299-0.314  
       C. 35: 1 --> 0  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 45: 0 --> 1  
       C. 90: 0 --> 1  
   Urochloa holosericea :  
       C. 15: 0.300-0.302 --> 0.256-0.294  
       C. 24: 1.597-1.648 --> 1.710-1.812  
       C. 26: 0.295-0.298 --> 0.283-0.292  
       C. 28: 1 --> 2  
       C. 101: 1 --> 0  
       C. 103: 0 --> 1  
   Panicum deustum :  
       C. 21: 0.940-0.943 --> 1.125-1.254  
       C. 23: 1.612-1.655 --> 1.794-1.965  
       C. 24: 1.539-1.624 --> 1.433-1.514  
       C. 30: 1 --> 0  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 77: 0 --> 1  
       C. 85: 5 --> C  
       C. 86: 0 --> 1  
       C. 90: 0 --> 1  
       C. 92: 0 --> 1  
       C. 101: 0 --> 2  
       C. 103: 0 --> 1  
       C. 104: 0 --> 1  
   Urochloa echinolaenoides :  
       C. 2: 0.855-0.925 --> 0.471-0.852  
       C. 4: 0.802-0.991 --> 1.201-1.548  
       C. 8: 0.135-0.138 --> 0.052-0.106  
       C. 9: 0.219-0.268 --> 0.114-0.214  
       C. 17: 0.344-0.357 --> 0.394-0.408  
       C. 23: 1.454-1.459 --> 1.126-1.385  
       C. 24: 1.588-1.631 --> 1.472-1.562  
       C. 25: 0.313-0.324 --> 0.274-0.312  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 46: 0 --> 1  
   Urochloa rudis :  
       C. 10: 0.710-0.721 --> 0.733-0.778  
       C. 11: 0.384-0.429 --> 0.454-0.529  
       C. 12: 0.586-0.616 --> 0.654-0.701  
       C. 15: 0.369-0.407 --> 0.421-0.487  
       C. 16: 0.114-0.122 --> 0.126-0.169  
       C. 21: 1.000-1.060 --> 1.063-1.288  
       C. 40: 0 --> 1  
       C. 43: 3 --> 1  
       C. 67: 1 --> 0  
       C. 73: 0 --> 1  
       C. 105: 3 --> 2  
   Eriochloa acuminata :  
       C. 15: 0.288-0.302 --> 0.311-0.354  
       C. 17: 0.327-0.335 --> 0.463-0.528  
       C. 21: 0.903 --> 1.010-1.063  
       C. 23: 1.519-1.545 --> 1.367-1.501  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 88: 1 --> 0  
       C. 98: 0 --> 1  
       C. 100: 0 --> 1  
   Eriochloa sericea :  
       C. 11: 0.324-0.326 --> 0.372-0.489  
       C. 14: 0.536-0.537 --> 0.559-0.671  
       C. 15: 0.288-0.302 --> 0.378-0.418  
       C. 17: 0.327-0.334 --> 0.423-0.455  
       C. 26: 0.302-0.303 --> 0.304-0.309  

       C. 57: 2 --> 1  
       C. 95: 0 --> 1  
       C. 103: 0 --> 1  
       C. 104: 0 --> 1  
   Yvesia madagascariensis :  
       C. 2: 0.832-0.855 --> 1.110-1.399  
       C. 19: 0.194-0.209 --> 0.148-0.190  
       C. 33: 1 --> 0  
       C. 43: 1 --> 0  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 51: 0 --> 1  
   Urochloa oligobrachiata :  
       Sin autapomorfias:  
   Brachiaria ovalis :  
       C. 18: 0.402-0.414 --> 0.356-0.392  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 85: 4 --> H  
   Urochloa kurzii :  
       C. 0: 1.653-1.658 --> 1.469-1.532  
       C. 3: 0.357-0.366 --> 0.125-0.321  
       C. 7: 0.241-0.243 --> 0.102-0.191  
       C. 35: 0 --> 1  
   Urochloa sclerochlaena :  
       C. 8: 0.135-0.180 --> 0.028-0.127  
       C. 11: 0.302-0.326 --> 0.375-0.479  
       C. 15: 0.300-0.302 --> 0.339-0.377  
       C. 34: 1 --> 0  
       C. 41: 1 --> 0  
       C. 57: 1 --> 2  
       C. 62: 2 --> 0  
       C. 73: 0 --> 1  
   Urochloa xantholeuca : 
       Sin autapomorfias:  
   Urochloa semiundulata :  
       C. 9: 0.314-0.319 --> 0.140-0.236  
       C. 12: 0.418-0.433 --> 0.357-0.397  
   Urochloa platytaenia :  
       C. 32: 1 --> 0  
       C. 48: 1 --> 0  
   Urochloa pubigera :  
       C. 9: 0.404-0.603 --> 0.198-0.346  
       C. 10: 0.616-0.632 --> 0.651-0.763  
       C. 12: 0.470-0.480 --> 0.578-0.615  
       C. 51: 0 --> 1  
   Urochloa villosa :  
       C. 11: 0.335-0.374 --> 0.486-0.553  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 57: 1 --> 3  
   Urochloa ramosa :  
       C. 12: 0.470-0.480 --> 0.382-0.456  
   Urochloa trichopus :  
       C. 11: 0.409-0.440 --> 0.446-0.548  
       C. 15: 0.370-0.423 --> 0.427-0.468  
       C. 17: 0.320-0.350 --> 0.235-0.275  
       C. 36: 0 --> 1  
   Brachiaria stigmatisata :  
       C. 8: 0.182-0.191 --> 0.103-0.132  
       C. 17: 0.413-0.424 --> 0.272-0.308  
       C. 18: 0.523-0.543 --> 0.605-0.662  
       C. 19: 0.380-0.414 --> 0.520-0.556  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 46: 1 --> 0  
   Urochloa oligotricha :  
       C. 14: 0.540-0.545 --> 0.493-0.525  
       C. 17: 0.320-0.350 --> 0.363-0.406  
       C. 18: 0.454-0.462 --> 0.441-0.450  
       C. 19: 0.361-0.390 --> 0.339-0.350  
       C. 28: 2 --> 1  
       C. 34: 1 --> 0  
   Brachiaria serrifolia :  
       C. 14: 0.557-0.586 --> 0.638-0.668  
       C. 15: 0.413-0.426 --> 0.442-0.490  
       C. 16: 0.125-0.128 --> 0.134-0.182  
       C. 18: 0.449-0.491 --> 0.532-0.550  
       C. 19: 0.325-0.379 --> 0.390-0.414  
       C. 29: 0 --> 2  
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       C. 33: 1 --> 0  
       C. 62: 2 --> 1  
   Brachiaria umbellata :  
       C. 10: 0.530-0.534 --> 0.436-0.452  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 32: 1 --> 0  
       C. 36: 0 --> 2  
       C. 79: 0 --> 1  
   Urochloa chusqueoides :  
       C. 12: 0.562-0.598 --> 0.603-0.641  
       C. 27: 0 --> 1  
   Brachiaria leucacrantha :  
       C. 10: 0.654-0.656 --> 0.723-0.760  
       C. 12: 0.530-0.535 --> 0.593-0.624  
       C. 15: 0.316-0.328 --> 0.330-0.376  
       C. 85: B --> E  
   Brachiaria grossa :  
       C. 30: 2 --> 1  
   Brachiaria distachyoides :  
       C. 2: 0.832-0.850 --> 0.457-0.768  
       C. 13: 0.240-0.300 --> 0.192-0.230  
       C. 16: 0.114 --> 0.068-0.109  
       C. 19: 0.361-0.379 --> 0.291-0.340  
   Brachiaria clavipila :  
       C. 10: 0.530-0.534 --> 0.596-0.726  
       C. 12: 0.483-0.519 --> 0.605-0.646  
       C. 14: 0.459-0.474 --> 0.585-0.654  
       C. 17: 0.350-0.356 --> 0.430-0.445  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 58: 0 --> 1  
       C. 77: 0 --> 1  
       C. 85: 8B --> I  
   Brachiaria ambigens :  
       C. 7: 0.225-0.239 --> 0.131-0.178  
       C. 15: 0.370-0.379 --> 0.308-0.362  
       C. 18: 0.454-0.462 --> 0.559-0.622  
       C. 19: 0.361-0.390 --> 0.433-0.476  
       C. 51: 0 --> 1  
   Urochloa brachyura :  
       C. 3: 0.357-0.380 --> 0.462-0.965  
       C. 16: 0.114 --> 0.066-0.101  
       C. 75: 0 --> 1  
       C. 78: 0 --> 1  
   Urochloa advena :  
       C. 1: 0.476-0.517 --> 0.526-0.911  
       C. 10: 0.538-0.604 --> 0.622-0.669  
       C. 11: 0.311-0.322 --> 0.360-0.404  
       C. 15: 0.263-0.289 --> 0.337-0.375  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 39: 0 --> 1  
       C. 43: 2 --> 1  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 79: 1 --> 0  
   Brachiaria humbertiana :  
       C. 2: 0.576-0.847 --> 0.389-0.543  
       C. 10: 0.616-0.617 --> 0.553-0.615  
       C. 14: 0.536-0.573 --> 0.476-0.517  
       C. 53: 1 --> 0  
   Urochloa notochtona :  
       C. 18: 0.454-0.467 --> 0.583-0.643  
       C. 19: 0.361-0.379 --> 0.495-0.567  
   Urochloa atrisola :  
       C. 11: 0.416-0.456 --> 0.473-0.515  
       C. 15: 0.401-0.412 --> 0.448-0.486  
       C. 49: 1 --> 0  
   Brachiaria epacridifolia :  
       C. 3: 0.251-0.258 --> 0.052-0.116  
       C. 10: 0.538-0.604 --> 0.453-0.502  
       C. 11: 0.311-0.322 --> 0.220-0.284  
       C. 15: 0.262-0.289 --> 0.192-0.254  
       C. 85: 5 --> 1  
   Brachiaria rugulosa :  
       C. 10: 0.679-0.690 --> 0.570-0.657  
       C. 11: 0.407-0.426 --> 0.340-0.386  

       C. 13: 0.335-0.366 --> 0.244-0.294  
       C. 16: 0.114-0.116 --> 0.065-0.106  
   Urochloa fusiformis :  
       Sin autapomorfias:  
   Urochloa gilessi :  
       C. 18: 0.454-0.467 --> 0.364-0.414  
       C. 19: 0.361-0.379 --> 0.258-0.321  
       C. 75: 0 --> 1  
       C. 78: 0 --> 1  
   Brachiaria pungipes :  
       C. 17: 0.330-0.337 --> 0.386-0.421  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 29: 2 --> 0  
       C. 52: 1 --> 0  
   Brachiaria pubifolia :  
       C. 16: 0.106-0.125 --> 0.131-0.148  
       C. 29: 2 --> 0  
   Brachiaria piligera :  
       C. 46: 0 --> 1  
   Urochloa praetervisa :  
       C. 17: 0.322-0.346 --> 0.202-0.283  
   Urochloa whiteana :  
       C. 10: 0.676-0.697 --> 0.600-0.664  
   Urochloa ciliatissima :  
       C. 12: 0.585-0.598 --> 0.545-0.582  
       C. 13: 0.342-0.361 --> 0.366-0.416  
       C. 16: 0.114-0.127 --> 0.146-0.175  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 57: 2 --> 1  
       C. 67: 1 --> 0  
       C. 85: 8 --> 7  
   Brachiaria scalaris :  
       C. 55: 1 --> 0  
   Moorochloa schoenfelderi :  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 46: 0 --> 1  
   Leucophrys glomerata :  
       C. 8: 0.177-0.219 --> 0.043-0.163  
       C. 9: 0.514-0.545 --> 0.175-0.277  
       C. 10: 0.748-0.749 --> 0.561-0.728  
       C. 14: 0.605-0.658 --> 0.521-0.556  
       C. 16: 0.136-0.150 --> 0.067-0.122  
       C. 31: 2 --> 0  
   Brachiaria marlothii :  
       C. 35: 1 --> 0  
   Brachiaria tsiafajavonensis :  
       C. 8: 0.177-0.194 --> 0.268-0.419  
       C. 36: 0 --> 2  
       C. 85: 5 --> C  
   Brachiaria coronifera :  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 38: 0 --> 1  
   Brachiaria dimorpha :  
       C. 7: 0.126-0.141 --> 0.068-0.106  
       C. 33: 1 --> 0  
       C. 85: 5 --> C  
   Urochloa reptans :  
       C. 8: 0.177-0.180 --> 0.441-0.519  
       C. 16: 0.087-0.114 --> 0.078-0.080  
       C. 17: 0.275-0.289 --> 0.170-0.191  
       C. 57: 1 --> 2  
       C. 67: 0 --> 1  
   Urochloa megastachya :  
       C. 10: 0.748-0.749 --> 0.667-0.723  
       C. 12: 0.667-0.671 --> 0.601-0.665  
       C. 37: 1 --> 2  
   Urochloa multiculma :  
       C. 8: 0.131-0.168 --> 0.070-0.109  
       C. 9: 0.474-0.493 --> 0.208-0.381  
       C. 10: 0.610-0.614 --> 0.504-0.577  
       C. 13: 0.212-0.218 --> 0.129-0.188  
       C. 14: 0.536-0.538 --> 0.444-0.485  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 85: 4 --> F  



FILOGENIA Y EVOLUCIÓN DE LA SUBTRIBU MELINIDINAE (P OACEAE) 
CAPITULO III: FILOGENIA DE UROCHLOA UTILIZANDO MÉTODOS DE EVIDENCIA TOTAL 

 

  266

   Urochloa ophryodes :  
       C. 13: 0.342-0.361 --> 0.269-0.313  
       C. 14: 0.540-0.578 --> 0.580-0.624  
       C. 28: 2 --> 0  
       C. 29: 2 --> 0  
   Eriochloa tridentata :  
       Sin autapomorfias:  
   Eriochloa grandiflora :  
       C. 4: 0.763-0.823 --> 0.839-1.257  
       C. 10: 0.700-0.758 --> 0.811-0.894  
       C. 11: 0.407-0.426 --> 0.476-0.530  
       C. 12: 0.639-0.641 --> 0.755-0.794  
       C. 14: 0.630-0.672 --> 0.769-0.824  
       C. 15: 0.393-0.397 --> 0.422-0.487  
       C. 16: 0.114-0.119 --> 0.151-0.229  
       C. 18: 0.480-0.543 --> 0.583-0.643  
       C. 37: 2 --> 1  
   Eriochloa pseudoacrotricha :  
       C. 5: 0.888-0.889 --> 1.004-1.394  
       C. 10: 0.700-0.705 --> 0.801-0.944  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 51: 0 --> 1  
   Scutachne amphistemon :  
       C. 10: 0.748-0.749 --> 0.810-0.938  
       C. 12: 0.531-0.603 --> 0.327-0.499  
       C. 14: 0.607-0.658 --> 0.760-0.840  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 60: 2 --> 3  
       C. 61: 1 --> 3  
       C. 85: 5 --> C  
       C. 99: 0 --> 1  
       C. 106: 0 --> 1  
   Chaetium festucoides :  
       C. 5: 0.685-0.990 --> 1.041-1.630  
   Chaetium cubanum :  
       C. 47: 0 --> 1  
   Nodo 125 :  
       C. 2: 0.893-1.006 --> 0.820-0.848  
       C. 7: 0.146-0.150 --> 0.101-0.141  
       C. 10: 0.584-0.618 --> 0.539-0.549  
       C. 14: 0.535-0.537 --> 0.439-0.479  
       C. 18: 0.425-0.428 --> 0.369-0.391  
       C. 21: 0.930-1.081 --> 0.731-0.870  
       C. 56: 0 --> 1  
       C. 57: 1 --> 0  
       C. 85: 5 --> 0  
   Nodo 126 :  
       C. 3: 0.429-0.580 --> 0.389-0.417  
       C. 55: 0 --> 1  
       C. 60: 1 --> 2  
       C. 61: 0 --> 1  
       C. 88: 0 --> 1  
       C. 100: 1 --> 0  
       C. 102: 1 --> 0  
       C. 105: 3 --> 0  
   Nodo 127 :  
       Sin sinapomorfias 
   Nodo 128 :  
       C. 8: 0.177-0.219 --> 0.169-0.170  
       C. 9: 0.474-0.545 --> 0.384-0.444  
       C. 71: 0 --> 1  
   Nodo 129 :  
       C. 19: 0.234-0.255 --> 0.263-0.271  
       C. 33: 0 --> 1  
       C. 62: 0 --> 2  
   Nodo 130 :  
       C. 11: 0.284-0.285 --> 0.302-0.326  
       C. 12: 0.475-0.558 --> 0.559-0.572  
       C. 15: 0.242-0.263 --> 0.274-0.298  
       C. 58: 1 --> 0  
       C. 94: 0 --> 2  
   Nodo 131 :  
       C. 13: 0.342-0.361 --> 0.376-0.384  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 35: 1 --> 0  

       C. 38: 1 --> 0  
       C. 65: 0 --> 1  
   Nodo 132 :  
       C. 41: 1 --> 0  
       C. 43: 2 --> 3  
   Nodo 133 :  
       C. 12: 0.586-0.598 --> 0.602-0.603  
       C. 17: 0.222-0.246 --> 0.320-0.350  
       C. 78: 0 --> 1  
       C. 85: 8 --> 3  
   Nodo 134 :  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 35: 0 --> 1  
       C. 55: 0 --> 1  
       C. 75: 0 --> 1  
   Nodo 135 :  
       C. 7: 0.247-0.277 --> 0.225-0.239  
       C. 36: 1 --> 0  
   Nodo 136 :  
       C. 11: 0.376-0.388 --> 0.398-0.414  
       C. 13: 0.285-0.300 --> 0.342-0.361  
   Nodo 137 :  
       C. 2: 0.832-0.850 --> 0.855-0.878  
       C. 17: 0.350-0.356 --> 0.242-0.316  
       C. 25: 0.309-0.310 --> 0.324-0.325  
       C. 28: 1 --> 2  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 57: 1 --> 2  
       C. 67: 0 --> 1  
       C. 105: 0 --> 3  
   Nodo 138 :  
       C. 0: 1.459-1.540 --> 1.653-1.658  
       C. 4: 0.719-0.743 --> 0.802-0.814  
       C. 10: 0.530-0.534 --> 0.652-0.679  
       C. 11: 0.302-0.326 --> 0.352-0.388  
       C. 12: 0.483-0.519 --> 0.542-0.598  
       C. 14: 0.459-0.474 --> 0.540-0.545  
       C. 15: 0.300-0.302 --> 0.370-0.379  
       C. 26: 0.297-0.298 --> 0.302-0.303  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 87: 0 --> 1  
   Nodo 139 :  
       C. 18: 0.367-0.385 --> 0.454-0.494  
       C. 19: 0.258-0.325 --> 0.361-0.379  
       C. 35: 1 --> 0  
       C. 36: 0 --> 1  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 86: 0 --> 1  
       C. 105: 2 --> 0  
   Nodo 140 :  
       C. 17: 0.275-0.290 --> 0.350-0.356  
       C. 24: 1.597-1.604 --> 1.616-1.678  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 41: 0 --> 1  
   Nodo 141 :  
       C. 4: 0.794-0.897 --> 0.719-0.743  
       C. 12: 0.468-0.480 --> 0.483-0.497  
       C. 100: 0 --> 1  
       C. 101: 1 --> 0  
   Nodo 142 :  
       C. 9: 0.314-0.390 --> 0.270-0.277  
       C. 30: 1 --> 2  
       C. 31: 2 --> 1  
       C. 55: 0 --> 1  
       C. 105: 0 --> 2  
   Nodo 143 :  
       C. 0: 1.612-1.619 --> 1.469-1.540  
       C. 1: 0.912-0.921 --> 0.848-0.879  
       C. 6: 0.566-0.629 --> 0.524-0.563  
       C. 9: 0.474-0.493 --> 0.314-0.390  
       C. 10: 0.610-0.614 --> 0.530-0.534  
       C. 14: 0.536-0.537 --> 0.459-0.474  
       C. 17: 0.322-0.326 --> 0.275-0.290  
       C. 18: 0.402-0.414 --> 0.367-0.385  
       C. 26: 0.300-0.301 --> 0.297-0.298  
       C. 87: 1 --> 0  
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       C. 94: 2 --> 0  
   Nodo 144 :  
       C. 17: 0.327-0.335 --> 0.322-0.326  
       C. 18: 0.420 --> 0.402-0.414  
       C. 25: 0.290-0.296 --> 0.309-0.310  
       C. 26: 0.302-0.303 --> 0.300-0.301  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 90: 0 --> 1  
       C. 98: 0 --> 1  
       C. 99: 2 --> 1  
   Nodo 145 :  
       C. 0: 1.795-1.809 --> 1.612-1.619  
       C. 1: 1.086-1.176 --> 0.912-0.921  
       C. 4: 1.049-1.102 --> 0.847-0.905  
       C. 17: 0.353-0.361 --> 0.327-0.335  
       C. 23: 1.608-1.624 --> 1.519-1.545  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 101: 0 --> 1  
   Nodo 146 :  
       C. 3: 0.389-0.417 --> 0.341-0.386  
       C. 5: 1.100-1.105 --> 0.888-0.909  
   Nodo 147 :  
       C. 10: 0.679-0.690 --> 0.692-0.697  
       C. 16: 0.114-0.116 --> 0.118-0.129  
       C. 44: 1 --> 2  
       C. 49: 0 --> 1  
   Nodo 148 :  
       C. 5: 0.725-0.726 --> 0.685-0.722  
       C. 8: 0.135-0.138 --> 0.174-0.187  
       C. 94: 0 --> 2  
       C. 98: 1 --> 0  
   Nodo 149 :  
       C. 14: 0.540-0.545 --> 0.557-0.601  
   Nodo 150 :  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 48: 0 --> 1  
   Nodo 151 :  
       C. 105: 0 --> 1  
   Nodo 152 :  
       C. 13: 0.214-0.237 --> 0.310-0.338  
   Nodo 153 :  
       C. 21: 0.903 --> 0.949-1.016  
   Nodo 154 :  
       C. 18: 0.402-0.414 --> 0.459-0.477  
       C. 19: 0.278-0.321 --> 0.325-0.350  
   Nodo 155 :  
       C. 8: 0.177-0.180 --> 0.131-0.168  
       C. 42: 1 --> 0  
   Nodo 156 :  
       C. 11: 0.324-0.326 --> 0.330-0.368  
       C. 15: 0.300-0.302 --> 0.308-0.338  
       C. 19: 0.263-0.271 --> 0.278-0.321  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 100: 0 --> 1  
   Nodo 157 :  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 90: 0 --> 1  
       C. 101: 1 --> 0  
     Algunos Ærboles:  
       C. 15: 0.288-0.302 --> 0.277-0.280  
   Nodo 158 :  
       C. 92: 0 --> 1  
     Algunos Ærboles:  
       C. 30: 1 --> 2  
       C. 32: 0 --> 1  
   Nodo 159 :  
       C. 9: 0.474-0.493 --> 0.401-0.442  
       C. 10: 0.610-0.656 --> 0.699-0.705  
       C. 20: 0.901-0.914 --> 0.845-0.888  
       C. 35: 1 --> 0  
       C. 43: 2 --> 0  
       C. 57: 1 --> 2  
       C. 70: 0 --> 1  
   Nodo 160 :  
       C. 2: 0.820-0.847 --> 0.756-0.800  

       C. 3: 0.317-0.362 --> 0.251-0.258  
       C. 7: 0.146-0.150 --> 0.140-0.141  
       C. 31: 2 --> 1  
       C. 53: 1 --> 0  
   Nodo 161 :  
       C. 7: 0.300-0.301 --> 0.210-0.286  
       C. 11: 0.407-0.426 --> 0.387-0.393  
       C. 23: 1.454-1.463 --> 1.480-1.580  
   Nodo 162 :  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 101: 0 --> 1  
   Nodo 163 :  
       C. 17: 0.350-0.356 --> 0.310-0.343  
       C. 25: 0.309-0.310 --> 0.326-0.329  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 86: 1 --> 0  
   Nodo 164 :  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 90: 1 --> 0  
   Nodo 165 :  
       C. 14: 0.540-0.545 --> 0.547-0.552  
       C. 21: 0.903 --> 0.974-1.024  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 41: 1 --> 0  
   Nodo 166 :  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 99: 1 --> 0  
   Nodo 167 :  
       C. 0: 1.692-1.735 --> 1.780-1.951  
       C. 10: 0.692-0.697 --> 0.728-0.732  
       C. 14: 0.585-0.642 --> 0.674-0.681  
       C. 16: 0.124-0.129 --> 0.142-0.151  
       C. 17: 0.350-0.356 --> 0.491-0.512  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 55: 0 --> 1  
       C. 85: 6 --> 9  
   Nodo 168 :  
       C. 15: 0.393-0.397 --> 0.401-0.412  
   Nodo 169 :  
       C. 7: 0.322-0.413 --> 0.544-0.622  
   Nodo 170 :  
       C. 7: 0.300-0.301 --> 0.322-0.413  
       C. 12: 0.639-0.655 --> 0.661-0.693  
       C. 63: 0 --> 1  
       C. 76: 0 --> 1  
   Nodo 171 :  
       C. 17: 0.413-0.424 --> 0.482-0.560  
       C. 28: 1 --> 0  
   Nodo 172 :  
       C. 11: 0.407-0.426 --> 0.468-0.478  
       C. 12: 0.639-0.641 --> 0.674-0.681  
       C. 15: 0.393-0.397 --> 0.427-0.456  
       C. 37: 2 --> 1  
       C. 47: 0 --> 1  
       C. 49: 0 --> 1  
   Nodo 173 :  
       C. 23: 1.454-1.457 --> 1.423-1.428  
       C. 43: 2 --> 3  
       C. 44: 1 --> 2  
   Nodo 174 :  
       C. 14: 0.582-0.601 --> 0.630-0.634  
       C. 17: 0.356-0.391 --> 0.413-0.424  
       C. 46: 0 --> 1  
   Nodo 175 :  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 55: 0 --> 1  
   Nodo 176 :  
       C. 20: 0.863-0.901 --> 0.699  
       C. 21: 0.930-1.081 --> 1.091-1.147  
       C. 24: 1.597-1.604 --> 1.500-1.547  
       C. 66: 0 --> 1  
       C. 85: 5 --> 4  
       C. 101: 0 --> 2  
   Nodo 177 :  
       C. 25: 0.255-0.282 --> 0.232-0.248  
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       C. 51: 0 --> 2  
       C. 64: 0 --> 1  
       C. 96: 0 --> 1  
       C. 102: 0 --> 1  
   Nodo 178 :  
       C. 8: 0.177-0.282 --> 0.288-0.307  
       C. 13: 0.250-0.254 --> 0.161-0.182  
       C. 16: 0.072 --> 0.042-0.044  
       C. 19: 0.234-0.235 --> 0.199-0.214  
       C. 25: 0.290-0.293 --> 0.255-0.282  
       C. 36: 0 --> 2  
   Nodo 179 :  
       C. 16: 0.084-0.115 --> 0.072  
       C. 17: 0.353-0.361 --> 0.335  
       C. 43: 2 --> 1  
       C. 99: 2 --> 1  
   Nodo 180 :  
       Sin sinapomorfias 
   Nodo 181 :  
 
       C. 17: 0.335 --> 0.282-0.309  
       C. 31: 2 --> 0  
       C. 33: 0 --> 1  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 41: 0 --> 1  
   Nodo 182 :  
       C. 20: 0.920-0.925 --> 1.035-1.050  
       C. 49: 1 --> 0  
       C. 69: 0 --> 1  
       C. 87: 1 --> 0  
       C. 91: 0 --> 1  
       C. 99: 2 --> 0  
   Nodo 183 :  
       C. 17: 0.439-0.494 --> 0.517-0.531  
       C. 25: 0.281-0.296 --> 0.277-0.279  
   Nodo 184 :  
       C. 11: 0.385-0.408 --> 0.414-0.438  
       C. 12: 0.559-0.633 --> 0.667-0.671  
       C. 13: 0.273-0.284 --> 0.343-0.356  
       C. 15: 0.348-0.352 --> 0.375-0.401  
       C. 16: 0.136-0.150 --> 0.151-0.154  
       C. 17: 0.420 --> 0.439-0.494  
       C. 18: 0.420-0.428 --> 0.493-0.511  
       C. 44: 0 --> 1  
   Nodo 185 :  
       C. 10: 0.610-0.656 --> 0.748-0.749  
       C. 11: 0.324-0.326 --> 0.385-0.408  
       C. 14: 0.536-0.537 --> 0.605-0.658  
       C. 15: 0.288-0.302 --> 0.348-0.352  
       C. 16: 0.107-0.116 --> 0.136-0.150  
       C. 17: 0.353-0.361 --> 0.420  
       C. 19: 0.263-0.271 --> 0.300-0.313  
       C. 20: 0.901-0.914 --> 0.920-0.925  
       C. 49: 0 --> 1  
       C. 50: 0 --> 1  
   Nodo 186 :  
       C. 26: 0.298-0.302 --> 0.297  
       C. 30: 1 --> 2  
       C. 49: 1 --> 0  
       C. 62: 2 --> 1  
       C. 105: 3 --> 2  
   Nodo 187 :  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 39: 0 --> 1  
       C. 87: 1 --> 0  
   Nodo 188 :  
       C. 10: 0.748-0.749 --> 0.827-0.843  
       C. 11: 0.414-0.438 --> 0.450-0.458  
       C. 12: 0.667-0.671 --> 0.675-0.699  
       C. 15: 0.375-0.401 --> 0.423-0.435  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 94: 2 --> 0  
       C. 100: 0 --> 1  
       C. 105: 0 --> 3  
   Nodo 189 :  
       C. 35: 1 --> 0  

   Nodo 190 :  
       C. 72: 1 --> 0  
   Nodo 191 :  
 
       C. 10: 0.602-0.631 --> 0.654-0.656  
       C. 11: 0.332-0.354 --> 0.358-0.362  
       C. 12: 0.491-0.495 --> 0.530-0.535  
       C. 14: 0.487-0.504 --> 0.522-0.551  
       C. 15: 0.300-0.302 --> 0.316-0.328  
       C. 18: 0.341-0.357 --> 0.386-0.400  
       C. 19: 0.249-0.250 --> 0.300-0.304  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 48: 0 --> 1  
   Nodo 192 :  
       C. 50: 0 --> 1  
   Nodo 193 :  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 88: 1 --> 0  
       C. 89: 1 --> 0  
       C. 94: 0 --> 2  
       C. 106: 0 --> 1  
   Nodo 194 :  
       C. 10: 0.530-0.534 --> 0.602-0.631  
       C. 11: 0.284-0.326 --> 0.332-0.354  
       C. 12: 0.468-0.480 --> 0.491-0.495  
       C. 13: 0.240-0.243 --> 0.250-0.256  
       C. 14: 0.459-0.474 --> 0.487-0.504  
   Nodo 195 :  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 41: 0 --> 1  
       C. 51: 0 --> 1  
   Nodo 196 :  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 57: 1 --> 3  
       C. 72: 0 --> 1  
   Nodo 197 :  
       C. 52: 0 --> 1  
       C. 74: 0 --> 1  
   Nodo 198 :  
       C. 10: 0.679-0.690 --> 0.643-0.672  
       C. 22: 0.477-0.494 --> 0.599-0.602  
       C. 25: 0.296-0.307 --> 0.290  
       C. 45: 0 --> 1  
       C. 86: 1 --> 0  
   Nodo 199 :  
       C. 99: 1 --> 2  
       C. 105: 0 --> 3  
   Nodo 200 :  
       C. 44: 1 --> 0  
   Nodo 201 :  
       C. 10: 0.610-0.614 --> 0.616-0.617  
       C. 18: 0.402-0.414 --> 0.431-0.451  
       C. 32: 0 --> 1  
   Nodo 202 :  
       C. 66: 0 --> 1  
   Nodo 203 : 
       C. 50: 0 --> 1  
   Nodo 204 :  
       C. 2: 0.883-0.900 --> 0.904-1.020  
       C. 4: 1.049-1.102 --> 1.186-1.317  
       C. 5: 0.888-1.127 --> 1.220-1.337  
   Nodo 205 :  
 
       C. 14: 0.547-0.552 --> 0.554-0.599  
       C. 28: 1 --> 2  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 47: 0 --> 1  
   Nodo 206 :  
       C. 15: 0.344-0.356 --> 0.369-0.407  
       C. 36: 0 --> 1  
       C. 63: 0 --> 1  
   Nodo 207 :  
       C. 68: 0 --> 1  
   Nodo 208 :  
       C. 10: 0.675-0.679 --> 0.710-0.721  
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       C. 28: 2 --> 1  
       C. 38: 0 --> 1  
   Nodo 209 :  
       C. 54: 0 --> 2  
   Nodo 210 :  
       C. 5: 0.725-0.726 --> 0.664-0.705  
       C. 7: 0.247-0.277 --> 0.241-0.243  
       C. 17: 0.259-0.316 --> 0.344-0.357  
       C. 36: 1 --> 0  
       C. 85: 8 --> 3  
   Nodo 211 :  
       C. 18: 0.454-0.467 --> 0.391-0.419  
       C. 19: 0.361-0.379 --> 0.309-0.321  
       C. 34: 1 --> 0  
   Nodo 212 :  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 91: 0 --> 1  
       C. 92: 0 --> 1  
   Nodo 213 :  
       C. 1: 0.993-1.044 --> 1.049-1.076  
       C. 7: 0.250-0.273 --> 0.188-0.233  
       C. 17: 0.413-0.424 --> 0.435-0.450  
       C. 48: 1 --> 0  
   Nodo 214 :  
       C. 0: 1.795-1.809 --> 1.719-1.762  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 54: 0 --> 1  
       C. 82: 0 --> 1  
       C. 86: 0 --> 1  
       C. 94: 2 --> 3  
       C. 96: 0 --> 1  
       C. 97: 0 --> 1  
   Nodo 215 :  
       C. 2: 0.820-0.900 --> 0.754  
       C. 20: 0.920-0.925 --> 0.928-0.991  
       C. 21: 0.903-0.943 --> 0.725-0.790  
       C. 24: 1.597-1.635 --> 1.702-1.714  
       C. 51: 0 --> 1  
       C. 62: 2 --> 0  
       C. 99: 2 --> 0  
   Nodo 216 :  
       C. 10: 0.689-0.691 --> 0.700-0.758  
       C. 31: 1 --> 0  
       C. 36: 1 --> 0  
       C. 39: 0 --> 1  
       C. 43: 2 --> 0  
       C. 70: 0 --> 2  
   Nodo 217 :  
       C. 1: 0.848-0.879 --> 0.780-0.797  
       C. 12: 0.468-0.480 --> 0.418-0.433  
       C. 13: 0.212-0.243 --> 0.196-0.211  
       C. 19: 0.249-0.271 --> 0.230  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 62: 2 --> 0  
   Nodo 218 :  
       C. 43: 2 --> 1  
       C. 70: 0 --> 3  
   Nodo 219 :  
       C. 2: 0.683-0.800 --> 0.292-0.566  
   Nodo 220 :  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 41: 0 --> 1  
   Nodo 221 :  
       C. 10: 0.610-0.656 --> 0.796-0.905  
       C. 14: 0.536-0.537 --> 0.718-0.729  
       C. 18: 0.420 --> 0.552-0.583  
       C. 45: 0 --> 2  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 51: 0 --> 12  
       C. 57: 1 --> 2  
       C. 83: 0 --> 1  
       C. 84: 0 --> 1  
   Nodo 222 :  
       C. 30: 1 --> 2 
   Nodo 223 :  
       C. 11: 0.324-0.326 --> 0.312-0.322  

       C. 38: 0 --> 1  
   Nodo 224 :  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 41: 0 --> 1  
       C. 57: 1 --> 0  
   Nodo 225 :  
       C. 29: 0 --> 2  
   Nodo 226 :  
       C. 0: 1.612-1.619 --> 1.206-1.595  
       C. 1: 0.912-0.921 --> 0.476-0.517  
       C. 2: 0.756-0.776 --> 0.645-0.740  
       C. 6: 0.566-0.623 --> 0.341-0.467  
       C. 10: 0.610-0.656 --> 0.538-0.604  
       C. 79: 0 --> 1  
   Nodo 227 :  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 43: 2 --> 3  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 52: 0 --> 1  
       C. 56: 0 --> 1  
       C. 80: 0 --> 1  
       C. 81: 0 --> 1  
       C. 85: 5 --> 1  
   Nodo 228 :  
       C. 7: 0.146-0.150 --> 0.066-0.128  
       C. 8: 0.135-0.180 --> 0.215-0.265  
       C. 15: 0.300-0.302 --> 0.191-0.260  
       C. 18: 0.367-0.385 --> 0.342-0.357  
       C. 19: 0.258-0.325 --> 0.194-0.209  
       C. 28: 1 --> 2  
       C. 30: 2 --> 0  
       C. 31: 1 --> 2  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 53: 1 --> 0  
   Nodo 229 :  
       C. 43: 2 --> 1  
   Nodo 230 :  
       C. 45: 0 --> 1  
       C. 68: 0 --> 1  
   Nodo 231 :  
       C. 8: 0.177-0.180 --> 0.103-0.152  
       C. 11: 0.314-0.326 --> 0.335-0.374  
       C. 31: 2 --> 0  
       C. 52: 0 --> 1  
   Nodo 232 :  
       C. 18: 0.367-0.385 --> 0.309-0.342  
   Nodo 233 :  
       C. 29: 0 --> 2  
   Nodo 234 :  
       C. 15: 0.333-0.374 --> 0.413-0.426  
       C. 32: 1 --> 0  
   Nodo 235 :  
       C. 10: 0.616-0.617 --> 0.685-0.690  
       C. 17: 0.322-0.346 --> 0.382-0.416  
   Nodo 236 :  
       C. 12: 0.470-0.480 --> 0.509-0.567  
       C. 13: 0.212-0.218 --> 0.275-0.312  
       C. 30: 1 --> 2  
       C. 31: 2 --> 1  
  
   Nodo 237 :  
       C. 38: 0 --> 1  
   Nodo 238 :  
       C. 10: 0.655-0.682 --> 0.709-0.711  
       C. 12: 0.586-0.598 --> 0.608  
       C. 43: 2 --> 1  
       C. 54: 0 --> 1  
   Nodo 239 :  
       C. 53: 1 --> 0  
       C. 62: 2 --> 0  
   Nodo 240 :  
       Sin sinapomorfias 
   Nodo 241 :  
       Sin sinapomorfias 
   Nodo 242 :  
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       C. 15: 0.370-0.379 --> 0.382-0.393  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 49: 0 --> 1  
       C. 62: 2 --> 0  
   Nodo 243 :  
       C. 10: 0.530-0.534 --> 0.451-0.469  
       C. 12: 0.468-0.480 --> 0.346-0.379  

       C. 13: 0.240-0.243 --> 0.152-0.181  
       C. 14: 0.459-0.474 --> 0.399-0.401  
       C. 15: 0.300-0.302 --> 0.231-0.286  
   Nodo 244 :  
       C. 17: 0.327-0.335 --> 0.283-0.304  
       C. 61: 1 --> 0  
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Tabla E3. Sinapomorfias comunes a dos Ærboles de mÆxima parsimonia recuperados en los anÆlisis de 
evidencia total (matrices morfológia + cpDNA + ncDN A)  bajo pesos iguales. En la tabla se muestra el 
taxón/n” de nodo  en negrita y a continuación los caracteres y estad os que soportan dicho nodo. Los nodos 
con  sus nœmeros correspondientes son presentados en la figura E3.    
  
 

 
   Digitaria ciliaris :  
       Sin autapomorfias 
   Panicum repens :  
       C. 3: 0.270-0.429 --> 0.114-0.266  
       C. 19: 0.230-0.234 --> 0.255-0.262  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 30: 1 --> 0  
       C. 33: 1 --> 0  
       C. 37: 1 --> 0  
       C. 55: 0 --> 1  
       C. 57: 1 --> 0  
       C. 94: 0 --> 3  
       C. 95: 0 --> 2   
   Setaria poiretiana :  
       C. 0: 1.768-1.795 --> 1.885-2.296  
       C. 1: 0.945-1.086 --> 1.450-1.750  
       C. 2: 0.820-0.883 --> 1.258-1.947  
       C. 3: 0.323-0.429 --> 0.580-1.227  
       C. 4: 0.916-0.957 --> 1.163-1.727  
       C. 5: 0.881-0.949 --> 1.437-2.453  
       C. 21: 0.977-1.016 --> 1.499-1.581  
       C. 22: 0.477 --> 0.554-0.766  
       C. 24: 1.595-1.597 --> 1.474-1.581  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 33: 1 --> 0  
       C. 85: 0 --> 1  
       C. 89: 1 --> 0  
   Urochloa mutica :  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 36: 0 --> 1  
       C. 85: 5 --> 2  
   Urochloa mosambicensis :  
       C. 18: 0.432-0.454 --> 0.473-0.480  
       C. 29: 2 --> 0  
   Urochloa plantaginea :  
       C. 4: 0.763-0.793 --> 0.851-1.358  
       C. 7: 0.250-0.282 --> 0.306-0.380  
       C. 10: 0.676-0.692 --> 0.699-0.774  
       C. 11: 0.400-0.416 --> 0.426-0.507  
       C. 12: 0.582-0.604 --> 0.607-0.681  
       C. 13: 0.247-0.269 --> 0.335-0.410  
       C. 17: 0.328-0.340 --> 0.273-0.318  
       C. 18: 0.493-0.505 --> 0.532-0.550  
       C. 19: 0.379-0.380 --> 0.382-0.431  
       C. 23: 1.459-1.531 --> 1.210-1.423  
       C. 63: 0 --> 1  
       C. 85: 6 --> 2  
       C. 99: 1 --> 2  
       C. 101: 1 --> 0  
   Urochloa mollis :  
       C. 10: 0.577-0.617 --> 0.638-0.688  
       C. 12: 0.513-0.539 --> 0.551-0.567  
       C. 23: 1.532-1.539 --> 1.593-1.783  
       C. 105: 0 --> 12  
   Eriochloa montevidiensis :  
       C. 18: 0.420-0.425 --> 0.364-0.414  
       C. 99: 2 --> 1  
   Urochloa arrecta :  
       C. 8: 0.160-0.162 --> 0.107-0.131  
       C. 26: 0.302-0.303 --> 0.304-0.309  
       C. 30: 2 --> 1  
       C. 94: 2 --> 0  
       C. 101: 1 --> 0  
   Urochloa adspersa :  
       C. 2: 0.832-0.931 --> 1.030-1.294  
       C. 7: 0.250-0.257 --> 0.133-0.241  

       C. 10: 0.652-0.657 --> 0.579-0.640  
       C. 13: 0.247-0.269 --> 0.214-0.237  
       C. 21: 0.903 --> 0.949-1.083  
       C. 25: 0.309-0.310 --> 0.327-0.345  
       C. 26: 0.302-0.303 --> 0.294-0.300  
       C. 30: 2 --> 1  
       C. 31: 1 --> 2  
       C. 32: 1 --> 0  
       C. 34: 1 --> 0  
       C. 35: 0 --> 1  
       C. 36: 1 --> 0  
       C. 41: 1 --> 0  
       C. 42: 1 --> 0  
       C. 85: 6 --> 7  
       C. 98: 0 --> 1  
   Urochloa distachya :  
       C. 23: 1.480-1.580 --> 1.595-1.663  
       C. 88: 1 --> 0  
       C. 89: 1 --> 0  
       C. 94: 2 --> 0  
   Urochloa platyphylla :  
       C. 7: 0.210-0.326 --> 0.377-0.477  
       C. 11: 0.407-0.478 --> 0.480-0.530  
       C. 21: 0.829-0.889 --> 0.778  
       C. 23: 1.454-1.574 --> 1.070-1.361  
       C. 94: 2 --> 0  
       C. 103: 0 --> 1  
   Urochloa fusca :  
       C. 10: 0.577-0.617 --> 0.532-0.573  
       C. 13: 0.281-0.310 --> 0.373-0.423  
       C. 23: 1.532-1.539 --> 1.316-1.519  
       C. 24: 1.594-1.597 --> 1.478-1.556  
   Urochloa meziana :  
       C. 10: 0.658-0.682 --> 0.566-0.606  
       C. 17: 0.270-0.320 --> 0.133-0.246  
       C. 24: 1.589-1.612 --> 1.616-1.696  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 55: 1 --> 0  
   Urochloa panicoides :  
 
       C. 17: 0.270-0.316 --> 0.205-0.242  
       C. 103: 0 --> 1  
   Urochloa brizantha :  
       C. 7: 0.300-0.301 --> 0.161-0.266  
       C. 13: 0.385-0.410 --> 0.436-0.458  
       C. 17: 0.491-0.512 --> 0.545-0.579  
       C. 24: 1.650-1.682 --> 1.754-1.798  
   Urochloa ruziziensis :  
       C. 7: 0.544-0.622 --> 0.635-0.761  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 62: 2 --> 1  
   Urochloa humidicola :  
       Sin autapomorfias 
   Urochloa lorentziana :  
       C. 25: 0.299-0.309 --> 0.323-0.330  
       C. 42: 1 --> 0  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 87: 0 --> 1  
       C. 94: 0 --> 3  
       C. 105: 2 --> 1  
   Urochloa dictyoneura :  
       Sin autapomorfias 
   Megathyrsus maximus :  
       C. 4: 0.995-1.240 --> 1.246-1.760  
       C. 5: 0.881-1.100 --> 1.360-1.839  
       C. 18: 0.428-0.433 --> 0.420-0.425  
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       C. 38: 0 --> 1  
       C. 102: 0 --> 1  
       C. 105: 0 --> 3  
   Urochloa discifera :  
       C. 21: 0.829-0.889 --> 0.925-1.002  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 62: 2 --> 0   
   Melinis minutiflora :  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.449-0.492  
       C. 11: 0.283-0.313 --> 0.165-0.184  
       C. 15: 0.211-0.244 --> 0.121-0.191  
       C. 53: 1 --> 0  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 105: 0 --> 3   
   Moorochloa eruciformis :  
       C. 11: 0.283-0.313 --> 0.251-0.282  
       C. 12: 0.474-0.507 --> 0.439-0.468  
       C. 13: 0.182-0.240 --> 0.133-0.147  
       C. 14: 0.428-0.456 --> 0.390-0.409  
       C. 17: 0.282-0.309 --> 0.239-0.264  
       C. 21: 0.870-0.876 --> 0.540-0.703  
       C. 55: 1 --> 0  
   Urochloa decidua :  
       C. 2: 0.820-0.855 --> 0.440-0.644  
       C. 16: 0.138-0.151 --> 0.154-0.188  
   Urochloa paucispicata :  
       C. 7: 0.155 --> 0.167-0.246  
       C. 10: 0.758-0.827 --> 0.843-0.932  
       C. 14: 0.644-0.690 --> 0.737-0.802  
       C. 16: 0.142-0.163 --> 0.226-0.327  
       C. 18: 0.507-0.543 --> 0.614-0.643  
       C. 19: 0.382-0.431 --> 0.464-0.504  
       C. 24: 1.593-1.597 --> 1.412-1.529  
   Eriochloa nana :  
       C. 0: 1.642-1.714 --> 0.985-1.384  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 94: 2 --> 0  
   Eriochloa punctata :  
       Sin autapomorfias 
   Urochloa decumbens :  
       C. 16: 0.142-0.155 --> 0.169-0.180  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 106: 0 --> 3  
   Urochloa nigropedata :  
       C. 2: 0.832-0.855 --> 0.699-0.807  
       C. 6: 0.586-0.616 --> 0.345-0.531  
       C. 15: 0.351-0.390 --> 0.296-0.316  
       C. 16: 0.114 --> 0.098-0.105  
       C. 23: 1.498-1.536 --> 1.704-1.842  
       C. 30: 2 --> 1  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 51: 0 --> 1  
       C. 52: 0 --> 1  
       C. 54: 0 --> 1  
       C. 74: 0 --> 1  
       C. 85: 8 --> A  
       C. 88: 1 --> 0  
       C. 89: 1 --> 0  
       C. 96: 0 --> 1  
       C. 99: 1 --> 2  
       C. 106: 0 --> 1  
   Urochloa bovonei :  
       C. 28: 1 --> 2  
       C. 89: 1 --> 0  
   Brachiaria serrata :  
       C. 10: 0.551-0.605 --> 0.631-0.692  
       C. 11: 0.286-0.332 --> 0.356-0.404  
       C. 17: 0.386-0.421 --> 0.437-0.499  
       C. 44: 0 --> 1  
   Urochloa jubata :  
       C. 2: 0.832-0.841 --> 0.934-1.053  
       C. 7: 0.250-0.257 --> 0.476-0.557  
       C. 22: 0.599-0.602 --> 0.644-0.786  
       C. 101: 0 --> 1  
       C. 104: 0 --> 1   

   Urochloa leersioides :  
       C. 12: 0.456-0.480 --> 0.346-0.382  
       C. 14: 0.541-0.550 --> 0.485-0.527  
       C. 15: 0.330-0.373 --> 0.285-0.324  
       C. 41: 0 --> 1  
       C. 44: 1 --> 0  
    Melinis repens :  
       C. 8: 0.238-0.288 --> 0.307-0.419  
       C. 9: 0.514-0.525 --> 0.556-0.741  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.607-0.715  
       C. 14: 0.446-0.504 --> 0.514-0.541  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 46: 0 --> 1  
   Urochloa acuminata :  
       C. 1: 0.848-1.220 --> 1.291-1.603  
       C. 10: 0.707-0.723 --> 0.836-0.915  
       C. 11: 0.389-0.414 --> 0.501-0.535  
       C. 12: 0.645-0.665 --> 0.796-0.842  
       C. 13: 0.324-0.356 --> 0.411-0.470  
       C. 14: 0.647-0.653 --> 0.791-0.841  
       C. 15: 0.347-0.375 --> 0.443-0.480  
       C. 17: 0.479-0.517 --> 0.558-0.675  
       C. 105: 0 --> 2  
   Urochloa platynota :  
       C. 7: 0.278-0.324 --> 0.545-0.628  
       C. 17: 0.270-0.320 --> 0.437-0.463  
       C. 44: 0 --> 2  
       C. 63: 0 --> 1  
       C. 65: 0 --> 1  
       C. 68: 0 --> 1  
       C. 85: 8 --> 3  
   Urochloa dura :  
       C. 1: 0.993-1.044 --> 1.049-1.682  
       C. 2: 0.832-0.841 --> 0.357-0.446  
       C. 21: 0.793-0.830 --> 0.602  
       C. 48: 1 --> 0  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 85: 1 --> C  
       C. 91: 0 --> 1  
       C. 92: 0 --> 1  
       C. 95: 0 --> 2  
   Urochloa subulifolia :  
       C. 2: 0.832-0.841 --> 0.387-0.565  
       C. 4: 0.763-0.793 --> 0.395-0.762  
       C. 7: 0.250-0.257 --> 0.138-0.192  
       C. 13: 0.308-0.366 --> 0.288-0.306  
       C. 24: 1.677-1.763 --> 1.817-1.913  
       C. 92: 0 --> 1  
       C. 94: 2 --> 0  
       C. 95: 0 --> 2  
   Urochloa subquadripara :  
       C. 16: 0.118-0.124 --> 0.138-0.164  
       C. 103: 0 --> 1  
   Urochloa lata :  
       C. 10: 0.658-0.682 --> 0.555-0.601  
       C. 12: 0.598-0.608 --> 0.435-0.484  
       C. 13: 0.305-0.332 --> 0.250-0.285  
       C. 18: 0.425-0.462 --> 0.373-0.378  
       C. 19: 0.339-0.361 --> 0.258-0.321  
       C. 34: 1 --> 0  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 101: 0 --> 1  
       C. 105: 3 --> 1  
   Urochloa setigera :  
       C. 2: 0.852-1.010 --> 1.063-1.342  
       C. 14: 0.526-0.547 --> 0.463-0.503  
       C. 18: 0.419-0.431 --> 0.386-0.391  
       C. 22: 0.477 --> 0.602  
       C. 25: 0.313-0.322 --> 0.324-0.346  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 47: 0 --> 1  
     Algunos Ærboles:  
       C. 7: 0.238-0.239 --> 0.135-0.222  
   Urochloa arizonica :  
       C. 18: 0.414-0.431 --> 0.477  
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       C. 21: 0.888-0.889 --> 0.696-0.829  
       C. 24: 1.594-1.597 --> 1.681-1.790  
       C. 94: 2 --> 0  
       C. 101: 1 --> 0  
   Urochloa lachnantha :  
       C. 5: 0.881-0.889 --> 0.673-0.831  
       C. 7: 0.151-0.154 --> 0.168-0.188  
       C. 10: 0.643-0.657 --> 0.689-0.729  
       C. 11: 0.368-0.372 --> 0.391-0.466  
       C. 12: 0.573-0.577 --> 0.639-0.725  
       C. 13: 0.294-0.306 --> 0.389-0.402  
       C. 14: 0.546-0.557 --> 0.600-0.654  
       C. 17: 0.361-0.459 --> 0.483-0.508  
       C. 23: 1.624-1.688 --> 1.721-1.882  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 41: 0 --> 1  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 52: 0 --> 1  
       C. 54: 0 --> 1  
       C. 85: 4 --> C  
       C. 86: 0 --> 1  
       C. 91: 0 --> 1  
       C. 92: 0 --> 1  
       C. 94: 2 --> 0  
       C. 104: 0 --> 1  
   Urochloa deflexa :  
       C. 9: 0.558-0.581 --> 0.620-1.167  
       C. 10: 0.614-0.617 --> 0.566-0.610  
       C. 17: 0.306-0.322 --> 0.249-0.284  
       C. 18: 0.414-0.431 --> 0.374-0.402  
       C. 21: 0.888-0.889 --> 1.203-1.247  
       C. 22: 0.477-0.689 --> 0.699  
       C. 24: 1.581-1.597 --> 1.414-1.507  
       C. 105: 0 --> 2  
   Scutachne dura :  
       C. 20: 0.901-0.991 --> 1.046-1.205  
       C. 37: 1 --> 0  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 55: 0 --> 1  
       C. 85: C --> 5  
       C. 91: 0 --> 1  
       C. 93: 0 --> 1  
       C. 105: 0 --> 2  
   Eriochloa distachya :  
       C. 4: 0.737-0.749 --> 0.346-0.724  
       C. 37: 1 --> 2  
   Tricholaena monachne :  
       C. 6: 0.563-0.591 --> 0.732-1.052  
       C. 8: 0.238-0.288 --> 0.356-0.607  
       C. 9: 0.514-0.525 --> 0.618-0.861  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.448-0.496  
       C. 11: 0.283-0.313 --> 0.212-0.277  
       C. 14: 0.446-0.504 --> 0.357-0.378  
       C. 16: 0.044-0.072 --> 0.041-0.042  
       C. 18: 0.391-0.396 --> 0.358-0.369  
       C. 95: 0 --> 1  
       C. 101: 0 --> 1  
   Megathyrsus infestus :  
 
       C. 12: 0.573-0.577 --> 0.477-0.559  
       C. 19: 0.255-0.262 --> 0.212-0.220  
   Moorochloa malacodes :  
       C. 18: 0.391-0.396 --> 0.308-0.314  
   Urochloa texana :  
       C. 2: 0.850-0.883 --> 0.260-0.399  
       C. 8: 0.187-0.190 --> 0.219-0.280  
       C. 24: 1.593-1.597 --> 1.665-1.699  
       C. 38: 0 --> 1  
   Urochloa foliosa :  
       C. 11: 0.433-0.438 --> 0.458-0.505  
       C. 24: 1.595-1.597 --> 1.635-1.786  
       C. 39: 0 --> 1  
   Urochloa oblita :  
       C. 4: 0.905-0.957 --> 0.607-0.743  

       C. 7: 0.155 --> 0.093-0.146  
       C. 8: 0.187-0.190 --> 0.086-0.183  
       C. 10: 0.674-0.731 --> 0.476-0.523  
       C. 11: 0.433-0.438 --> 0.297-0.368  
       C. 12: 0.573-0.618 --> 0.483-0.497  
       C. 13: 0.294-0.330 --> 0.210-0.269  
       C. 14: 0.562-0.638 --> 0.430-0.459  
       C. 15: 0.401-0.435 --> 0.280-0.341  
       C. 16: 0.116-0.140 --> 0.088-0.115  
       C. 17: 0.368-0.382 --> 0.158-0.207  
       C. 18: 0.420-0.492 --> 0.345-0.397  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 44: 1 --> 0  
   Urochloa comata :  
       C. 4: 0.897-0.898 --> 1.026-1.375  
       C. 8: 0.190-0.191 --> 0.079-0.180  
       C. 11: 0.286-0.314 --> 0.251-0.284  
       C. 19: 0.249-0.250 --> 0.168-0.228  
       C. 21: 0.888-0.889 --> 0.998-1.068  
       C. 25: 0.308-0.312 --> 0.318-0.340  
       C. 30: 2 --> 0  
       C. 31: 1 --> 2  
       C. 32: 1 --> 0  
       C. 33: 1 --> 0  
       C. 98: 0 --> 1  
   Brachiaria  longiflora :  
       C. 5: 0.843-0.890 --> 0.550-0.839  
       C. 10: 0.687-0.749 --> 0.896-0.989  
       C. 11: 0.433-0.438 --> 0.450-0.540  
       C. 12: 0.671-0.710 --> 0.777-0.851  
       C. 14: 0.633-0.700 --> 0.756-0.824  
       C. 20: 0.780-0.914 --> 0.699  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 47: 0 --> 1  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 57: 1 --> 0  
   Urochloa venosa :  
       C. 1: 0.945-1.086 --> 0.424-0.780  
       C. 12: 0.449-0.469 --> 0.218-0.290  
       C. 13: 0.238-0.240 --> 0.159-0.211  
       C. 17: 0.348-0.353 --> 0.254-0.326  
       C. 23: 1.473-1.536 --> 1.131-1.306  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 58: 1 --> 0  
       C. 85: 0 --> F  
       C. 96: 0 --> 1  
       C. 98: 0 --> 1  
       C. 99: 2 --> 1  
       C. 101: 0 --> 1  
       C. 104: 0 --> 1  
   Eriochloa meyeriana :  
       C. 15: 0.298-0.363 --> 0.252-0.270  
       C. 23: 1.558-1.574 --> 1.671-1.881  
       C. 25: 0.297-0.299 --> 0.279-0.292  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 43: 2 --> 1  
       C. 70: 0 --> 3  
       C. 101: 1 --> 2  
   Thuarea involuta :  
       C. 5: 0.645-0.890 --> 0.301  
       C. 7: 0.144-0.148 --> 0.149-0.258  
       C. 8: 0.190-0.265 --> 0.028-0.070  
       C. 17: 0.356-0.517 --> 0.519-0.551  
       C. 18: 0.391-0.493 --> 0.507-0.543  
       C. 19: 0.249-0.282 --> 0.400-0.446  
       C. 31: 2 --> 0  
       C. 35: 1 --> 0  
       C. 36: 0 --> 1  
       C. 37: 1 --> 0  
       C. 63: 0 --> 1  
       C. 85: B --> G  
       C. 86: 0 --> 1  
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       C. 96: 0 --> 1  
   Eriochloa setosa :  
       C. 1: 1.022-1.079 --> 0.672-0.886  
       C. 2: 0.566-0.809 --> 0.110-0.189  
       C. 3: 0.251-0.346 --> 0.041-0.192  
       C. 4: 0.988-1.075 --> 0.129-0.748  
       C. 6: 0.604-0.632 --> 0.163-0.504  
       C. 7: 0.140-0.152 --> 0.038-0.107  
       C. 11: 0.324-0.344 --> 0.254-0.308  
       C. 15: 0.288-0.311 --> 0.209-0.279  
       C. 17: 0.334-0.341 --> 0.275-0.316  
       C. 20: 0.845 --> 0.657-0.757  
       C. 21: 0.829-0.889 --> 0.602  
       C. 26: 0.304-0.305 --> 0.292-0.301  
   Chaetium bromoides :  
       C. 5: 0.773-0.775 --> 0.426-0.685  
       C. 10: 0.796-0.905 --> 0.950-1.092  
       C. 17: 0.350-0.363 --> 0.375-0.408  
       C. 28: 2 --> 0  
       C. 44: 0 --> 1  
   Urochloa glumaris :  
       C. 4: 0.972-0.991 --> 1.002-1.545  
       C. 11: 0.384-0.388 --> 0.330-0.370  
       C. 12: 0.584-0.602 --> 0.155-0.502  
       C. 13: 0.325-0.332 --> 0.138-0.215  
       C. 15: 0.344-0.356 --> 0.289-0.337  
       C. 55: 1 --> 0  
     Algunos Ærboles:  
       C. 1: 0.916-0.962 --> 0.975-1.388  
       C. 6: 0.597-0.697 --> 0.706-0.890  
       C. 7: 0.238-0.239 --> 0.241-0.275  
   Brachiaria  pseudodichotoma :  
       C. 0: 1.429-1.529 --> 1.063-1.206  
       C. 1: 0.476-0.517 --> 0.348-0.459  
       C. 4: 0.737-0.749 --> 0.060-0.170  
       C. 5: 0.635-0.685 --> 0.267-0.625  
       C. 8: 0.160-0.174 --> 0.052-0.112  
       C. 14: 0.477-0.537 --> 0.435-0.454  
       C. 17: 0.335-0.352 --> 0.233-0.253  
       C. 25: 0.292-0.302 --> 0.305-0.319  
       C. 63: 0 --> 1  
   Leucophrys mesocoma :  
       C. 10: 0.561-0.728 --> 0.866-0.910  
       C. 11: 0.319-0.408 --> 0.419-0.553  
       C. 12: 0.613-0.633 --> 0.775-0.811  
       C. 14: 0.521-0.556 --> 0.605-0.680  
       C. 16: 0.067-0.122 --> 0.136-0.156  
   Eriochloa polystachya :  
       C. 10: 0.699-0.705 --> 0.589-0.687  
       C. 31: 1 --> 2  
       C. 43: 0 --> 1  
       C. 53: 0 --> 1  
       C. 55: 0 --> 1  
       C. 57: 2 --> 1  
       C. 70: 1 --> 3  
       C. 71: 0 --> 1  
   Urochloa holosericea :  
       C. 13: 0.224-0.243 --> 0.256-0.294  
       C. 28: 1 --> 2  
       C. 54: 0 --> 1  
   Panicum deustum :  
       C. 17: 0.494-0.525 --> 0.531-0.630  
       C. 23: 1.532-1.663 --> 1.794-1.965  
       C. 24: 1.595-1.597 --> 1.433-1.514  
       C. 77: 0 --> 1  
       C. 85: 0 --> C  
       C. 86: 0 --> 1  
       C. 92: 0 --> 1  
       C. 94: 0 --> 2  
       C. 100: 1 --> 0  
       C. 101: 0 --> 2  
       C. 103: 0 --> 1  
       C. 104: 0 --> 1  
       C. 105: 3 --> 0  
   Urochloa echinolaenoides :  
       C. 4: 0.972-0.991 --> 1.201-1.548  

       C. 8: 0.138-0.152 --> 0.052-0.106  
       C. 17: 0.344-0.357 --> 0.394-0.408  
       C. 23: 1.459-1.514 --> 1.126-1.385  
       C. 24: 1.566-1.612 --> 1.472-1.562  
       C. 25: 0.313-0.322 --> 0.274-0.312  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 55: 1 --> 0  
   Urochloa  rudis :  
       C. 10: 0.658-0.720 --> 0.733-0.778  
       C. 11: 0.400-0.406 --> 0.454-0.529  
       C. 12: 0.598-0.617 --> 0.654-0.701  
       C. 13: 0.305-0.332 --> 0.384-0.493  
       C. 15: 0.385-0.403 --> 0.421-0.487  
       C. 21: 1.000-1.059 --> 1.063-1.288  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 43: 2 --> 1  
       C. 51: 0 --> 1  
       C. 54: 0 --> 2  
       C. 63: 0 --> 1  
       C. 67: 1 --> 0  
       C. 68: 0 --> 1  
       C. 73: 0 --> 1  
       C. 85: 8 --> 3  
       C. 105: 3 --> 2  
   Eriochloa acuminata :  
       C. 17: 0.334-0.341 --> 0.463-0.528  
       C. 21: 0.903-0.930 --> 1.010-1.063  
       C. 23: 1.558-1.574 --> 1.367-1.501  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 98: 0 --> 1  
       C. 100: 0 --> 1  
   Eriochloa sericea :  
       C. 17: 0.334-0.378 --> 0.423-0.455  
       C. 95: 0 --> 1  
       C. 103: 0 --> 1  
       C. 104: 0 --> 1  
   Yvesia madagascariensis :  
       C. 2: 0.820-0.855 --> 1.110-1.399  
       C. 19: 0.194-0.209 --> 0.148-0.190  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 33: 1 --> 0  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 51: 0 --> 1  
   Urochloa oligobrachiata :  
       Sin autapomorfias 
   Brachiaria ovalis :  
       C. 18: 0.414-0.431 --> 0.356-0.392  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 85: 4 --> H  
   Urochloa kurzii :  
       C. 3: 0.366-0.394 --> 0.125-0.321  
       C. 7: 0.222-0.239 --> 0.102-0.191  
       C. 35: 0 --> 1  
     Algunos Ærboles:  
       C. 0: 1.601-1.693 --> 1.469-1.532  
   Urochloa  sclerochlaena :  
       C. 4: 0.763-0.793 --> 0.102-0.756  
       C. 8: 0.160-0.162 --> 0.028-0.127  
       C. 9: 0.291-0.403 --> 0.202-0.286  
       C. 43: 2 --> 1  
       C. 45: 0 --> 1  
       C. 54: 0 --> 2  
       C. 62: 2 --> 0  
       C. 68: 0 --> 1  
       C. 73: 0 --> 1  
   Urochloa  xantholeuca :  
       C. 55: 0 --> 1  
   Urochloa  semiundulata :  
       C. 9: 0.314-0.319 --> 0.140-0.236  
       C. 12: 0.418-0.458 --> 0.357-0.397  
   Urochloa  platytaenia :  
 
       C. 32: 1 --> 0  
       C. 48: 1 --> 0  
   Urochloa  pubigera :  
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       C. 9: 0.404-0.581 --> 0.198-0.346  
       C. 10: 0.614-0.632 --> 0.651-0.763  
       C. 12: 0.456-0.480 --> 0.578-0.615  
       C. 51: 0 --> 1  
   Urochloa  villosa :  
       C. 11: 0.335-0.374 --> 0.486-0.553  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 57: 1 --> 3  
   Urochloa  ramosa :  
       Sin autapomorfias 
   Urochloa  trichopus :  
       C. 11: 0.400-0.440 --> 0.446-0.548  
       C. 15: 0.364-0.423 --> 0.427-0.468  
       C. 36: 0 --> 1  
   Brachiaria stigmatisata :  
       C. 8: 0.160-0.162 --> 0.103-0.132  
       C. 17: 0.413-0.429 --> 0.272-0.308  
       C. 18: 0.523-0.543 --> 0.605-0.662  
       C. 19: 0.379-0.414 --> 0.520-0.556  
   Urochloa oligotricha :  
       C. 1: 0.916-1.162 --> 1.208-1.538  
       C. 3: 0.295-0.336 --> 0.361-0.761  
       C. 14: 0.540-0.567 --> 0.493-0.525  
       C. 28: 2 --> 1  
   Brachiaria serrifolia :  
       C. 6: 0.627-0.632 --> 0.714-1.035  
       C. 8: 0.190-0.191 --> 0.230-0.354  
       C. 9: 0.558-0.581 --> 0.617-0.792  
       C. 10: 0.631-0.657 --> 0.685-0.768  
       C. 12: 0.567-0.577 --> 0.598-0.691  
       C. 13: 0.294-0.306 --> 0.312-0.412  
       C. 14: 0.555-0.557 --> 0.638-0.668  
       C. 15: 0.351-0.413 --> 0.442-0.490  
       C. 16: 0.121-0.125 --> 0.134-0.182  
       C. 17: 0.361-0.394 --> 0.416-0.442  
       C. 18: 0.428-0.449 --> 0.532-0.550  
       C. 19: 0.321-0.325 --> 0.390-0.414  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 33: 1 --> 0  
       C. 62: 2 --> 1  
   Brachiaria umbellata :  
       C. 10: 0.501-0.534 --> 0.436-0.452  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 36: 0 --> 2  
       C. 43: 0 --> 1  
       C. 79: 0 --> 1  
       C. 85: B --> C  
   Urochloa chusqueoides :  
       C. 5: 0.881-0.889 --> 0.527-0.779  
       C. 10: 0.643-0.657 --> 0.690-0.718  
       C. 12: 0.567-0.577 --> 0.603-0.641  
   Brachiaria leucacrantha :  
       C. 10: 0.592-0.654 --> 0.723-0.760  
       C. 12: 0.491-0.530 --> 0.593-0.624  
       C. 85: B --> E  
   Brachiaria grossa :  
       C. 2: 0.989-1.002 --> 1.074-1.326  
       C. 3: 0.370-0.389 --> 0.439-0.885  
       C. 11: 0.368-0.375 --> 0.400-0.470  
   Brachiaria distachyoides :  
       C. 11: 0.356-0.360 --> 0.308-0.352  
       C. 13: 0.247-0.269 --> 0.192-0.230  
       C. 16: 0.111-0.118 --> 0.068-0.109  
   Brachiaria clavipila :  
       C. 7: 0.187 --> 0.089-0.159  
       C. 15: 0.337-0.370 --> 0.283-0.307  
       C. 58: 0 --> 1  
       C. 68: 0 --> 1  
       C. 77: 0 --> 1  
       C. 85: 5 --> I  
   Brachiaria ambigens :  
       C. 0: 1.658-1.693 --> 1.325-1.653  
       C. 19: 0.339-0.361 --> 0.433-0.476  
   Urochloa brachyura :  
       C. 15: 0.344-0.356 --> 0.369-0.425  
       C. 16: 0.103-0.114 --> 0.066-0.101  

       C. 36: 0 --> 1  
       C. 63: 0 --> 1  
       C. 75: 0 --> 1  
       C. 78: 0 --> 1  
     Algunos Ærboles:  
       C. 3: 0.366-0.394 --> 0.462-0.965  
       C. 8: 0.138-0.152 --> 0.183-0.271  
       C. 13: 0.325-0.332 --> 0.368-0.409  
   Urochloa advena :  
       C. 39: 0 --> 1  
       C. 43: 2 --> 1  
       C. 50: 0 --> 1  
   Brachiaria humbertiana :  
       C. 2: 0.576-0.864 --> 0.389-0.543  
       C. 10: 0.616-0.657 --> 0.553-0.615  
       C. 11: 0.368-0.372 --> 0.277-0.361  
       C. 14: 0.555-0.557 --> 0.476-0.517  
       C. 15: 0.351-0.369 --> 0.287-0.333  
       C. 53: 1 --> 0  
   Urochloa notochtona :  
       C. 18: 0.425-0.462 --> 0.583-0.643  
       C. 19: 0.339-0.361 --> 0.495-0.567  
   Urochloa atrisola :  
       C. 11: 0.400-0.416 --> 0.473-0.515  
       C. 14: 0.582-0.585 --> 0.642-0.669  
       C. 15: 0.377-0.401 --> 0.448-0.486  
       C. 49: 1 --> 0  
   Brachiaria epacridifolia :  
       C. 3: 0.229-0.258 --> 0.052-0.116  
       C. 10: 0.538-0.604 --> 0.453-0.502  
       C. 11: 0.311-0.322 --> 0.220-0.284  
       C. 15: 0.262-0.289 --> 0.192-0.254  
   Brachiaria rugulosa :  
       C. 11: 0.400 --> 0.340-0.386  
       C. 13: 0.325-0.332 --> 0.244-0.294  
       C. 16: 0.114-0.118 --> 0.065-0.106  
   Urochloa fusiformis :  
       C. 37: 1 --> 2  
   Urochloa gilessi :  
       C. 18: 0.425-0.462 --> 0.364-0.414  
       C. 19: 0.339-0.361 --> 0.258-0.321  
       C. 75: 0 --> 1  
       C. 78: 0 --> 1  
   Brachiaria pungipes :  
       C. 2: 0.708-0.819 --> 0.411-0.629  
       C. 7: 0.125-0.131 --> 0.059-0.114  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 52: 1 --> 0  
       C. 53: 1 --> 0  
       C. 55: 1 --> 0  
   Brachiaria pubifolia :  
       C. 29: 2 --> 0  
       C. 35: 1 --> 0  
       C. 37: 1 --> 2  
   Brachiaria piligera :  
       C. 46: 0 --> 1  
   Urochloa praetervisa :  
       C. 14: 0.555-0.557 --> 0.573-0.680  
       C. 17: 0.346-0.382 --> 0.202-0.283  
   Urochloa whiteana :  
       C. 10: 0.676-0.692 --> 0.600-0.664  
   Urochloa ciliatissima :  
       C. 12: 0.585-0.602 --> 0.545-0.582  
       C. 13: 0.325-0.332 --> 0.366-0.416  
       C. 16: 0.117-0.127 --> 0.146-0.175  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 57: 2 --> 1  
       C. 67: 1 --> 0  
       C. 85: 8 --> 7  
   Brachiaria scalaris :  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.361-0.469  
       C. 12: 0.464-0.491 --> 0.265-0.379  
       C. 14: 0.459-0.487 --> 0.377-0.399  
       C. 18: 0.335-0.357 --> 0.261-0.287  
       C. 29: 2 --> 0  
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   Moorochloa schoenfelderi :  
       C. 12: 0.474-0.507 --> 0.512-0.539  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 46: 0 --> 1  
   Leucophrys glomerata :  
       C. 8: 0.238-0.288 --> 0.043-0.163  
       C. 9: 0.514-0.525 --> 0.175-0.277  
       C. 31: 2 --> 0  
   Brachiaria marlothii :  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.476-0.545  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 35: 1 --> 0  
   Brachiaria tsiafajavonensis :  
       C. 8: 0.165-0.230 --> 0.268-0.419  
       C. 36: 0 --> 2  
   Brachiaria coronifera :  
       C. 7: 0.125-0.131 --> 0.064-0.122  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.380-0.451  
       C. 11: 0.286-0.314 --> 0.213-0.262  
       C. 12: 0.464-0.495 --> 0.287-0.346  
       C. 13: 0.224-0.243 --> 0.101-0.152  
       C. 14: 0.459-0.504 --> 0.346-0.401  
       C. 15: 0.286-0.294 --> 0.189-0.231  
       C. 16: 0.114 --> 0.066-0.101  
       C. 17: 0.283-0.306 --> 0.228-0.265  
       C. 38: 0 --> 1  
  
   Brachiaria dimorpha :  
 
       C. 2: 0.740-0.754 --> 0.199-0.645  
       C. 6: 0.464-0.467 --> 0.117-0.341  
       C. 7: 0.126-0.152 --> 0.068-0.106  
       C. 16: 0.111-0.118 --> 0.078-0.109  
       C. 33: 1 --> 0  
       C. 43: 2 --> 3  
  
   Urochloa reptans :  
 
       C. 8: 0.190-0.218 --> 0.441-0.519  
       C. 16: 0.087-0.114 --> 0.078-0.080  
       C. 17: 0.275-0.289 --> 0.170-0.191  
       C. 57: 1 --> 2  
       C. 67: 0 --> 1  
       C. 85: B --> 8  
  
   Urochloa megastachya :  
       C. 37: 1 --> 2  
   Urochloa  multiculma :  
       C. 8: 0.131-0.168 --> 0.070-0.109  
       C. 9: 0.435-0.512 --> 0.208-0.381  
       C. 11: 0.368-0.375 --> 0.264-0.330  
       C. 12: 0.480-0.511 --> 0.341-0.470  
       C. 13: 0.208-0.212 --> 0.129-0.188  
       C. 14: 0.536-0.538 --> 0.444-0.485  
       C. 15: 0.338-0.375 --> 0.233-0.308  
       C. 19: 0.293-0.325 --> 0.208-0.278  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 85: 4 --> F  
   Urochloa ophryodes :  
       C. 13: 0.325-0.332 --> 0.269-0.313  
       C. 14: 0.554-0.578 --> 0.580-0.624  
       C. 28: 2 --> 0  
       C. 29: 2 --> 0  
   Eriochloa tridentata :  
       Sin autapomorfias 
   Eriochloa grandiflora :  
       C. 4: 0.737-0.749 --> 0.839-1.257  
       C. 7: 0.187 --> 0.233-0.367  
       C. 10: 0.700-0.758 --> 0.811-0.894  
       C. 11: 0.389-0.407 --> 0.476-0.530  
       C. 12: 0.605-0.613 --> 0.755-0.794  
       C. 14: 0.585-0.672 --> 0.769-0.824  
       C. 15: 0.337-0.370 --> 0.422-0.487  
       C. 16: 0.111-0.119 --> 0.151-0.229  
       C. 17: 0.430-0.435 --> 0.450-0.589  

       C. 18: 0.450-0.494 --> 0.583-0.643  
       C. 19: 0.321-0.340 --> 0.364-0.414  
   Eriochloa pseudoacrotricha :  
       C. 10: 0.699-0.705 --> 0.801-0.944  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 51: 0 --> 1  
   Scutachne amphistemon :  
 
       C. 10: 0.691-0.748 --> 0.810-0.938  
       C. 12: 0.531-0.603 --> 0.327-0.499  
       C. 14: 0.607-0.658 --> 0.760-0.840  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 60: 2 --> 3  
       C. 61: 1 --> 3  
       C. 106: 0 --> 1  
   Chaetium festucoides :  
       C. 5: 0.773-0.990 --> 1.041-1.630  
   Chaetium cubanum :  
       C. 47: 0 --> 1  
   Nodo 125 :  
       C. 14: 0.533-0.585 --> 0.479  
       C. 21: 0.977-1.016 --> 0.602-0.731  
       C. 47: 0 --> 1  
       C. 60: 1 --> 0  
       C. 61: 0 --> 2  
       C. 100: 1 --> 0  
       C. 105: 3 --> 0  
   Nodo 126 :  
       Sin sinapomorfias 
   Nodo 127 :  
       C. 24: 1.604-1.628 --> 1.595-1.597  
   Nodo 128 :  
       C. 5: 0.881-0.889 --> 0.917-1.258  
       C. 10: 0.643-0.657 --> 0.618-0.631  
       C. 30: 2 --> 1  
       C. 31: 1 --> 2  
       C. 32: 1 --> 0  
       C. 71: 0 --> 1  
   Nodo 129 :  
       C. 26: 0.301-0.303 --> 0.304-0.305  
       C. 85: 4 --> 5  
   Nodo 130 :  
       C. 0: 1.657-1.680 --> 1.689-1.714  
       C. 1: 0.921-0.962 --> 1.022-1.079  
       C. 16: 0.114 --> 0.110-0.112  
       C. 23: 1.532-1.539 --> 1.558-1.574  
   Nodo 131 :  
       C. 3: 0.323-0.336 --> 0.370-0.389  
       C. 4: 0.897-0.898 --> 0.995-1.002  
       C. 20: 0.901-0.906 --> 0.858-0.888   
   Nodo 132 :  
       C. 7: 0.144-0.148 --> 0.151-0.154  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.643-0.657  
       C. 11: 0.286-0.314 --> 0.368-0.372  
       C. 12: 0.468-0.507 --> 0.519-0.577  
       C. 13: 0.240-0.243 --> 0.294-0.306  
       C. 15: 0.286-0.302 --> 0.351-0.369  
       C. 26: 0.298 --> 0.301-0.303  
       C. 94: 0 --> 2  
   Nodo 133 :  
       C. 31: 2 --> 1  
       C. 101: 0 --> 1  
   Nodo 134 :  
       C. 19: 0.234 --> 0.249-0.282  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 62: 0 --> 2  
   Nodo 135 :  
       C. 4: 0.916-0.942 --> 0.897-0.898  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 85: 0 --> B  
   Nodo 136 :  
       C. 1: 0.945-1.004 --> 0.848-0.930  
       C. 6: 0.595-0.659 --> 0.563-0.591  
       C. 10: 0.564-0.584 --> 0.551-0.553  
       C. 14: 0.533-0.585 --> 0.457-0.504  
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       C. 21: 0.977-1.016 --> 0.888-0.889  
       C. 44: 1 --> 0  
       C. 99: 2 --> 1  
       C. 105: 3 --> 0  
   Nodo 137 :  
       C. 0: 1.768-1.795 --> 1.656-1.675  
       C. 55: 0 --> 1  
       C. 60: 1 --> 2  
       C. 61: 0 --> 1  
   Nodo 138 :  
       C. 7: 0.222-0.239 --> 0.241-0.249  
       C. 9: 0.214-0.268 --> 0.193  
       C. 13: 0.325-0.332 --> 0.376-0.384  
       C. 43: 2 --> 3  
       C. 65: 0 --> 1  
       C. 75: 0 --> 1  
       C. 78: 0 --> 1  
   Nodo 139 :  
       C. 41: 1 --> 0  
       C. 85: 8 --> 3  
   Nodo 140 :  
       Sin sinapomorfias 
   Nodo 141 :  
       C. 3: 0.323-0.336 --> 0.357-0.380  
       C. 5: 0.773-0.775 --> 0.725-0.759  
       C. 7: 0.178-0.207 --> 0.222-0.239  
       C. 8: 0.160-0.162 --> 0.138-0.152  
       C. 9: 0.291-0.403 --> 0.219-0.287  
       C. 25: 0.291-0.302 --> 0.312-0.322  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 100: 0 --> 1  
       C. 101: 1 --> 0   
   Nodo 142 :  
       C. 67: 0 --> 1  
  
   Nodo 143 :  
       C. 28: 1 --> 2  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 105: 0 --> 3   
   Nodo 144 :  
       C. 12: 0.519-0.577 --> 0.598-0.602  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 35: 1 --> 0  
       C. 41: 0 --> 1   
   Nodo 145 :  
       C. 4: 0.897-0.898 --> 0.763-0.793  
       C. 5: 0.881-0.889 --> 0.773-0.835  
       C. 8: 0.190-0.191 --> 0.160-0.162  
       C. 11: 0.368-0.372 --> 0.375-0.400  
       C. 13: 0.294-0.306 --> 0.325-0.332  
   Nodo 146 :  
       C. 10: 0.652-0.657 --> 0.676-0.692  
       C. 44: 1 --> 2  
       C. 49: 0 --> 1   
   Nodo 147 :  
       C. 25: 0.297-0.302 --> 0.309-0.310  
   Nodo 148 :  
       C. 13: 0.325-0.332 --> 0.247-0.269  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 55: 1 --> 0   
   Nodo 149 :  
       C. 38: 0 --> 1   
   Nodo 150 :  
       C. 1: 0.916-0.962 --> 0.993-1.044  
       C. 5: 0.773-0.775 --> 0.658-0.750  
       C. 7: 0.178-0.207 --> 0.250-0.257  
       C. 18: 0.425-0.462 --> 0.477-0.543  
       C. 19: 0.339-0.361 --> 0.379-0.380  
       C. 24: 1.597 --> 1.650-1.653  
       C. 36: 0 --> 1  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 85: 8 --> 6  
   Nodo 151 :  
       C. 12: 0.480-0.511 --> 0.513-0.539  
       C. 13: 0.208-0.212 --> 0.281-0.310   
   Nodo 152 :  

       C. 9: 0.558-0.581 --> 0.435-0.512  
       C. 14: 0.541-0.550 --> 0.536-0.538   
   Nodo 153 :  
       C. 42: 1 --> 0  
       C. 50: 1 --> 0   
   Nodo 154 :  
       C. 66: 1 --> 0   
   Nodo 155 :  
       C. 10: 0.631-0.657 --> 0.614-0.617  
       C. 12: 0.538-0.562 --> 0.480-0.511  
       C. 13: 0.294-0.306 --> 0.208-0.212  
       C. 14: 0.555-0.557 --> 0.541-0.550  
       C. 17: 0.361-0.394 --> 0.316-0.322  
       C. 31: 1 --> 2   
   Nodo 156 :  
       C. 12: 0.567-0.577 --> 0.538-0.562  
       C. 30: 2 --> 1   
   Nodo 157 :  
       C. 2: 0.832-0.864 --> 0.989-1.002  
       C. 32: 1 --> 0   
   Nodo 158 :  
       C. 27: 1 --> 0  
   Nodo 159 :  
       C. 9: 0.384-0.403 --> 0.491-0.581  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 66: 0 --> 1   
   Nodo 160 :  
       C. 28: 1 --> 0  
   Nodo 161 :  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 90: 0 --> 1  
       C. 101: 1 --> 0   
   Nodo 162 :  
       C. 30: 2 --> 1  
       C. 32: 1 --> 0  
       C. 34: 1 --> 0  
       C. 41: 1 --> 0  
   Nodo 163 :  
       C. 5: 0.881-0.889 --> 1.004-1.020  
   Nodo 164 :  
       C. 11: 0.368-0.372 --> 0.324-0.344  
       C. 15: 0.351-0.378 --> 0.288-0.311  
       C. 57: 1 --> 2   
   Nodo 165 :  
       C. 2: 0.829-0.864 --> 0.566-0.809  
       C. 43: 2 --> 0  
       C. 53: 1 --> 0  
       C. 70: 0 --> 1  
   Nodo 166 :  
       C. 10: 0.643-0.657 --> 0.690-0.700  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 35: 1 --> 0  
       C. 41: 0 --> 1  
       C. 55: 1 --> 0   
   Nodo 167 :  
       C. 4: 0.763-0.793 --> 0.965-1.049  
       C. 7: 0.250-0.257 --> 0.300-0.301   
   Nodo 168 :  
       C. 11: 0.400-0.416 --> 0.387-0.393   
   Nodo 169 :  
       C. 50: 0 --> 1   
   Nodo 170 :  
       C. 7: 0.151-0.154 --> 0.210-0.326  
       C. 11: 0.368-0.372 --> 0.407-0.478  
       C. 14: 0.546-0.559 --> 0.570-0.601  
       C. 15: 0.351-0.378 --> 0.389-0.439  
       C. 19: 0.271-0.292 --> 0.400-0.411  
       C. 25: 0.297-0.299 --> 0.326-0.329  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 36: 0 --> 1  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 48: 0 --> 1  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 100: 0 --> 1  
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       C. 101: 1 --> 0   
   Nodo 171 :  
       C. 14: 0.554-0.567 --> 0.599-0.601   
   Nodo 172 :  
       C. 2: 0.852-0.858 --> 0.925-0.926  
       C. 25: 0.312-0.322 --> 0.324-0.325  
       C. 41: 1 --> 0   
   Nodo 173 :  
       C. 7: 0.222-0.239 --> 0.277-0.283  
       C. 21: 0.822-0.959 --> 1.000  
       C. 36: 0 --> 1   
   Nodo 174 :  
       C. 37: 1 --> 2  
       C. 99: 1 --> 0   
   Nodo 175 :  
       C. 10: 0.652-0.700 --> 0.728-0.732  
       C. 11: 0.400-0.422 --> 0.451-0.456  
       C. 12: 0.598-0.629 --> 0.639-0.655  
       C. 13: 0.325-0.347 --> 0.385-0.390  
       C. 14: 0.563-0.634 --> 0.674-0.681  
       C. 15: 0.355-0.406 --> 0.407-0.412  
       C. 16: 0.114-0.118 --> 0.142-0.151  
       C. 17: 0.381-0.443 --> 0.491-0.512  
       C. 44: 1 --> 2  
       C. 49: 0 --> 1  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 85: 6 --> 9   
   Nodo 176 :  
       C. 7: 0.322-0.413 --> 0.544-0.622   
   Nodo 177 :  
       C. 7: 0.300-0.301 --> 0.322-0.413  
       C. 12: 0.639-0.655 --> 0.661-0.693  
       C. 63: 0 --> 1  
       C. 76: 0 --> 1  
   Nodo 178 :  
       C. 17: 0.413-0.429 --> 0.482-0.560  
       C. 46: 0 --> 1   
   Nodo 179 :  
       C. 11: 0.400-0.463 --> 0.468-0.478  
       C. 12: 0.623-0.670 --> 0.674-0.681  
       C. 37: 2 --> 1  
       C. 47: 0 --> 1  
       C. 49: 0 --> 1   
   Nodo 180 :  
       C. 5: 0.647-0.663 --> 0.477-0.564  
       C. 93: 0 --> 1  
       C. 99: 1 --> 3  
       C. 106: 0 --> 1   
   Nodo 181 :  
       C. 3: 0.257-0.336 --> 0.237-0.243  
       C. 12: 0.598-0.607 --> 0.616-0.641  
       C. 14: 0.563-0.582 --> 0.602-0.630  
       C. 17: 0.356-0.391 --> 0.413-0.424  
       C. 85: 6 --> 1   
   Nodo 182 :  
       C. 37: 1 --> 2  
   Nodo 183 :  
       C. 13: 0.294-0.330 --> 0.338-0.394  
       C. 48: 0 --> 1   
   Nodo 184 :  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 105: 3 --> 2   
   Nodo 185 :  
       Sin sinapomorfias  
   Nodo 186 :  
       C. 7: 0.141-0.154 --> 0.155  
       C. 10: 0.564-0.584 --> 0.674-0.731  
       C. 11: 0.285-0.314 --> 0.433-0.438  
       C. 12: 0.474-0.507 --> 0.573-0.618  
       C. 13: 0.238-0.240 --> 0.294-0.330  
       C. 15: 0.275-0.302 --> 0.401-0.423  
       C. 16: 0.087-0.115 --> 0.116-0.140  
       C. 17: 0.348-0.365 --> 0.368-0.439   
   Nodo 187 :  
       C. 11: 0.368-0.372 --> 0.349-0.350  
       C. 13: 0.294-0.306 --> 0.265-0.278  

       C. 15: 0.351-0.369 --> 0.299-0.317  
       C. 20: 0.806-0.858 --> 0.699  
       C. 21: 0.888-0.940 --> 1.091-1.147  
       C. 24: 1.597 --> 1.500-1.547  
       C. 30: 2 --> 0  
       C. 31: 1 --> 2  
       C. 32: 1 --> 0  
       C. 33: 1 --> 0  
       C. 62: 2 --> 0  
       C. 66: 0 --> 1   
   Nodo 188 :  
       C. 8: 0.190-0.191 --> 0.227-0.282  
       C. 23: 1.558-1.574 --> 1.624-1.688  
       C. 101: 1 --> 2   
   Nodo 189 :  
       C. 25: 0.281-0.282 --> 0.232-0.248  
       C. 51: 0 --> 2  
       C. 64: 0 --> 1  
       C. 96: 0 --> 1  
       C. 101: 0 --> 2  
       C. 102: 0 --> 1   
   Nodo 190 :  
       C. 8: 0.190-0.218 --> 0.238-0.288  
       C. 23: 1.532-1.536 --> 1.576-1.618  
       C. 25: 0.290-0.300 --> 0.281-0.282  
       C. 36: 0 --> 2   
   Nodo 191 :  
       C. 15: 0.275-0.302 --> 0.230-0.244  
       C. 16: 0.087-0.114 --> 0.072  
       C. 21: 0.888-0.889 --> 0.870-0.876  
       C. 26: 0.298 --> 0.300  
       C. 43: 2 --> 1  
       C. 56: 0 --> 1  
       C. 57: 1 --> 0  
       C. 59: 0 --> 1   
   Nodo 192 :  
       C. 17: 0.335-0.365 --> 0.282-0.309  
       C. 23: 1.532-1.536 --> 1.442-1.451  
       C. 26: 0.300 --> 0.304-0.306  
       C. 31: 2 --> 0  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 41: 0 --> 1  
       C. 86: 0 --> 1  
       C. 105: 0 --> 2   
   Nodo 193 :  
       C. 0: 1.656-1.675 --> 1.799-2.209  
       C. 6: 0.563-0.591 --> 0.752-0.832  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.707-0.723  
       C. 11: 0.286-0.314 --> 0.389-0.414  
       C. 12: 0.468-0.507 --> 0.645-0.665  
       C. 13: 0.196-0.243 --> 0.324-0.356  
       C. 14: 0.457-0.504 --> 0.647-0.653  
       C. 15: 0.275-0.302 --> 0.347-0.375  
       C. 16: 0.114 --> 0.138-0.151  
       C. 20: 0.906-0.960 --> 1.035-1.050  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 69: 0 --> 1  
       C. 85: B --> 5  
       C. 91: 0 --> 1  
       C. 94: 0 --> 2  
       C. 99: 1 --> 0   
   Nodo 194 :  
       C. 25: 0.290-0.302 --> 0.279  
       C. 98: 0 --> 1  
  
   Nodo 195 :  
       C. 10: 0.674-0.731 --> 0.758-0.827  
       C. 12: 0.573-0.618 --> 0.672-0.675  
       C. 14: 0.562-0.638 --> 0.644-0.690  
       C. 16: 0.116-0.140 --> 0.142-0.163  
       C. 18: 0.459-0.496 --> 0.507-0.543  
       C. 25: 0.299-0.309 --> 0.296-0.297  
       C. 39: 0 --> 1  
       C. 62: 2 --> 1  
   Nodo 196 :  
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       Sin sinapomorfias  
   Nodo 197 :  
       C. 30: 1 --> 2  
       C. 32: 0 --> 1   
   Nodo 198 :  
       C. 22: 0.477 --> 0.599-0.602  
       C. 25: 0.297-0.302 --> 0.290  
       C. 45: 0 --> 1  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 86: 1 --> 0   
   Nodo 199 :  
       C. 17: 0.290-0.315 --> 0.386-0.421  
       C. 37: 1 --> 2   
   Nodo 200 :  
       C. 21: 0.888-0.889 --> 0.648-0.782  
       C. 24: 1.597 --> 1.648-1.710  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 41: 0 --> 1  
       C. 51: 0 --> 1   
   Nodo 201 :  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 57: 1 --> 3  
       C. 72: 0 --> 1   
   Nodo 202 :  
       C. 17: 0.335-0.371 --> 0.290-0.315  
       C. 52: 0 --> 1  
       C. 74: 0 --> 1   
   Nodo 203 :  
       C. 99: 1 --> 2  
       C. 105: 0 --> 3   
   Nodo 204 :  
       C. 32: 0 --> 1   
   Nodo 205 :  
       Sin sinapomorfias  
   Nodo 206 :  
       C. 2: 0.820-0.855 --> 0.904-1.020  
       C. 4: 0.897-0.979 --> 1.186-1.317  
       C. 5: 0.881-1.127 --> 1.220-1.337  
   Nodo 207 :  
       C. 38: 0 --> 1   
   Nodo 208 :  
       C. 14: 0.552-0.567 --> 0.526-0.547  
       C. 54: 0 --> 2  
       C. 101: 0 --> 1   
   Nodo 209 :  
       C. 15: 0.364-0.390 --> 0.344-0.356  
       C. 17: 0.275-0.320 --> 0.344-0.357  
       C. 34: 1 --> 0  
  
   Nodo 210 :  
       C. 10: 0.600-0.656 --> 0.691-0.748  
       C. 11: 0.311-0.322 --> 0.334-0.371  
       C. 14: 0.493-0.537 --> 0.607-0.658  
       C. 31: 1 --> 2  
       C. 49: 0 --> 1  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 53: 0 --> 1  
       C. 82: 0 --> 1   
   Nodo 211 :  
       C. 1: 0.476-0.517 --> 0.601-1.063  
       C. 16: 0.111-0.118 --> 0.135-0.150  
       C. 30: 2 --> 1  
       C. 79: 1 --> 0   
   Nodo 212 :  
       C. 29: 2 --> 0  
       C. 32: 1 --> 0  
   Nodo 213 :  
       C. 7: 0.187 --> 0.126-0.152  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 34: 1 --> 0  
       C. 41: 1 --> 0  
   Nodo 214 :  
       C. 1: 0.526-0.911 --> 0.476-0.517  
       C. 10: 0.622-0.657 --> 0.538-0.604  
       C. 11: 0.356-0.360 --> 0.311-0.322  
       C. 15: 0.337-0.370 --> 0.263-0.289  

       C. 18: 0.400-0.446 --> 0.335-0.357  
       C. 79: 0 --> 1   
   Nodo 215 :  
       C. 1: 0.993-1.044 --> 0.526-0.911  
       C. 6: 0.596-0.632 --> 0.464-0.543  
       C. 18: 0.450-0.494 --> 0.400-0.446  
       C. 29: 0 --> 2  
       C. 44: 1 --> 0  
       C. 53: 1 --> 0  
       C. 62: 2 --> 0   
   Nodo 216 :  
       C. 7: 0.250-0.257 --> 0.187  
       C. 36: 1 --> 0  
       C. 48: 1 --> 0  
       C. 85: 6 --> 5  
   Nodo 217 :  
       C. 2: 0.832-0.931 --> 0.768-0.812  
       C. 11: 0.400 --> 0.356-0.360  
       C. 19: 0.379-0.380 --> 0.321-0.340  
   Nodo 218 :  
       C. 11: 0.356-0.360 --> 0.389-0.407  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 31: 1 --> 0  
       C. 39: 0 --> 1  
       C. 43: 2 --> 0  
       C. 70: 0 --> 2  
   Nodo 219 :  
       C. 12: 0.542-0.604 --> 0.605-0.613  
       C. 14: 0.545-0.582 --> 0.585-0.654  
       C. 17: 0.335-0.391 --> 0.430-0.435  
       C. 28: 1 --> 0  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 55: 0 --> 1  
  
   Nodo 220 :  
       C. 21: 0.870-0.876 --> 0.699-0.790  
       C. 22: 0.477 --> 0.571-0.602  
       C. 24: 1.595-1.640 --> 1.668-1.717  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 88: 1 --> 0   
   Nodo 221 :  
       C. 13: 0.182-0.240 --> 0.250-0.254  
   Nodo 222 :  
       C. 2: 0.850-0.883 --> 0.900-0.920  
       C. 12: 0.573-0.618 --> 0.671-0.710  
       C. 17: 0.368-0.439 --> 0.494-0.525  
       C. 27: 0 --> 1  
       C. 30: 1 --> 0  
   Nodo 223 :  
       C. 0: 1.656-1.675 --> 1.135-1.387  
       C. 4: 0.897-0.898 --> 0.558-0.719  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.501-0.534  
       C. 11: 0.286-0.314 --> 0.245-0.284  
       C. 15: 0.275-0.302 --> 0.191-0.221  
       C. 23: 1.532-1.536 --> 1.363-1.463  
       C. 34: 0 --> 1  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 41: 0 --> 1  
       C. 43: 2 --> 0  
   Nodo 224 :  
       C. 10: 0.658-0.760 --> 0.796-0.905  
       C. 14: 0.540-0.567 --> 0.718-0.729  
       C. 15: 0.349-0.362 --> 0.321-0.344  
       C. 16: 0.117-0.118 --> 0.128-0.161  
       C. 19: 0.339-0.350 --> 0.265-0.336  
       C. 45: 0 --> 2  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 53: 1 --> 0  
       C. 55: 1 --> 0  
       C. 62: 2 --> 1  
       C. 67: 1 --> 0  
       C. 75: 1 --> 0  
       C. 83: 0 --> 1  
       C. 84: 0 --> 1  
   Nodo 225 :  
       C. 34: 1 --> 0  
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       C. 41: 1 --> 0  
       C. 43: 2 --> 3   
   Nodo 226 :  
       C. 85: 8 --> 3  
 
   Nodo 227 :  
       C. 16: 0.114 --> 0.117-0.118  
       C. 35: 0 --> 1  
       C. 38: 0 --> 1  
       C. 75: 0 --> 1  
   Nodo 228 :  
       C. 28: 2 --> 1  
       C. 38: 0 --> 1  
     Algunos Ærboles:  
       C. 9: 0.214-0.268 --> 0.290-0.361  
       C. 10: 0.679-0.694 --> 0.710-0.721  
   Nodo 229 :  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.561-0.728  
       C. 11: 0.283-0.313 --> 0.319-0.408  
       C. 12: 0.475-0.573 --> 0.613-0.633  
       C. 14: 0.446-0.504 --> 0.521-0.556  
       C. 15: 0.230-0.244 --> 0.307-0.346  
       C. 38: 1 --> 0  
       C. 43: 1 --> 3  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 50: 0 --> 1  
       C. 51: 0 --> 1  
       C. 52: 0 --> 1  
       C. 58: 1 --> 0  
       C. 80: 0 --> 1  
       C. 81: 0 --> 1  
       C. 85: 0 --> 1  
   Nodo 230 :  
       C. 55: 1 --> 0  
   Nodo 231 :  
       C. 27: 1 --> 0  
       C. 29: 0 --> 2  
   Nodo 232 :  
       C. 7: 0.144-0.148 --> 0.066-0.128  
       C. 18: 0.391-0.493 --> 0.342-0.357  
       C. 19: 0.249-0.282 --> 0.194-0.209  
       C. 28: 1 --> 2  
       C. 53: 1 --> 0  
       C. 55: 1 --> 0  
   Nodo 233 :  
       C. 16: 0.114-0.119 --> 0.125-0.131  
       C. 72: 1 --> 0  
   Nodo 234 :  

       C. 7: 0.125-0.131 --> 0.140-0.156  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.592-0.654  
       C. 11: 0.286-0.314 --> 0.358-0.362  
       C. 14: 0.459-0.504 --> 0.522-0.536  
       C. 15: 0.286-0.294 --> 0.328-0.330  
       C. 18: 0.341-0.363 --> 0.386-0.400  
       C. 19: 0.249-0.250 --> 0.300-0.304  
       C. 44: 0 --> 1  
       C. 48: 0 --> 1   
   Nodo 235 :  
       Sin sinapomorfias  
   Nodo 236 :  
       C. 8: 0.190-0.218 --> 0.103-0.152  
       C. 11: 0.286-0.314 --> 0.335-0.374  
       C. 31: 2 --> 0  
       C. 52: 0 --> 1   
   Nodo 237 :  
       C. 10: 0.551-0.553 --> 0.519-0.539  
       C. 12: 0.468-0.507 --> 0.433-0.458  
       C. 17: 0.335-0.365 --> 0.275-0.289  
       C. 18: 0.391-0.446 --> 0.309-0.342   
   Nodo 238 :  
       C. 29: 0 --> 2   
   Nodo 239 :  
       C. 38: 0 --> 1   
   Nodo 240 :  
       C. 10: 0.658-0.682 --> 0.709-0.711  
       C. 17: 0.270-0.320 --> 0.218-0.263  
       C. 55: 1 --> 0  
  
   Nodo 241 :  
       C. 53: 1 --> 0  
       C. 62: 2 --> 0  
   Nodo 242 :  
       C. 13: 0.224-0.243 --> 0.181-0.208  
       C. 62: 2 --> 0   
   Nodo 243 :  
       Sin sinapomorfias  
   Nodo 244 :  
       C. 46: 0 --> 1  
       C. 49: 0 --> 1  
       C. 62: 2 --> 0  
   Nodo 245 :  
       C. 15: 0.321-0.344 --> 0.262-0.289  
       C. 17: 0.350-0.363 --> 0.283-0.304  
       C. 61: 1 --> 0  
       C. 85: 3 --> 5  
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ApØndice F. Tratamiento taxonómico de Rupichloa Salariato & Morrone. 
 
 
CLAVE PARA DIFERENCIAR AL GÉNERO RUPICHLOA DE LOS GÉNEROS PCK RELACIONADOS 

(POACEAE: PANICOIDEAE: PANICEAE: MELINIDINAE) 

 

1. Antecio superior de superficie lisa y brillante, coriÆceo a membranÆceo o hialino; 

Æpice del antecio superior mœtico.................����................................................ .....2 

 

1�.  Antecio superior longitudinal o transversalmente rugoso, con papilas simples o 

papilas verrucosas distribuidas sobre toda su superficie, coriaceo a crustaceo, Æpice 

del antecio superior mucronato, crestado o aristado.......................................................4 

 

2�. Antecio superior tempranamente deciduo, articulado en su base y desprendiØndose 

sin las glumas, dorsiventralmente comprimido................................................................3 

 

2�. Antecio superior no tempranamente deciduo, desprendiØndose junto con las glumas 

y el antecio inferior, lateralmente comprimido��... .............................................Melinis 

 

3. Inflorescencias laxas, piramidales, no homogeneizadas, superando el 2 orden de 

ramificación, pedicelos alongados��................ ..�..�.............................. Tricholaena 

 

3�. Inflorescencias racemosas, no piramidales, parcialmente homogenizadas, pedicelos 

cortos����������������������....................... .�.. Moorochloa 

 

4. Espiguillas con un callo cupuliforme en su base...........................................Eriochloa 

 

4�. Espiguillas sin un callo cupuliforme en su base ........................................................5 
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5. Gluma inferior de Æpice largamente aristado; zona de inserción de la espiguilla al 

pedicelo oblicua ...............................................................................................Chaetium 

 

5�. Gluma inferior de Æpice agudo, obtuso o truncado, pero no largamente aristado; 

zona de inserción de la espiguilla al pedicelo hori zontal ................................................6 

 

6. Antecio superior transversalmente rugoso a levemente o fuertemente reticulado, sin 

macropelos aplanados en el Æpice; inflorescencians racemosas (excepto en 

Megathyrsus, este œltimo con la gluma inferior 1/3 a 1/4 del tamaæo de la espiguilla, 3-

nervia, gluma superior y lemma inferior 5-nervia, y antecio superior transversalmente 

rugoso con papilas simples manifiestas). Vainas Kranz parenquimÆticas constituidas 

por (4)-5-8(-9) cØlulas ������..................... ..........................................................7 

 

6�. Antecio superior longitudinalmente rugoso, con macropelos aplanados en el Æpice, 

inflorescencias laxas, sin ramificaciones racemosas. Vainas Kranz parenquimÆticas 

constituidas por 10-13 cØlulas���.................. .............................................Rupichloa 

 

7. Inflorescencias laxas, piramidales, no homogenizadas, con ramificaciones de tercer 

orden presentes �.............��������............. ...............................Megathyrsus 

 

7� Inflorescencias racemosas o laxas, generalmente homogenizadas y solo con 

ramificaciones de primer y segundo orden���........ .....................................Urochloa 

 

TRATAMIENTO TAXONÓMICO  

Rupichloa  Salariato & Morrone, Taxon 58(2): 388. 2009. Tipo: Streptostachys 

acuminata Renvoize, Kew Bull. 39(1): 182. 1984 � Urochloa acuminata (Renvoize) 

Morrone Zuloaga, Ann. Missouri Bot. Gard. 78(2): 372. 1991. 
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Plantae perennes, caespitosae, rhizomatosae. Ligulae membranaceae et 

ciliatae. Laminae lanceolatae usque lineares et lanceolatae. Inflorescentiae laxae, 

pedicelli ad apicem pilosi, cum pilis flexuosis albidis. Spiculae ellipsoideae, bi-

convexae, ad basim stipitatae. Gluma inferior 1/2�3 /4 spiculam aequans, circum basin 

glumae superioris amplectens, 5�7 nervia, ad apicem  ciliata. Gluma superior 

anthoecium superum brevior, 7�9 nervia, ad apicem c iliata. Anthoecium inferum 

masculum. Lemma glumae superiori simile, spiculae aequans, 5�7 nervia. Anthoecium 

superum ellipsoideum, plano-convexum, durum, cum papillis verrucosis et macropilis 

complanatus versus apex.  

 

Plantas perennes, rizomatosas o cespitosas, enraizando en los nudos 

inferiores. Lígulas membranÆceo-ciliadas. LÆminas lanceoladas a linear lanceoladas. 

Inflorescencias laxas, radiadas, pedicelos con pelos flexuosos, blanquecinos hacia el 

Æpice. Espiguillas elipsoides, biconvexas, estipitadas en la base. Gluma inferior 1/2�

3/4 del largo de la espiguilla, abrazando la gluma superior en su base, 5�7-nervia, 

ciliolada hacia el Æpice. Gluma superior no cubriendo el Æpice del antecio superior, 7-9-

nervia, ciliolada hacia el Æpice.Lemma inferior glumiforme, del mismo tamaæo que la 

espiguilla, 5-7- nervia. Flor inferior estaminada, estambres 3. Antecio superior 

elipsoide, plano-convexo, crustaceo, con pÆpilas verrucosas  (Fig. E1., A y C) y pelos 

aplanados en el Æpice (Fig. E1, B) Anatomía Foliar: C4 Kranz subtype PS (XyMS+), 

vaina externa parenquimÆtica compuesta de 10-13 cØlulas (Fig. F1, D y E). Vía 

FotosintØtica: C4 subtipo PCK. 

Etimología. � El nombre del gØnero hace referencia a los �cam pos rupestres� 

de Brasil, donde Øste se encuentra distribuido.  

Dsitribución . � El gØnero es endØmico de los estados de Bahía y Minas Gerais, 

Brasil (Fig. F2). 

 

Clave para las especies del gØnero 
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1. Espiguillas mayores de 4,4-6,8 mm de long.........................................................2 

1�. Espiguillas de 3,6- 4,0 mm de long.............................. Rupichloa megastachya 

2. Caæas con innovaciones extravaginales, nudos, vainas y lÆminas pubescentes. 

LÆminas lanceoladas, de 20-40 cm de long. Espiguillas (5,6�)6�6,8 mm 

long........................................................................................Rupichloa acuminata 

2�. Caæas con innovaciones intraginales, nodos vainas y lÆminas glabros. LÆminas 

linear-lanceoladas, de 7-10(-12) cm de long. Espiguillas 4,4�4,8 mm de 

long........................................................................................Rupichloa decidua 

 

Rupichloa acuminata  (Renvoize) Salariato & Morrone, Taxon 58(2): 389. 

2009. 

� Streptostachys acuminata Renvoize, Kew Bull. (39)1: 182. 1984 � Urochloa 

acuminata (Renvoize) Morrone & Zuloaga, Ann. Missouri Bot. Gard. 78(2): 372. 1991. 

Tipo: Brasil. Bahia: estrada de Lençois, BR-242, 5 km ao N de Lençois, A.M. da 

Carvalho, G.P. Lewis & J.L. Hage 1007 bis (Holotipo: CEPEC! photo SI!; isotypes: K!, 

SI! fragm. ex CEPEC). 

= Brachiaria tatianae Zuloaga & Soderstrom, Smithsonian Contr. Bot. 59: 7, 

figs. 3�4. 1985 [ Panicum megastachyum Nees, Martius Fl. Bras. Enum. Pl. 2(1): 154. 

1829. No Panicum megastachyum Nees ex Trin., Gram. Panic: 205. 1826]. Tipo 

(Lectotipo designado  [como holotipo] por Zuloaga & Soderstrom, Smithsonian Contr. 

Bot. 59: 7. 1985): Brasil. Minas Gerais: Habitat in marginibus sylvarum Districtus 

Adamantum ad Tejuco etc. provinciae Minarum generalium, Martius s.n. (lectotipo M!; 

isolectotipo: US- 974752! fragm. & foto ex M). 

 

Plantas perennes, con caæas floríferas erectas, plurinodes, de 1,80-2 m de alto; 

con innovaciones extravaginales; entrenudos ralamente pubescentes hacia la porción 

apical a glabros, teretes; nudos pubescentes, comprimidos, castaæos. Vainas de 

aproximadamente 13-15 cm de largo, mÆs largas que los entrenudos, pubescentes, 
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con bordes membranÆceos; aurículas pequeæas. Lígulas de 1,4-1,7 mm de largo, de 

base cortamente membranÆcea, luego largamente pestaæosas; cuellos vilosos. 

LÆminas lanceoladas, de aproximadamente 20-40 cm de largo, 1-2 cm de ancho, 

planas o con los bordes involutos, pubescentes en ambas caras, de base subcordada 

y Æpice acuminado, mÆrgenes cartilaginosos. Inflorescencias radiadas, terminales, 

amplias, laxas, multifloras, piramidales, de 25-35 cm de largo, 15-30 cm de ancho; eje 

principal anguloso, pubescente; ramificaciones primarias racemosas numerosas, ca. 

25, alternas a subopuestas, las inferiores verticiladas, divergentes del eje principal; 

raquis de las ramificaciones triquetro, de 5-19 cm de largo, 0,4-0,6 cm de ancho, 

flexuoso, cortamente piloso, escabroso, terminando en una espiguilla desarrollada; 

pulvínulos de las ramificaciones cortamente pilosos; ramificaciones secundarias 

presentes; espiguillas dispuestas sobre 2 caras del raquis en 2-4 series, solitarias 

hacia el Æpice de las ramificaciones, luego de a pares, la inferior subsØsil y la superior 

pedicelada; pedicelos triquetros, de 0,8-4 mm de largo, solitarios o de a pares, 

largamente pilosos junto al Æpice. Espiguillas largamente elipsoides, de (5,6�)6�6,8 

mm de largo, 2,2-2,4 mm de ancho, de base atenuada; gluma superior y lemma 

inferior subiguales, con los bordes apicales ciliados, el resto glabras, nervios 

conspicuos, oscuramente reticulados en la porción d istal. Gluma inferior ovada, de 3,5-

3,8 mm de largo, ‰ o mÆs del largo de la espiguilla, adaxial y abaxial, de Æpice agudo 

a obtuso, ciliado, membranÆcea, glabra, abrazadora, 5-7 nervia, con los nervios 

anastomosados junto al Æpice.  Gluma superior de 5,2-6,1 mm de largo, 

membranÆcea, 7-9 nervia, dejando libre la porción apical del antecio superior. Lemma 

inferior glumiforme, 5-7 nervia. PÆlea inferior elíptica, de 5,5-5,9 mm de largo, 1,6-2,0 

mm de ancho, hialina, con los bordes ciliados, glabra en el resto de la superficie; flor 

inferior estaminada; lodículas 2, de 0,5 mm de largo; estambres 3, anteras de 2,7 mm 

de largo. Antecio superior largamente elipsoide, de 5,2-5,8 mm de largo, 1,8-2,0 mm 

de ancho, plano convexo, pajizo, endurecido, transversalmente rugoso; raquilla 

prolongada por encima del antecio superior en forma de un mucrón de tamaæo 
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variable; lemma de Æpice cortamente crestado, lateralmente comprimido, piloso; pÆlea 

biaquillada, de bordes involutos, lisos y lustrosos, el resto de la superficie rugosa; 

lodículas 2, similares a las presentes en la flor inferior; estambres 3, anteras de 3 mm 

de largo. Cariopsis no vista. 

 

Fenología. � Florece entre Enero y Julio. 

 

Numero cromosómico.  � n = 13 (Morrone & al., 1995, bajo Urochloa 

acuminata). 

 

Distribución y hÆbitat. � Rupichloa acuminata se encuentra en Brasil, en los 

estados de Bahía y Minas Gerais, creciendo en mÆrgenes de bosques sobre suelos 

arenosos o limosos.  

 

Material adicional examinado 

BRASIL. BAHIA: Lençois, Rodovia de Lençois, 4 km de  Remanso, Zuloaga & 

al. 4766 (MO, SI); Mun. Rio de Contas, subida a Pico das Almas, Zuloaga & al. 4843 

(MO, SI); Entrada a Lençois por la BR-242, Km. 8, e n salida de tierra; Zuloaga & al. 

9029 (MO, SI); Zuloaga s.n. (SI). 

 

Rupichloa decidua  (Morrone & Zuloaga) Salariato & Morrone, Taxon 58(2): 

389. 2009. � Urochloa decidua Morrone & Zuloaga, Novon 6(3): 315, f. 3, 4, 5A�C. 

1996. Tipo: Brasil. Bahia: Palmeiras, Pai InÆcio, BR-242, 12°27 � S 41°28 � W, 1.000�

1.060 m, 19 Nov 1983, erva em touceiras de 1 m de altura, frequente em campo 

rupestre, L.R. Noblick & A. Pinto 2792 (holotipo: CEPEC-49111!; isotipos: CEPEC-

35263!, MO-3304058! foto SI!, SI!). 
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Plantas perennes, con caæas floríferas erectas, plurinodes, de 1 -2 m de alto; 

con innovaciones intravaginales; entrenudos glabros, teretes; nudos glabros, 

comprimidos, castaæos. Vainas de aproximadamente 8-12 cm de largo, mÆs largas 

que los entrenudos, glabras, con bordes membranÆceos; aurículas pequeæas. Lígulas 

de 1,2-2 mm de largo, de base cortamente membranÆcea, luego largamente 

pestaæosas; cuellos glabros. LÆminas linear-lanceoladas, aproximadamente de 7-10(-

12) cm de largo, 0,2-0,5(-1) cm de ancho, planas o con los bordes involutos, glabras, 

de base subcordada y Æpice acuminado, mÆrgenes cartilaginosos. Inflorescencias 

radiadas, terminales, amplias, laxas, multifloras, piramidales, de 11-15(-24) cm de 

largo, 4-8 cm de ancho; eje principal anguloso, glabro; con 6-20 ramificaciones 

primarias racemosas, alternas a subopuestas, las inferiores verticiladas, divergentes 

del eje principal; raquis de las ramificaciones triquetro, de 6-12 cm de largo, 0,3-0,4 cm 

de ancho, flexuoso, cortamente piloso, escabroso, terminando en una espiguilla 

desarrollada; pulvínulos de las ramificaciones cortamente pilosos; ramificaciones 

secundarias presentes; espiguillas dispuestas sobre 2 caras del raquis en 2-4 series, 

solitarias hacia el Æpice de las ramificaciones, luego de a pares, la inferior subsØsil y la 

superior pedicelada; pedicelos triquetros, de 1,2-3 mm de largo, solitarios o de a pares, 

largamente pilosos junto al Æpice. Espiguillas largamente elipsoides, de 4,4-4,8 mm de 

largo, 1,6-1,8 mm de ancho, de base atenuada; gluma superior y lemma inferior 

subiguales, con los bordes apicales ciliados, el resto glabras, nervios conspicuos, 

oscuramente reticulados en la porción distal. Gluma inferior ovada, de 3,2-4 mm de 

largo, ‰ o mÆs del largo de la espiguilla, adaxial y abaxial, de Æpice agudo a obtuso, 

ciliado, membranÆcea, glabra, abrazadora, 7 -nervia, con los nervios anastomosados 

junto al Æpice.  Gluma superior de 3,6-4 mm de largo, membranÆcea, 7 -nervia, 

dejando libre la porción apical del antecio superio r. Lemma inferior glumiforme, 5 -

nervia. PÆlea inferior elíptica, de 3,5-3,6 mm de largo, 1,5-1,9 mm de ancho, hialina, 

con los bordes ciliados, glabra en el resto de la superficie; flor inferior estaminada; 

lodículas 2, de ca. 0,5 mm de largo; estambres 3, anteras de 2,4 mm de largo. Antecio 
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superior largamente elipsoide, de 3,6-4 mm de largo, 1,5-1,6 mm de ancho, plano 

convexo, pajizo, endurecido, transversalmente rugoso; lemma de Æpice cortamente 

crestado, lateralmente comprimido, piloso; pÆlea biaquillada, de bordes involutos, lisos 

y lustrosos, el resto de la superficie rugosa; lodículas 2, similares a las presentes en la 

flor inferior; estambres 3, anteras de 2,4-2,8 mm de largo. Cariopsis no vista. 

 

Fenología � Florece entre Enero y Noviembre. 

 

Numero cromosómico  � n = ca. 14 (Morrone & al.,1995, bajo Urochloa sp .). 

 

Distribución y hÆbitat � La distribución de R. decidua se encuentra restringida 

en 

Bahia, Brasil, creciendo  en �campos rupestres�, en tre las rocas a una 

elevación  de los  1.000 y 1.070 m. 

 

Material adicional examinado 

BRASIL. BAHIA: Mun. Palmeiras, Pai InÆcio, Morro do Pai InÆcio, Zuloaga & al. 

4787 (IBGE, MO, SI, US), Zuloaga & Morrone 6942 (SI); Morro de Pai InÆcio, entre 

Lençois y Palmeiras, Zuloaga & al. 9037 (ESA, MO, SI). 

 

Rupichloa megastachya (Ness ex. Trin) Salariato & Morrone, comb. nov. � 

Panicum megastachyum Nees ex Trin., Gram. Panic.: 205. 1826. Brachiaria 

megastachya (Nees ex Trin.) Zuloaga & Soderstrom, Smithsonian Contr. Bot. 58: 5. 

1985. Urochloa megastachya (Nees ex Trin.) Morrone & Zuloaga, Darwiniana 31: 84. 

1992.  Tipo: Brasil. Minas Gerais: Serra de Cipó, Langsdorff s.n. (Holotipo, L.E.; 

Fragmento del holotipo, US!; isotipo, K!). 

Plantas perennes, caæas floríferas erguidas, plurinodes; nudos glabros, 

comprimidos, castaæos. Vainas de 6-9 cm de largo, mÆs cortas que entrenudos, 
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estriadas, glabras, de bordes membranÆceos. Lígulas de 1-1,5 mm de largo, base 

cortamente membranÆcea, luego largamente pestaæosas; cuello glabro. LÆminas 

lanceoladas de 6-12 cm de largo, 0,8-1 cm de ancho, cortamente pubescentes hacia la 

base, glabras en el resto de la superficie, base subcordada y Æpice agudo, mÆrgenes 

escabrosos. Inflorescencias radiadas, laxas, multifloras, piramidales, de 

aproximadamente 23 cm de largo, 10 cm de ancho; eje principal anguloso, hirsuto, con 

pelos de base tuberculada; ramificaciones de primer orden aprox. 20, alternas  a 

subopuestas, ascendentes, divergentes; raquis de las ramificaciones triquetro, de 5-12 

cm de largo, 0,3-0,5 cm de ancho, hirsuto, terminando en una espiguilla desarrollada; 

pulvínulos densamente pubescentes; ramificaciones de segundo orden presentes; 

adpresas; espiguillas dispuestas esparcidamente sobre el raquis, solitarias hacia el 

Æpice de los racimos, luego en pares o ternadas, la inferior subsØsil, la apical 

largamente pedicelada; pedicelos triquetros, solitarios o de a pares, de 1-12 mm de 

largo. Espiguillas elipsoides, de 3,6-4 mm de largo, 1,3-1,5 mm de ancho, de Æpice 

subagudo y base atenuada, gluma superior mÆs corta que la lemma inferior, dejando 

libre la porción apical del antecio superior. Gluma inferior ovada, de 1,6-2,2 mm de 

largo, ‰ aprox. del tamaæo de la espiguilla, adaxial y abaxial, de Æpice agudo a 

subobtuso, membranÆcea, glabra, 3-5-nervia, nervios anastomosados hacia el Æpice. 

Gluma superior de 3,3-3,5 mm de largo, membranÆcea, glabra, (-5) 7-nervia, 

oscuramente reticulada junto al Æpice. Lemma inferior de 3,5-3,7 mm de largo, 

membranÆcea, glabra, abrazadora, 5-nervia, con los nervios anastomosados hacia la 

porción distal. PÆlea inferior oblongo-lanceolada, de 3-3,4 mm de largo, 1-1,2 mm de 

ancho, tan larga como el antecio superior, hialina, glabra o con unos pocos pelos hacia 

el Æpice; flor inferior estaminada; lodículas 2, de ca. 0,5 mm de largo; estambres 3, 

anteras de 2,1 mm de largo. Antecio superior elipsoide, de 3-3,4 mm de largo, 1,1-1,3 

mm de ancho, plano-convexo, pajizo, rígido, transversalmente rugoso; lemma de Æpice 

crestado, piloso, de dorso convexo y rugoso; pÆlea biaquillada, de dorso plano, con los 

bordes involutos, lisos y lustrosos, el resto de la superficie rugosa; lodículas 2; 
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similares a las presentes en la flor inferir; estambres 3, anteras de aproximadamente 2 

mm de largo. Cariopsis no vista. 

 

Distribución y hÆbitat: Especie de distribución restringida, hallÆndose 

œnicamente en el Brasil, en el estado de Minas Gerais, creciendo en la Serra do Cipó. 

 

Material adicional examinado 

BRASIL. MINAS GERAIS: Sin localidad, Riedel 96 (US), 1143 (NY). 
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En este trabajo se estudiaron diversos aspectos de la filogenia y evolución de 

la subtribu Melinidinae (Paniceae: Panicoideae: Poaceae), utilizando diferentes tipos 

de anÆlisis y caracteres. La subtribu Melinidinae resulto monófiletica tanto con 

evidencia del ADN del nucleo como del cloroplasto. Solo Urochloa venosa (Swallen) 

Morrone & Zuloaga resultó excluida de la subtribu e  incluida junto con las especies del 

clado Panicum L. s.s, confirmando así su tratamiento original bajo este œltimo gØnero. 

Otras especies con reportes de alta actividad de la vía fotosintØtica C4 PCK como 

Alloteropsis semialata (R. Br.) Hitchc. subsp. semialata (Ueno & Sentoky, 2006) no 

fueron incluidas en Melinidinae, reforzando la idea de existencia de multiples linajes 

PCK dentro de la subfamilia Panicoideae, tal como fuera seæalado por Christin et al. 

(2009a).  

Dos clados diferentes fueron seæalados como posibles grupos hermanos de 

Melinidinae, uno integrado por las especies de Panicum s.s. y el clado de las setas 

(�Bristle clade�), cosntituido principalmente por los gØneros Cenchrus L. - Pennisetum 

Rich. - Setaria P. Beauv.). Los distintos ensayos conducidos parecen indicar que la 

falta de resolución de la relación �Melinidinae - g rupo hermano� se debe a una rÆpida 

radiación del nodo basal de Melinidinae. Con respec to al tipo fotosintØtico ancestral de 

este nodo, se obtuvieron principalmente las vías C4 NADP-me, C4 NAD-me y C3 

como posibles estados ancestrales. Esta reconstrucción se dificulta por la alta 

variabilidad de subtipo fotosintØtico en el clado �X=9� de las Paniceae, sumada 

a la falta de resolución de las ramas basales del c lado.  

Los estudios filogenØticos dentro de la subtribu Melinidinae muestran que los 

dos gØneros mas grandes en cuanto al nœmero de especies (Urochloa P. Beauv. y 

Eriochloa Kunth) no son monofilØticos. Urochloa es parafilØtico/polifilØtico incluyendo 

especies de  los restantes gØneros, mientras que Eriochloa se recupera como 

polifilØtico y segregado en tres grupos principales, relacionados Østos con los 
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diferentes tipos de callos presentes en las espeies del gØnero. Por el contrario, los 

gØneros Melinis P. Beauv., Moorochloa Veldkamp y Megathyrsus (Pilg.) B.K. Simon & 

S.W.L. Jacobs son monofilØticos. Las distintas incongruencias obtenidas entre los loci 

del ADN cloroplastidial y nuclear parecen sugerir la ocurrencia de posibles eventos de 

reticulación en la historia evolutiva de Melinidina e. A su vez, los  resultados obtenidos  

parecen indicar que estos eventos habrían ocurrido principalmente en las ramas 

basales de la subtribu.  

Las reconstrucciones ancestrales del grado de homogenización de las 

inflorescencias de Melinidinae mostraron que el proceso de homogenización esta 

favorecido por sobre el proceso inverso. Estos resultados coinciden con las hipótesis 

que seæalan a la homogenización como una tendencia evolutiva comœn en la historia 

de las angiospermas (Troll, 1964, 1969; Weberling, 1992; Vegetti & Anton, 2000). 

`nÆlisis filogenØticos detallados en Urochloa, utilizando caracteres 

morfológicos y moleculares, demostraron que Urochloa sensu lato es un gØnero 

parafilØtico/polifilØtico y altamente heterogØneo, carente de sinapomorfías que lo 

definan. Los caracteres morfológicos tradicionalmen te utilizados en la circunscripción 

de Urochloa, tales como el antecio superior transversalmente rugoso y el Æpice de la 

lemma superior aristado, crestado o mucronado, resultaron altamente variables y sin 

valor para definir al gØnero. No obstante, estos estudios permitieron la obtención de 

varios grupos infragØnericos definidos por diferentes sinapomorfías morfológicas; 

varios de Østos previamente considerados y delimitados por Stapf (1934), Pilger (1940) 

y Renvoize et al. (1996). Adicionalmente, y sobre la base de la evidencia morfológica y 

molecular, Urochloa acuminata (Renvoize) Morrone & Zuloaga, U. decidua Morrone & 

Zuloaga y U. megastachya (Nees ex Trin.) Morrone & Zuloaga, se hallan incluidas en 

un clado altamente soportados, y fueron en consencuencia excluidas de Urochloa y 

transferidas al nuevo gØnero Rupichloa Salariato & Morrone. 
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Este trabajo aporta nuevas evidencias para la comprensión de la historia 

evolutiva de la subtribu Melinidinae. Es el deseo del autor que los resultados aquí 

expuestos sirvan en el futuro para nuevos trabajos de filogenia, taxonomía, morfología, 

desarrollo y genØtica, los cuales permitirÆn obtener un conocimiento mÆs amplio en 

este interesante grupo de gramíneas. 
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