Comportamiento de caracteres en Bulbostylis

Evaluacion del comportamiento de caracteres de inflorescencia sobre una filogenia

morfoldgica construida para el género Bulbostylis

Introduccion

Como resultado del andlisis comparativo de las estructuras reproductivas en
especies de Abildgaardia, Bulbostylis y Fimbristylis, se han registrado caracteres de
inflorescencia, espiguilla y flor, con potencial valor taxondmico y filogenético. Para que las
hip6tesis de homologia (= homologias primarias, De Pinna 1991) obtenidas en esta tesis,
sean consideradas como verdaderas homologias, estas deben superar la prueba de
congruencia en un analisis cladistico, y presentarse como sinapomorfias (Lanteri &
Cigliano, 2006); por otra parte, para estudiar la evolucion de algunas de estas
caracteristicas, es necesario que las mismas se “mapeen” sobre una filogenia del grupo.
Como ya se ha mencionado, el trabajo de Ghamkhar et al. (2007) constituye la Unica
hipotesis de filogenia disponible para la tribu, pero dicho estudio se encuentra sesgado
hacia representantes australianos de Abildgaardieae, incluyendo solo dos especies de las
estudiadas en esta tesis (A. ovata y F. dichotoma). Es por esto que, tanto para poner a
prueba las hipétesis de homologias planteadas, como para evaluar el comportamiento
evolutivo de caracteres de la inflorescencia, resulta necesario construir una filogenia que
involucre a las especies aqui analizadas. Para tal fin, contar con un alto nimero de
caracteres es fundamental para lograr una buena resolucién y apoyo de los grupos que se
obtengan, lo cual en un analisis cladistico morfoldgico, convenientemente deberia ser
complementado con la utilizacion de técnicas de pesado (Goloboff, 1993; Goloboff et al.,
2008). En Cyperaceae, obtener un numero importante de caracteres es dificultoso debido a

la extrema simplicidad de las estructuras vegetativas y florales, por lo que estas plantas
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deben ser abordadas desde varias perspectivas (macro y micromorfoldgicas, anatémicas,
etc.). Andlisis cladisticos que utilizan datos morfoldgicos han sido realizados para algunos
taxones de Cyperaceae (Simpson, 1992; Bruhl, 1995; Gonzaléz-Elizondo et al., 1997;
Muasya et al., 2000; Naczi, 2009), demostrando que dentro de la familia es posible
construir una matriz con adecuada relacién entre el nimero de taxones y el nimero de
caracteres.

En este Gltimo capitulo, teniendo en cuenta el especial interés que reviste la
estimacion del valor filogenético de las ramificaciones profilares y su grado de desarrollo
dentro de Bulbostylis, como asi también considerando la mayor proporcién de especies de
dicho género incluidas en esta obra, en relacion a Abildgaardia y Fimbristylis, el estudio
cladistico se centra en el género Bulbostylis, mientras que algunas especies de Fimbristylis
y Abildgaardia son utilizadas como grupo externo. En este estudio se intenta contrastar
fundamentalmente si el desarrollo de producciones profilares constituye o0 no una
sinapomorfia de Bulbostylis, y si su reduccion en ciertas especies del género se presenta
como una reversion a nivel de uno o mas nodos. No obstante, la utilidad de otros caracteres
de inflorescencias considerados en el Capitulo 1, que posiblemente resulten de valor en el
establecimiento de limites infragenéricos, es adicionalmente evaluada.

Actualmente, un trabajo cladistico morfoldgico en colaboracion con la Dra. Ma.
Gabriela Lépez, especialista en taxonomia de Bulbostylis, esta siendo preparado para el
género; dicho estudio intenta poner a prueba principalmente si los agrupamientos
infragenéricos informales por ella propuestos, en base a caracteristicas de frutos, se rescatan
0 no como grupos monofiléticos. En funcidn de la necesidad de contar con un alto nimero
de caracteres para la confeccién de la matriz de datos, los analisis aqui realizados se

sustentan en la utilizacion de caracteres de inflorescencia, espiguilla y flor registrados en
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esta tesis, en caracteres provenientes de estudios anatomicos de hoja y escapo (realizados
especialmente para este apartado), y en caracteres taxonémicos de fruto y estructuras
vegetativas aportados por la Dra. Lépez.

Ahora bien, debido a que algunas caracteristicas de las inflorescencias parecieran
representar caracteres “compuestos”, es decir, determinados por una combinacion de varios
caracteres independientes, es que se evaltan dos codificaciones diferentes para dichos
caracteres, tratdndolos como un Unico caracter simple en el primero de los analisis, y como
varios caracteres disgregados en el segundo. Esta ultima codificacion posiblemente resulte
la mas adecuada, y sea preferible a la primera, debido a que tiene en cuenta el control
genético de las inflorescencias (Kellogg, 2000), lo que llevaria entonces a una correcta
asignacion de estados homdlogos. De modo que en este capitulo no sélo se contrastaran las
hipotesis de homologia primaria de los caracteres, sino también se pondran a prueba dos
codificaciones diferentes, una basada integramente en la tipologia y otra que considera

ademas el control genético del desarrollo (Kellogg, 2000; Endress, 2010).

Materiales y Métodos
Taxones utilizados

El grupo interno comprende a la mayoria de las especies de Bulbostylis estudiadas
en esta tesis, las cuales se encuentran representadas en Argentina, Chile, Uruguay,
Paraguay Yy los estados brasileros de Parana, Rio Grande do Sul y Santa Catarina; solo unas
pocas especies se excluyen del trabajo, por presentar muchos datos faltantes. Como grupo
externo se utilizan especies de los géneros Fimbristylis y Abildgaardia, estudiadas en esta
tesis. Los taxones terminales conforman un total de 25 especies, de las cuales 22

constituyen el grupo interno 'y 3 integran el grupo externo (Apéndice 3).
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Caracteres utilizados

Las estructuras morfoldgicas fueron codificadas a partir de la observacion de
ejemplares de diferentes herbarios del pais (Apéndice 3) y de plantas vivas obtenidas de
viajes de campafia. Para el primer analisis (al cual en adelante referiré como “Analisis 17, y
que corresponde al analisis basado integramente en la tipologia) se emplearon un total de
53 caracteres cualitativos, 42 exomorfologicos y 11 anatdmicos; mientras que para el
segundo andlisis (“Analisis 2”, el cual tiene en cuenta el control genético del desarrollo) se
utilizaron un total de 59 caracteres, de los cuales 48 fueron exomorfolégicos y 11
anatomicos. La Unica diferencia entre ambos analisis consistié en la manera en que fueron
codificados los caracteres de inflorescencia. La lista detallada de caracteres y estados
utilizados para cada analisis, se presenta en los Apéndices 4 y 5. La matriz de taxones X
caracteres tanto para el analisis 1 (Apéndice 6), como para el analisis 2 (Apéndice 7) fue

construida utilizando el Software Mesquite ver. 2.72 (Maddison & Maddison, 2009).

Estudios anatomicos

Secciones de la porcion media de la lamina foliar y del escapo fueron fijadas en FAA
(formalin: acetic acid: 70% ethanol, 10 : 5 : 85, v/v) por un tiempo no menor a 48 hs, y
posteriormente preservadas en etanol 70%. Seguidamente, las muestras fueron
deshidratadas a traves de una serie de concentracion creciente de etanol, clarificadas con
xilol e incluidas en parafina (Ruzin, 1999). Secciones transversales fueron cortadas a 10-15
um de espesor, tefiidas con safranina y fast green, y finalmente montadas con balsamo de
Canada. Los preparados obtenidos fueron observados con un microscopio Mikoba S-800 y

fotografiados con una cdmara digital Canon Power Shot A640. Seguidamente se
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confeccionaron dos figuras, incluyendo fotografias de los diferentes estados de los

caracteres anatomicos de hoja (Apéndice 8) y de escapo (Apéndice 9).

Analisis de los datos

En todos los casos, los andlisis fueron conducidos bajo Méxima Parsimonia
utilizando el programa TNT (Goloboff et al., 2003b). Los caracteres autopomdrficos fueron
excluidos y los caracteres cualitativos multiestado fueron tratados como no-ordenados, a
excepcion de los caracteres 20 y 31 en el analisis 1, y del caracter 37 en el andlisis 2, los
cuales fueron tratados como aditivos. Se realizaron busquedas heuristicas con 1000
secuencias de adiciones al azar (RAS), guardando un méaximo de 3 arboles por réplica y
utilizando TBR (tree bisection and reconnection) como algoritmo de permutacion de ramas.
Para evaluar el soporte de los clados individuales se calcularon dos medidas de remuestreo
expresadas como G-C: jackknife (JK) (Farris et al., 1996), con una probabilidad de
remocion de caracteres de 36%, y Symmetrical Resampling (SR) (Goloboff et al., 2003a),
con 33% de probabilidad de cambio; utilizando para cada anlisis un total de 10.000
réplicas.

Inicialmente las busquedas de arboles fueron llevadas a cabo tratando a los
caracteres con pesos iguales, pero debido al alto conflicto entre los mismos, fue necesario
implementar algin método de pesado. Por esta razon es que los datos fueron evaluados bajo
pesos implicados (Goloboff, 1993; Goloboff et al., 2008), una metodologia que asigna peso
a los caracteres en funcion de su homoplasia. La fuerza con que se pesa en contra de la
homoplasia es una decisién que puede tomarse en TNT mediante la modificacion del valor
de la constante de concavidad (k), donde bajos valores de k pesan mas fuertemente contra

la homoplasia. Como no existe un criterio bien justificado para elegir algin valor particular
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de k, y esta decision parece depender de la matriz de datos (Goloboff, 1993), se evaluaron
diferentes valores de k para explorar la estabilidad de los resultados obtenidos bajo

diferentes parametros.

Resultados
Analisis 1

El andlisis conducido bajo pesos iguales produjo 65 arboles dptimos de 301 pasos
cada uno (IC: 0,399; IR: 0,448), con los cuales se construy6 un arbol consenso de muy baja
resolucion (Tabla 4.1, Apéndice 10). Por esta razén, y para priorizar en el andlisis la
influencia de los caracteres de menor homoplasia, el método de busqueda bajo pesos
implicados fue elegido para basar las conclusiones. La hipotesis filogenética final
corresponde al Unico arbol éptimo obtenido bajo pesos implicados para k=31 (Tabla 4.1,
Fig. 4.1). Desde k=1 a k=4, las cinco topologias obtenidas muestran a Bulbostylis como
monofilético, condicion que deja de observarse para los arboles encontrados entre k=5 y
k=31 (datos no mostrados); a partir de k=31 el grupo interno vuelve a presentarse como un
clado, lo cual se mantiene para todos los valores superiores de k explorados, como asi
también para los arboles generados bajo pesos iguales. Debido a la alta homoplasia que
presentan los datos, evidenciado principalmente por los bajos valores de IC e IR de los
arboles éptimos encontrados bajo pesos iguales, resulta conveniente no elegir valores bajos
de concavidad, sino optar por valores de k mas suaves, (=mas altos). Es por esto que la
hipétesis final es elegida para un elevado valor de concavidad, y corresponde al arbol que
presenta mayor fit, a partir del cual Bulbostylis recupera su monofilia. Los arboles

obtenidos a partir de k=31 presentan todos igual topologia (Tabla 4.1).
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En la hipétesis filogenética final Bulbostylis aparece como monofilético, soportado
por siete sinapomorfias: “lamina foliar filiforme”, “glumas superiores muticas”, “estilo con
dos articulaciones”, “fruto de color pardo”, “topografia de la superficie del fruto con ondas
transversales”, “forma de las células del exocarpo alargadas longitudinalmente”, y
“estilopodio umbonado” (Fig. 4.1, nodo 36). B. funckii se presentan como hermano del
resto de las Bulbostylis, las cuales forman a su vez dos grupos monofiléticos: el clado “A”
integrado por B. amambayensis, B. guaglianoneae, B. jacobinae, B. junciformis, B.
paradoxa, B. sp4, B. sphaerocephala, B. stenocarpa y B. svensoniana delimitado por
“inflorescencia de forma capitada”, “inflorescencia con ramificacion de hasta tercer orden o
superior”, y “fruto de forma oblonga” (Fig. 4.1, nodo 34); y el clado “B” que agrupa al
resto de las especies de Bulbostylis en base a la presencia de “fruto con pared periclinal
interna convexa”, y “lamina foliar con tres haces vasculares” (Fig. 4.1, nodo 40). Dentro
del clado “B” dos grupos monofiléticos mayores quedan definidos: el clado “b1” apoyado
por la presencia de “lamina foliar setiforme”, “glumas inferiores maticas” y “flores con tres
estambres” (Fig. 4.1, nodo 46); y el clado “b2”, definido por: “ausencia de epidermis
multiple en cara abaxial de la lamina foliar” y “presencia de indumento en cara abaxial de
la lamina foliar”; y dividido a su vez en dos subclados: “b2a” y “b2b” (Fig. 4.1, nodos 39,
37y 43).

De los grupos monofiléticos rescatados en la topologia de la hipotesis final, los
clados B. brevifolia + B. sp2 + B. sp3, por un lado, y B. amambayensis + B. jacobinae + B.
junciformis + B. sphaerocephala + B. svensoniana, por otra parte, se encuentran bien
apoyados por los datos, ya que el primero de estos se presenta desde k =1-3, y desde k=24
en adelante (Tabla 4.1, topologias 1-4, 8-10), mientras que el segundo aparece a partir de

k=5 (Tabla 4.1, topologias 6-10) y se mantiene para todos los valores superiores de k
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explorados (datos no mostrados). Bajo k=31 dichos clados quedan definidos en los nodos
42 y 30 respectivamente (Fig. 4.1), y soportados por las siguientes sinapomorfias: “fruto de
color albino”, “silicofitolitos en el exocarpo, ausentes”, “seccion transversal del escapo
ligeramente angular” y “células epidérmicas del escapo entre los paquetes de
esclerénquima, alargadas”, en el caso del primer clado; mientras que por ‘“seccion
transversal del escapo, circular”, “fruto obconico”, “topografia punteada de la superficie del
fruto”, “presencia de silicofitolitos en el exocarpo, sin forma definida y ocupando casi toda
la célula” y “médula fistulosa”, en el caso del segundo clado. Otros grupos monofiléticos,
cuya estabilidad resulta relativamente alta en el anlisis de sensitividad, son B. svensoniana
+ B. jacobinae (rescatado en nueve topologias), B. spl + B. sp5 (encontrado en 6
topologias), B. aspera + B. hirtella (presente en 4 topologias), y B. amambayensis + B.
junciformis (observado en 4 topologias). El clado b2b, integrado por B. consanguinea +
((B. brevifolia, B. sp2) B. sp3), se presenta Unicamente en las topologias 9 y 10 (Fig. 4.1;

Tabla 4.1).

Anélisis 2

El analisis conducido bajo pesos iguales produjo 238 arboles dptimos de 269 pasos
cada uno (IC: 0, 416; IR: 0,46), con los cuales se construyé un arbol consenso, que al igual
que lo sefalado para el “Analisis 1”, resulté de muy baja resolucién (Tabla 4.2, Apéndice
12). Por esta razdn, el método de busqueda bajo pesos implicados fue elegido para basar las
conclusiones. La hipotesis filogenética final corresponde al consenso estricto de los arboles
mas parsimoniosos obtenidos utilizando pesos implicados en el rango de concavidad entre
k16-24, el cual involucra a 3 de las 10 topologias encontradas en el analisis de sensitividad

(tabla 4.2; Fig. 4.2). Tanto en el analisis con pesos iguales, como en todos aquellos

176



Comportamiento de caracteres en Bulbostylis

realizados bajo pesos implicados, Bulbostylis resulta monofilético. La elevada homoplasia
con la que cuentan los datos, implica considerar con mayor confianza los resultados
arrojados al considerar valores altos de k, mientras que la relativa estabilidad entre las
topologias obtenidas a partir de k=16, implica que la hipétesis final deba elegirse cercana a
estos valores. Entre k=16-24 se observan tres topologias (s6lo variables en la ubicacién de
B. sp3 y B. loefgrenii), las cuales contintan obteniéndose dentro de los valores superiores
de k explorados (Tabla 4.2). Dentro de este rango de concavidad, realizar un consenso
implica considerar como monofiléticos s6lo a aquellos grupos que se rescatan en todos los
arboles obtenidos a partir de k=16. Si bien dicho consenso se utiliza aqui para basar las
conclusiones, la optimizacion de caracteres se realizard posteriormente sobre el arbol de
mayor fit dentro de dicho rango, el cual corresponde al Gnico éptimo obtenido con pesos
implicados bajo k=16 (Tabla 4.2).

En el consenso estricto entre k=16-24, las siguientes sinapomorfias apoyan la
monofilia de Bulbostylis: “lamina foliar filiforme”, “glumas superiores muticas”, “estilo
con dos articulaciones”, “fruto de color pardo”, “topografia de la superficie del fruto con
ondas transversales”, “forma de las células del exocarpo alargadas longitudinalmente”, y
“estilopodio umbonado” (Fig. 4.2, nodo 36). B. funckii y B. guaglianoneae forman un clado
basal, sefialado como “A” (Fig. 4.2, nodo 44), hermano del resto de las Bulbostylis y
soportado por la presencia de “escapo con seccion transversal triangular” y “posicion
estable de la inflorescencia”; el resto de las especies del género integran el clado “B” (Fig.
4.2, nodo 35), soportado por “presencia de yemas profilares en paracladios primarios”,
“glumas escabridas en cara dorsal”, “estructura convexa 0 mas o menos plana de la pared
periclinal interna del fruto” y “presencia de tres haces vasculares en la lamina foliar”, el

cual se encuentra dividido a su vez en dos grupos monofiléticos: el clado “b1” integrado
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por B. hirtella, B. subtilis y B. aspera, delimitado por la presencia de vaina foliar con
indumento hispido en cara dorsal” (Fig. 4.2, nodo 38); y el clado “b2” que incluye al resto
de las especies del género, en base a la presencia de “flores con tres estambres” (Fig. 4.2,
nodo 34). Dentro del clado “b2” dos grandes grupos quedan definidos: el clado “b2a”
apoyado por la presencia de “fruto sin escultura secundaria en su pared periclinal externa” y
“lamina foliar sin indumento en cara abaxial” (Fig. 4.2, nodo 33); y el clado “b2b”,
definido por: “presencia de yemas profilares sobre paracladios secundarios”, “glimas
inferiores muticas” y “estilopodio de forma cilindrica” (Fig. 4.2, nodo 41).

En la hipoétesis final, ademéas del grupo interno, los siguientes clados presentan
cierto apoyo de JK y SR (Apéndice 13, Fig. 4.2): 1) B. guaglianoneae + B. funckii (= clado
“A”, nodo 44); 2) B. spl + B. sp 5 + B. rugosa, delimitado por la presencia de “laminas
foliares sin indumento en cara abaxial”, “glumas de forma redondeada”, “lamina foliar con
epidermis maultiple de dos capas, la interna con células traslicidas dispersas” y “células
epidérmicas del escapo en contacto con el esclerénquima, poco evidentes” (nodo 47); 3) B.
brevifolia + B. sp2, definido por “presencia de yemas profilares en paracladios terciarios” y
“escultura secundaria de la pared periclinal externa del fruto, granulosa” (nodo 39); 4) B.
brevifolia + B. sp2 + B. sp3 + B. loefgrenii, delimitado por la presencia de “frutos albinos”,
“seccion transversal del escapo, ligeramente angular” y “células epidérmicas del escapo
entre los cordones de esclerénquima, alargadas” (nodo 40); y 5) B. amambayensis + B.
junciformis, compartiendo la presencia de “vaina foliar de apice redondeado” y “glumas
glabras en cara dorsal” (nodo 28). El clado B. amambayensis + B. jacobinae + B.
junciformis + B. sphaerocephala + B. stenocarpa + B. svensoniana (nodo 31), no se

encuentra apoyado, aungue si lo estaria si se excluyera a B. stenocarpa.
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De los grupos monofiléticos rescatados en la topologia de la hipétesis final, B.
brevifolia + B. sp2 (Fig. 4.2, nodo 39) se presenta para todos los valores de k explorados,
mientras que B. aspera + B. subtils (Fig 4.2, nodo 37, definido por la presencia de escapo
de seccion transversal subtriangular, y prominentemente angular”), B. jacobinae + B.
stenocarpa (Fig. 4.2, nodo 45, definido por la presencia de *“glumas superiores de la
espiguilla, mdaticas”, “lamina foliar con mas de tres haces vasculares”, y “células
epidérmicas del escapo localizadas entre los cordones de esclerénquima, alargadas”), B.
brevifolia + B. sp2 + B.sp3 + B. loefgrenii (Fig. 4.2, nodo 40), B. spl + B. sp5 + B. rugosa
+ B. consanguinea (Fig. 4.2, nodo 42, definido por la presencia de lamina foliar con
“epidermis multiple de dos 0 mas capas”, y con “mas de tres haces vasculares”), no se
observan en todos los casos, pero resultan relativamente estables ya que se encuentran
respectivamente en 8, 7, 6 y 5 de las 10 topologias encontradas bajo los diferentes valores
de k considerados (datos no mostrados). A partir de k=16 (topologia 8, Tabla 4.2) aparecen
como monofiléticos (y se mantienen en adelante para valores superiores de k) los clados: B.
guaglianoneae + B. funckii (Fig. 4.2, clado “A”), B. amambayensis + B. junciformis (Fig.
4.2, nodo 28), B. amambayensis + B. jacobinae + B. junciformis + B. sphaerocephala + B.
stenocarpa + B. svensoniana (Fig. 4.2, nodo 31, soportado por las sinapomorfias: “escapo
circular en seccion transversal”, “ausencia de producciones profilares en paracladios
primarios”, “lamina foliar con epidermis multiple en cara abaxial, formada por dos capas” y
“médula fistulosa™), y B. spl + B. sp5 + B. rugosa + B. consanguinea + B. juncoides (Fig.

4.2, nodo 43).
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Figura 4.1. - Hipotesis final obtenida bajo pesos implicados con k=31. Los nimeros bajo las ramas corresponden al nimero de nodo
asignado por TNT. Se sefialan principales clados y sinapomorfias mencionadas en el texto. La lista completa de sinapomorfias comunes
y valores de soporte de Jacknifing y Symetric Resampling, expresados como G-C, se detallan en Apendice 11.
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Tabla 4.1: Resultados obtenidos con los diferentes parametros explorados. La hipdtesis final

se sefiala en negrita.

Pesos N° de i .
implicados Pasos arboles Fit Topologia
k1l 317 1 34.92738 topologia 1
k2 312 1 28.86032 topologia 2
k3 308 2 24.69632 topologia3y 4
k4 307 1 21.63882 topologia 5
k5 306 1 19.27238 topologia 6
k6 303 1 17.35738 topologia 7
k7 303 1 15.79855 topologia 7
k8 303 1 14.50438 topologia 7
k9 303 1 13.41123 topologia 7
k10 303 1 12.47471 topologia 7
k11 303 1 11.66283 topologia 7
k12 303 1 10.95188 topologia 7
k13 303 1 10.32387 topologia 7
k14 303 1 9.76491 topologia 7
k15 303 1 9.26407 topologia 7
k16 303 1 8.81265 topologia 7
k17 303 1 8.40361 topologia 7
k18 303 1 8.03118 topologia 7
k19 303 1 7.69064 topologia 7
k20 303 1 7.37802 topologia 7
k21 303 1 7.08999 topologia 7
k22 303 1 6.82376 topologia 7
k23 303 1 6.57692 topologia 7
k24 302 1 6.34646 topologia 8
k25 302 1 6.13152 topologia 9
k26 302 1 5.93072 topologia 9
k27 302 1 5.74272 topologia 9
k28 302 1 5.56632 topologia 9
k29 302 1 5.40047 topologia 9
k30 302 1 5.24425 topologia 9
k31 301 1 5.09681 topologia 10
k32 301 1 4.95688 topologia 10
k33 301 1 4.82445 topologia 10
k34 301 1 4.69892 topologia 10
k35 301 1 457977 topologia 10
k40 301 1 4.06461 topologia 10
k50 301 1 3.31842 topologia 10
k60 301 1 2.80390 topologia 10
k70 301 1 2.42759 topologia 10
k100 301 1 1.73087 topologia 10
Pesos Pasos N de 1.C. LR.
iguales arboles
arboles méas
parsimoniosos 301 65 0,399 0,448
consenso estricto 350 1
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Tabla 4.2: Resultados obtenidos con los diferentes parametros explorados. Arboles usados para
construir la hipotesis final se sefialan en negrita.

Pesos N° de . .
Implicados Pasos arboles Fit Topologia
k1l 287 2 31.72183 topologia 1y 2
k2 278 1 26.10707 topologia 3
k3 274 1 22.16147 topologia 4
k4 272 1 19.25382 topologia 5
k5 272 1 17.06002 topologia 5
k6 272 1 15.33695 topologia 5
k7 272 1 13.94262 topologia 5
k8 272 1 12.78841 topologia 5
k9 272 1 11.81566 topologia 5
k10 272 1 10.98375 topologia 5
kil 270 2 10.25846 topologia6y 7
k12 270 2 9.62243 topologia6y 7
k13 270 2 9.06176 topologia6y 7
k14 270 2 8.56363 topologia6y 7
k15 270 2 8.11806 topologia6y 7
k16 269 1 7.71583 topologia 8
k17 269 1 7.35121 topologia 8
k18 269 1 7.01975 topologia 8
k19 269 1 6.71711 topologia 8
k20 269 1 6.43966 topologia 9
k21 269 1 6.18436 topologia 9
k22 269 1 5.94864 topologia 9
k23 269 1 5.73032 topologia 9
k24 269 1 5.52754 Topologia 10
k25 269 1 5.33868 Topologia 10
k26 269 1 5.16236 topologia 9
k27 269 1 4.99736 topologia 9
k28 269 1 4.84261 topologia 9
k29 269 1 4.69720 topologia 9
k30 269 1 4.56029 topologia 8
k31 269 1 4.43116 topologia 9
k40 269 1 3.53178 topologia 9
k50 269 1 2.88233 topologia 9
k60 269 1 2.43483 topologia 9
k70 269 1 2.10769 topologia 9
k100 269 1 1.50233 topologia 9
.Pesos Pasos ,No de 1.C. I.R.
iguales arboles
arboles mas 269 238 0,416 0,46

parsimoniosos
€onsenso estricto 378 1
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Discusién

Si bien en las hipotesis de filogenia obtenidas en el “analisis 1” y en el “analisis 27,
la presencia de producciones profilares (observada en el comportamiento de uno o de
cuatro caracteres respectivamente segun el analisis) no se presenta como una sinapomorfia
de Bulbostylis, el desarrollo de yemas profilares sobre paracladios primarios (caracter 26,
estado 1, Apéndice 5) constituye una sinapomorfia del clado “B” en el analisis 2 (nodo 35,
Figura 4.2, Apéndice 13), clado que incluye a todas las especies del género, excepto a B.
funckii y B. guaglianoneae, contenidas en el clado ancestral “A” (nodo 44, Figura 4.2).
Tanto en el anélisis 1 como en el analisis 2, las especies de Bulbostylis que poseen una PZ
caracterizada por presentar exclusivamente ramificaciones normales, se agrupan en un
mismo clado (nodo 29, Fig. 4.1; nodo 31, Fig. 4.2), definido exclusivamente en el analisis 1
por la sinapomorfia “sélo ramificaciones normales” (caracter 19, estado 1, Apéndice 4), y
en el analisis 2 por cuatro sinapomorfias entre las cuales se encuentra “ausencia de
producciones profilares en paracladios primarios” (caracter 26, estado 0, Apéndice 5). De
los otros tres caracteres considerados en el andlisis 2, que involucran el desarrollo de
producciones profilares (caracteres 27-29, Apéndice 5), la “presencia de yemas profilares
en paracladios secundarios” define junto a otras dos sinapomorfias el clado b2b (nodo 41,
Fig. 4.2; Apéndice 13); mientras que la “presencia de yemas profilares en paracladios
terciarios” se presenta definiendo (junto a una segunda sinapomorfia) al clado formado por
B. brevifolia y B. sp2 en el nodo 39 (Fig. 4.2; Apéndice 13). En funcion de estos resultados,
se muestra por primera vez que el desarrollo de producciones profilares en Bulbostylis
contiene alto valor filogenético al ser evaluado a la luz de una filogenia, y que la mejor
manera de considerar a este tipo de ramificacidn es a través de su codificacién como varios

caracteres independientes, teniendo en cuenta el orden de los paracladios sobre los que se

186



Comportamiento de caracteres en Bulbostylis

presentan. La aparicion de ramificaciones profilares pareciera haberse dado tempranamente
en la historia evolutiva del género, mientras que la ausencia de este tipo de ramificacién en
algunas especies estaria representando una reversion al estado ancestral (Fig. 4.3 A; Fig.
44 A).

Respecto a las estructuras presentes en los profilos de las innovaciones, estas no se
limitan a un determinado género, a diferencia de lo observado para las producciones
profilares en los paracladios, las cuales son exclusivas de Bulbostylis. En ambos analisis
realizados en este capitulo, dicho caracter ha sido codificado de igual manera (caracter 15,
Apéndices 4 y 5), pero debido a la existencia de muchos datos faltantes (Apéndices 6 y 7),
su comportamiento deberia ser mejor analizado una vez que se cuente con informacion para
el resto de las especies. Si bien en Cyperaceae no se registran hasta el momento estudios
sobre el control genético de la morfologia, en otros grupos de plantas como los “pastos”,
donde estudios de este tipo se encuentran mas avanzados, aspectos relacionados a la
ramificacion de las inflorescencias y a las ramas vegetativas se presentan bajo el control de
maltiples genes (Kellogg, 2006), e inclusive diferentes clases de ramas vegetativas (ej.
macollos vs. ramas axilares sobre los macollos) son genéticamente diferentes (Doust et al.,
2004). En base a estos antecedentes, segun los cuales los resultados genéticos soportan el
uso de estas estructuras como caracteres taxondmicos independientes, hasta tanto no se
realicen estudios de este tipo en Abildgaardieae, considerar aqui la independencia de estos
caracteres resulta lo més adecuado.

Otro caracter que ha sido igualmente codificado en ambos analisis, pero que
involucra a las inflorescencias, es la posicion que pueden adoptar las mismas (caracter 18,
Apéndice 4; caracter 25, Apéndice 5). Este caracter, de relativamente baja homoplasia

(véase Apéndices 4 y 5, nimero de pasos extras), se comporta de manera similar tanto en
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andlisis 1, como en andlisis 2, en los cuales el estado “estable” aparece tempranamente en
Bulbostylis (como sinapomorfia a nivel del clado “A”, en el analisis 2), para luego cambiar
al estado “variable”, y finalmente revertir al estado “estable” tanto en B. sp1, como en el
clado definido a partir del nodo 31 o 32, segin se considere el analisis 1 o 2
respectivamente, donde se presenta como una sinapomorfia (Figs 4.3 B; 4.4 B).

En cuanto a la forma y a la estructura de las inflorescencias, ambos caracteres
resultan algo complejos, ya que parecen involucrar una combinacion de caracteres
independientes, y por lo tanto deberian ser mejor tratados de manera disgregada; es decir,
tomando en cuenta los caracteres que definan tanto esa forma, como esa estructura, al igual
gue mencionan Acosta et al. (2009). Tanto el caracter “estructura de las inflorescencias”
como el carécter “forma” han sido utilizados como tal, unicamente en el anélisis 1, en el
cual se observa un comportamiento poco claro de los mismos, y la ocurrencia de muchos
polimorfismos (Fig. 4.3 C, D). En el anélisis 2, la estructura de las inflorescencias ha sido
considerada mediante el empleo de varios caracteres (n° 16-24, Apéndice 5), cuyo
comportamiento resulté de escaso valor filogenético, y para los cuales se presentaron
también muchas especies polimérficas (Fig. 4.4 C-K). El caracter “forma de las
inflorescencias” ha sido excluido en el segundo analisis, pero estudios futuros deberian
considerarlo, aunque mediante la inclusion de varios caracteres que consideren tanto la
elongacion de los epipodios de paracladios de diferentes 6rdenes, como el nimero de
paracladios de distintos o6rdenes. Tomar los caracteres de manera disociada, ademas de
resultar mas correcto al intentar establecer hip6tesis de homologia, permite incorporar datos
que se perderian si se considera solo lo que ocurre sobre el eje principal de las
inflorescencias; esto Gltimo nos llevaria ademas a postular modelos de inflorescencias

ancestrales mas precisos, para un determinado grupo.
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Por dltimo, cabe mencionar que el cardcter “ndmero de articulaciones que
presenta el estilo” (analizado en el Capitulo 3, y codificado aqui de igual manera para
ambos analisis) resulta de muy baja homoplasia (Apéndices 4 y 5, 1 paso), y la presencia de
dos articulaciones se rescata como una sinapomorfia de todas las especies del género
Bulbostylis (Apéndices 11, 13; Figs. 4.1, 4.2, 43 E, 4.4 L).

De los tres agrupamientos infragenéricos propuestos por Lépez (inédito) sobre la
base de caracteres taxondémicos del fruto, entre los que ella considera especialmente la
presencia 0 no de silicofitolitos en el exocarpo, y ciertas caracteristicas con éstos
relacionadas, sélo el “grupo 2” (que incluye a B. amambayensis, B. jacobinae, B.
junciformis y B. sphaerocephala), se rescata a nivel de un Unico nodo en los analisis aqui
realizados (nodo 30, Fig. 4.1; nodo 30, Fig. 4.2); no obstante, tanto en el analisis 1 como en
el analisis 2, una especie perteneciente al grupo 3 de Lopez (inédito) (B. svensoniana en el
primer analisis, y B. stenocarpa en el segundo), se incluye también en este clado. Al
mapear el caracter “silicofitolitos en el exocarpo (caracter 41, Apéndice 4; caracter 47,
Apéndice 5)” sobre las hipotesis filogenéticas de ambos analisis (Figs. 4.3 F; 4.4 M), los
estados “0” y “2” parecieran haber surgido varias veces, mientras que el estado “1” lo
habria hecho s6lo una vez, resultando una adquisicion del clado que contiene a las especies
del grupo 2 de Lopez (inédito). Ahora bien, al comparar la optimizacion realizada para los
caracteres “patrones de ramificacion” en Analisis 1 (caracter 19), y “Producciones
profilares en paracladios primarios” en Andlisis 2 (caracter 26), con la optimizacion del
caracter de fruto “Silicofitolitos en el exocarpo” (n° 41, analisis 1; n® 47, analisis 2), se
observa que de las cuatro especies que presentan silicofitolitos sin forma definida y
ocupando casi toda la célula (estado “1”), tres de ellas carecen de producciones profilares,

lo cual estaria indicando la presencia de un grupo especializado dentro de Bulbostylis, mas
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0 menos coincidente con el grupo 2 delimitado por Lopez (inédito). No obstante, si bien
este trabajo constituye junto al trabajo de Ldpez (inédito), la primera aproximacién a la
sistematica de un género tan poco estudiado como es el género Bulbostylis, cualquier
delimitacion infragenérica e hipotesis acerca de la evolucion de caracteres dentro de
Bulbostylis debe considerarse cuidadosamente hasta que este estudio sea complementado
con el agregado de mayor cantidad de representantes del género (incluyendo especies de
otras partes del mundo) y de datos provenientes de fuentes moleculares. El estudio desde
fuentes de datos morfoldgicas y moleculares combinadas, nos permitird obtener mayor
resolucion y apoyo para los clados, permitiendo una interpretacion méas confiable de lo que

estd ocurriendo en la naturaleza.
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DISCUSION GENERAL

En coincidencia con lo observado en las filogenias que incluyen especies de
Abildgaardia, Bulbostylis y Fimbristylis (Muasya et al., 1998; 2000; 2009; Ghamkhar et
al. 2007), los resultados obtenidos en este estudio apoyan la existencia de una relacion
mas estrecha entre Abildgaardia y Fimbristylis, respecto a Bulbostylis. Entre estos
resultados cabe sefialar la presencia exclusiva (autapomorfia) de producciones profilares
en las inflorescencias de Bulbostylis, como asi también las similitudes observadas entre
Abildgaardia y Fimbristylis en caracteres tales como la forma del MAV, y por ende la
filotaxis similar en la region del trofotagma, el desarrollo del estilo y la anatomia de la
estilobase. Esta diferencia de afinidad entre Abildgaardia y Fimbristylis, respecto a
Bulbostylis, es coherente con un mayor solapamiento geografico y de habitat entre los
dos primeros géneros, respecto a Bulbostylis. Si se compara a grandes rasgos la
distribucion de los seis géneros que componen la tribu Abildgaardieae y las relaciones
entre ellos sugeridas por las filogenias, se advierte que las hip6tesis de ancestralidad
comun han sido propuestas entre Abildgaardia, Fimbristylis y Crosslandia por un lado,
y Bulbostylis y Nemum por otro (mientras que Nelmesia no ha sido incluido en ninguna
filogenia), lo cual resulta también coincidente con similitudes en su distribucion):
Abildgaardia y Fimbristylis presentan alta concentracion de especies en Australia, zona
donde ademés es endémico el género monotipico Crosslandia (Kern, 1974;
Goetghebeur, 1998; Kral, 1998; Kral & Strong, 1999); mientras que Bulbostylis se
localiza principalmente en Sudamérica y Africa (Kern, 1974; Goetghebeur, 1998; Kral,
1998; Lbpez, 2006; 2007; Ldpez et al., 2007), siendo ademas este ultimo continente el
lugar de distribucidn exclusivo de los géneros Nemum y Nelmesia (Goetghebeur, 1998).

Los estudios macro y micromorfologicos comparativos realizados en esta tesis,

representan la manera mas adecuada de abordar el estudio de caracteres reproductivos
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dentro de Abildgaardieae. A partir de estos analisis, se cuenta con pautas claras,
sabiendo precisamente qué cuestiones no deben ser pasadas por alto para comparar los
taxones, si se quieren extender estos estudios a un mayor nimero de especies de
Abildgaardia, Bulbostylis y Fimbristylis, como también al resto de los géneros de
Abildgaardieae y Arthrostylideae aqui no incluidos. Contar con datos de este tipo para
ambas tribus constituiria una fuente valiosa de informacion para complementar con
datos moleculares, y lograr una solida hipotesis de filogenia del grupo. Las hipotesis de
filogenia actuales resultan incompletas ya que incluyen pocos representantes de ambas
tribus, y se encuentran realizadas sélo en base a unos pocos marcadores moleculares, lo
cual resulta limitado para establecer relaciones y plantear plesiomorfias y apomorfias
dentro de Abildgaardieae. La carencia de filogenias tiene que ver en gran medida con la
ausencia de estudios taxonomicos modernos y globales para estos géneros,
especialmente para Fimbristylis y Bulbostylis (aunque para este ultimo, la Dra. Lépez
estd realizando importantes avances), los cuales presentan grandes problemas en el
establecimiento de limites entre las especies. Es por esto que en la “era de la Biologia
Molecular”, el caso de este grupo de plantas constituye un buen ejemplo de la necesidad
de contar con un solido conocimiento de la morfologia de los organismos, sobre el cual

asentar posteriormente estudios de otra indole.
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CONCLUSIONES GENERALES

Las inflorescencias al estado adulto en Abildgaardia, Bulbostylis y
Fimbristylis resultan de elevada homogeneidad estructural, siendo
muchas de sus caracteristicas altamente plasticas, y dificultando por tanto
su utilizacién para diferenciar entre géneros.

El tipo de ramificacion de las inflorescencias (s6lo normal vs. normal y
profilar), como el grado de desarrollo de las mismas, constituye el
aspecto mas interesante a tener en cuenta en futuros estudios de
inflorescencias adultas en otras especies de Abildgaardieae vy
Arthrostylideae, tanto en el establecimiento de limites supra como
infragenéricos.

A pesar de la elevada homogeneidad estructural de las inflorescencias
adultas, tanto con aspectos similares como con aspectos diferentes, estas
pueden o no presentar diferencias en su desarrollo, las cuales quedan
inadvertidas al realizar sélo el estudio comparado de las inflorescencias
adultas. Estas diferencias, se dan en general en funcion de los géneros,
independientemente de la forma adulta que presentan las inflorescencias.
Los estudios de desarrollo han contribuido a corroborar la correcta
interpretacion del sistema de ramificacion reproductivo, el cual resulta
particularmente dificil de descifrar en inflorescencias tan densas como
son las formas capitadas.

La filotaxis de los 6rganos foliares, relacionada directamente con la
forma del meristema apical, resulta un dato valioso para distinguir entre

sinflorescencias de los tres géneros.
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El caracter “forma de las inflorescencias”, debe ser utilizado
cuidadosamente, resultando mas adecuado hablar de los caracteres que
determinan esas formas (ej. orden maximo de Pc con epipodio extendido,
namero de ramificaciones, desarrollo de producciones profilares de
diferente complejidad, heterocronia en la extension de entrenudos).
Mediante los estudios de desarrollo se identificaron nuevos caracteres
morfoldgicos de inflorescencia, no reconocidos mediante el estudio de
UIF maduras, potencialmente Gtiles en andlisis filogenéticos del grupo.
En los tres géneros el desarrollo floral ocurre de acuerdo al patron
ontogenético general observado en otros géneros cercanos de
Cyperoideae. Modificacion en ciertos eventos de desarrollo de la
estilobase y de la porcion distal del estilo se observan entre las especies
estudiadas de Abildgaardia y Fimbristylis respecto a las de Bulbostylis.
Se muestra por primera vez que el desarrollo de producciones profilares
en Bulbostylis contiene alto valor filogenético al ser evaluado a la luz de
una filogenia, presentandose como sinapomorfia de casi todo el género (a
excepcion del clado ancestral B. funckii+B. guaglianoneae), y que su
ausencia en algunas especies puede explicarse como reversion al estado
ancestral a nivel de un unico nodo.

El empleo de caracteres de inflorescencia en la filogenia construida para
el genero Bulbostylis muestra que en general, la codificacion de los
mismos resulta mas adecuada teniendo en cuenta el control genético del

desarrollo.
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Apéndice 1. Especies incluidas en los estudios de morfologia comparada de las inflorescencias
adultas. Referencias: BA, Herbario del Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino
Rivadavia”; BAA, Herbario “Gaspar Xuarez”; CORD, Herbario del Museo Botanico; CTES,
Herbario del Instituto de Botanica del Nordeste; HRCB, Herbario Rioclarense; SF, Herbario “E. A.
Ragonese”; SI, Herbario del Instituto del Botanica “Darwinion”; Bulbostylis sp.1-5, especies nuevas
propuestas por Lopez (inédito).

Especie

Voucher

Abildgaardia ovata
(Burm. f.) Kral

Abildgaardia scirpoides
Nees

Bulbostylis amambayensis
Barros

Bulbostylis aspera
M.G.L6pez

Bulbostylis brevifolia
Palla

Bulbostylis conifera
(Kunth) Beetle

Bulbostylis consanguinea
(Kunth) CB Clarke

Bulbostylis eleocharoides
Kral & M.T. Strong

Bulbostylis funckii
(Steud.) CB Clarke

Jorgensen 2870 (BA); Venturi 2823 (BA); Nicora 7745 (BAA); Parodi 6889
(BAA); 9019 (BAA); 9803 (BAA); Krapovickas et al. 21531(CTES); Lopez
& Reutemann 377 (CTES); Reutemann et al. 33 (SF); 54 (SF); 65 (SF); 152
(SF); 167 (SF); Reutemann & Acosta 173 (SF).

Alves 2079 (CTES); Amorim et al. (Sl); Castellanos 22688 (SI); Smith
6377 (SI); RESTINGA-1 441 (Sl); RESTINGA-I 30; (SI) RESTINGA-I 5

(SI).

Pedersen 15984 (CTES).

Occhioni 3436 (CTES); Pedersen 8512 (CTES); Schinini et al. (CTES);
Schwarz 5867 (CTES); Sparre & Vervoorst 302 (CTES).

Ahumada 1817 (CTES); Arbo et al. 2156 (CTES); 8840 (CTES); 9454
(CTES); Burkart & Troncoso 24114 (CTES); Gonzalez & Lépez 588
(CTES); Hahn 1799 (CTES); 2537 (CTES); Keller & Ferreira 4068
(CTES); Krapovickas &  Cristébal 44583 (CTES); 44923 (CTES);
Krapovickas & Schinini 32504 (CTES); Krapovickas et al. 45228 (CTES);
Lopez & Vanni 98 (CTES); 364 | (CTES); Ldpez etal. 39 (CTES); 338
(CTES); Mroginski et al. 536 (CTES); Pedersen 10213 (CTES); 12617
(CTES); 15714 (CTES); Quarin 1651 (CTES); Quarin et al. 1552 (CTES);
Rojas 13795 (CTES); Schulz 671 (CTES); Vanni et al. 2732B (CTES);
2966 (CTES); 3294 (CTES); 4598 (CTES).

AAI 26 (HRCB)

Duarte 5143 (CTES); Hatschbach & Silva 59885 (CTES); Jorgensen 3314
(CTES); Mantovani & Sugiyama 1616 (CTES); Pedersen 12118 (CTES);
Schinini et al. 29252-A (CTES); Souza et al. 2434 (CTES); 8634 (CTES).

Pedersen 12185 (CTES).

Cabido 6787 (CTES); Lillo 8993 (CTES); Pringle 1398a (CTES).

214



Apéndice 1. (Continuacidn)

Especie

Voucher

Bulbostylis guaglianoneae
M.G.Lbpez

Bulbostylis hirtella
(Schrad.) Urban

Bulbostylis jacobinae
(Steud.) Lindm.

Bulbostylis junciformis
(Kunth in H.B.K.)
C.B.Clarke

Bulbostylis juncoides
(Vahl) Kuk. ex Herter

Apéndice 1. (Continuacion)

Guaglianone et al. 863 (CTES); Keller & Franco 4904 (CTES);

Barret s/n (CTES); Carnevali 5427 (CTES); 5480 (CTES); Dombrowski 9451
(CTES); Ferrucci et al. 1378 (CTES); Goro Hashimoto 20753 (CTES);
19972 (CTES); Hatschbach 29291 (CTES); Hatschbach & Barbosa 56666
(CTES); Hatschbach & Koczicki 33029 (CTES); Koyama & de Lima 13768
(CTES); Krapovickas & Cristébal 40938 (CTES); Loefgren 9283 (CTES);
Lopez & Vanni 363 (CTES); Lopez et al. 270 (CTES); 321 (CTES); 356
(CTES); Marques de Lima 505 (CTES); Mulgura de Romero et al. 3691
(CTES); Nicora et al. 9838-A (CTES); Pedersen 972 (CTES); 10283
(CTES); 11079 (CTES); 12285 (CTES); 15969 (CTES); Pott et al. 5585
(CTES); Prata et al. 968 (CTES); Reitz 5453 (CTES); Schinini 5747-A
(CTES); Schinini & Ferrucci 24597 (CTES); Schinini & Quintana 36302
(CTES); Schinini et al. 29266 (CTES); Soria 5700 (CTES); 5853 (CTES);
7927 (CTES); Tamashiro & Galvao T428 (CTES); Vanni et al. 1356
(CTES); Zagatto 40165 (CTES); Zuloaga & Morrone 7286 (CTES).

Basualdo 6446 (CTES); Dombrowski 6694 (CTES); Duarte 10255 (CTES);
Hatschbach & Pelanda 27902 (CTES); Mamede et al. 48 (CTES); Pirani et
al. 1511 (CTES); Toledo etal. 119 (CTES).

Steinbach 1903 (BA); Anderson 8400 (CTES); Arbo et al. 4821 (CTES);
Handro 52 (CTES); Hatschbach 12158 (CTES); Hatschbach & Barbosa
56742 (CTES); Hatschbach & Pelanda 27991 (CTES); Hatschbach & Silva
59978b (CTES); 59981 (CTES); 59887 (CTES); Hatschbach et al. 36372
(CTES); 58590 (CTES); 64708 (CTES); Jiménez et al. 1868 (CTES);
Krapovickas 29988 (CTES); 30000 (CTES); Krapovickas & Cristobal 45032
(CTES);  Krapovickas et al. 33075 (CTES); Kummerow 183 (CTES);
Lizidatti 11 (CTES); Mantovani 47 (CTES); 548 (CTES); Pedersen 11023
(CTES); 12069 (CTES); 12095 (CTES12164 (CTES);); 12184 (CTES);
15990 (CTES); Prata 610 (CTES); Rocha 04 (CTES); Rua & Lavia 420
(CTES); Schinini & Dematteis 33648 (CTES); Schinini et al. 36227
(CTES).

Ahumada & Vasquez 6066 (CTES); Carnevali 4652 (CTES); 6194 (CTES);
Castellanos 24745 (CTES); Ezcurra & Ponce 587 (CTES); Hagelund 5694
(CTES); Hunziker 1664 (CTES); Joao Mattos 19943 (CTES); Ldpez et al. 365
(CTES); Pedersen 11436 (CTES); 11722 (CTES); 15174 (CTES); Rambo
29164 (CTES); Saenz 204 (CTES); Schinini et al. 10115 (CTES); Soriano
864 (CTES); Spegazzini 59879 (CTES); Stuckert 12691 (CTES); Vanni et al.
4563 (CTES); 4574 (CTES); 4595 (CTES); Zuloaga & Deginani 176 (CTES);
Lucero et al. 72 (SF); Reutemann 149 (SF); Reutemann et al. 07 (SF); 12
(SF); 18 (SF); 107 (SF); 111 (SF); 112 (SF); 145 (SF); 146 (SF); 153 (SF).
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Especie

Voucher

Bulbostylis loefgrenii
(Steud.) Lindm.

Bulbostylis paradoxa
(Spreng.) Lindm.

Bulbostylis rugosa

M.G.Lbpez

Bulbostylis
sphaerocephala
(Boeck.) CB Clarke

Bulbostylis stenocarpa
Kk

Bulbostylis subtilis
M.G.L6pez

Apéndice 1. (Continuacion)

Caballero Marmori 1167 (CTES); Duarte 7429 (CTES); Gonzalez & Lopez
749 (CTES); Hatschbach 34606 (CTES); Hatschbach & Koczicki 33041
(CTES); Jung et al. 126 (CTES); Kirizawa & Morretes 626 (CTES);
Krapovickas et al. 45792 (CTES); Lopez et al. 265 (CTES); Mantovani 1374
(CTES); Schinini & Bordas 20506 (CTES); Schinini & Caballero Marmori
30181 (CTES); Schinini et al. 28113 (CTES); 35805 (CTES); Reutemann et
al. 158 (SF).

Arbo et al. 3083 (CTES); 4911 (CTES); 5706 (CTES); Cid Ferreira 9405
(CTES); Harley et al. 26537 (CTES); Hatschbach & Barbosa 56752 (CTES);
Killeen & Pefia 7225 (CTES); Pietrobom da Silva et al. 3331 (CTES);
Quevedo et al. 969 (CTES); Romaniuc & Sajo, 383 (CTES); Souza et al.
20277 (CTES); 20539 (CTES); 21343 (CTES).

Lopez & Vanni 104 (CTES); 107 (CTES); Lopez et al. 323 (CTES); Schinini
6609 (CTES); Schinini et al. 36692 (CTES); Tressens et al. 6699 (CTES);
Reutemann et al. 85 (SF).

Hauman 1740 (BA); Steinbach 6805 (BA); Arbo et al. 1741 (CTES);
Camargo 17 (CTES); Dematteis 2708 (CTES); Dombrowski 5668 (CTES);
5828 (CTES); Hatschbach 42634 (CTES); Hatschbach & Silva 60147
(CTES); Keller 3808 (CTES); Kiesling et al. 9834 (CTES); Krapovickas
30174 (CTES); 29899 (CTES); Krapovickas & Cristobal 28712 (CTES);
33673 (CTES); 44576 (CTES); Krapovickas et al. 45530 (CTES); 45694
(CTES); 46157 (CTES); 46167 (CTES); Paula-Souza et al. 4445 (CTES);
Pedersen 12235 (CTES); 12277 (CTES); Pott et al. 2274 (CTES); Schinini
1417 (CTES); 4227 (CTES); 4343 (CTES); Schinini & Barrail 31772
(CTES);  Schinini & Quintana 36288 (CTES); Schinini et al. 28209
(CTES); 35816 (CTES); Sparre &Vervoorst 1068 (CTES); Vanni et al. 3864
(CTES); 4616 (CTES); Zardini & Aquino 29047 (CTES); Zuloaga 6649
(CTES); Zuloagaetal. 5743 (CTES); Reutemann et al. 157 (SF); 161 (SF)

Menacho & Gutierrez 498 (CTES); 418b (CTES); Mostacedo et al. 2488
(CTES); Pott 2521 (CTES); Schininietal. 29318 (CTES).

Arbo et al. 9110 (CTES); Keller 3093 (CTES); Keller et al. 3245 (CTES);
Lurvey 668 (CTES); Martinez Crovetto 9412 (CTES); Pedersen 8668
(CTES); Schinini & Caballero Marmori 27175 (CTES); 27326 (CTES); 30181
(CTES); Schulz 642 (CTES); Vanni et al. 966B (CTES); 4548 (CTES);
Zardini 8619 (CTES); Reutemann et al. 156 (SF).
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Especie

Voucher

Bulbostylis svensoniana
Steyerm.

Bulbostylis sp.1

Bulbostylis sp.2

Bulbostylis sp.3

Bulbostylis sp.4

Apéndice 1. (Continuacion)

Hatschbach et al. 58590B (CTES); Pedersen 15971 (CTES); Salis & Branco
365 (CTES); Solis Neffa et al. 1742 (CTES); Souzaetal. 16944 (CTES).

Keller 3705 (CTES); Reutemann et al. 159 (SF);

Ahumada 1348 (CTES); 1910 (CTES); 1952 (CTES); 2530 (CTES); 2735,
(CTES); Aranda 255 (CTES); Arbo 8665 (CTES); Benitez et al. 135
(CTES); Benitez et al. 216 (CTES); Bordas 4369 (CTES); Bordén sn
CTES N° 408299 (CTES); Burkart 20552 (CTES); Carnevali 3323
(CTES); 3416 (CTES); 3812 (CTES); 3848 (CTES); 4782 (CTES); 5912
(CTES); 6205b (CTES); Castellanos 34353 (CTES); Cristobal & Schinini
1042 (CTES); Fernandez 1054 (CTES); Ferraro 3095 (CTES); Goetghebeur
4809 (CTES); Heinonen et al. 29 (CTES); Insfran 1173 (CTES);
Krapovickas et al. 19874 (CTES); 24138 (CTES); 27298 (CTES);
27389 (CTES); Loépez & Vanni 26 (CTES); Lo6pez etal. 5 (CTES); 60
(CTES); 188 (CTES); Mariath 736 (CTES); Martins 309 (CTES); Mereles
640 (CTES); Mereles et al. 8106 (CTES); Ortiz 83 (CTES); Paula-Souza
et al. 6942 (CTES); Pérez 62 (CTES); 113 (CTES); 183 (CTES); 303
(CTES); Rambo 43749 (CTES); Romanczuk 822 (CTES); Saravia Toledo et
al. 11530 (CTES); 12868 (CTES); Schinini 2510 (CTES); 7803 (CTES);
29128 (CTES); Schinini & Ahumada 15976 (CTES); Schinini & Martinez
Crovetto 12801 (CTES); Schinini & Poletti 27493 (CTES); Schinini &
Quarin 14377 (CTES); Schinini & Vanni 15443 (CTES); Schinini et al.
17163 (CTES); 17471 (CTES); 18917 (CTES); 19241 (CTES); Schulz 2221
(CTES); 2214 (CTES); 10901 (CTES); 12237 (CTES); 15016 (CTES); Solis
Neffa et al. 52 (CTES); Troncoso et al. 2238 (CTES); 3427 (CTES);
Vanni et al. 2260 (CTES); 2894 (CTES); 4073 (CTES); 4540 (CTES);
4631 (CTES); Lucero et al. 54 (SF); Reutemann 01 (SF); 02 (SF); 03 (SF); 04
(SF); 147 (SF); 181 (SF); 182 (SF); Reutemann & Acosta 70 (SF); 75 (SF);
Reutemann et al. 08 (SF); 23 (SF); 25 (SF); 43 (SF); 53 (SF); 55 (SF); 59
(SF); 69 (SF); 81(SF).

Abbiatti 4409 (CTES); Balegno 1288 (CTES); Biurrun & Molina 5432
(CTES); Biurrun et al. 5239 (CTES); Castellanos 46168 (CTES); Digilio
Grassi 2118 (CTES); FAA 3158 (CTES); Lillo 58966 (CTES); Nicora 2334
(CTES); 2712 (CTES); Rambo 39099 (CTES); 37995 (CTES); Saravia
Toledo etal. 12809 (CTES).

Arbo 441 (CTES); 8672 (CTES); Fernandez 952 (CTES); Krapovickas &
Cristébal 11625 (CTES); 46570 (CTES); Lopez et al. 187 (CTES); Marufiak
etal. 603 (CTES); Pedersen 10246 (CTES); 12947 (CTES); Schinini 3104
(CTES); 5745 (CTES); 22900 (CTES); Schinini et al. 13062 (CTES);
Solis Neffa et al. 450 (CTES); Lucero et al. 78 (SF); Reutemann et al. 98
(SF); 99 (SF); 100 (SF); 164 (SF); 171 (SF); 172 (SF).
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Especie

Voucher

Bulbostylis sp.5

Fimbristylis autumnalis
(L.) Roem. & Schult.

Fimbristylis complanata
(Retz.) Link.

Fimbristylis dichotoma
(L.) Vahl

Fimbristylis spadicea
(L.) Vahl

Fimbristylis squarrosa
Vahl

Fimbristylis vahlii
(Lam.) Link

Arbo et al. 9270 (CTES); Bordas 1594 (CTES); Cabrera & Kiesling 24960
(CTES); Cabrera et al. 23664 (CTES); 30644 (CTES); Carnevali 4058
(CTES); 5479 (CTES); Dematteis & Schinini 1816 (CTES); Fabris 8249
(CTES); Guillén et al. 432 (CTES); Krapovickas & Cristébal 11978
(CTES); 28727 (CTES); 44623 (CTES); 44627 (CTES); Krapovickas et al.
14174 (CTES); 45696 (CTES); Lopez & Vanni 101 (CTES); 106 (CTES);
Lopez et al. Ldprez et al. 215 (CTES); 250 (CTES); 251 (CTES); 267
(CTES); 316 (CTES); 378 (CTES); Martinez Crovetto 11277 (CTES);
Morrone & Pensiero 433 (CTES); Paula-Souza 6952 (CTES); Quarin 3345
(CTES); Quarinetal. 2768 (CTES); Saravia Toledoetal. 11716 (CTES);
Schinini 36265 (CTES); Schinini & Dematteis 33389 (CTES); Schinini &
Quarin 8533 (CTES); Schinini & Quintana 36294 (CTES); Schinini et al.
23734 (CTES); 28179 (CTES); Schulz 12250 (CTES); Schwarz 12188
(CTES); Tressensetal. 4240 (CTES); 6615 (CTES); 6607 (CTES); Vanni
et al. 3035 (CTES); Zuloaga & Morrone 6786 (CTES); Reutemann et al.
163 (SF); 168 (SF); 169 (SF).

Ejemplares n° K67, 16985 (CORD); 10049 (CORD); Lucero et al. 12 (SF); 28
(SF); 46 (SF); 48 (SF); Reutemann et al. 14 (SF); 28 (SF); 29 (SF); 30 (SF);
64 (SF); 87 (SF).

Lopez & Reutemann 361 (CTES); 375 (CTES); Lucero et al. 52 (SF);
Reutemann et al. 37 (SF).

Lopez & Reutemann 372 (CTES); 376 (CTES); Vanni & Reutemann 4630
(CTES); Lucero et al. 24 (SF); 65 (SF); Reutemann et al. 79 (SF).

Yorgensen 2871 (BA); Lopez 371 (CTES); Reutemann 76 (SF); Reutemann
& Acosta 73 (SF); Reutemann et al. 22 (SF).

Parodi 7232; Morong 879 (BA); Perrone 54132 (BA); Lopez & Reutemann
374 (CTES); Reutemann et al. 63 (SF).

Kral 23237 (CTES).
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Apéndice 2. Especies seleccionadas para los estudios comparados de desarrollo de las
inflorescencias, espiguillas y estructuras florales. Referencias: CTES, Herbario del Instituto de
Botanica del Nordeste; HRCB, Herbario Rioclarense; SF, Herbario “E. A. Ragonese”; Bulbostylis.
sp2, especie nueva propuesta por Lépez (inédito).

Especie

Voucher

Abildgaardia ovata

Bulbostylis conifera
Bulbostylis juncoides
Bulbostylis sp.2
Bulbostylis sphaerocephala
Fimbristylis autumnalis

Fimbristylis dichotoma

Fimbristylis spadicea

Fimbristylis squarrosa

Reutemann et al. 33 (SF); 54 (SF); Reutemann & Acosta 173 (SF).

AAI 26 (HRCB)

Reutemann et al. 07 (SF); 12 (SF).

Reutemann 02 (SF); 182 (SF).

Dematteis 2708 (CTES); Reutemann et al. 157 (SF); 161 (SF).
Lucero et al. 28 (SF); Reutemann et al. 28 (SF); 64 (SF).

Lopez & Reutemann 376 (CTES); Lucero et al. 24 (SF); Reutemann et
al. 79 (SF); Martins & Oriani 353 (HRCB).

Reutemann 76 (SF); Reutemann & Acosta 73 (SF); Reutemann et al. 22
(SF).

Reutemann et al. 63 (SF); 95 (SF).
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Apéndice 3. Especies incluidas en los estudios cladisticos morfol6gicos del género Bulbostylis. Todos los
ejemplares citados fueron utilizados para la codificacién de los caracteres exomorfoldgicos de
inflorescencia, espiguilla y flor; mientras que aquellos que se subrayan fueron empleados ademas, para la
codificacion de caracteres anatomicos de hoja y escapo. Referencias: BA, Herbario del Museo Argentino
de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”; BAA, Herbario “Gaspar Xuarez”; CORD, Herbario del
Museo Boténico; CTES, Herbario del Instituto de Botanica del Nordeste; SF, Herbario “E. A.
Ragonese”; Bulbostylis sp.1-5, especies nuevas propuestas por Lopez (inédito).

Especie

Voucher

Grupo externo

Abildgaardia ovata (Burm.
f.) Kral

Fimbristylis dichotoma
(L.) vahl

Fimbristylis squarrosa
Vahl

Jorgensen 2870 (BA); Venturi 2823 (BA); Nicora 7745 (BAA); Parodi 6889
(BAA); 9019 (BAA); 9803 (BAA); Krapovickas et al. 21531(CTES); Lopez
& Reutemann 377 (CTES); Reutemann et al. 33 (SF); 54 (SF); 65 (SF); 152
(SF); 167 (SF); Reutemann & Acosta 173 (SF).

Lopez & Reutemann 372 (CTES); 376 (CTES); Vanni & Reutemann 4630
(CTES); Lucero et al. 24 (SF); 65 (SF); Reutemann et al. 79 (SF).

Parodi 7232; Morong 879 (BA); Perrone 54132 (BA); Lopez & Reutemann
374 (CTES); Reutemann et al. 63 (SF).

Grupo interno

Bulbostylis amambayensis
Barros

Bulbostylis aspera
M.G.Ldbpez

Bulbostylis brevifolia Palla

Bulbostylis consanguinea
(Kunth) CB Clarke

Bulbostylis funckii (Steud.)
CB Clarke

Pedersen 15984 (CTES).

Occhioni 3436 (CTES); Pedersen 8512 (CTES); Schinini et al. (CTES);
Schwarz 5867 (CTES); Sparre & Vervoorst 302 (CTES).

Ahumada 1817 (CTES); Arbo et al. 2156 (CTES); 8840 (CTES); 9454
(CTES); Burkart & Troncoso 24114 (CTES); Gonzalez & Ldpez 588
(CTES); Hahn 1799 (CTES); 2537 (CTES); Keller & Ferreira 4068
(CTES); Krapovickas &  Cristébal 44583 (CTES); 44923 (CTES);
Krapovickas & Schinini 32504 (CTES); Krapovickas et al. 45228 (CTES);
Lopez & Vanni 98 (CTES); 364 | (CTES); Loépez etal. 39 (CTES); 338
(CTES); Mroginski et al. 536 (CTES); Pedersen 10213 (CTES); 12617
(CTES); 15714 (CTES); Quarin 1651 (CTES); Quarin et al. 1552 (CTES);
Rojas 13795 (CTES); Schulz 671 (CTES); Vanni et al. 2732B (CTES);
2966 (CTES); 3294 (CTES); 4598 (CTES).

Duarte 5143 (CTES); Hatschbach & Silva 59885 (CTES); Jérgensen 3314

(CTES); Mantovani & Sugiyama 1616 (CTES); Pedersen 12118 (CTES);
Schinini etal. 29252-A (CTES); Souza et al. 2434 (CTES); 8634 (CTES).

Cabido 6787 (CTES); Lillo 8993 (CTES); Pringle 1398a (CTES).
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Bulbostylis guaglianoneae
M.G.Lbpez

Bulbostylis hirtella
(Schrad.) Urban

Bulbostylis jacobinae
(Steud.) Lindm.

Bulbostylis junciformis
(Kunth in H.B.K.)
C.B.Clarke

Bulbostylis juncoides
(Vahl) Kik. ex Herter

Bulbostylis loefgrenii
(Steud.) Lindm.

Guaglianone et al. 863 (CTES); Keller & Franco 4904 (CTES);

Barret s/n (CTES); Carnevali 5427 (CTES); 5480 (CTES); Dombrowski 9451
(CTES); Ferrucci et al. 1378 (CTES); Goro Hashimoto 20753 (CTES);
19972 (CTES); Hatschbach 29291 (CTES); Hatschbach & Barbosa 56666
(CTES); Hatschbach & Koczicki 33029 (CTES); Koyama & de Lima 13768
(CTES); Krapovickas & Cristébal 40938 (CTES); Loefgren 9283 (CTES);
Lépez & Vanni 363 (CTES); Lopez et al. 270 (CTES); 321 (CTES); 356
(CTES); Marques de Lima 505 (CTES); Mulgura de Romero et al. 3691
(CTES); Nicora et al. 9838-A (CTES); Pedersen 972 (CTES); 10283
(CTES); 11079 (CTES); 12285 (CTES); 15969 (CTES); Pott et al. 5585
(CTES); Prata et al. 968 (CTES); Reitz 5453 (CTES); Schinini 5747-A
(CTES); Schinini & Ferrucci 24597 (CTES); Schinini & Quintana 36302
(CTES); Schinini et al. 29266 (CTES); Soria 5700 (CTES); 5853 (CTES);
7927 (CTES); Tamashiro & Galvao T428 (CTES); Vanni et al. 1356
(CTES); Zagatto 40165 (CTES); Zuloaga & Morrone 7286 (CTES).

Basualdo 6446 (CTES); Dombrowski 6694 (CTES); Duarte 10255 (CTES);
Hatschbach & Pelanda 27902 (CTES); Mamede et al. 48 (CTES); Pirani et
al. 1511 (CTES); Toledoetal. 119 (CTES).

Steinbach 1903 (BA); Anderson 8400 (CTES); Arbo et al. 4821 (CTES);
Handro 52 (CTES); Hatschbach 12158 (CTES); Hatschbach & Barbosa
56742 (CTES); Hatschbach & Pelanda 27991 (CTES); Hatschbach & Silva
59978b (CTES); 59981 (CTES); 59887 (CTES); Hatschbach et al. 36372
(CTES); 58590 (CTES); 64708 (CTES); Jiménez et al. 1868 (CTES);
Krapovickas 29988 (CTES); 30000 (CTES); Krapovickas & Cristébal 45032
(CTES);  Krapovickas et al. 33075 (CTES); Kummerow 183 (CTES);
Lizidatti 11 (CTES); Mantovani 47 (CTES); 548 (CTES); Pedersen 11023
(CTES); 12069 (CTES); 12095 (CTES12164 (CTES);); 12184 (CTES);
15990 (CTES); Prata 610 (CTES); Rocha 04 (CTES); Rua & Lavia 420
(CTES); Schinini & Dematteis 33648 (CTES); Schinini et al. 36227
(CTES).

Ahumada & Véasquez 6066 (CTES); Carnevali 4652 (CTES); 6194 (CTES);
Castellanos 24745 (CTES); Ezcurra & Ponce 587 (CTES); Hagelund 5694
(CTES); Hunziker 1664 (CTES); Joao Mattos 19943 (CTES); Ldpez et al. 365
(CTES); Pedersen 11436 (CTES); 11722 (CTES); 15174 (CTES); Rambo
29164 (CTES); Saenz 204 (CTES); Schinini et al. 10115 (CTES); Soriano 864
(CTES); Spegazzini 59879 (CTES); Stuckert 12691 (CTES); Vanni et al.
4563 (CTES); 4574 (CTES); 4595 (CTES); Zuloaga & Deginani 176 (CTES);
Lucero et al. 72 (SF); Reutemann 149 (SF); Reutemann et al. 07 (SF); 12
(SF); 18 (SF); 107 (SF); 111 (SF); 112 (SF); 145 (SF); 146 (SF); 153 (SF).

Caballero Marmori 1167 (CTES); Duarte 7429 (CTES); Gonzélez & Ldpez
749 (CTES); Hatschbach 34606 (CTES); Hatschbach & Koczicki 33041
(CTES); Jung et al. 126 (CTES); Kirizawa & Morretes 626 (CTES);
Krapovickas et al. 45792 (CTES); Lépez et al. 265 (CTES); Mantovani 1374
(CTES); Schinini & Bordas 20506 (CTES); Schinini & Caballero Marmori
30181 (CTES); Schinini et al. 28113 (CTES); 35805 (CTES); Reutemann et

al. 158 (SF).
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Bulbostylis paradoxa
(Spreng.) Lindm.

Bulbostylis rugosa
M.G.Lbpez

Bulbostylis
sphaerocephala
(Boeck.) CB Clarke

Bulbostylis stenocarpa
Kk

Bulbostylis subtilis
M.G.Lbpez

Bulbostylis svensoniana
Steyerm.

Bulbostylis sp.1

Bulbostylis sp.2

Arbo et al. 3083 (CTES); 4911 (CTES); 5706 (CTES); Cid Ferreira 9405
(CTES); Gémez 19610 (CTES); Harley et al. 26537 (CTES); Hatschbach &
Barbosa 56752 (CTES); Killeen & Pefia 7225 (CTES); Pietrobom da Silva et
al. 3331 (CTES); Quevedo et al. 969 (CTES); Romaniuc & Sajo, 383 (CTES);
Souza et al. 20277 (CTES); 20539 (CTES); 21343 (CTES).

Lopez & Vanni 104 (CTES); 107 (CTES); Lopez et al. 323 (CTES); Schinini
6609 (CTES); Schinini et al. 36692 (CTES); Tressens et al. 6699 (CTES);
Reutemann et al. 85 (SF).

Hauman 1740 (BA); Steinbach 6805 (BA); Arbo et al. 1741 (CTES);
Camargo 17 (CTES); Dematteis 2708 (CTES); Dombrowski 5668 (CTES);
5828 (CTES); Hatschbach 42634 (CTES); Hatschbach & Silva 60147
(CTES); Keller 3808 (CTES); Kiesling et al. 9834 (CTES); Krapovickas
30174 (CTES); 29899 (CTES); Krapovickas & Cristébal 28712 (CTES);
33673 (CTES); 44576 (CTES); Krapovickas et al. 45530 (CTES); 45694
(CTES); 46157 (CTES); 46167 (CTES); Paula-Souza et al. 4445 (CTES);
Pedersen 12235 (CTES); 12277 (CTES); Pott et al. 2274 (CTES); Schinini
1417 (CTES); 4227 (CTES); 4343 (CTES); Schinini & Barrail 31772
(CTES);  Schinini & Quintana 36288 (CTES); Schinini et al. 28209
(CTES); 35816 (CTES); Sparre &Vervoorst 1068 (CTES); Vanni et al. 3864
(CTES); 4616 (CTES); Zardini & Aquino 29047 (CTES); Zuloaga 6649
(CTES); Zuloaga etal. 5743 (CTES); Reutemann et al. 157 (SF); 161 (SF)

Menacho & Gutierrez 498 (CTES); 418b (CTES); Mostacedo et al. 2488
(CTES); Pott2521 (CTES); Schininietal. 29318 (CTES).

Arbo et al. 9110 (CTES); Keller 3093 (CTES); Keller et al. 3245 (CTES);
Lurvey 668 (CTES); Martinez Crovetto 9412 (CTES); Pedersen 8668
(CTES); Schinini & Caballero Marmori 27175 (CTES); 27326 (CTES); 30181
(CTES); Schulz 642 (CTES); Vanni et al. 966B (CTES); 4548 (CTES);
Zardini 8619 (CTES); Reutemann et al. 156 (SF).

Hatschbach et al. 58590B (CTES); Pedersen 15971 (CTES); Salis & Branco
365 (CTES); Solis Neffa etal. 1742 (CTES); Souzaetal. 16944 (CTES).

Keller 3705 (CTES); Reutemann et al. 159 (SF);

Ahumada 1348 (CTES); 1910 (CTES); 1952 (CTES); 2530 (CTES); 2735,
(CTES); Aranda 255 (CTES); Arbo 8665 (CTES); Benitez et al. 135 (CTES);
Benitez et al. 216 (CTES); Bordas 4369 (CTES); Bordon sn CTES N°
408299 (CTES); Burkart 20552 (CTES); Carnevali 3323 (CTES); 3416
(CTES); 3812 (CTES); 3848 (CTES); 4782 (CTES); 5912 (CTES); 6205b
(CTES); Castellanos 34353 (CTES); Cristébal & Schinini 1042 (CTES);
Fernandez 1054 (CTES); Ferraro 3095 (CTES); Goetghebeur 4809 (CTES);
Heinonen et al. 29 (CTES); Insfran 1173 (CTES); Krapovickas et al. 19874
(CTES); 24138 (CTES); 27298 (CTES); 27389 (CTES); Lopez & Vanni
26 (CTES); LoOpez et al. 5 (CTES); 60 (CTES); 188 (CTES); Mariath 736
(CTES); Martins 309 (CTES); Mereles 640 (CTES); Mereles et al. 8106
(CTES); Ortiz 83 (CTES); Paula-Souza et al. 6942 (CTES); Pérez 62
(CTES); 113 (CTES); 183 (CTES); 303 (CTES); Rambo 43749 (CTES);
Romanczuk 822 (CTES); Saravia Toledo et al. 11530 (CTES); 12868
(CTES); Schinini 2510 (CTES); 7803 (CTES); 29128 (CTES); Schinini &
Ahumada 15976 (CTES); Schinini & Martinez Crovetto 12801 (CTES);
Schinini & Poletti 27493 (CTES);  Schinini & Quarin 14377 (CTES);
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Bulbostylis sp.3

Bulbostylis sp.4

Bulbostylis sp.5

Schinini & Vanni 15443 (CTES); Schinini et al. 17163 (CTES); 17471
(CTES); 18917 (CTES); 19241 (CTES); Schulz 2221 (CTES); 2214 (CTES);
10901 (CTES); 12237 (CTES); 15016 (CTES); Solis Neffaet al. 52 (CTES);
Troncoso et al. 2238 (CTES); 3427 (CTES); Vanni et al. 2260 (CTES);
2894 (CTES); 4073 (CTES); 4540 (CTES); 4631 (CTES); Lucero et al. 54
(SF); Reutemann 01 (SF); 02 (SF); 03 (SF); 04 (SF); 147 (SF); 181 (SF); 182
(SF); Reutemann & Acosta 70 (SF); 75 (SF); Reutemann et al. 08 (SF); 23
(SF); 25 (SF); 43 (SF); 53 (SF); 55 (SF); 59 (SF); 69 (SF); 81(SF).

Abbiatti 4409 (CTES); Balegno 1288 (CTES); Biurrun & Molina 5432
(CTES); Biurrun et al. 5239 (CTES); Castellanos 46168 (CTES); Digilio
Grassi 2118 (CTES); FAA 3158 (CTES); Lillo 58966 (CTES); Nicora 2334
(CTES); 2712 (CTES); Rambo 39099 (CTES); 37995 (CTES); Saravia
Toledo etal. 12809 (CTES).

Arbo 441 (CTES); 8672 (CTES); Fernandez 952 (CTES); Krapovickas &
Cristébal 11625 (CTES); 46570 (CTES); Lopez et al. 187 (CTES); Marufiak
et al. 603 (CTES); Pedersen 10246 (CTES); 12947 (CTES); Schinini 3104
(CTES); 5745 (CTES); 22900 (CTES); Schinini et al. 13062 (CTES);
Solis Neffa et al. 450 (CTES); Lucero et al. 78 (SF); Reutemann et al. 98
(SF); 99 (SF); 100 (SF); 164 (SF); 171 (SF); 172 (SF).

Arbo et al. 9270 (CTES); Bordas 1594 (CTES); Cabrera & Kiesling 24960
(CTES); Cabrera et al. 23664 (CTES); 30644 (CTES); Carnevali 4058
(CTES); 5479 (CTES); Dematteis & Schinini 1816 (CTES); Fabris 8249
(CTES); Guillén et al. 432 (CTES); Krapovickas & Cristébal 11978
(CTES); 28727 (CTES); 44623 (CTES); 44627 (CTES); Krapovickas et al.
14174 (CTES); 45696 (CTES); Lopez & Vanni 101 (CTES); 106 (CTES);
Lopez et al. 215 (CTES); 250 (CTES); 251 (CTES); 267 (CTES); 316
(CTES); 378 (CTES); Martinez Crovetto 11277 (CTES); Morrone &
Pensiero 433 (CTES); Paula-Souza 6952 (CTES); Quarin 3345 (CTES);
Quarin et al. 2768 (CTES); Saravia Toledoetal. 11716 (CTES); Schinini
36265 (CTES); Schinini & Dematteis 33389 (CTES); Schinini & Quarin
8533 (CTES); Schinini & Quintana 36294 (CTES); Schinini et al. 23734
(CTES); 28179 (CTES); Schulz 12250 (CTES); Schwarz 12188 (CTES);
Tressens et al. 4240 (CTES); 6615 (CTES); 6607 (CTES); Vanni et al.
3035 (CTES); Zuloaga & Morrone 6786 (CTES); Reutemann et al. 163 (SF);
168 (SF); 169 (SF).

223



Apéndice 4. Lista de caracteres y estados empleados en el Analisis 1, incluyendo nimero de

pasos para cada caracter en la hipotesis final bajo pesos implicados con k=31.

General
1- Habito: rizomatosa (0), cespitosa (1), con pseudocaule (2) (2 pasos).
2- Fibras en la base de la planta, formadas por disociacion de las vainas foliares viejas:

ausentes (0), presentes (1) (1 paso).

Escapo
3- Forma en el transcorte: triangular (0), subtriangular (1), circular (2), subcircular (3),
irregular (4) (11 pasos).
4- Indumento: glabro (0), escabrido (1), escabroso (2), hirto (3), hispido (4), hispidulo (5)
(6 pasos).

5- Densidad del indumento: escaso (0), intermedio (1), abundante (2) (1 paso).

Vaina foliar
6- Apice: oblicuo (0), truncado (1), redondeado (2), obtuso (3), agudo (4), lanceolado (5) (7
pasos).
7- Indumento en la cara dorsal: glabro (0), escabrido (1), hispido (2), piloso (3) (9 pasos).
8- Consistencia: papiracea (0) membranéacea (1) (4 pasos).
9- Cilios en porcidn superior de los margenes: ausentes (0), presentes (1) (2 pasos).
Ligula

10- Desarrollo: ausente (0), presente (1) (6 pasos).

Lamina foliar®
11- Desarrollo: reducidas, raramente alguna desarrollada (0), generalmente desarrolladas (1)
(2 pasos).
12- Forma: filiforme (0), linear (1), setiforme (2), subulada (3) (8 pasos).
13- Indumento cara adaxial: glabro (0), escabrido (1), hirto (2), hispido (3) (5 pasos).

14- Indumento en cara abaxial: ausente (0), presente (1) (5 pasos).

Trofotagma

15- Yemas profilares en las innovaciones: ausentes (0), presentes (1) (2 pasos).

! Los estados de los caracteres relacionados con la lamina foliar son homélogos, ya que las hojas en las
especies estudiadas son siempre dorsiventrales, lo que permite diferenciar entonces entre cara adaxial y
abaxial.
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Inflorescencia
16- Forma: uniespigada (0), antelodio (1), capitada (2) (3 pasos). A las UIF caracterizadas
como “antelodio de fasciculo de espiguillas” y “fasciculo de espiguillas”, se las
considera incluidas dentro de los estados “antelodio” y “capitada” respectivamente
(vease “Discusion”, Capitulo 1).
17

Estructura: sin PZ (0), con PZ reducida (1), con PZ completamente homogeneizada (2),
con PZ distalmente homogeneizada (3), con PZ no homogeneizada (4) (5 pasos).
18

Posicidn: estable (0), variable (1) (5 pasos). En la mayoria de las especies incluidas en
este andlisis, las UIF pueden adoptar tanto posicién “terminal”, “pseudolateral”, como
“intermedia”; s6lo en unas pocas especies las UIF resultan estables para este caracter,
siendo solo terminales.

19- Patrones de ramificacion: sin ramificaciones (0), solo ramificaciones normales (1),

ramificaciones normales y profilares (2) (3 pasos). Las ramificaciones accesorias seriales
no son tomadas en cuenta para este analisis, debido a que considero mas adecuado
interpretarlas como estructuras teratoldgicas.

20- Maximo orden de ramificacion normal: sin ramificaciones (0), 1° (1), 2° (2), 3# o
superior (3) (11 pasos). Se considera orden méaximo de ramificaciones totales, ya sea con
0 sin epipodio extendido.

21- Grado de desarrollo de las producciones profilares: solo yemas evidentes (0), yemas
evidentes y espiguillas (1), yemas evidentes, espiguillas y ramificaciones mas complejas
(2) (6 pasos).

Espiguilla
22- Nimero maximo de filomas estériles bajo las glumas fértiles: ninguno (0), uno (1), dos
(2), tres (3), més de tres (4) (10 pasos).
23- Filomas basales con estructuras axilares: ausentes (0), presentes llevando una yema (1),

presentes llevando una espiguilla vestigial (2) (6 pasos).

Gluma
24- Forma: ovada (0), oblonga (1), cordiforme (2), lanceolada (3), oval (4), redondeada (5),
ovado-lanceolada (6), anchamente ovada (7) (7 pasos).
25- Apice: emarginado (0), obtuso (1), agudo (2) (4 pasos).
26- Apéndices de las glumas superiores: muaticas (0), mucronadas (1) (3 pasos).
27- Apéndices de las glumas inferiores: maticas (0), mucronadas (1), aristadas (2) (4 pasos).
28- Indumento en cara dorsal: glabra (0), escabrida (1), escabrosa (2), pubescente (3),

pubérula (4), papilosa (5), hispidula (6) (12 pasos).
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29- Consistencia: papiracea (0), membranacea (1), coriacea (2), escariosa (3) (9 pasos).

30- Margen: no ciliado (0), ciliado (1) (3 pasos).

Flor
31- Numero de estambres: uno (0), dos (1), tres (2) (5 pasos).

32- Numero de articulaciones del estilo: una (0), dos (1) (1 paso).

Fruto

33- Forma: obovoide (0), oblongo (1), piriforme (2), obcénico (3), redondeado (4),
cordiforme (5), turbinado (6) (11 pasos).

34- Forma segln numero y ubicacion de sus caras: dorsiventralmente comprimido (0),
trigono (1) (2 pasos).

35- Color: negro azabache (0), plomizo (1), pardo (2), cinéreo (3), ocraceo (4), fumoso (5),
albino (6), castafio claro (7) (14 pasos).

36- Topografia de la superficie: mas o menos lisa (0), punteada (1), ondas transversales
suaves (2), ondas transversales (3), reticulada (4), verrucosa (5), tuberculada (6) (10
pasos).

37- Forma de las células del exocarpo: mas o menos isodiamétricas (0), alargadas
longitudinalmente (1), alargadas transversalmente (2), variable (3) (8 pasos).

38- Estructura de la pared anticlinal de las células del exocarpo: ondulada (0), mas o0 menos
recta (1) (3 pasos).

39- Estructura de la pared periclinal interna: convexa (0), mas o menos plana (1), concava
(2) (7 pasos).

40- Escultura secundaria de la pared periclinal externa: ausente (0), estriada (1), granulosa
(2), micro-granular (3) (9 pasos).

41- Silicofitolitos en el exocarpo: ausentes (0), presentes, sin forma definida y ocupando casi
toda la célula (1), presentes, de forma definida y de posicion central o excéntrica (2) (7
pasos).

42- Forma del estilopodio: ausente (0), plano (1), cilindrico (2), conico (3), umbonado (4),

verruciforme (5), trilobado (6) (13 pasos).

Anatomia foliar (Iamina)

43- Forma de la lamina en ST: crescentiforme gruesa (0) [se relinen en este estado tanto a las
hojas “crescentiforme gruesas” como a las “sub-hemisféricas” consideradas en Metcalfe
(1971); Brhul (1995) retine también ambos estados, pero considera conjuntamente con
éstos a las formas “sub-triangular” y “V-engrosada”, de las cuales la primera no se

presenta en las especies aqui estudiadas, y la segunda es tratada como un estado aparte
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(=2)], crescentiforme fina (1), “V” engrosada (2) (7 pasos); (Apéndice 8 A). Segln
Metcalfe (1969, 1971), este caracter resulta de considerable valor diagnostico,
especialmente a nivel de especie.

44

Epidermis multiple* cara abaxial: ausente (0), presente, formada por dos capas, la
interna representada por células trasltcidas dispersas (1) (3 pasos); (Apéndice 8 B). Para
Metcalfe (1971), siempre que se presenta “hipodermis”, lo mas frecuente es que sea en
cara adaxial, aunque menciona que no es raro su desarrollo en cara abaxial. Este autor
considera a la presencia o no de una hipodermis de valor diagnéstico a nivel de especie,
aunque reconoce que frecuentemente el grado de desarrollo de esta capa varia dentro de

una misma especie.

45- Epidermis ml'JItipIe1 cara adaxial: ausente (0), presente formando dos capas, la interna
representada por escasas células traslucidas dispersas (1), presente formando dos o mas
capas, donde la/s interna/s es/son continua/s o esta/n representada/s por células
trasllcidas agrupadas (2) (8 pasos); (Apéndice 8 C).

46

Ndmero de haces vasculares: tres (0), mas de tres (1) (6 pasos); (Apéndice 8 D). Otros
caracteres relacionados con los haces vasculares en hojas (como presencia o no de haces
de diferente tamafio, forma en seccidn transversal, distribucidn) que son considerados
variables dentro de la familia, resultan invariantes entre las especies aqui estudiadas.
Caracteres relacionados con las vainas del haz, indicando la presencia de distintas vias
fotosintéticas (Cz 0 C,), y de diferentes tipos anatémicos dentro de la via C,4, resultan
igualmente invariantes, o autopomdrficos; esto es porque todas las especies son de
fotosintesis C, y del tipo Fimbristyloide, a excepcion de B. paradoxa, la cual es C,, pero
aparentemente del tipo Eleocharoide.

47- Forma en seccion transversal de los cordones de esclerénquima: pulviniforme aplanado

(0); sub-hemisférico a sub-circular (1) (3 pasos); (Apéndice 8 E). Caréacter utilizado por

'La presencia de epidermis mdltiple en hojas de Cyperaceae ha sido recientemente propuesta por Martins
et al. (en prensa), en contraposicion al reconocimiento comlnmente aceptado de una epidermis
uniestratificada + células hipodérmicas. Metcalfe (1969, 1971) habla de “hipodermis de células
traslicidas” para referirse a las células de paredes finas, que aqui se consideran parte de una epidermis
maltiple. Sharma & Mehra (1972) sugieren que en hojas de Fimbristylis, la capa “hipodérmica” adaxial
posiblemente corresponda a una epidermis multiple, en base al alineamiento que distinguen entre las
células de la epidermis con las “hipodérmicas”, aunque aclaran que esta concepcion solo es provisoria
hasta que se realicen estudios ontogenéticos. Govindarajalu (1966) habla de una hipodermis de células
traslicidas en hojas de algunas especies de Bulbostylis. Bruhl (1995), en su trabajo cladistico morfoldgico
para la familia Cyperaceae, utiliza la denominacion “hipodermis” para codificar varios caracteres en
relacion a estas células dentro de hojas, pero seguidamente menciona que la “hipodermis” podria ser
equivalente a una epidermis maltiple. En esta tesis se utiliza la designacion de “epidermis multiple”
propuesta por Martins et al. (en prensa), debido a que dichos autores demuestran que estas capas se
encuentran relacionadas ontogenéticamente; no obstante, estos estudios son realizados sélo para la cara
adaxial de las hojas, por lo que las células traslicidas subepidérmicas de cara abaxial son tomadas aqui
como parte de una “epidermis multiple”, solamente en base a una suposicion de similitud con las células
de cara adaxial.

227



Govindarajalu (1966) y Metcalfe (1971). En base a la clasificacion de Metcalfe (1969,
1971), en las especies aqui estudiadas el esclerénquima se presenta en cordones
(="“strands”), es decir, en columnas contra la epidermis, las cuales no se extienden
suficientemente hacia el interior de la hoja como para ponerse en contacto directo con el
haz vascular con el que estdn asociadas. En todos los casos aqui observados, la
distribucién de dichos cordones es similar, presentandose en cara abaxial opuestos a un
haz vascular, y en cara adaxial cercanos a los méargenes de las hojas; solo en F.
dichotoma se observan pequefios cordones adicionales en cara adaxial, pero esto
constituye una autapomorfia. Segun Metcalfe (1971), tanto la forma de la seccion
transversal de los cordones de esclerénquima, como su tamafio y distribucion,
representan caracteres taxonémicamente importantes a nivel de especie, aunque no asi a

niveles superiores ya que resultan muy variables dentro de un mismo género.

Anatomia de escapo

48- Tipo de seccion transversal segun presencia y profundidad de invaginaciones: no
angular® (0), ligeramente angular (1), prominentemente angular (2) (5 pasos); (Apéndice
9 A).

49- Forma de las células epidermicas localizadas entre los paquetes de esclerénquima:
alargadas (0) [cuando el eje mayor es perpendicular a la superficie], mas o menos
isodiamétricas (1) (5 pasos); (Apéndice 9 B). Caracter similar utilizado por Prata et al.
(2007 b) y Bruhl (1995, caracter #62).

50- Células epidérmicas en contacto con el esclerénquima: poco evidentes (0), bien
evidentes (1) (4 pasos); (Apéndice 9 C). Caracter similar utilizado por Prata et al. (2007
b).

51- N° de haces vasculares por seccion transversal: hasta 20 (0), mas de 20 (1) (4 pasos);
(Apéndice 9 D). Caréacter similar utilizado por Prata et al. (2007 b).

52- Médula: compacta (0), fistulosa (1) (4 pasos); (Apéndice 9 E). Caracter similar utilizado
por Prata et al. (2007 b) y Bruhl (1995, caracter #78).

53- Forma de los cordones de esclerénquima en seccién transversal: redondeados (0);
semiesféricos (1); oblongos (2) (3 pasos); (Apéndice 9 F). Caracter similar utilizado por
Prata et al. (2007 b). Al igual que en hoja, el esclerénquima se presenta como columnas
contra la epidermis (“strands™), las cuales no se extienden suficientemente hacia el
interior del 6rgano, como para ponerse en contacto directo con el haz vascular con el que
estdn asociadas; no obstante, B. svensoniana presenta tanto columnas como vigas

[“girders”, Metcalfe (1969, 1971)], de las cuales éstas ultimas son exclusivas de la

! término tomado de Lindley (1951)
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especie, por lo que Unicamente la forma de los cordones de esclerénguima son tomados

en cuenta para este estudio.
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Apéndice 5. Lista de caracteres y estados empleados en el Analisis 2. Se incluye el nimero de
pasos para cada caracter, sobre el Gnico arbol 6ptimo obtenido bajo pesos implicados utilizando
k=16.

General
1- Habito: rizomatosa (0), cespitosa (1), con pseudocaule (2) (2 pasos).
2- Fibras en la base de la planta, formadas por disociacion de las vainas foliares viejas:
ausentes (0), presentes (1) (2 pasos).

Escapo
3- Forma en el transcorte: triangular (0), subtriangular (1), circular (2), subcircular (3),
irregular (4) (10 pasos).
4- Indumento: glabro (0), escabrido (1), escabroso (2), hirto (3), hispido (4), hispidulo (5)
(6 pasos).

5- Densidad del indumento: escaso (0), intermedio (1), abundante (2) (1 paso).

Vaina foliar
6- Apice: oblicuo (0), truncado (1), redondeado (2), obtuso (3), agudo (4), lanceolado (5) (8
pasos).
7- Indumento en la cara dorsal: glabro (0), escabrido (1), hispido (2), piloso (3) (10 pasos).
8- Consistencia: papiracea (0) membranéacea (1) (2 pasos).
9- Cilios en porcion superior de los margenes: ausentes (0), presentes (1) (2 pasos).
Ligula

10- Desarrollo: ausente (0), presente (1) (6 pasos).

Lamina foliar'
11- Desarrollo: reducidas, raramente alguna desarrollada (0), generalmente desarrolladas (1)
(2 pasos).
12- Forma: filiforme (0), linear (1), setiforme (2), subulada (3) (9 pasos).
13- Indumento cara adaxial: glabro (0), escabrido (1), hirto (2), hispido (3) (5 pasos).

14- Indumento en cara abaxial: ausente (0), presente (1) (6 pasos).

Trofotagma

! Los estados de los caracteres relacionados con la lamina foliar son homélogos, ya que las hojas en las
especies estudiadas son siempre dorsiventrales, lo que permite diferenciar entonces entre cara adaxial y
abaxial.

230



15- Yemas profilares en las innovaciones: ausentes (0), presentes (1) (2 pasos).

Inflorescencia

16- Paracladios distales de primer orden: ausentes (0), cortos (1), ramificados (2), reducidos

17

18

19

20

21

22

23

(3) [se consideran como paracladios reducidos tanto a las espiguillas o yemas vestigiales
que forman parte de una PZ reducida, como a las espiguillas o yemas ubicadas en la
axila de filomas de transicion; véase Capitulo 1] (3 pasos).

Paracladios proximales de primer orden: ausentes (0), cortos (1), ramificados (2),
reducidos (3) [se consideran como paracladios reducidos, a las espiguillas o yemas
vestigiales que forman parte de una PZ reducida] (4 pasos). En el caso de presentarse
UIF con PZ representada por un Unico paracladio, éste es considerado como proximal.
Paracladios distales de segundo orden: ausentes (0), cortos (1), ramificados (2),
reducidos (3) [se consideran como paracladios reducidos, a las espiguillas o yemas
ubicadas en la axila de filomas de transicién] (0 pasos).

Paracladios proximales de segundo orden: ausentes (0), cortos (1), ramificados (2),
reducidos (3) [se consideran como paracladios reducidos, a las espiguillas o yemas
ubicadas en la axila de filomas de transicion] (2 pasos). En el caso de presentarse un
Unico paracladio secundario sobre un paracladio primario, éste es considerado como
proximal.

Paracladios distales de tercer orden: ausentes (0), cortos (1), reducidos (2), ramificados
(3). [se consideran como paracladios reducidos, a las espiguillas o yemas ubicadas en la
axila de filomas de transicion] (0 pasos).

Paracladios proximales de tercer orden: ausentes (0), cortos (1), ramificados (2),
reducidos (3) [se consideran como paracladios reducidos, a las espiguillas o yemas
ubicadas en la axila de filomas de transicion] (0 pasos). En el caso de presentarse un
Unico paracladio terciario sobre un paracladio secundario, éste es considerado como
proximal.

Paracladios distales de cuarto orden: ausentes (0), cortos (1), reducidos (3) [se
consideran como paracladios reducidos, a las espiguillas o yemas ubicadas en la axila de
filomas de transicion] (0 pasos).

Paracladios proximales de cuarto orden: ausentes (0), cortos (1), ramificados (2),
reducidos (3) [se consideran como paracladios reducidos, a las espiguillas 0o yemas
ubicadas en la axila de filomas de transicion] (0 pasos). En el caso de presentarse un
Unico paracladio de cuarto orden, sobre un paracladio terciario, el mismo es tomado

como proximal.

231



24- Paracladios proximales de quinto orden: ausentes (0), reducidos (1) [se consideran
como paracladios reducidos, a las espiguillas o yemas ubicadas en la axila de filomas de
transicion] (0 pasos).

25- Posicion: estable (0), variable (1) (5 pasos). lgual caracter y estados que en Analisis 1
(véase Apéndice 4, caracter n° 18).

26- Produccion en la axila de los profilos de paracladios de primer orden: ausente (0), yema
(1), espiguilla (2) ramificacion mas compleja (3) (4 pasos).

27- Produccion en la axila de los profilos de paracladios de segundo orden: ausente (0),
yema (1), espiguilla (2) ramificacion mas compleja (3) (2 pasos).

28- Produccion en la axila de los profilos de paracladios de tercer orden: ausente (0), yema
(1), espiguilla (2) ramificacion mas compleja (3) (1 paso).

29- Produccion en la axila de los profilos de paracladios de cuarto orden: ausente (0), yema
(2) (0 pasos).

Gluma

30- Forma: ovada (0), oblonga (1), cordiforme (2), lanceolada (3), oval (4), redondeada (5),
ovado-lanceolada (6), anchamente ovada (7) (8 pasos).

31- Apice: emarginado (0), obtuso (1), agudo (2) (4 pasos).

32- Apéndices de las glumas superiores: muticas (0), mucronadas (1) (3 pasos).

33- Apéndices de las glumas inferiores: maticas (0), mucronadas (1), aristadas (2) (3 pasos).

34- Indumento en cara dorsal: glabra (0), escabrida (1), escabrosa (2), pubescente (3),
pubérula (4), papilosa (5), hispidula (6) (13 pasos).

35- Consistencia: papiracea (0), membranécea (1), coriacea (2), escariosa (3) (8 pasos).

36- Margen: no ciliado (0), ciliado (1) (3 pasos).

Flor
37- NUmero de estambres: uno (0), dos (1), tres (2) (4 pasos).

38- Numero de articulaciones del estilo: una (0), dos (1) (1 paso).

Fruto
39- Forma: obovoide (0), oblongo (1), piriforme (2), obconico (3), redondeado (4),
cordiforme (5), turbinado (6) (12 pasos).
40- Forma segln numero y ubicacion de sus caras: dorsiventralmente comprimido (0),
trigono (1) (2 pasos).
41- Color: negro azabache (0), plomizo (1), pardo (2), cinéreo (3), ocraceo (4), fumoso (5),

albino (6), castafio claro (7) (12 pasos).
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42- Topografia de la superficie: mas o menos lisa (0), punteada (1), ondas transversales
suaves (2), ondas transversales (3), reticulada (4), verrucosa (5), tuberculada (6) (10
pasos).

43- Forma de las células del exocarpo: mé&s o menos isodiamétricas (0), alargadas
longitudinalmente (1), alargadas transversalmente (2), variable (3) (8 pasos).

44- Estructura de la pared anticlinal de las células del exocarpo: ondulada (0), m&s 0 menos
recta (1) (3 pasos).

45- Estructura de la pared periclinal interna: convexa (0), mas o menos plana (1), concava
(2) (6 pasos).

46- Escultura secundaria de la pared periclinal externa: ausente (0), estriada (1), granulosa
(2), micro-granular (3) (9 pasos).

47- Silicofitolitos en el exocarpo: ausentes (0), presentes, sin forma definida y ocupando casi
toda la célula (1), presentes, de forma definida y de posicién central o excéntrica (2) (9
pasos).

48- Forma del estilopodio: ausente (0), plano (1), cilindrico (2), conico (3), umbonado (4),

verruciforme (5), trilobado (6) (13 pasos).

Anatomia foliar (lamina)

49- Forma de la lamina en ST: crescentiforme gruesa (0) [se relinen en este estado tanto a las
hojas “crescentiforme gruesas” como a las “sub-hemisféricas” consideradas en Metcalfe
(1971); Brhul (1995) reine también ambos estados, pero considera conjuntamente con
éstos a las formas “sub-triangular” y “V-engrosada”, de las cuales la primera no se
presenta en las especies aqui estudiadas, y la segunda es tratada como un estado aparte
(=2)], crescentiforme fina (1), “V” engrosada (2) (7 pasos); (Apéndice 8 A). Segun
Metcalfe (1969, 1971), este caracter resulta de considerable valor diagndstico,
especialmente a nivel de especie.

50- Epidermis maltiple? cara abaxial: ausente (0), presente, formada por dos capas, la

interna representada por células trasltcidas dispersas (1) (4 pasos); (Apéndice 8 B). Para

’La presencia de epidermis multiple en hojas de Cyperaceae ha sido recientemente propuesta por Martins
et al. (en prensa), en contraposicién al reconocimiento comlnmente aceptado de una epidermis
uniestratificada + células hipodérmicas. Metcalfe (1969, 1971) habla de “hipodermis de células
traslicidas” para referirse a las células de paredes finas, que aqui se consideran parte de una epidermis
maltiple. Sharma & Mehra (1972) sugieren que en hojas de Fimbristylis, la capa “hipodérmica” adaxial
posiblemente corresponda a una epidermis multiple, en base al alineamiento que distinguen entre las
células de la epidermis con las “hipodérmicas”, aunque aclaran que esta concepcion solo es provisoria
hasta que se realicen estudios ontogenéticos. Govindarajalu (1966) habla de una hipodermis de células
trasltcidas en hojas de algunas especies de Bulbostylis. Bruhl (1995), en su trabajo cladistico morfolédgico
para la familia Cyperaceae, utiliza la denominacion “hipodermis” para codificar varios caracteres en
relacion a estas células dentro de hojas, pero seguidamente menciona que la “hipodermis” podria ser
equivalente a una epidermis multiple. En esta tesis se utiliza la designacion de “epidermis multiple”
propuesta por Martins et al. (en prensa), debido a que dichos autores demuestran que estas capas se
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Metcalfe (1971), siempre que se presenta “hipodermis”, lo mas frecuente es que sea en
cara adaxial, aunque menciona que no es raro su desarrollo en cara abaxial. Este autor
considera a la presencia o no de una hipodermis de valor diagnéstico a nivel de especie,
aunque reconoce que frecuentemente el grado de desarrollo de esta capa varia dentro de
una misma especie.

51- Epidermis mL'JItipIe1 cara adaxial: ausente (0), presente formando dos capas, la interna
representada por escasas células traslicidas dispersas (1), presente formando dos 0 mas
capas, donde la/s interna/s es/son continua/s o estd/n representada/s por células
traslucidas agrupadas (2) (6 pasos); (Apéndice 8 C).

52- Numero de haces vasculares: tres (0), mas de tres (1) (4 pasos); (Apéndice 8 D). Otros
caracteres relacionados con los haces vasculares en hojas (como presencia o0 no de haces
de diferente tamafio, forma en seccién transversal, distribucion) que son considerados
variables dentro de la familia, resultan invariantes entre las especies aqui estudiadas.
Caracteres relacionados con las vainas del haz, indicando la presencia de distintas vias
fotosintéticas (C3 0 C,), y de diferentes tipos anatémicos dentro de la via C,4, resultan
igualmente invariantes, o autopomorficos; esto es porque todas las especies son de
fotosintesis C, y del tipo Fimbristyloide, a excepcion de B. paradoxa, la cual es C4, pero
aparentemente del tipo Eleocharoide.

53- Forma en seccidn transversal de los cordones de esclerénquima: pulviniforme aplanado
(0); sub-hemisférico a sub-circular (1) (4 pasos); (Apéndice 8 E). Caracter utilizado por
Govindarajalu (1966) y Metcalfe (1971). En base a la clasificacion de Metcalfe (1969,
1971), en las especies aqui estudiadas el esclerénquima se presenta en cordones
(="strands™), es decir, en columnas contra la epidermis, las cuales no se extienden
suficientemente hacia el interior de la hoja como para ponerse en contacto directo con el
has vascular con el que estdn asociadas. En todos los casos aqui observados, la
distribucion de dichos cordones es similar, presentandose en cara abaxial opuestos a un
haz vascular, y en cara adaxial cercanos a los margenes de las hojas; solo en F.
dichotoma se observan pequefios cordones adicionales en cara adaxial, pero esto
constituye una autapomorfia. Segun Metcalfe (1971), tanto la forma de la seccion
transversal de los cordones de esclerénquima, como su tamafio y distribucion,
representan caracteres taxondmicamente importantes a nivel de especie, aunque no asi a

niveles superiores ya que resultan muy variables dentro de un mismo género.

encuentran relacionadas ontogenéticamente; no obstante, estos estudios son realizados sélo para la cara
adaxial de las hojas, por lo que las células trasltcidas subepidérmicas de cara abaxial son tomadas aqui
como parte de una “epidermis multiple”, solamente en base a una suposicién de similitud con las células
de cara adaxial.
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Anatomia de escapo

54-

55-

56

57-

58-

59-

Tipo de seccién transversal segin presencia y profundidad de invaginaciones: no
angular® (0), ligeramente angular (1), prominentemente angular (2) (3 pasos); (Apéndice
9 A).

Forma de las células epidermicas localizadas entre los paquetes de esclerénquima:
alargadas (0) [cuando el eje mayor es perpendicular a la superficie], mas o menos
isodiamétricas (1) (3 pasos); (Apéndice 9 B). Caracter similar utilizado por Prata et al.
(2007 b) y Bruhl (1995, caracter #62).

Células epidérmicas en contacto con el esclerénquima: poco evidentes (0), bien
evidentes (1) (4 pasos); (Apéndice 9 C). Caracter similar utilizado por Prata et al. (2007
b).

N° de haces vasculares por seccion transversal: hasta 20 (0), més de 20 (1) (5 pasos);
(Apéndice 9 D). Caracter similar utilizado por Prata et al. (2007 b).

Médula: compacta (0), fistulosa (1) (3 pasos); (Apéndice 9 E). Caracter similar utilizado
por Prata et al. (2007 b) y Bruhl (1995, caracter #78).

Forma de los cordones de esclerénquima en seccién transversal: redondeados (0);
semiesféricos (1); oblongos (2) (4 pasos); (Apéndice 9 F). Caracter similar utilizado por
Prata et al. (2007 b). Al igual que en hoja, el esclerénquima se presenta como columnas
contra la epidermis (“strands™), las cuales no se extienden suficientemente hacia el
interior del 6rgano, como para ponerse en contacto directo con el has vascular con el que
estdn asociadas; no obstante, B. svensoniana presenta tanto columnas como vigas
[“girders”, Metcalfe (1969, 1971)], de las cuales éstas Gltimas son exclusivas de la
especie, por lo que Unicamente la forma de los cordones de esclerénquima son tomados

en cuenta para este estudio.

% término tomado de Lindley (1951)
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Apéndice 6. Matriz taxones x caracteres utilizada en Analisis 1.
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B. guaglianoneae

B. hirtella

0&1
0&2
0&1 0&1&2

0&1

B. jacobinae

0

0&2 0&1 1

0

0&1

0&1

0&2 0&1

1&2
182
1&2
0&1
0&2

0&1 1 0&1

1

2&4 0&1 0&1

B. junciformis
B. juncoides
B. sp4

0&1

1

2

0

0&2 0&1

2
3&4

1&2

0&5

1&2

384
0&2&3
0&2
283

0&1

1

B. loefgrenii
B. paradoxa
B. rugosa

1&2
0&1

0&2

1&2
1&2

0

1&2 0&1

0

B. sphaerocephala

B. sp5

1&2
1&2
0&1

B. stenocarpa
B. subtilis

1&2

0&1&2

1

B. svensoniana

B.spl

1&2

28&3
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1&2
0&1&2

1
1
0

1

1

1

6

1

0o 2 1

0

0

0

0&1&3 [
0&1
0&1

0

1

1

0

0

A. ovata

0

1 01 0 O

0

0&1&2 0&1 0&1

182
182

F. dichotoma
F. squarrosa

0 0&1&2

1

1
0

2 0&1 0&1

0
4

0&1

1&2

1

0 0&1

0&1&3 0

0&2

0&1&3 0&1&2&3

2

B. amambayensis

B. aspera

0&1
0&1

1 1&2 1 0

1

0&1
0&1

0&1&2
0&1&2

1
1

0
0

0&1
0&1&3

0&1&2&3 [
0

1&2&3

0&1
0&1&2

0 1&2&3 1&2&3

0

B. brevifolia

1 1 0& 0

1 0& 0

2

0&3

0

2

B. consanguinea

B. funckii

0 0&1 0&1&2

1

2

0&1&2 2 0&1 0&1&2 0 0&1 3 0&2&3 0&2&3 0&1 O
0 0&1&3 0&1

2
2

1

1

4 0&1

B. guaglianoneae

B. hirtella

0&1
0&2
0&1 0&1&2

0&1

0&1

0&1

1

0

0&1&3 0&1&2&3 0&1&2 0&1&2&3
0&1

183

0 0&1

0&1&2

B. jacobinae

0 0& 0&1 1 O

0&1 2 0&1
1

1 0&2 0&1

1

1 0&2 0
0

1

7 1&2 0

0&1

0

08&1&3 0&1&2&3 0&1&2 08&1&2&3

2
0&1

183

0

1

284 0&1 0&1 1 0&1 1 0&1

0
2 0&2 0&1

B. junciformis
B. juncoides
B. loefgrenii
B. paradoxa
B. rugosa

0&1

0

2

0

1828&3 0&1&2&3 0&1

1

0

0&3

0&1
0&1

1

0

0

0&1

0&1&2 0

0&1
0&1

1&2
0&1
1&2

0&1
1&2

0&1
0&1
0&1

0&1
0&1
0&1
0&1

0&1
0&1&2
0&1&2

0&1
0&1
0&2

0&1
0&1

0&1
0&1&2&3

0
0&3

1

1&2 0&1 0

0

1

1

0 0&1 1

0

2 0&1

0

1

B. sphaerocephala
B. stenocarpa
B. subtilis

2

0&1 3

0&1&3 0&1 1

0&1

0

2 0&1 1

1

1&3

0&1

0&1&2

1

0&1&2 0&1&2 0&1 O

0&1&2 0&1&2

0&1&2
0&1&3
0&1&2

0&1

B. svensoniana

B.spl
B. sp2
B.sp3
B. sp4
B. sp5

1&2
0&1
0&1
1&2
1&2

0
0

0

1&2
1 1&28&3 1&2&3 0&1&2

1

0

3 0&2 0&1 0&1

0

0 1&2 1 1

0

0&1&2 1

1 0&1&2&3

0

0

0&1&3

1 1

0

1 0&1 1

0
0

0&1
0&1

2
2

0

0
0&1 0 3&4 0

1 1&2 1 3

1
1

2&3
1 0&1&28&3 0&1&2&3 0&1&2

0&1
0&1&2
081&28&3

1&2

1&3
1&2

0

0 1

0 0&1

2

4

1 1&2 1 0&5 1

2

0

0

0
0

0&1 0&1&3
0&18&3

0&1

0&1
0&1

0&1 0&1

0&1
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Apéndice 8. Caracteres anatomicos obtenidos a partir de cortes transversales del tercio medio de la lamina foliar, y empleados en
los analisis cladisticos. Referencias: A, estados del caracter “Forma de la seccion transversal™ I, estado crescentiforme gruesa (0);
11, estado crescentiforme fina (1); 111, estado “V" engrosada (2). B, estados del caracter “Epidermis multiple cara abaxial: I, estado
ausente (0); 11, estado presente, formada por dos capas, la interna representada por células trashicidas dispersas (1). C, estados del
caracter “Epidermis multiple cara adaxial™: I, estado ausente (0); 11, estado presente formando dos capas, la interna representada
porescasas céelulas trashicidas dispersas (1); 111, estado presente formando dos o mas capas, donde la/s interna/s es/son continua/s
o esta/n representadal/s por células traslhicidas agrupadas (2). D, estados del caracter “Nimero de haces vasculares™: I, estado tres
(0); 11, estado mas de tres (1). E, estados del caracter “Forma en seccion transversal de los cordones de esclerénquima™: I, estado
pulviniforme aplanado (0); 11, estado sub-hemisférico a sub-circular (1). Las barras representan 100 pm.

A Abildgaardia ovata I Fimbrystilis dichotoma Il Bulbostylis brevifolia 111

B Bulbostylis subtilis I Bulbostylis sphaerocephala 11
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Apendice 8. (Continuacion)

C

D

E

Bulbostylis sp.2

Bulbostylis juncoides

|

Fimbrystilis dichotoma

Bulbostylis sp. 5

II

I

I

Bulbostylis stenocarpa 111
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Apéndice 9. Caracteres anatomicos obtenidos a partir de cortes transversales de escapo, y empleados en los analisis cladisticos.
Referencias: A, estados del caracter “Tipo de seccion transversal segun presencia y profundidad de invaginaciones™: 1, estado no
angular (0); 11, estado ligeramente angular (1); 111, estado prominentemente angular (2). B, estados del caracter “Forma de las
células epidermicas localizadas entre los paquetes de esclerénquima™ I, estado alargadas (0); 1L, estado mds o menos
isodiamétricas (1). C, estados del caracter “Células epidérmicas en contacto con el esclerénquima’™: I, estado poco evidentes (0); 11,
estado bien evidentes (1). D, estados del caracter “Nimero de haces vasculares por seccion transversal”: I, estado hasta 20 (0); 11,
estado mas de 20 (1). E, estados del caracter “Médula™ 1, estado compacta (0); 11, estado fistulosa (1). F, estados del caracter
“Forma de los cordones de esclerénquima en seccion transversal™: [, estado redondeados (0); 11, estado semiesféricos (1); 111, estado
oblongos (2). Las barras representan 100 pm.

A Bulbostylis sp. 1 [ Bulbostylis loefgrenii 11 Bulbostylis subtilis 111

C Bulbostylis sp. 1 I Bulbostylis loefgrenii 11
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Apendice 9. (Continuacion)

D Bulbostylis juncoides I Fimbrystilis dichotoma 11

E Abildgaardia ovata I Bulbostylis sphaerocephala 11

F Bulbostylis loefgrenii I Bulbostylis sp. 2 11 Bulbostylis sp. 5 111
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Apéndice 10. Consenso estricto de 65 arboles 6ptimos de 301 pasos, obtenidos bajo pesos

iguales, en “Andlisis 1”. Nameros bajo las ramas corresponden a los nodos asignados por TNT;

nameros sobre las ramas representan Jackknife y Symetric Resampling expresados como G-C.

25

100/100
26

36/36

— A.ovata
[ F.squarrosa

F.dichotoma

34

—— B. funckii

.spl
.subtilis
.sp5

. rugosa

. juncoides

Do oomo

Jhirtella

33

6/7

B.aspera
B.sp3

36

32

31

301 777

.loefgrenii

g 5-op2
35

B.brevifolia
B.stenocarpa
B.sp4
B.paradoxa

29

11

.guaglianoneae
—— B.consanguinea

B.sphaerocephala
B.svensoniana

ot B. jacobinae

28

i‘: B. junciformis
27 B

.amambayensis
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Apéndice 11. Lista de sinapomorfias comunes obtenidas para el Unico arbol éptimo bajo pesos
implicados utilizando k=31. NUmeros de nodos corresponden a los de la Figura 4.1. Valores de
soporte de Jacknifing (JK) y Symetric Resampling (SR) expresados como G-C se detallan en los

nodos apoyados.

A._ovata : Char.12:0-->1 Char.43:0-->1
All trees: Char.22:1-->0 Char. 46:0-->1
No autapomorphies: Char.25:2-->1 Char.49:1-->0
Char. 28: 14 -->5
Fimbristylis_dichotoma : Char.29:1-->2 B._junciformis :

All trees: Char.31:1-->2 All trees:
Char.10:0-->1 Char.43:2-->1 Char.18:0-->1
Char.12:0-->1 Char.45:1-->2 Char.35:1-->4
Char. 20:2-->3 Char.46:0-->1 Char.42:4-->1
Char. 43:02 -->1
Char.50:1-->0 B._sp3: B._juncoides_ :

All trees: All trees:
Fimbristylis_squarrosa : Char.7:1-->0 Char. 14:0-->1

All trees: Char. 20: 3-->2 Char. 21:0-->2
Char.6:1-->4 Char. 23:1-->2 Char. 28: 2 -->3
Char.12:1-->2 Char.45:1-->0
Char. 15:0-->1 B._sp4:

Char. 24:0-->3 B._funckii : All trees:
Char.31:1-->0 All trees: Char. 21: 0-->2
Char. 35:6 -->7 Char.13:1-->0 Char. 24:3-->2
Char.39:2-->1 Char.16:1-->0 Char.35:1-->4
Char.18:1-->0 Char. 43:0-->2
B._amambayensis : Char. 20:2-->0

All trees: Char.24:0-->6 B._loefgrenii :
Char.33:3-->0 Char. 27:1-->2 All trees:
Char.36:1-->4 Char. 33:0-->4 Char.4:0-->1
Char. 45:2-->1 Char. 48:0-->2 Char.22:1-->2

Char.35:2-->6
B._aspera: B._guaglianoneae : Char. 36:3-->1

All trees: All trees: Char.37:1-->0
Char.33:3-->1 Char.6:0-->4 Char.39:0-->1
Char. 35:2-->5 Char.12: 0-->2 Char.48:0-->1
Char.41:2-->0 Char.14:0-->1 Char.49:1-->0
Char. 48:0-->2 Char. 17:3-->4

Char.18:1-->0 B._paradoxa :
B._brevifolia : Char.21:0-->2 All trees:

All trees: Char.6:0-->5
Char.3:2-->1 B. hirtella: Char. 7:0-->3
Char.9:1-->0 All trees: Char.13:1-->2
Char.11:1-->0 Char.30:1-->0 Char. 17: 3-->02
Char.12: 0-->2 Char.36:3->1 Char.20:3-->1
Char.14:1-->0 Char.37:1-->3 Char.22:12 -->4
Char.52:0-->1 Char.39:0-->1 Char.28:1-->5

Char.35:1-->0
B._sp2: B._jacobinae : Char.39:1-->0

All trees: All trees: Char. 42: 4 -->6

Char.15:0-->1 Char.10:1-->0
Char. 12: 0 -->2 B._rugosa :
B._consanguinea : Char. 24:3-->1 All trees:

All trees: Char.26:1-->0 Char.3:24 -->3

Char.4:0-->1 Char. 42: 4 -->3 Char.4:0-->1
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Char.11:1-->0
Char.22:1-->2
Char.41:2-->0

B._sphaerocephala :
All trees:
Char.30:1-->0
Char. 42: 4 -->5
Char.50:1-->0

B._sp5:

All trees:
Char.10:1-->0
Char.20:2-->3
Char.22:1-->3
Char.27: 0-->2
Char.28:2-->1

B._stenocarpa :

All trees:
Char.8:1-->0
Char.12: 0-->1
Char.13:1-->0
Char. 23: 0 --> 12
Char.29:1-->0
Char. 36:3-->5
Char.50:1-->0

B._subtilis :
All trees:

Char. 4:0-->2
Char. 17: 3 -->12
Char.20:2-->1
Char. 35:2-->4
Char.40:1-->0
Char. 48:0-->2

B._svensoniana :
All trees:
Char.6:0-->3
Char.7:0-->1
Char. 28:1-->2
Char. 33:3-->0
Char.36:1-->4
Char.41:1-->2

B._spl:

All trees:
Char.18:1-->0
Char.38:0-->1
Char. 42:2-->3
Char. 47:1-->0

Node 26 :
All trees:
Char.9:0-->1
Char.30:0-->1

Node 27 (JK=100,
SR=100):

All trees:
No synapomorphies

Node 28 (JK=2, SR=3):
All trees:
Char.6:0-->2
Char.28:1-->0

Node 29 (JK=2, SR=2):
All trees:
Char.19:2-->1

Node 30 (JK=6, SR=6):
All trees:
Char.3:4-->2
Char. 33:5-->3
Char. 36:3-->1
Char.41:0-->1
Char.52:0-->1

Node 31 :

All trees:
Char.18:1-->0
Char. 26:0-->1
Char. 47:1-->0

Node 32 :

All trees:
Char.28:2-->1
Char.33:1-->5
Char.41:2-->0
Char.46:1-->0
Char.53:0-->2

Node 33 :

All trees:
Char.10: 0-->1
Char. 24:0-->3
Char.31:1-->2
Char.39:2-->1
Char.40:1-->0

Node 34 :

All trees:
Char.16:1-->2
Char.20:2-->3
Char.33:0->1

Node 35 :

All trees:
Char.6:1-->0
Char.22:3-->1
Char. 28:0-->2
Char.41: 0-->2

Node 36 (JK=31, SR=33):

All trees:
Char.12:1-->0
Char.26:1-->0
Char.32:0-->1

Char. 35:6 --> 2
Char. 36: 4 -->3
Char.37:2-->1
Char.42:0-->4

Node 37 (JK=11, SR=9):
All trees:
Char.6:0-->3
Char.7:1-->2

Node 38 :

All trees:
Char.20:2-->3
Char.23:0-->1
Char.33:0-->3

Node 39 :

All trees:
Char.14:0-->1
Char.44:1-->0

Node 40 :

All trees:
Char.39:2-->0
Char.46:1-->0

Node 41 (JK=30, SR=32):
All trees:
Char.39:0-->1
Char.40:1-->2

Node 42 (JK=8, SR=8):
All trees:
Char.35:2-->6
Char.41:2-->0
Char.48:0-->1
Char.49:1-->0

Node 43 :

All trees:
Char.3: 14 -->2
Char.27:1-->0

Node 44 (JK=2):
All trees:
Char.2:0-->1
Char.16:2-->1
Char.35:1-->2
Char. 37:3-->0

Node 45 :

All trees:
Char.10: 0-->1
Char.24:0-->7

Node 46 :

All trees:
Char.12: 0-->2
Char.27:1-->0
Char.31:1-->2
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Char.24:7-->5

Node 47 : Node 48 (JK=6, SR=5): Char. 25:2-->1
All trees: All trees: Char.29:1-->0
Char.50:1-->0 Char.23:0-->1
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Apéndice 12. Consenso estricto de 238 arboles éptimos de 269 pasos, obtenidos bajo pesos
iguales, en “Analisis 2”. Nimeros bajo las ramas corresponden a los nodos asignados por TNT;

nameros sobre las ramas representan Jackknife y Symetric Resampling expresados como G-C.

—  A.ovata

—  F.squarrosa
F.dichotoma

B.spl
B.svensoniana
B.subtilis
B.stenocarpa
B.sp5

B. sphaerocephala
B.rugosa
B.paradoxa
B.loefgrenii
B. sp4

B. juncoides
B. junciformis
B. jacobinae
B.hirtella
B.guaglianoneae
.funckii

.sp3

. consanguinea
.aspera
.amambayensis

50/53 B.sp2
i

B.brevifolia

25

100/100
26

49/50

27

wowow
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Apéndice 13. Lista de sinapomorfias comunes obtenidas en los tres arboles empleados para
construir el consenso (k 16, 20 y 24). Numeros de nodos corresponden a los de la Figura 4.2.
Valores de soporte de Jacknifing (JK) y Symetric Resampling (SR) expresados como G-C se

detallan en los nodos apoyados.

A._ovata : Char.39:0-->3 Char.41:1-->2
All trees: Char.48:2-->6 Char. 43:3-->0
No autapomorphies: Char. 48: 4 --> 3
B._sp3: Char. 49:0-->1

Fimbristylis_dichotoma : All trees:

All trees: Char. 27:1-->2 B._junciformis :
Char.3:4-->2 Char.39:0-->3 All trees:
Char.10:0-->1 Char.51:1-->0 Char. 25:0-->1
Char.31:2->1 Some trees: Char.41:1-->4
Char. 49: 02 --> 1 Char. 26: 1 --> 23 Char.48:4-->1
Char.56:1-->0 Char.34:1-->4

Char. 45:1-->0 B._juncoides_ :
Fimbristylis_squarrosa : Char. 48:2-->5 All trees:

All trees: Char. 30: 0-->7
Char.6:1-->4 B._funckii : Char. 34:1-->3
Char.12:1-->2 All trees: Char. 46:1-->0
Char.15:0-->1 Char.13:1-->0 Char.48:2-->1
Char. 30: 0-->3 Char.14:1-->0 Some trees:
Char.41:6 -->7 Char.17:2-->0 Char.10: 0-->1
Char. 45:2-->1 Char.30:0-->6

Char.31:2-->1 B. sp4:
B._amambayensis : Char.33:1-->2 All trees:

All trees: Char.44:0-->1 Char.41:2 -->4
Char. 35:0-->2 Char. 54:0-->2
Char.39:3-->0 B._loefgrenii :
Char.42:1-->4 B._guaglianoneae : All trees:
Char.51:2-->1 All trees: Char.43:1-->0

Char.6:1-->4 Some trees:
B. aspera: Char. 12:0-->2 Char.3:2-->4

All trees: Char.19:0-->2 Char.4:0-->1
Char.13:1-->3 Char. 26:0-->3 Char.14:1-->0
Char.39:0-->1 Char.34:0-->2 Char.34:1-->2

Char.41:2-->3 Char. 42:3-->1
B._brevifolia : Char.43:1-->3 Char. 47:0-->2

All trees: Char.55:1-->0 Char.50:0-->1
Char.3:2-->1 Some trees:

Char.9:1-->0 Char. 47:0-->2 B. paradoxa :
Char.11:1-->0 All trees:
Char.58:0-->1 B._hirtella: Char.1:1-->2

Some trees: All trees: Char.6:0-->5

Char.14:1-->0 Char.5:0-->2 Char.7:0-->3
Char.13:1-->2 Char.13:1-->2
B. sp2: Char. 36:1-->0 Char. 17: 2 -->01

All trees: Char.39:0-->3 Char.34:1-->5
Char.15:0-->1 Char.42:3-->1 Char.39:0-->5
Char.39:0-->2 Char. 43:1-->3 Char.41:2-->0

Char. 48: 4 -->6
B._consanguinea : B._jacobinae : Some trees:

All trees: All trees: Char.45:1-->0
Char.4:0-->1 Char.2:0->1
Char.12:2-->1 Char.10:1-->0 B._rugosa :
Char.34:1-->5 Char.30:3->1 All trees:
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Char.4:0-->1

Char.11:1-->0
Char.30:5-->7
Char.31:1-->2
Char.47:2-->0

B._sphaerocephala :

All trees:
Char.36:1-->0
Char. 48: 4 -->5
Char.56:1-->0

B._sp5:
All trees:
Char.33:0-->2
Char.46:1-->3

B._stenocarpa :
All trees:

Char.3:2->4

Char.13:1-->0
Char. 25:0-->1
Char.34:1-->2
Char.39:3-->1
Char. 42:1-->5
Char. 47:1-->2
Char.53:0-->1
Char.56:1-->0

B._subtilis :
All trees:
Char. 7:2-->1
Char. 46:1-->0

B._svensoniana :
All trees:
Char.2:0-->1
Char.6:0-->3
Char.7:0-->1
Char.34:1-->2

B. spl:
All trees:
Char. 25:1-->0
Char.44:0-->1
Char. 46:1-->0
Char. 48:2 -->3
Char.51:2-->1
Char.52:1-->0
Char.53:1-->0

Node 26 :

All trees:
Char.9:0-->1
Char.14:0-->1
Char.36:0-->1
Char.44:1-->0

Node 27 (JK=100,
SR=100):

All trees:
No synapomorphies

Node 28 (JK=4, SR=5):

All trees:
Char.6:0-->2
Char.34:1-->0

Node 29 :
All trees:
Char.8:1-->0
Char.35:1-->0

Node 30 :

All trees:
Char. 39:0-->3
Char.41:2-->1

Node 31 :

All trees:
Char.3:4-->2
Char. 26:1-->0
Char.50: 0-->1
Char.58:0-->1

Node 32 :

All trees:
Char. 25:1-->0
Char.32:0-->1
Char.51:1-->2
Char.53:1-->0

Node 33 :

All trees:
Char.14:1-->0
Char. 46:1-->0

Some trees:
Char.10: 0-->1

Node 34 :
All trees:
Char.37:1-->2

Node 35 :

All trees:
Char.26:0-->1
Char.34:0->1
Char. 45: 2 --> 01
Char.52:1-->0

Node 36 (JK=53, SR=52):

All trees:
Char.12:1-->0
Char.32:1-->0
Char.38:0-->1
Char. 41: 6 -->2
Char. 42: 4 -->3
Char.43:2-->1
Char.48:0-->4

Node 37 :

All trees:
Char.3:4-->1
Char.54:0-->2

Some trees:
Char.45:1-->0

Node 38 :
All trees:
Char.7:0-->2

Node 39 (JK=50, SR=52):

All trees:
Char.28:0-->1
Char. 46:1-->2

Some trees:
Char.7:0->1
Char. 48:2-->3

Node 40 (JK=2, SR=2):

All trees:
Char.41:2-->6
Char.54:0-->1
Char.55:1-->0

Node 41 :

All trees:
Char.27:0-->1
Char.33:1-->0
Char. 48: 4 --> 2

Some trees:
Char.3:4-->2

Node 42 :

All trees:
Char.51:1-->2
Char.52:0-->1

Node 43 :
Some trees:
Char. 45:1-->0
Char. 47: 0-->2

Node 44 (JK=1, SR=1):

All trees:
Char.3:4-->1
Char.25:1-->0

Node 45 :

All trees:
Char.32:1-->0
Char.52:0-->1
Char.55:1-->0

Node 46 :

All trees:
Char.34:1-->2
Char.41:2-->5
Char.58:0-->1

Some trees:
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Char.10:0-->1 All trees: Char.50:0-->1
Char.14:1-->0 Char.56:1-->0
Node 47 (JK=1, SR=2): Char. 30: 0 -->5
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