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Las inflorescencias de cAgavaceae

Alberto Alvarez de Zayas, Jardin Bot&nico Nacional

RESUMEN

Se estudid la morfologfa general de las inflorescencias en los princi-
pales gé€neros incluidos en Agavacege Y se hizo especial é&nfasis en la es-
tructura de las ramas reducidas. Teniendo en cuenta las principales 1lfneas
evolutivas es posible reconocer la mayor afinidad de Beschormerieae con
Yucceae que con Agaveae.

También es posible explicar el origen comin de las grandes paniculas
de ramas umbeliformes de Agave y los graciles racimos espiciformes de las
Poliantheae a partir de racimos paniculados similares a las que se presentan
en algunas especies de Manfreda Los resultados son discutidos.

AESTRACT

General morphology of the inflorescence of the main genera included in
Agavaceae was studied and emphasis in the structure ° their reduced
branches was made. Recognition of the major affiaity between Beschornerieqe
and Yuccege than that between the former with Agaveae is possible if the
main trains in evolutior are taken into account. Also the big umbelliform
branched panicule present in Agave and gracile spiciform racemes in
Poliantheae could explain a common origen of some paniculate racemes similar
to those present in some species of Manfreda. Results are discussed.
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FNTROGDUCE LD N

Desde la propuesta de Hutchinson (1934) la familia Agavaceae ha recibido
diferentes tratamientos que han ido modificando su composicidn genérica de
un modo muy acentuado (Melchior, 1964; Takhtajan, 1980; Dahlgren, Clifford
v Leo, 1985).

Los limites genéricos han sido interpretados de forma controvertida y a
los criterios de Shinners (1965) se oponen los de Verhoek-Williams (1975)
respecto a las Agaveae-Poliantheac.

n.as relaciones filogen&ticas que pueden contribuir a esclarecer los
lfmites y relaciones intergené&ricas han sido poco estudiadas, sblo
Wunderlich (1950), Verhoek-Williams (1975) y Alvarez (1985) han aclarado
algunos aspectos.

La estructura de las inflorescencias en la familia fue estudiada (de un
modo general), por Tomlinson v Zimmerman (1969). En este trabajo se pre-
tende detallar mis profundamente en las variaciones de la estructura de

las inflorescencias en esta familia.

MATERIALES Y METODOS

Las observaciones sobre la morfologia de las inflorescencias fueron
realizadas en plantas vivas de las colecciones del Jardin Bot&nico Nacional
de Cuba, Jardin Bot&nico de la Universidad Friedrich=-Schiller de Jena,
del arboretum de la Universidad Humboldt de Berlin, del Jardfn Botinico
de la Universidad Autdnoma de Mé&xico y en poblaciones naturales tanto en
Cuba como en algunas &reas de México. También fueron realizadas observa-
ciones en materiales de herbarios cuyas siglas y especimenes aparecen al
final.

Ramas laterales de Manfreda, Polianthes y Agave (Littaea) fueron procesadas
para la deteccifn de yemas atrofiadas siguiendo el método de inclusidn en
parafina de Johansen (1940).

Las Agavaceae desarrollan inflorescencias terminales cuyo tamafo, aun-
que varfa desde algunos decimetros hasta varios metros de alto, muestran
siempre desproporcién con la talla de los individucs o ramas en los que se
producen, lo cual unido a la velocidad con gque tales inflorescencias se
desarrollan despuds de un perfodo relativamente largo de inactividad, le
confieren siempre cierta espectacularidad. Estas inflorescencias pueden
ser consideradas del tipo hepax&ntico como lo demostraron Tomlinson y
Zimmerman (1969) y en los casos en que las inflorescencias ocupan una
posicifén subterminal o lateral se debe al desarrollo de una rama lateral
temprana en la base de la misma. Las hojas bracteales son abundantes y

anteceden a todos los procesos laterales mostrando una gradacibén de tamafio
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y forma desde la base hasta las bracteolas florales, suelen secarse rela-
tivamente pronto aunque persisten en la mavorfa de las especies.

Las agavdceas muestran notables variaciones en la forma de las inflores-
cencias auncue todas presentan una estructura racemosa com@in en su organi-
zacibn. La estructura racemosa Yy monopodial de estas inflorescencias pueden
presentarse en casi todos los ejes o quedar reducida solamente al eje prin-
cipal y las ramas laterales, mientras que las ramas laterales de orden
mayor suelen presentar una estructura simpodial compleja por atrofia del
crecimiento de los ejes y compactacién de los entrenudos o por reduccisn
de las ramas a un fasciculo monopbdico.

El género Hosta se caracteriza por presentar racimos simples de moderado
tamafio en el que las flores, por torcedura de sus pedicelos, suelen
situarse a un solo lado del eje y las hojas bracteales estZn bien desarro-
lladas.

En la tribu Yucceae se presentan racimos compuestos de primer o segundo
orden a veces de talla elevada con las ramas laterales en sus dos tercios
superiores o racimos m&s cortos y con las ramas casi desde la base, o raci-

nos delgados y grdciles poco ramificados. Las ramas laterales floristicas
de primer orden mantienen su estructura monopodial, mientras aque las de
tercer orden en adelante, suelen estar reducidas o fascfculos.

En Hesperoyucca y las secciones Chaenoyucea y Heteroyucea del género Yuceca,
la panfcula suele alcanzar notable tamafio, pero en Chaenoyucea las flores
suelen estar princiralmente en fasciculos. En Clistoyucea y la sececibn
Sarcoyucea del gé&nerc Yucea, los racimos son compuestos de primer orden vy se
presentan cortos y compactos, a veces colgantes, mientras que en Hesperaloe
son racimos delgados y laxos con ramificaciones de primer o segundo orden
donde las ramitas florfferas est&n todas reducidas a fascfculos.

Las inflorescencias en la tribu Beschornerieae presentan grandes racimos
compuestos piramidales de tercer orden en Fureraea y m&s pequefios y laxos
de segundo orden en Be:chormeriq. Las ramitas floriferas se presentan cortas

o reducidas a un fasciculo en Fureraea o siempre en fasciculo en Beschorneria,

En las especies de PFurcraca estudiadas, la formacisn de bulbillos ocurre
a partir de las yemas de las ramas atrofiadas o a partir de las propias ye-
mas floriferas siendo frecuentes tambi&n las flores anormales con uno o
varios verticilos atrofiados y foliiceos. Algunos buibillos, sobre 1la pro-
pia planta o puestos a enraizar, devienen una rama florifera similar a 1la
que lo desarrolld, esto tambi&n fue observado por Panchaksharappa y Rangel
(1966) en Furcraca gigantea.

La tribu Agavesr presenta inflorescencias que mantienen su estructura
monopodial s&lo en su eje principal, mientras que las ramas laterales son

cimosas por atrofia de los 8pices de crecimiento.
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Las inflorescencias en el subgé&nero Agave son cominmente grandes racimos
compuestos de alto orden con una estructura monopodial en su eje principal
y ramas laterales de aspecto umbeliforme por acrotamiento de los entrenudos
de las ramificaciones de segundo y principalmente de tercer orden en ade-
lante con lo que resulta un amontonamiento de las flores. En el subgé&nero

‘ttaca se presentan un nimero com@inmente muy grande de ramas laterales pero
estas estdn reducidas en el nfimero de ramificaciones portando desde poco
mis de una docena hasta principalmente un par de flores, pero en todos los

casos es posible distinguir los cortos entrenudos y las brécteas de las

iy

ramitas atrofiadas en la base de las flores.

En el género Manfreda se presentan inflorescencias racemosas espiciformes
laxas v paucifloras, cuyas ramas laterales est&n por lo general reducidas a

una flor en la base de la cual queda, no obstante, vestigios de la yema de
la rama atrofiada.

En algunas especics se desarrollan ramas laterales cuya estructura re-
cuerda un tanto a la que se presenta en Agave-Agave pero que se diferencian
de este al poseer una estructura monopodial con amontonamiento de las flo-
res sdlo en las ramitas de tercer y cuarto orden en adelante. Otras espe-
cies, como Manfreda virginica (Verhoex-Williams, 1975), presenten flores en
un par singular con una flor sentada y la otra pedicelada o las dos sobre

una corta rama.

En la tribu PFoliantheae las inflorescencias son racimos especiformes
laxos y paucifloros, con ramas .aterales reducidas a un par de flores, una
de las cuales porta en su base la yema de la rama atrofiada. Los géneros
Runyonia y Peeudobravoa poseen inflorescencias similares a las de Manfreda, al
desarrollar ramas laterales reducidas a una sola flor. Particularmente en
Pasudobravea las inflorescencias son cortas y con las ramas laterales amonto-
nadas en un penacho terminal con brécteas relativamente grandes cue le con-

fieren un aspecto umbeliforme, auncue el amontonamiento de las flores estd
también presente en varias especies de Manfreda.

Las inflorescencias reflejan de cierto modo la forma general de ramifi-
cacifén de las plantas y pueden constituir un elemento importante en la
caracterizacién de los grupos naturales v en el interpretacidn de sus rela-
ciones filogenéticas, en este sentido la familia Agavacege muestra un inte-

resante ejemplo pues aungue no alcanza un alto grado de diferenciaci®n
como ocurre en las Arecaceae (Tomlinson, 1970), posee, no obstante, nota-

bles variaciones.

El racimo simple constituye el nivel més bajo en la evolucidn de la
inflorescencia de esta familia, y su simple estructura monopodial puede
ser interpretada como la mis primitiva y de la cual se derivan las otras
formas mis complejas (Tomlinson, 1970).
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En Agavaceae en particular, los racimos simples se presentan en el género
Hosta, mientras que el resto de los géneros desarrollan racimos compuestos
de varios &rdenes. Una tendencia general en el desarrollo de las inflores-
cencias de la familia es el aumento del orden de los racimos compuestos y
otra tendencia es la reduccibn y simplificacibn de las ramas laterales
floriferas con el consiguiente amontonamiento de lasg flores.

Tomlinson (1970) al referirse a los pPrincipios de la ramificaci®n en
las monocotiledéneas, considera que la estructura de las inflorescencias
resultan de la combinacién de una estructura inicialmente monopodial pero
cuyas iltimas unidades son siempre de ramificaci®n cimosa (simpodial). En
las agaviceas este principio se cumple invariablemente.

DespuZs del racimo sinple, el racimo compuesto en el que las ramas
laterales mantienen una estructura monopodial, ocupa un segundo escaldn en
la evolucibn general de las inflorescencias en este grupo; racimos com-
puestos de este tipo se presentan en casi todas las Yuccege.

El otro salto en la evolucibn de esta linea estd relacionado con la
tendencia a la reduccibn de las ramitas floriferas de segundo o tercer
orden en el racimo compuesto, esta reduccidn conduce al acortamiento de
tales ramitas hasta el amontonamiento de las flores en un fasciculo bajo
la hoja bracteal de la rama, sin embargo no es diffcil reconocer la estruc-
tura racemosa de ese fasciculo pues el orden de las br&cteas y el desarro-
llo sucesivo de las flores la pone de manifiesto; en este nivel se pueden
situar algunas Yucceae principalmente Yucca-Chaenoyucea v Hesperaloe y las

Bechorneriae (Furcraea y Beschornia).

Otro nivel superior y diferente en la diferenciacién de las ramas
laterales de las inflorescencias se presenta en Agavaceae y consiste en la
transformacién de la estructura monopodial s6lo en las filtimas ramifica-
ciones pero manteniendo en general la condici®n monopodial en el resto;
este tipo de ramificacibn esti presente en algunas especies del gé&nero
Manfreda que en opinibn de Verhoex-Williams (1975) est&n cercanas a la
forma ancentral que dio origen a las Agaveae y Poliantheae. A partir de
ramas laterales con la estructura antes descrita, se desarrollan varias
lineas de transformacidn que se presentan en la tribu Agaveae y Poliantheae.

Una de esas lineas conlleva a la pé&rdida total de la estructura monopo-
dial en las ramas laterales con un amontonamiento de las flores en las
ramificaciones a partir de las ramas de tercer orden en adelante, el as-
pecto resultante de esas ramas es una cima umbeliforme; este tipo carac-
teriza a las especies del gé&nero Agave subgénero Agave . De este tipo de ra-
mificacidén se deriva otro en el que la condensaci®n gradual de estas ramas
laterales simpodiales conduce al desarrollo de cortas ramas de pocas flo-
res hasta comfinmente s8lo dos flores casi sentadas con yemas atrofiadas en
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la axila de sus bracteolas; este tipo de ramificacibn lateral se presenta
en Agave subgénero Littaea.

Otra linea evolutiva gue parte de las Manfredas paniculadas conduce a la
reduccidn de la rama lateral sin que la estructura monopodial b&sica de la
misma se haya perdido por lo que resultan ramas muy breves de dos flores,
una de las cuales porta una vema atrofiada en su base; de dos flores, una
de las cuales es sentada y la otra pedicelada o de una sola flor. La mayo-
ria de las especies de Manfreda posee inflorescencias de ramas laterales
reducidas a una sola flor o excepcionalmente a dos flores, una sentada vy
otra pedicelada. Runijonia y Pveudobravoa poseen inflorescencias con ramas
laterales también singulifloras mientras que Polianthes, Bravoa y Prochnyanthes
presentan ramas latcrales bifloras.

El desarrollo o atrofia de la segunda yema floral en la axila de la
primera, pudiera ser el punto donde se separan las Poliontheae bifloras de
las singulifloras y en este sentido lo considera Verhocex-Williams (1975)
interpretando los resultados de Grove (1941); la estabilizacibn y posterior
desarrollo de estas dos tendencias pudo conducir por un lado a las manfre-
das de flores simples y a las Poliantheae, por otro lado la cuestibn de si
Runyonia longiflora (Manfreda longiflora segln Verhoex-Williams (1975) vy
Pseudobravoa densiflora derivan de Manfreda o de las Poliantheae bifloras es
afin una cuestifn de diffcil interpretacibn pues a la estructura de la

inflorescencia se contrapone su morfologia floral.

La evidente relacibn entre las Yucceae y Beschorneriae resulta clara a la
luz que aporta el estudio de los caracteres morfolbgicos de las inflores-
cencias; més dificil es relacionar las Agaveae y Poliantheae con las
Beschorneriae las cuales comparten la presencia de un ovario infero, debido
a que la estructura de la inflorescencia no resulta coincidente y se sepa-
ran en dos tendencias diferentes que sblo tienen en comin el mantener la
estructura monopodial de la inflorescencia en los ejes principales, por lc
gue resulta més probable que su antecesor comlin se encuentre muy cerca de
las Yucca-Chaenoyucca.

La interpretacidn de la morfologia de las inflorescencias aqui estu-
diadas coinciden con las conclusiones de Wunderlich (1950) en cuanto a la
unidad que constituyen las Agavaceae cuando en ella participan s8lo los
géneros de la tribu Yueceage, Beschormerieqe, Agaveae y Poliantheae; ciertamente no
estin muy distantes Yueea y Beschorneria , como tampoco distan mucho Agave y
Polianthes si tenemos en cuenta su evolucibn a partir de un antecesor comfin.

Particularmente los resultados acuf obtenidos est&n prbximos a los de
Verhoek-Williams (1975) pues la estructura de las grandes paniculas de
algunas Manfreda ciertamente estin prbximas al antesesor de los otros géne-

ros de Agaveae y Poliantheae, por lo cue las formas de grandes paniculas de
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ramas umbeliformes, (Agave-Agave) loc densos racimos espiciformes (Agave-
Littaea) y los graciles racimos de ramas bifloras (Poliantheae) o singuli-
floras (Manfreda, Pseudobravoa Y Runyonia) son mis especializados.

La posicidn intermedia de Manfreda entre Agave y Polianthes fue tambi&n
demostrada por el autor al analizar el desarrollo del complejo estom&tico
en la familia (Alvarez, 1984).

La inclusibn bajo Polianthes de los géneros Manfreda, Runyonia, y Pseudobravoa
propuesta por Shinners (1965) parece exagerada.

Especimenes estudiados.

Hosta coerulea Tratt., Cult. J.B.Jena. JE

H. subcordata Spreng.; Cult. J. Bot. Jena. JE

H% cocullata Siebels. ex Mig., Cult. Nortus Bratislav. 1863. JEBE

H. sieboldiana Hook, Cult. J.B. Berlin-Dahlem, 1943. JE

H, plantaginea Aschers., Cult. J. Bot.. Jena.  JB

Yucca filamentosa L., Bilmore 5207, 1897, Colombus, North Carolina, USA. JE

¥ flascida Havv., Ziesche 14946, Bilmore, North Carolina, USA. JE

¥ rupicola Scheele, Pringle 165, 1885 Chihuahua, M&xico. JE

Y gloriosd L., Cult. Hort. Bratislav, 1864. JE

L alcifolia L., Curtis 5056, 1€94, Jacksonville, Florida, USA. JE

¥, elephantipes Regel, Alvarez, 1981, Cult. J.B.N., La Habana, Cuba.
HAB

e schootii Engelm., Pringle 4393, 1893, Zapotlan Valley, Jalisco,
Mé&xico. JE

X< macrocarpa (Torr.) Coville, Pringle, 1884, Santa Rita, Arizona,
USA. JE

X elata Engelm., Pringle, 1884, Tucson, Arizona, USA. JE

Hesperoyucca whipplei Torr., Parish 3677, 1895, San Bernardino, South,
California, UBA. . JE

Samuela carnerosana Trel., Pringle 3912, 1891, Carnero Pass, Coahuila,
Mé&xico. K

Hesperaloe parviflora (Torr.) Coulter, Pringle 3911, 1891, San Luis Potosi,
México. HAC

Beschorneria bracteata Jacobi, Zola et. al. 49283, 1976, Perote, Veracruz,
Mé&xico. NY

B tubiflora Klotz., Parry y Palmer 844, 1878, San Luis Potosi,
México. NY

B yuccoides Hook., Blake 206, 1955, cult. Nairobi, Kenva. NY

Furcraea gigantea Vent., Degener 11123, 1936, cult. Hawai. JE

B macrophylla Baker., ﬁlvarez, 19725 ealt. F.B.N., Cuba HAIB

. hexapetala (Jacg.) Urb., Alvarez 34058, 1970, Soroa, Pinar del

Rio, Cuba. HAJB



Agave tubulata Trel. ssp. tubulata, Bisse et al 23365, 1974, Guana, Pinar

A.

A
A,
A.

del Rio, Cuba. HAJB

tubulata Trel. ssp. brevituba Alvarez, Alvarez 24600, 1974, Vifiales,
Pinar del Rio, Cuba. HAJB

brittoniana Trel., Alvarez et al 38037, 1977, La Ventana, Cienfuegos,

Cuba. HAJB

papvriocarpa Trel, ssp. papyriocarpa, Alvarez et al 46026, 1981,
Isla de Pinos, Cuba. HAJB
jarucaensis Alvarez, Alvarez 41682, 1979, Jaruco, Habana, Cuba, HAJB
cajalbanensis ﬁlvarez, Alvarez 34080, 1976, Cajalbana, Pinar del Rfo,
Cuba. HAJB
legrelliana Jacobi, Alvarez 32459, 1978, Matanzas, Cuba. HAJB
anbmala Trel., Bisse et Guti&érrez 51798, 1984, Holguin, Cuba. HAJB
underwoodii Trel., Alvarez et Areces 34031, Stgo. de Cuba, Cuba.
HAJB
harrisii Trel., Proctor 6528, 1952, Troy Jamaica. HAJB
oducta Trel., Smith 10435, 1956, Antigua. HAC
collina Greenn., Pringle 6349, 1896, Cuernavaca, Morelos, M&xico. JE
palmeri Engelm., Pringle, 1884, Santa Rita, Arizona, USA. JE
guardalajarana Trel., Pringle, 4473, 1893 Guadalajara, Jalisco,
México. JE
schidigera Lem., Elvarez, 1980, ecult. J.B.N., Cuba. . HAIB
vestita S. Wats., Pringle 2432, 1889, Guadalajara, Jalisco, México.

HAC

desylirioides Jacobi et Bouche, Lenke 9255, 1803, cult.J.B. Berlin.
JE

falcata Engelm., Pringle 1953, 1888, Sierra Madre, Monterrey,
México. JE

horrida Lem., Pringle 8206, 1899, Cuernavaca, Morelos, Mé&xico, JE

lophantha Schiede, Pringle 157, 1885, Sta. Eulalia, Chihuahua,
México. JE

bracteosa S. Wats., Pringle 2523, 1889, Monterrey, México. HAC

schoottii Engelm., Pringle 1884, Sta. Rica, Arizona, México. JE

attenuata Salm., ilvarez, 1983, cult. Habana, Cuba. HAJB

Manfreda sileri Verhoek, Alvarez, cult. J.B.N. Habana, Cuba. HAJB

M.

M.

M

brachyvstachys (Cav.) Rose, Lenke 9254, 1883 cult. J.B. Kdnigsberg.
JE

virginica (L.) Salisb., Nash 2203, 1895 Lake City, Florida, USA.
JE

sessiliflora (Helmsl.) Rose, Pringle 6587, 1896, Pedregal San
ingel, México. JE

guttata (Jac. et Bouche) Rose, Pringle 4745, 1884 San Felipe,

Oaxaca México. JE
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M. maculata (Mart.) Rose, Acufia 11630, cult. Est. Agrondmica Hab.
Cuba. HAC

M. singuliflora (S. Wats.) Rose, Reveal et al. 2711, 1971, Durango,
México. NY.

Prochnyanthes viridiscens Wats., Pringle 3404, 1893, Guadalajara, Jalisco,
México. JE

. Mexicana (Zucc.) Rose, Pringle 4505, 1893, Guadalajara,
Jalisco, México. M

Bravoa gemminiflora Lex., Hintor et al. 15642, 1939, Coalcoaman, Michuacan,

México. M
B. graminifolia .Rose, Schumanm 1475, 1885, Jaral, México. Je
Polianthes tuberosa L., ﬂlvarez 1973, “tnlts NI B, N. Cubatt nEyE
P. nelsonii Rose, Stanford et. al. 984, 1941, Tramaulipas, México.
o'
P. duragensis Rose, Reveal et al. 2709, 1971. El ﬁodroﬁo, Durango,

México. M
P. pronglei Rose, Verhock-Williams 848, 1973 Jalisco, México. M
Pseudobravoa densiflora (Rob. ct. Fernald) Rose, Walker 26, !'968, Durango,

México. K
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