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Se describe una nueva seccién para el género Axonopus P. Beauv. sobre 1a base de la especie A.
senescens (D611) Henr. Asf, el género queda conformado por cuatro secciones: Axonopus, Cabrera
(Lag.) Chase, Lappagopsis (Steud.) Chase y Senescentia D. Giraldo-Cafas. Se comentan las ca-
racteristicas micromorfolégicas de su antecio superior sobre la base de microfotografias MEB. Sus
relaciones morfolégicas y anatémicas son discutidas. Se presentan claves para separar las secciones
y las especies afines de A. senescens.

Palabras clave: Axonopus, Antecio superior, micromorfologia de gramineas, Poaceae, Paniceae,
Taxonomia de gramineas tropicales.

Abstract

A new section of the genus Axonopus P. Beauv. is described, based on A. senescens (D611) Henr.
Thus, the genus Axonopus has four sections: Axonopus, Cabrera (Lag.) Chase, Lappagopsis (Steud.)
Chase y Senescentia D. Giraldo-Cafias. Based on SEM microphotographs, the micromorphological
features of the upper anthecium are presented. Its morphological and anatomical relationships are
discussed. Keys to the sections and the nearest species to A. senescens are provided.

Key words: Axonopus, Micromorphology of grasses, Poaceae, Paniceae, Taxonomy of tropical
grasses, Upper anthecium.

1  Este trabajo hace parte de la revisién del género Axonopus, investigacién adelantada como tesis doctoral en la Universidad Nacional de
La Plata (Buenos Aires, Argentina).
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Introduccion

Axonopus P. Beauv. es un género nativo de los trépi-
cos y subtrépicos de América, con algunos representantes
introducidos en el Viejo Mundo. Retine cerca de 75 espe-
cies (Giraldo-Caiias, 1999a, 1999h, 2000), distribuidas
principalmente en el norte de Sudameérica (Black, 1963).
Sus especies crecen principalmente por debajo de los 1000
m (aunque en la Guayana venezolana el género alcanza
los 2400 m, mientras que A. scoparius (Fliiggé) Kuhlm.,
una especie ruderal, alcanza los 2800 m en la regién andina
de Colombia y Venezuela), constituyendo importantes
elementos en las sabanas naturales, en las formaciones
vegetales de los escudos Guayanés y Brasilefio (Giraldo-
Caifias, 1998, 1999a, 1999b) y en zonas degradadas y
bordes de bosque, alcanzando su maximo grado de diver-
sidad en el centro-este de Brasil, drea que constituye para
Black {1963) el posible centro de origen del género.

El género Axonopus incluye hierbas perennes o raras
veces anuales, cespitosas, bajas a muy robustas, a veces
rastreras, estoloniferas o rizomatosas, de hojas tiernas a
muy duras y se distingue de otros miembros de la tribu
Paniceae por presentar espiculas solitarias en posicién
inversa, es decir, con el lema fértil en posicién abaxial
respecto al raquis, y por carecer de gluma inferior. Algu-
nos de los representantes de Axonopus pueden ser con-
fundidos con miembros de Paspalum L. (ambos géneros
son, en apariencia, muy similares, lo cual se revela en la
gran cantidad de especies de Axonopus que fueron descri-
tas o bien consideradas dentro de Paspalum) y de
Digitaria Haller bajo un examen ligero, pero difiere de
éstos, principalmente, en la posicién de las espiculas, las
cuales presentan el dorso de la gluma superior y del lema
superior opuesto al raquis (posicién inversa), y de
Digitaria en la presencia de espiculas solitarias en cada
nudo del raquis.

Entre las especies conocidas para el género Axonopus,
hay una que no ha sido posible ubicar correctamente den-
tro de las secciones propuestas por Chase (1911): A.
senescens (Doll) Henr. Esta especie presenta afinidades
con las secciones Cabrera (Lag.) Chase y Lappagopsis
(Steud.) Chase debido a que su raquis posee pelos con
base tuberculada. Pero se diferencia de los miembros de
esas secciones en la coloracién del antecio superior, el
cual es pajizo, mientras que en las secciones menciona-
das es castafio.

D1l (1877) describié esta especie, bajo el género
Paspalum, ubicdndola en la seccién Cabrera DO de di-
cho género (Paspalum L. sect. Cabrera D61l = Axonopus
P. Beauv. sect. Cabrera (L.ag.) Chase). Por su parte,

Dedecca (1956) v Chase & Niles (1962, citados por
Garofalo, 1988) ubicaron a A. senescens en la seccidn
Lappagopsis, mientras que Black (1963) y Anton (1982)
la ubicaron en la seccién Axonopus, pero esta ubicacién
es dudosa y quizds sea una entidad intermedia entre ésta
y la seccién Cabrera (Giraldo-Caiias, 1999b), pues en la
seccién Axonopus el antecio superior generalmente es
pajizo y el raquis es glabro o raras veces espaciadamente
piloso, pero los pelos nunca son de base tuberculada.
Garofalo {1988), sobre la base de la presencia de pelos
blancos en vez de dorados en el raquis de A. senescens,
argumenta que esta especie no pertenece a la seccién Ca-
brera del género Axonopus.

Dado que los caracteres exhibidos por A. senescens
poseen el mismo peso taxonémico que el de los caracte-
res empleados por Chase (1911) para delimitar las seccio-
nes del género por ella establecidas, se propone una cuar-
ta seccidn para éste, monotipica hasta el momento, la cual
se describe en esta contribucién.

Materiales y métodos

Las muestras de los racimos, espiculas y antecios su-
periores maduros para las observaciones con el microsco-
pio electrénico de barrido (MEB), se obtuvieron de mate-
rial seco de herbario, Estas se sometieron a una limpieza
previa a la metalizacién con xileno y uvltrasonido por es-
pacio de 15 minutos, esto con el fin de remover ceras e
impurezas; luego se secaron a temperatura ambiente por
espacio de 8 horas. Posteriormente, se metalizaron con
una aleacidn de oro-paladio en un metalizador BAL-TEC,
modelo SCD-050. Las observaciones se realizaron en un
microscopio electrénico de barrido Zeiss DSM-940A, per-
teneciente al Instituto de Botdnica Drawinion {Buenos
Aires, Argentina).

La definicidén de antecio superior estd basada en
McClure & Soderstrom (1972) y Zuloaga & Soderstrom
(1985). Por su parte, la terminologia de las estructuras
morfolégicas planas y tridimensionales estd basada en
Font Quer (1993) y la terminologia sexoldgica de las
plantas estd basada en Cocucci (1980). Se sigue a Ellis
(1979) para la terminologia de las estructuras anatémi-
cas, excepto en lo que tiene que ver con los microfitolitos
(cuerpos de silice), siguiéndose en este caso a Zucol (1396,
1998) y para referirse en forma conjunta a los aguijones y
ganchos, se empleé el término asperezas, acufiado por
Aliscioni & Arriaga (1998), puesto que la distincidn en-
tre estas dos estructuras es arbitraria (Snow, 1996). Ade-
mis, Metcalfe (1960) sugirié que los aguijones son
homélogos con los ganchos.
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Resultados y discusion

Axonopus P. Beauv, sect. Senescentia D. Giraldo-
Cafias, sect. nov.

Gramen perenne, caespitosum; inflorescentiae termi-
nales; racemi 4-10 (-13), adscendentes; rachi pilis
papillosis, rigidis non aureis in marginibus; flosculus
superus stramineus.

Species typica: A. senescens (Doll) Henr. (= Paspalum
senescens Doll).

Plantas perennes, cespitosas; inflorescencias termina-
les; racimos 4-10 (-13), ascendentes; raquis piloso en los
margenes, con pelos tiesos de base tuberculada nunca
dorados; espiculas con pilosidad estriado-hirtela a
hispidas longitudinalmente entre los espacios interner-
vales, con pelos simples y cortos, raramente glabrescentes;
antecio superior pajizo.

Axonepus senescens (D01} Henr., Blumea 4 (3); 509.
1941 [sphalm. canescens]. Blumea 5 (3): 529. 1945.

= Paspalum senescens DL, FL Bras. 2 (2): 119. 1877.
TIPO- GuyanaFrancesa. E. Leprieur sin nro., afio 1838
(holétipo P, isGtipos K, MO!).

Plantas perennes, cespitosas. Cafias hasta de 50 cm de
long., erectas o ascendentes; entrenudos hasta de 22 cm
de long., glabros, con aspecto brillante-aceitoso; nudos
velutinos, de 3 mm de long.; follaje laxo; hojas equitantes
o no, escasas. Vainas 7-25 cm long., con venacién promi-
nente, brillante-aceitosas, ciliadas, con pelos tuberculados
de 0.5-3.0 mm de long., cara ventral glabra o con escasos
pelos irregularmente distribuidos, cara dorsal glabra.
Ligula de 0.7-1 mm de long., membrandceo-ciliada, con
pelos tiesos; cuello piloso, con pelos de 1.5-5 mm de long.
Ldminas subuladas a lanceoladas, planas, de 1.6-22 cm
de long. x 3-9 mm lat., el dpice agudo, cara ventral glabra
o con escasos pelos de longitud variable irregularmente
esparcidos, cara dorsal glabra, los margenes escabridsculos
y ciliados, con pelos tuberculados de 1-3 mm de long.;
nervio principal con indumento estrigoso laxo. Inflores-
cencias 2-3, terminales, exsertas; pedinculos canalicu-
lados, erectos, glabros, de 35-53 c¢m de long.; panojas
laxas, de 12-16 cm de long.; eje principal glabro, estria-
do, escabriiisculo, de 0.2-2.1 cm de long.; pulvinulos
pilosos; racimoes 4-10 {-13), ascendentes, flexuosos, los
inferiores de 8-15.5 cm de long., los superiores de 8.3-12
cm de long.; raquis triquetro, escabritdsculo en los mérge-
nes, laxa a densamente piloso en los mdrgenes, con pelos
de base tuberculada, blanquecinos o hialinos, tiesos, de
0.3-2.5 mm de long., los cuales son mds numerosos y lar-

gos cerca de los pedicelos, ocasionalmente fasciculados;
los pedicelos de 0.1-0.2 mm de long., escabritsculos.
Espiculas ovoides a elipsoides, de 1.3-2.5 mm de long. x
0.9-1.1 mm lat., con pilosidad estriado-hirtela a hispidas
Jongitudinalmente entre los espacios internervales, con
pelos cortos y frdgiles, raramente glabrescentes. Gluma
superior membrandcea, 3-5-nervia, nervios laterales pro-
minentes, nervio medio tenue, los mdrgenes escabritiscu-
los, traslicida, ocasionalmente con tintes purpireos, tan
larga como la espicula; lema inferior 3-5-nervia, glumi-
forme. Antecio superior ovoide, finamente papiloso en
toda su superficie, ocasionalmente reticulado, pajizo, bri-
llante, tan largo como la espicula o levemente mds corto
que ella, con un penacho apical de pelos cortitos laxos o
sin el mismo; flor inferior neutra; flor superior perfecta;
lediculas 2, de 0.2-0.3 mm de long., pajizas, hialinas, lus-
trosas; anteras 3, dorsifijas, de 1.3-1.6 mm de long. x 0.3-
0.4 mm lat., purpireas; filamentos de 0.7-0.8 mm de long.,
blanquecinos, lustrosos; tecas adnatas y paralelas;
megasporofiloceo tricarpelar; estilos 2, estigmas plumo-
sos, purpuireos. Cariopsis no vista.

Distribucion y hdbitat: esta especie se distribuye en
el territorio de Amap4 (Par4, Brasil), en la Guyana France-
sa y en los Llanos Orientales de Ceolombia (Giraldo-Ca-
fias, 1999b), A. senescens crece en diferentes tipos de sa-
banas de tierras bajas, dominadas principalmente por
Trachypogon Nees, Paspalum, Panicum L., Andropogon
L. y Axonopus. Esta especie es poco frecuente, dada la
escasez de sus colecciones.

Material examinado: COLOMBIA. CASANARE
(Boyacd): Llanos Orientales, al sur de El Yopal, en sabana
de Trachypogon. 9-VII-1963, J. Blydenstein & C. Saravia
1098 (COL). GUYANA FRANCESA. Campo de Pasoura.
21-X-1954, G. Black & Kleim 54-17091 (COL). Cayenne,
route de Rochambeau. 6-VII-1955, J. Hoock 259 (COL,
MO); 25-VII-1955, 260 (COL, MQ); 28-11-1956, 262
(COL): 30-1V-1956, 264 (COL); 15-11-1957, 266 (COL,
MOQ). Cayenne, route de Rochambeau, km 17. 6-VII-1955,
J. Hoock sin nro. (NY, P). Sin localidad, sin colector, sin
fecha, registro COL Nro. 312280. Sin localidad y sin fe-
cha, Sagot 120 (P, R).

Observaciones

Espiculas. Las espiculas de A. senescens, al igual que las
de todas las especies del género, son bifloras [aunque
unifloras en apariencia, dado que sélo contienen una flor
perfecta, quedando el antecio inferior (flor inferior neutra)
representado por el lema estéril (lema inferior)] y responden
al plan basico de las Paniceae (Clayton & Renvoize, 1986;
Cialdella & Vega, 1996). Estas son solitarias, ovoides a
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elipsoides, dorsiventralmente comprimidas, dispuestas en 2
hileras alternas en la porcién inferior de un raquis triquetro
(Fig. la), desarticulando por debajo de la gluma superior
(Fig. 1b) y sin presentar extension de la raquila. Aunque los

racimos de la panoja rematan en una espicula fértil, ia res--

pectiva flor no es verdaderamente terminal, puesto que la
presencia de la palea superior define la condicidn lateral de
1a flor, ya que las pédleas son homdlogas a los profilos y éstos
s6lo se desarrollan en ramificaciones axilares y asi, 1a flor no
es verdaderamente terminal {Soreng & Davis, 1998;
Giraldo-Caiias, 1999a). Asf, la inflorescencia de esta espe-
cie es politélica truncada, pues carece de flor terminal (véanse
Weberling, 1983; Mora-Osejo & Gonzalez, 1995). Como
se ancté anteriormente, las espiculas de A. senescens son
solitarias, cardcter que pudo derivarse del truncamiento del
eje primario de un paracladio corto de segundo orden, el
cual, a su vez, habria perdido la espicula terminal (Giraldo-
Cafias, 199%a, 2000). Por tal razén, las espiculas de A.
senescens, al igual que las de todas las especies del género
son paracladios cortos laterales de segundo grado truncados
(Giraldo-Canas, 1999a, 2000).

Antecio superior. El lema superior posee las mérgenes
enrolladas sobre 1a palea superior, cubriendo ca. 1/3 partes
de ésta y encerrando el dpice de la misma (Fig. 1c). La
superficie adaxial de el lema y pdlea es lisa, brillante y
nacarada. La epidermis abaxial del lema y pdlea posee
papilas, micropelos, macropelos y cuerpos de silice. Las
papilas son simples, altas, numerosas, de tamafio variabie,
con la porcién apical plana a aguda; éstas se presentan
sobre toda la superficie del antecio, organizadas en filas
longitudinales (Figs. 1c, d), las cuales le imprimen el ca-
racterfstico aspecto rugoso al antecio superior de esta es-
pecie. Los micropelos son muy escasos, éstos son
bicelulares, fusiformes y se localizan principalmente hacia
la porcidn apical de el lema y pélea superiores en direccién
distal, distribuyéndose irregularmente. Sus células distal y
basal son colapsadas, de paredes delgadas; la célula distal
es de apice ligeramente agudo a redondeado. Estos
micropelos corresponden al tipo panicoide, donde la célu-
la basal es mds corta que la distal (Ellis, 1979; Shaw &
Seims, 1981; Thompson & Estes, 1986; Snow, 1996). Los
cuerpos de silice son del tipo halteriforme de centro corto
y final convexo, exfoliados, muy escasos y se concentran
principalmente en la regidn distal del antecio superior. Los
macropelos son unicelulares, simples y se localizan en el
extremo distal del lema superior (Figs. 1c, d, e). Por su par-
te, las asperezas de los pedicelos son abundantes, impri-
miéndole asi el cardcter escabritisculo a éstos (Fig. 1f).

En la regi6n proximal del lema superior se halla dife-
renciada la porcién de germinacién, lugar por donde

emerge laraiz embrionaria (véanse Rost & Simper, 1975;
Johnston & Watson, 1981; Shaw & Smeins, 1981). La
porcién de germinacién observada en A. senescens co-
rresponde a la forma tipica encontrada en las Paniceae
(Rost & Simper, 1975; Johnston & Watseon, 1981), sien-
do lalinea de ruptura conspicua y semilunar, Por otra par-
te, el callo, que es la unién de la raquila con el antecio
superior (Morrone & Zuloaga, 1992), es horizontal y de
contorne circular.

Especies semejantes a A. senescens. Las espiculas de
A. senescens son muy similares alas de A. purpusii (Mez)
Chase (seccién Axonopus), pero ambas especies se dife-
rencian basicamente por la presencia de pelos de base
tuberculada en el raquis de A. senescens. Por otra parte, el
antecio superior de A. senescens presenta papilas 3-4 ve-
ces mds grandes (tanto en didmetro como en altura) que
las encontradas en A. purpusii, ademds en esta iiltima es-
pecie, los macropelos del penacho de su antecio superior
son tiesos y cortos, mientras que los de A. senescens son
flexuosos y largos (Giraldo-Caiias, 1997). Otra diferen-
cia entre estas dos especies es que los macropelos del pe-
nacho en A. senescens se localizan sélo en la regidn distal
del lema superior, mientras que en A. purpusii se obser-
van tanto en €l lema como en la pdlea supericres, aunque
en mayor cantidad en el lema (Giraldo-Caiias, 1997).

El antecio superior de A. senescens es muy similar al
de A. centralis Chase de la seccién Axonopus (Giraldo-
Caiias, 1997). Sin embargo, las dos especies se pueden
diferenciar por la siguiente clave:

1. Ligula de 0.7-1 mm de Iong.; raquis pileso, los pe-
los de base tuberculada; pedicelos de 0.1-0.2 mm
de long.; espiculas de 1.5-2.5 mm de long.; gluma
superior 3-5-nervia; antecio superior tan largo o
apenas ca. 0.2 mm mds corto que la espicula ......,
............................................................. A. senescens

1’. Ligula de 0.2-0.4 mm de long.; raguis glabrescente
a laxamente piloso, los pelos simples; pedicelos
de 0.2-0.5 mm de long.; espiculas de 2.8-4 mm de
long.; gluma superior 2-3-nervia; antecio superior
0.7-1.5 mm ma4s corto que la espicula ................

Por otra parte, bajo un examen ligero, A. senescens po-
dria ser confundida con A. aureus de la seccién Cabrera
(Giraldo-Caiias, 1997), pero difiere de ésta, principalmente
por el color pajizo de su antecio superior {(castafio oscuro
en A. aureus) y por el color blanquecino a hialino de los
pelos del raquis (dorados en A. aureus). Estas especies pue-
den diferenciarse por la siguiente clave:
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Figura 1. Axonopus senescens (DG Henr. A, Vista gencral de espleulas y raquis pilose (x 25); B. Articulacidn pedicelo-espicula, gluma
superior removida (1 200} C. Antecio superior visto del lado de la pdlea superior (x 100 D. Antecio superior visto del lado del lema superior
(x 100); E. Detalle del extremo distal del lema superior mostrando los macropelos unicelulares y la distribucidn de las papilas (x 2080); F.
Detalle del pedicele ¥ la articulacidn de éste v la espicula, mostrando las asperezas (x 200). Ejemplares: a: Guyana Francesa, J. Hoock sin nro.
(NY}; b-f Colombia, J. Blydenstein & C. Saravia 1098 (COL).
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1. Raquis con pelos de base tuberculada blanqueci-
nos a hialinos; antecio superior pajizo, con
macropelos en el extremo distal, fuertemente
papiloso; ligula de 0.7-1 mm de long.; gluma su-
perior membranicea, 3-5-nervia ...... A. senescens

I’. Raquis con pelos de base tuberculada dorados;
antecio superior castafio oscuro, sin macropelos en
el extremo distal, débilmente papiloso; ligula de
0.2-0.4 mm de long.; gluma superior escariosa, 2-
K351 12 &5 T SOOI A. aureus

Asf pues, el género Axonopus queda conformado por
cuatro secciones, las cuales estdn delimitadas por los si-
guientes caracteres (los tipos de espicula y pilosidad del
raquis para las cuatro secciones del género se ilustran en
las Figs. 2y 3):

* Seccién Axonopus: raquis glabro, escabroso o esca-
samente piloso, los pelos nunca de base tubercutada;
espiculas glabras, pilosas o laxamente pubescentes,
nunca con pelos tiesos de base tuberculada; antecio
superior pajizo a castafic oscuro. Las especies de
esta seccidn estdn ampliamente distribuidas desde
el sur de los Estados Unidos de América hasta la
provincia de Buenos Aires (Argentina) y la isla de
Pascua (Chile), con algunas especies introducidas a
Africa, Australia, Hawai e Indonesia. Esta seccién es
la mds homogénea y compleja, redne alrededor de
65-70 especies.

* Seccién Cabrera: raquis densamente piloso, con pe-
los tiesos de base tuberculada, dorados, a menudo
fasciculados debajo de las espiculas y ocultandolas;
espiculas glabras o con pelos simples esparcidos;
antecio superior castafio, lustroso. Esta seccién ests
comprendida por 4 especies, de las cuales A. aureus
P. Beauv. y A. chrysoblepharis (Lag.) Chase estdn
ampliamente distribuidas en el neotrépico, mientras
que A. burchellii G. A. Black y A. holochrysus (Trin.)
Henr. son endémicas de Brasil.

¢ Seccién Lappagopsis: raquis y espiculas cubiertas (o
sélo espiculas) con pelos tiesos de base tuberculada,
nunca dorados; antecio superior castafio. Esta sec-
cién es endémica de Bolivia, Brasil y Paraguay, y
estd conformada por sélo tres especies: A. brasiliensis
(Spreng.) Kuhlm., A. chaseae G. A. Black y A. herzogii
(Hack.) Hitchc.

» Seccidn Senescentia: raquis piloso, con pelos de
base tuberculada, blanquecinos o hialinos; espiculas
con pilosidad estriado-hirtela a hispidas longi-

tudinalmente entre los espacios internervales, con
pelos simples y cortos, raramente glabrescentes;
antecio superior pajizo. Esta seccién monotipica estd
distribuida en el norte de Suramérica: Orinoquia
colombiana, territorio de Amapé (Par4, Brasil) y en
la Guyana Francesa. Posiblemente se le encuentre
también en Venezuela.

Clave para separar las secciones del género Axonopus

1. Raquis piloso, entonces los pelos de base tu-
berculada.

2. Antecio superior castafio.

3. Pelos del raquis dorados; espiculas glabras o
pilosas, entonces los pelos simples .............
........................................... seccién Cabrera

3. Pelos del raquis blancos; espiculas pilosas, en-
tonces los pelos de base tuberculada............
.................................... seccién Lappagopsis

2. Antecio superior pajizo; pelos del raquis blan-
quecinos a hialinos ........ seccién Senescentia

1'. Raquis glabro, raramente piloso, entonces los pelos
SImMples i, seccién Axonopus
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