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RESUMEN

Se estudiaron, mediante €l uso de microscopia electronica de barrido (MEB), las
caracteristicas micromorfologicas y anatomicas del antecio superior del género
Axonopus. Se examinaron especimenes de 40 especies, representantes de todas las
categoriasinfragenéricas propuestas parael género. Seindagd laforma, el color, la
textura, € ornamento, el callo y la porcién de germinacion del antecio superior.
Asimismo, seinvestigo lapresenciay el tipo de papilas, de micropelos bicelulares,
de macropel os unicelulares, de cuerpos de silice, de aguijonesy ganchos, de perfo-
racionesy laformade las células epidérmicas. En ningunade las especies estudia
das se observaron estomas. El andlisis de Axonopus sugiere que |as caracteristicas
micromorfol dgicas y anatdmicas tienen un gran potencial paraservir como marca
dores filogenéticos a nivel especifico.

Palabrasclave. Anatomiade gramineas, Morfol ogiade gramineas, Antecio superior,
Axonopus, Paniceae.

ABSTRACT

Micromorphological and anatomical features of the upper anthecium were
investigated in the genus Axonopus using scanning electron microscopy (SEM).
Forty species, which included representantives of all infrageneric categories of
Axonopus, were studied. The form, colour, texture, ornamentation, callus, and the
germination lid of the upper anthecium were studied. The presence and type of
papillae, bicellular microhairs, unicellular macrohairs, silicabodies, pricklesand hooks,
perforations, and form of epidermic cellswereinvestigated. The occurrence of stomata
was not verified. The analysis of Axonopus suggests that micromorphological and
anatomical characters have the potential to serve as phylogenetic markers at the
specificlevel.

K ey wor ds. Axonopus, Grassanatomy, Grass morphol ogy, Paniceae, Upper anthecium.

1 Esta contribucién forma parte de la tesis doctoral del autor, adelantada en la Facultad de Ciencias Natura-
les y Museo de la Universidad Naciona de La Plata (Buenos Aires, Argentina).
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INTRODUCCION

Lamorfologiay el ornamento del antecio su-
perior han sido destacados como uno de los
caracteresmasimportantesanivel genéricoy
especifico dentro de la tribu Paniceae, pues
revelaimportantes datos paralaclasificacion
dentrodelatribuy anivel subgenérico (Chase
1911, Hsu 1965, Clark & Gould 1975, Rost &
Simper 1975, Johnston & Watson 1981, Shaw
& Smeins1979, 1981, Shaw & Webster 1983,
Renvoize & Zuloaga 1984, Zuloaga &
Soderstrom 1985, Thompson & Estes 1986,
Zuloaga 1985, 1987a, 1987b, Zuloaga et al.
1986, 1987, 1989, 1992, 1998, Arriaga 1987,
Webster 1988a, 1988b, 1992, Zuloaga &
Sendulsky 1988, Morrone & Zuloaga 19913,
1992, Filgueiraset al. 1993a, 1993b, Morrone
etal. 1993, 1996, 1998, Ciadellaet al. 1995,
Zuloaga & Morrone 1996, Giraldo-Cafias
2000a, 20014, 20023, 2002b). E! antecio sedefi-
necomo lacasillaflora formadapor lalemma
y lapdea, dentro delacual sehalaunaudnica
flor (McClure & Soderstrom 1972, citando a
Parodi 1955) y su funcién consiste en prote-
ger laflor y fundamentalmente la formacion
delacariopsis(Ciadela& Vega1996).

A pesar de laimportanciadel antecio, loses-
tudios descriptivos de las caracteristicas
micromorfolgicas de las gramineas se han
enfocado principalmenteen lasuperficiedela
l[&minafoliar (Metcalfe 1960, Hsu 1965, Tirpe
1966, Prat & Vigna 1968, Ellis1979, Pamer &
Tucker 1981, 1983, Shaw & Smeins 1981,
Sanchez 1984, Redmann 1985, Thompson &
Estes 1986, Renvoize 1987, Davila & Clark
1990, Zucol 1996, 1998, Aliscioni & Arriaga
1998, Cialddla& Arriaga1998, Krishnanet al.
2000, Giraldo-Cafias 2001b) y, en menor medi-
da se han enfocado en el estudio del calo
(Shaw & Smeins 1979, Terrell et al. 1983,
Thomasson 1985, Thompson et al. 1990, Wang
& Henwood 1999), de las glumas (Giraldo-
Carlas 20003, véase Snow 1996 paraotrasre-
ferencias), delaslemmas (Hsu 1965, Barkworth
& Everet 1987, Valdés-Reyna & Hatch 1991,
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De La Fuente & Ortufiez 1996, Snow 1996,
Acedo & Llamas, 2001), delaslodiculas (Hsu
1965, Jirdsek & Jozifova1968) y delaspaleas
(Nufiez 1968, Consaul & Aiken 1993, Wang &
Henwood 1999, Acedo & Llamas, 2001).

No obstante, en los Ultimos afios, el estudio
del antecio en su conjunto hatomado mucha
importancia, lo que severeflgjadoen e incre-
mento de las publicaciones (Clark & Gould
1975, Rost & Simper 1975, Thomasson 1980,
1985, Johnston & Watson 1981, Shaw &
Smeins 1979, 1981, Shaw & Webster 1983,
Terrell et al. 1983, Renvoize & Zuloaga 1984,
Zuloaga & Soderstrom 1985, Thompson &
Estes1986, Zuloaga1985, 19873, 1987b, Zuloaga
etal. 1986, 1987,1989, 1992, 1998, Arriaga1987,
Zuloaga & Sendulsky 1988, Soderstrom &
Zuloaga1989, Morrone& Zuloaga1991a, 1992,
Filgueiras et al. 1993g, 1993b, Morrone et al.
1993, 1996, 1998, Ciddelaet al. 1995, Zuloaga
& Morrone 1996, Cialdella & Arriaga 1998,
Girado-Cafias 2000a, 20013, 20024). A pesar de
esto, laagplicacion filogenéticadeloscaracteres
micromorfol égicos ha sido muy poco emplea-
daen agrostologia (Snow 1996).

Dentro de este contexto se emprendio este
trabajo, el cual tiene como finalidad contribuir
a conocimiento delamicromorfologiay ana-
tomiadel antecio superior enlatribu Paniceae,
toda vez que el género Axonopus P. Beauv.
no ha sido objeto de un estudio de estas ca-
racteristicas, a pesar de ser, junto con
DigitariaHaller, PanicumL., PaspalumL.y
Setaria P. Beauv., uno de los cinco géneros
mas diversos de esta tribu. También se pre-
tende identificar nuevos caracteres que ayu-
den enladeterminacién delas especiesy apor-
tar elementos para el esclarecimiento de las
especies dudosas o criticas. Este trabgjo es
unaentregamas delos estudios morfol 6gicos
y anatémicosdel género (véanse Giraldo-Ca-
fias 2000a, 2000h, 20014, 2001b, 20023). El pre-
sente aporte es parte de la tesis doctoral del
autor, adelantada en la Universidad Nacional
deLaPlata(BuenosAires, Argenting).



METODOLOGIA

Ladefinicién de antecio superior esta basada
en McClure & Soderstrom (1972) y Zuloaga
& Soderstrom (1985). SesigueaEllis (1979)
paralaterminol ogiade las estructuras anaté-
micas, excepto enlo quetiene quever con los
microfitolitos, siguiéndose en este caso a
Zucol (1996, 1998) y parareferirse en forma
conjunta a los aguijones y ganchos, se em-
ple6 el término asperezas, acufiado por
Aliscioni & Arriaga(1998), puesto queladis-
tincion entre estas dos estructuras es arbitra-
ria(Snow 1996). Ademas, Metcalfe (1960) su-
girid que los aguijones son homologos con
los ganchos. Este estudio estd enfocado prin-
cipalmente en la presencia o ausencia de ca-
racteresy asi, no se hizo hincapié en lamedi-
dadelavariacion cuantitativade los mismos.

Se consultaron colecciones de los herbarios
AAU, AS BAA, CEPEC, COAH, COL,CTES,
F, FMB, G HPUJ, HUA, IBGE, INPA, JAUM,
K,LIL,LPB, MA, MEDEL, MEXU, MICH,
MO,NY,P R, SI,U,US VENy XAL. Seestu-
diaron representantes de todas las categorias
infragenéricas propuestasparael género (véa
seel Anexol).

Las muestras de | os antecios superiores ma-
duros se obtuvieron de material seco de her-
bario. Estas se sometieron aunalimpiezapre-
viaalametalizacién con xilenoy ultrasonido
por espacio de 15 minutos, con el fin deremo-
Ver ceras e impurezas. Luego se secaron a
temperatura ambiente durante ocho horas.
Posteriormente, las muestras se metalizaron
con una aleacion de oro-paladio en un
metalizador BALTEC, modelo SCD-050, y las
observaciones se llevaron a cabo en un mi-
croscopio electrénico debarrido (MEB) Zeiss
DSM-940A, pertenecienteal Instituto de Bo-
tanica Darwinion de la Republica Argentina.
V éanse Giraldo-Cafias (1998, 1999a, 1999b,
2000a, 2000b, 2000c, 20014, 2001b, 20023) para
una mayor informacion taxondémica,
morfol dgicay ecol dgicadel género Axonopus.
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RESULTADOSY DISCUSION

Forma, color y textura. El antecio superior
del género Axonopusvariadeelipsoideaovoi-
de, de épice cominmente obtuso, raramente
agudo [A. brasiliensiis (Spreng.) Kuhim., A.
eminens(Nees) G. A. Black, A. herzogii (Hack.)
Hitchc., A. schultesii G. A. Black, A. siccus
(Nees) Kuhim. y A. triglochinoides (Mez)
Dedecca], y estan largo como laespiguillao
mas corto que ésta. El color del antecio supe-
rior es muy importante anivel infragenérico,
pues es un valioso carécter diagnostico, que
combinado con la naturaleza del indumento
del raquisy delasespiguillas, definen las sec-
cionesy series. Asi, tenemos que €l color va
de pajizo (Axonopus sect. Axonopus serie
Axonopus, Axonopus sect. AXonopus serie
Barbigeri G. A. Black, Axonopus sect.
Axonopus serie Capillares G. A. Black y
Axonopus sect. Axonopus serie Fagtigiati G.
A. Black y Axonopus sect. Senescentia Giraldo-
Cafias) a castafio (Axonopus sect. AXxonopus
serie Uffulti G. A. Black) o negruzco [Axonopus
sect. Cabrera (Lag.) Chase y Axonopus sect.
Lappagopsis (Steud.) Chase]. Su texturavade
crustéceaa coriécea, raramente membranécese
[A. caulescens(Mez) Henrard].

La superficie abaxial esligera a fuertemente
papilosa(Figs. 1, 2, 3,4), mientrasquelaadaxia
es lisa, compuesta de células largas
rectangulares, dispuestas en hileras
longitudinales, masde 3 a6 veces maslargas
que anchas, de paredes anticlinales
|ongitudinalesonduladas. Lalemmaposeelos
margenes enrollados sobrelapél ea, cubriendo
ca. 1/3 parte de ésta en todas las especies
(excepto en A. herzogii, A. siccus 'y en A.
zuloagae Giral do-Cafias, en las que cubre ca.
3/5 partes). En la mayoria de las especies
estudiadas, lalemma encierraligeramente €l
apice delapalea, excepto en A. cuatrecasasii
G. A. Black, A. herzogii, A. siccus, A.
steyermarkii Swalleny A. triglochinoides, en
lascualeslaporcion distal estdcompletamente
cubiertapor lalemma (Figs. 4ey 4f).
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Figura 1. Porcion degerminaciony vistas generales delaregion basal del antecio superior de Axonopus.
a. A. conduplicatus (x 100) (Irwin et al. 23465, NY), b. A. pennellii (x 200) (Saravia 2672, COL), c. A.
suffultiformis (x 200) (Steyermark & Bunting 103197, MO), d. A. equitans (x 100) (Soderstrom 1009,
NY), e. A. chimantensis (x 100) (Huber & Seyermark 7043, MO), f. A. siccus (x 200) (Giraldo-Cafias
& Biganzoli 2803, Sl). Todas las microfotografias estén tomadas del lado de lalemma superior, excepto
la«f «, lacual estatomadadel lado delapaleasuperior. Nétese ademas, laporcion distal delos pedicelos.
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Figura 2. Vistas generales de laregion distal del antecio superior de Axonopus, del lado dela
lemmasuperior. a. A. caulescens (x 200) (Huber 9707, MO), b. A. chimantensis (x 200) (Huber
& Steyermark 7043, MO), c. A. conduplicatus (x 200) (Irwin et al. 23465, NY), d. A. eminens
(x 200) (Mori etal. 16638, CEPEC), e. A. equitans (x 200) (Soderstrom1009, NY), f. A. hitchcockii
(x 200) (Hitchcock 17114, MO).
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Al i . - 3 IF

Figura 3. Vistas generales de la regién distal del antecio superior de Axonopus, del lado de la palea
superior. a. A. chaseae (x 100) (Davidse et al. 12220a, MO), b. A. purpusii (x 200) (Giraldo-Cafias &
Lépez 2578, COAH), c. A. senescens (x 200) (Blydenstein & Saravia 1098, COL), d. A. triglochinoides
(x 200) (Davidse 16826, MO), e. A. villosus (x 200) (Maguire et al. 30148, NY), f. A. zuloagae (x 200)
(Giraldo-Cafias & Lopez 2588, COAH). Néteseenc, d, ey f que los macropel os solo se originan en el
extremo distal delalemmasuperior.
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Figura 4. Vistas generales de la region distal del antecio superior de Axonopus, del lado de la pdea superior.
a. A. aureus, nétese el aspecto casi liso de la epidermis de la pdlea superior (x 100) (Giraldo-Cafias & Lopez
2591, COAH), b. A. poiophyllus, nétese el aspecto rugoso de la epidermis de la palea superior conferido por
la abundancia 'y el tamafio de las papilas (x 100) (Archer 1250, US), c. A. leptostachyus (x 100) (Hermann
10950, US), d. A. schultesii (x 100) (Giraldo-Cafias & Lopez 2551, COAH), e. A. siccus, nétese en esta
especie que la lemma superior cubre gran parte de la pdlea superior (x 200) (Giraldo-Cafias & Biganzoli 2803,
Sl), f. A steyermarkii, nétese que el extremo distal de la palea superior esta completamente encerrado por la
lemma superior (x 200) (Liesner 17607, MO).
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En la region proximal de lalemma se halla
diferenciadalaporcion de germinacion, lugar
por donde emergelaraiz embrionaria(Rost &
Simper 1975, Johnston & Watson 1981, Shaw
& Smeins 1981). La porcion de germinacion
observada en las especies de Axonopus
corresponde a la forma tipica encontrada en
las Paniceae (Rost & Simper 1975, Johnston
& Watson 1981). La linea de ruptura es
conspicuay semilunar (Fig. 1). Ensolo cuatro
especies se observo una ligera depresion en
laporcién proximal delalemmasuperior (A.
conduplicatus G. A. Black, A. scoparius
(Fliggé) Kuhlm., A. siccus y A. villosus
Swallen, Fig. 1f), similar a la que presenta
Ichnanthus lanceolatus Scribn. & Smith
(Shaw & Webster 1983). Por otraparte, € callo,
gue es la union de la raquilla con el antecio
superior (Morrone & Zuloaga 1992), es
horizontal y de contorno circular, salvo en A.
chimantensis Davidse y A. fastigiatus (Nees)
Kuhlm., en las que el contorno del calo es
semilunar (Fig. 1€). Enningunadelas especies
estudiadas se observo espol dn (prolongacion
endurecida de la base de la lemma, véase
Morrone & Zuloaga1992).

Ornamento. Laepidermisabaxial delalemma
y delapéeaposee papilas, cuerpos de silice,
raramente presenta asperezas marginales, y
puede ser glabra o presentar micropelos y/o
macropelos. Las células largas, tanto de la
lemma como de la palea, son rectangulares,
mas de 3 a 6 veces mas largas que anchas, de
paredes anticlinales|ongitudinal es onduladas
amarcadamente sinuosas, con 1-4 papilas por
célula(Figs. 5a, 7b, 7c, 9b, 9f). Laspapilasson
simples, detamafio variable, numerosasamuy
numerosas y estan dispuestas regularmente
en hileras longitudinales sobre toda la
superficiedelalemmay delapdea(Fig. 5). En
todas las especies las papilas presentan su
porcién distal aguda a redondeada, excepto
en A. eminens, en la que las papilas son
chatitas (Fig. 5d). Por su parte, A. compressus
(Sw.) P. Beauv., A. scopariusy A. suffultiformis
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G. A. Black son las Unicas especies en
presentar papilas con su porcién apical curva
en direccion distal (Fig. 5d). Las especies de
Axonopus sect. Cabrera y las de Axonopus
sect. Axonopus serie Suffulti (A.
cuatrecasasii, A. flabelliformis Swallen, A.
pennellii G. A. Black) y Axonopus sect.
Axonopus serie Capillares [A. capillaris
(Lam.) Chase] presentan las papilas mas
pequefias de todas las observadas en el
género, especies en las que la superficie del
antecio superior exhibe un patron casi liso
(Fig. 4a). VéaselaTablal paraladistribucion
de los caracteres micromorfol égicos y
anatémicosdel antecio superior paracadauna
de las 40 especies consideradas.

Los cuerpos de silice presentan formas
variadas, observandose 3 tipos: 1. Halteri-
formes de centro corto y final convexo
(presentes en todas las especies), 2. En cruz
delgada[solo observadosen A. anceps (Mez)
Hitchc., A. herzogii, A. triglochinoides y A.
zuloagae] y 3. Circularesaredondeados|[solo
observados en A. chrysoblepharis (Lag.)
Chase, A. penndllii, A. villosusy A. zuloagae].
EStos son escasos a muy escasos, raramente
abundantes (A. pennellii, A. schultesii),
exfoliados y selocalizan en la porcién distal
de lalemmay de la pdlea (Fig. 6). Los dos
primeros tipos corresponden a la clase
Panicoide, mientras que el tercer tipo
(circulares a redondeados) corresponde a la
clase Pooide (Zucol, 1996). Zucol (1998) y
Giraldo-Cafias (2001b) encontraron en la
laminafoliar devarias especies de Panicumy
de Axonopus, una alta frecuencia de los
cuerpos de silice de la clase Panicoide y una
baja frecuencia de los de la clase Pooide, 1o
gue concuerda con las observaciones aqui
presentadas para el antecio superior.

En ninguna de las especies estudiadas se
observaron cuerpos de silice halteriformes
complejos (como los hallados en algunas 1&
minas foliares de Axonopus, Giraldo-Cafias



2001b), aunque éstos son poco frecuentes en
los antecios superiores de las Paniceae, se-
gun la amplia bibliografia consultada, en la
gue sblo encontré un registro de este tipo de
cuerpos de silice en la especie Homolepis
isocalycia (Meyer) Chase (Zuloaga &
Soderstrom 1985: 25). En la mayoria de las
Paniceae, los cuerposdesiliceselocalizanen
laporcion distal del antecio superior, tanto en
lalemmacomo en lapéea(Hsu 1965). Algu-
nas excepciones son comentadas por
Morrone et al. (1996) para las especies
Paspalumlongicuspe Nashy P. repensBerg.,
en las que los cuerpos de silice estén distri-
buidos sobretodalasuperficie delalemmay
pal ea superiores. Segun Snow (1996), la pre-
sencia de cuerpos de silice en la lemma es
probablemente un carécter simplesiomarfico,
todavez quelalemmaeshomélogaalahoja.

L os micropel os pueden estar presentes o au-
sentes, cuando presentes éstos son
bicelulares, fusiformes, escasos a muy esca-
sosy selocalizan principalmente hacialapor-
cion apical delalemmay delapaeaendirec-
cion distal, distribuidos irregularmente. Sus
células distal y basal son colapsadas, de pa-
redes delgadas; la célula distal es de pice
ligeramente agudo aredondeado (Fig. 7a, 7b,
7d). Estos micropelos corresponden a tipo
panicoide, donde la célulabasal es més corta
queladistal (Ellis1979, Shaw & Smeins1981,
Thompson & Estes 1986, Snow 1996). Los
micropelos no fueron observados en A.
anceps, A. centralis Chase, A. chimantensis,
A. conduplicatus, A. eminens y en A.
suffultiformis.

Los macropelos, al igua que los micropelos,
pueden estar presentes o ausentes, cuando
presentes son unicelulares, simples (no glan-
dulares, no debasetuberculada) (Figs. 8y 9),
de paredes engrosadas, contortes o rectos,
dediferentelongitud, escasosamuy humero-
s0s, en este Ultimo caso constituyendo un
penacho distal: A. anceps, A. casiquirensis

Diego Giraldo-Cafias

Davidse, A. caulescens, A. centralis, A.
chaseae G. A. Black, A. chimantensis, A.
comans (Trin.) Kuhlm., A. equitans Hitchc.,
A. fastigiatus, A. herzogii, A. hitchcockii G.
A. Black, A. marginatus (Trin.) Chase, A.
piccae Giraldo-Cafias, A. poiophyllus Chase,
A. pubivaginatus Henrard, A. purpusii (Mez)
Chase, A. senescens (D6ll) Henrard, A.
schultesii, A. scoparius, A. surinamensis
(Steud.) Henrard, A. triglochinoides, A.
villosusy A. zuloagae (Fig. 8). Losmacropel os
(que no constituyen penachos) se ubican
haciael dpicedelalemma(A. compressus, A.
conduplicatus, A. eminens, A. fissifolius
(Raddi) Kuhlm., A. leptostachyus (Fliggé)
Hitchc., A. siccus, A. steyermarkii y A.
suffultiformis) (Figs. 3c, 3d, 3ey 3f).

Raramente |os macropel os se encuentran en
lemma y pélea, caracteristica que sélo fue
observada en las especies A. brasiliensis, A.
chaseae, A. piccae, A. purpusii, A. schultesii
y A.villosus (Figs. 3a, 3b). Todas|as especies
de Axonopus sect. Cabreray lasde Axonopus
sect. Axonopus serie Suffulti (A.
cuatrecasasii, A. flabelliformis, A.
magallanesiae Giraldo-Cafias, A. pennellii)
y Axonopus sect. Axonopus serie Capillares
(A. capillaris) carecen de macropelos, a igual
que A. morronei Giraldo-Cafias (Axonopus
sect. Axonopus serie Axonopus). Como se
menciond anteriormente, los macropel os
cuando presentes en Axonopus, se ubican en
la porcion distal de la lemma, caracteristica
que es compartida con la mayoria de los
taxones de Paniceae que presentan este tipo
de pelos. Una excepcion al respecto es
encontrada en las especies de las secciones
Parviglumia, Discrepantia y Parvifolia de
Panicum (Zuloaga 1985, 1987a, Davidse &
Zuloaga 1991, y observaciones personales),
en las que los macropel os se distribuyen en
todala superficie del antecio superior.

Las asperezas sdlo fueron observadas en los
margenes de la lemma superior de A.
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Tabla 1. Distribucién de caracteres micromorfol 6gicosy anatémicos en el antecio superior de
40 especies del género neotropical Axonopus P. Beauv. Abreviaturas. X: presente; -: ausente;
CS: cuerposdesilice (Ha: halteriformesde centro cortoy final convexo; Cd: cruz delgada; Cr:
circularesaredondos); PS: papilassimples (porcién distal, Ar: agudaaredondeada, Ch: chata,
Cu: curva); MB: micropelosbicelulares; MU: macropel osunicelularessimples (*: enlemmay
palea); PD: penacho distal; AS: asperezas marginales (aguijones y ganchos); PE: perforacio-
nes distales. (1): Axonopus sect. Axonopus serie Axonopus; (2): Axonopus sect. Axonopus
serie Barbigeri G. A. Black; (3): Axonopus sect. Axonopus serie Capillares G. A. Black; (4):
Axonopus sect. Axonopus serie Fastigiati G. A. Black; (5): Axonopus sect. Axonopus serie
Qffulti G. A. Black; (6): Axonopus sect. Cabrera (Lag.) Chase, (7): Axonopussect. Lappagopsis
(Steud.) Chasey (8): Axonopus sect. Senescentia Giraldo-Cafias. En todas | as especies exami-
nadas, las células largas epidérmicas, tanto de la lemma como de la palea superiores, son
rectangulares con paredes longitudinales onduladas.

ESPECIE CS PS MB MU PD AS PE
A centralis Chase (1) Ha Ar - X X - -
A conpressus (Sw.) P. Beawv. (1) Ha Cu X X
A fissfolius (Reddi) Kuhim. (1) Ha Ar X X -
A marginatus (Trin.) Chase (1) Ha Ar X X X
A norronel Girddo-Cafias (1) Ha Ar X - -
A poiophyllus Chase (1) Ha Ar X X X
A purpusi (Mez) Chase (1) Ha Ar X X* X
A anceps (Mez) Hitche. (2) Hacd Ar - X X
A cadquiarensis Davidse (2) Ha Ar X X X
A caulescens (Mez) Henrard (2) Ha Ar X X X
A. chimantensis Davidse (2) Ha Ar - X X
A comans (Trin.) Kuhim. (2) Ha Ar X X X
A conduplicatus G. A. Black (2) Ha Ar X -
A eminens (Ness) G. A. Black (2) Ha Cch - X -
A equitans Hitche. (2) Ha Ar X X X
A hitchcockii G. A. Black (2) Ha Ar X X X
A leptostachyus (Hiiggé) Hitche. (2) Ha Ar X X -
A piccae Girddo-Cafias (2) Ha Ar X X* X
A pubivaginatus Henrard (2) Ha Ar X X X
A schultesi G. A. Black (2) Ha Ar X X* X
A. scoparius (Hiiggé Kuhim. (2) Ha Cu X X X
A dccus (Nees) Kuhim. (2) Ha Ar X X -
A deyermerkii Swalen (2) Ha Ar X X
A afffultiformis G. A. Black (2) Ha Cu - X -
A surinamends (Steud.) Henrard (2) Ha Ar X X X -
A triglochinoides (Mez) Dedecca (2) HaCd Ar X X X X
A villosus Sadlen (2) HaCr Ar X X* X -
A aloagae Girddo-Cafias (2) Ha Cd,Cr Ar X X X
A capillaris (Lam)) Chase (3) Ha Ar X - -
A fadtigiatus (Nees) Kuhim. (4) Ha Ar X X X
A cuatrecasasi G. A. Black (5) Ha Ar X
A flabdliformis Sndlen (5) Ha Ar X
A magallanesae Girddo-Calas (5) Ha Ar X
A penndlii G. A. Black (5) Ha O Ar X -
A aureus P. Beawv. (6) Ha Ar X X
A chrysoblepharis (Lag.) Chase (6) HaCr Ar X - -
A braslienss (Spreng.) Kuhim. (7) Ha Ar X X* -
A chasese G. A. Black (7) Ha Ar X X* X
A herzogii (Hack.) Hitche. (7) HaCd Ar X X X
A senescens (DdAll) Henrard (8) Ha Ar X X X
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Figura 5. Vistas generales de las papilas del antecio superior de Axonopus, del lado de la lemma superior. a.
A. eminens, nétense ademas de las papilas, las paredes longitudinales onduladas de las células largas rectangu-
lares (x 1000) (Mori et al. 16638, CEPEC), b. papilas de la porcién proximal de la lemma superior de A.
leptostachyus (x 500) (Hermann 10950, US), c. papilas de la porcién distal de la palea superior de A. piccae
(x 1000) (Davidse & Miller 26620, COL), d. papilas de la porcion media de la lemma superior de A. scoparius
(x 500) (Fonnegra et al. 585, HUA), e. papilas de la porcién media de la lemma superior de A. suffultiformis
(x 975) (Steyermark & Bunting 103197, MO), f. papilas de la porcion proximal de la lemma superior de A.
triglochinoides (x 300) (Davidse 16826, MO).
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Figura 6. Cuerpos de silice en €l antecio superior de Axonopus. a. A. anceps (x 1000) (Laegaard & Mayorga
17500, AAU), b. A. herzogii (x 1000) (Daly et al. 2177, NY), c. y d. A. pennellii, nétese la abundancia de los
cuerpos de silice en esta especie (c. x 1000; d. x 2000) (Saravia 2672, COL), e. A. schultesii, nétense ademés
de los cuerpos de silice, los macropelos colapsados (x 500) (Giraldo-Cafias & Loépez 2551, COAH), f. A.
zuloagae (x 1000) (Giraldo-Cafias & Lo6pez 2588, COAH). a, b, ey f del lado de la palea superior; cy d del
lado de la lemma superior.
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triglochinoides (Figs. 7e, 7f). Por Ultimo, en A.
aureus P. Beauv. se observaron 2-5
perforaciones pequefias(ca. 4.8 Um dedidmetro)
en el extremo distal delalemmasuperior (Fig.
7d), pero su natural eza es desconocida. Quizés
correspondan a orificios dejados por los
micropelos a desprenderse, es|o mas seguro.

Todas las estructuras micromorfol dgicas
antes comentadas, pueden acumular silice
(observaciones personales), excepto los
micropelos bicelulares, en los que nunca se
advirtié la presencia de silice. Estas
observaciones coinciden con |o expuesto por
Snow (1996), quien también resalta que los
micropel osno acumulan silice.

A pesar de haber realizado muchas observa-
ciones en especimenes de 40 especies
(Anexo 1), en Axonopus nuncaobservé apa-
ratos estomaticos en los antecios superio-
res, caracteristicahalladacon ciertafrecuen-
ciaen otros géneros de latribu Paniceae. Es
asi como varios investigadores observaron
aparatos estomati cos en varios miembros de
Paniceae: subgénero Dichanthelium de
Panicum (Clark & Gould 1975), Eriochloa
Kunth (Shaw & Smeins 1981), Ichnanthus P.
Beauv. (Shaw & Webster 1983), grupo Lorea
de Panicum (Renvoize & Zuloaga 1984),
Ichnanthus grandifolius (Ddéll) Zuloaga &
Soderstrom, Panicum aristellum Dall,
Tatianyx arnacites (Trin.) Zuloaga &
Soderstrom (Zuloaga & Soderstrom 1985),
Acroceras zizanioides (Kunth) Dandy
(Zuloagaet al. 1987), seccién Soloniferade
Panicum (Zuloaga & Sendulsky 1988),
Panicum sabulorum Lam. (Morrone &
Zuloaga 1991b), seccién Laxa de Panicum
(Zuloagaet al. 1992) y en Brachiaria (Trin.)
Griseb. y Urochloa P. Beauv. (Morrone &
Zuloaga 1992). En Digitaria se observan
estomasen el extremo distal delalemmasu-
perior (Giraldo-Cafias, 2002b).
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Con respecto a la presencia de aparatos
estométicos en el antecio superior de las
Paniceae, Shaw & Webster [1983, citando a
Shaw & Gould (1979)] comentan que este ca-
récter es mas comdn en |as Paniceae C,; qui-
Zas por esto su presencia no fue advertida en
miembros de Axonopus, género C,. Por su
parte, Snow (1996) encontrd en Leptochloa P,
Beauv. y géneros relacionados de la subtribu
Eleusininae (Poaceae: Eragrostideae) quelos
estomas se presentan raramente en laslemmas,
considerando su presencia como una anor-
malidad. Lapresenciadeestomasenlaslemmas
puede ser también un carécter smplesiomérfico,
toda vez que las lemmas son homélogas alas
hojas(Dr. L. E. Mora-Osgjo, com. pers.).

Como pudo apreciarse, € ornamento del antecio
superior exhibe una mayor complgidad en la
mayoria de los miembros de Axonopus sect.
Axonopus serie Barbigeri. Al respecto, Brown
(1977, citado por Thompson & Estes1986) cree
que las Paniceae con un antecio superior muy
ornamentado son mas primitivas que las que
presentan un antecio superior poco ornamentar
do, como es d caso de los representantes de
Axonopus sect. Cabrera y de Axonopus sect.
Axonopus serie Suffulti, lo cual coincideconlas
tendencias evol utivas basadas en lamorfologia
y tipologia de la sinflorescencia de Axonopus
encontradas por Giraldo-Cafias (2000b), en las
quelos miembros de Axonopus sect. Axonopus
serieBarbigeri sonlosmésprimitivosdel géne-
ro, mientras que los de Axonopus sect. Cabrera
son los més evolucionados. No obstante, sobre
labase delas observeciones|levadas acabo en
el antecio superior, se puede concluir que las
caracteriticas ofrecidas por éste no ayuda a
soportar la clasificacion infragenérica (seccio-
nesy series) de Axonopus. Sin embargo, estas
caracteristicasdel ornamento son muy valiosas
anivel especifico, pues permiten, enlamayoria
de los casos, una ddlimitacidn de las especies,
dadalaampliavariacion y combinacion de ca-
racteres(Tablal).
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Figura 7. Diversas estructuras en €l antecio superior de Axonopus. a. Distribucién de micropelos bicelulares en la porcién distal de
lalemma superior de A. pennellii (x 350) (Saravia 2672, COL), b. Detalle de los micropel os bicelulares de lalemma superior con las
células basal y distal colapsadas, A. brasiliensis. Nétense ademés, las papilas y las paredes longitudinales onduladas de las células
largas rectangulares (x 800) (Calderén et al. 2575, US), c. Vistageneral de las células largas rectangulares epidérmicas de lalemma
superior de A. brasiliensis (x 1000) (Calderén et al. 2575, US), d. Vistagenera del extremo distal delalemmasuperior de A. aureus,
donde se pueden apreciar 1os micropelos bicelulares colapsados, papilas y algunas perforaciones (x 500) (Giraldo-Cafias & Lépez
2591, COAH), ey f. Detalle de las asperezas marginales de lalemma superior de A. triglochinoides (e. x 500; f. x 1000) (Davidse
16826, MO).
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Figura 8. Vistas generales del penacho distal del antecio superior de Axonopus, del lado de la lemma superior.
a. A. chaseae, nétese ademés, la distribucion uniforme de las papilas (x 100) (Davidse et al. 12220a, MO), b.
A. comans (x 200) (Irwin et al. 10606, NY), c. A. marginatus, en esta especie 10os macopelos son contortes
(x 200) (Santos 2157, R), d. A. pubivaginatus (x 100) (Lima 53, COL), e. A. schultesii (x 200) (Giraldo-
Cafas & Loépez 2551, COAH), f. A. surinamensis (x 200) (Hoock 245, VEN).
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Figura 9. Macropelos en d antecio superior de Axonopus, de lado de la lemma superior, porcion disd. a. Vista generd
de la distribucién de los macropelos en A. brasiliensis (x 200) (Calderén et al. 2575, US), b. Detdle de dos macropelos
de A. brasilienss, ndtense ademés, las papilas y las paredes longitudinaes ondulades de las cdlulas largas rectangulares (x
2000) (Calderdn et al. 2575, US), c. Detale de macropelos y papilas de A. marginatus (x 1000) (Santos 2157, R), d.
Detdlle de macropelos de A. pubivaginatus (x 500) (Lima 53, COL), e Detale de macropelos colapsados y papilas de
A. triglochinoides (x 1000) (Davidse 16826, MO), f. Detdle de mecropelos de A. zuloagae, nétense ademés, las papilas
y las paredes longitudindes onduladas de las células |argas rectangulares (x 1000) (Giraldo-Cafias & Lopez 2588, COAH).
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Es por esto que los caracteres micromor-
folégicos ofrecidos por las especies de
Axonopus, pueden constituir unainformacién
muy valiosaanivel filogenético (Giraldo-Ca-
fias, datos no publ.).

Por su parte, Thompson & Estes (1986) en-
contraron para varios géneros de Paniceae,
gue los patrones exhibidos por €l antecio su-
perior no garantizan un reconocimiento
taxondmico entre éstos, pero si entre espe-
cies. Asimismo, laformadel antecio envarios
géneros de gramineas tiene una utilidad
taxondmicaminima(Thomasson 1985). Final-
mente, es necesario estudiar todas las espe-
ciesdel género (ca. 70) paraasi documentar y
caracterizar todalavariacién micromorfol égica
y anatémica, con lo que se podria establ ecer
con mayor precisién qué caracteres podrian
servir como «marcadores» filogenéticosen el
género. También se hace necesario un estu-
dio ontogenético paradeterminar lareal natu-
ralezadelosaguijones, ganchosy macropel os,
paraasi determinar si corresponden realmen-
te a estructuras diferentes 0 ssimplemente a
trayectorias de desarrollo de una estructura
en particular (véase Snow 1996).

De acuerdo con las caracteristicas epidérmi-
cas, tanto delalemmacomo delapé easupe-
riores, Axonopus presenta un «dermotipo
panicoide» (sensu Prat 1960, citado por
Zuloaga et al. 1989, Metcalf 1960, Shaw &
Smeins 1981, Thompson & Estes 1986,
Zuloaga & Morrone 1992, Filgueiras et al.
1993h), el que se caracteriza por presentar
cuerposdesilice hateriformes, célulaslargas
rectangulares de paredes onduladas y por la
presencia de micropelos bicelulares del tipo
panicoide.
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Anexo 1. Material estudiado del género Axonopus P. Beauv., discriminado
por secciones y series.

Axonopus sect. Axonopus

1. Axonopus sect. Axonopus serie Axonopus.
A. centralis Chase: BRASIL: Maguireet al.
60040 (NY). COLOMBIA: Betancur et al. 260
(HUA), Mora 1310 (COL), Curran 148 (MO),
Dugand 5817 (COL). PANAMA: Hitchcock
7928 (US). VENEZUELA: Liesner & Holst
20149 (MO, Sl), Steyermark et al. 131919
(MO, SI), Wingfield 6023 (MO), Burkart
17191 (SI). A. compressus (Sw.) P. Beauv.:
ARGENTINA: Parodi 152 (BAA), Quarin et
al. 2442 (CTES, Sl). AUSTRALIA: Clemens
s.n.(MICH, SI). BOLIVIA: Beck 3225 (LPB,
9l), Seiddl & Vargas2364 (LPB, SlI), BRASIL:
Black 57-20133 (R), Chase 10711 (MO),
Gilberto 1613 (SI), Klein 11171 (SI, US).
COLOMBIA: Giraldo-Cafias 2639 (COL,
HUA, Sl), Giraldo-Cafias & Morales 3103
(HUA), Lindig 1089 (COL, P). ECUADOR:
Acosta-S0lis 12145 (S), Asplund 19722 (NY).
INDONESIA: Vogel 4530 (MO). LIBERIA:
Jansen 884 (MO). NICARAGUA: Davidseet

al. 30771 (MO, SI). PARAGUAY: Zardini &
\elasquez 24676 (AS, MO, Sl), Nicora et al.
9872 (Sl). PERU: Smith & Salick 8338 (MO,
Sl). VENEZUELA: Burkart 17161 (SI),
Zuloaga et al. 4344 (SI, VEN). A. fissifolius
(Raddi) Kuhlm.: ARGENTINA: Giraldo-
Cafas& Biganzoli 2801 (Sl). BRASIL: Chase
11913 (MO), Harley 16013 (CEPEC), Zuloaga
& Morrone4713(Sl). COLOMBIA: Giraldo-
Cafias & Lopez 2597, 2602, 2615 (COAH,
HUA, MO, SI). VENEZUELA: Huber 6206,
6209 (SI, VEN), Liesner 15697 (MO), Zuloaga
etal. 4357 (SI, VEN). A. marginatus (Trin.)
Chase: BOLIVIA: Killeen 2229 (F, LPB, Sl).
BRASIL: Irwin & Soderstrom 6989, 7600,
7618 (NY, SlI), Chase 8905 (MO), Eiten &
Eiten 6774 (MO), Rugolo et al. 1735 (9),
Santos 2157 (R), Sacco 2363 (COL, R). A.
morronei Giraldo-Cafias: COLOMBIA:
Giraldo-Cafias & LOpez 2624 (COAH, COL,
HUA, MO, SI), 2644 (COAH, COL), Rivera
226 (MEDEL). A. poiophyllus Chase:

313



Estudios micromorfolégicos y anatébmicos en el género neotropical Axonopus

COLOMBIA: Archer 1250 (US).
GUATEMALA: Cook & Doyle 58 (US).
HONDURAS: Davidse et al. 35115 (MO),
Sandley 22799, 24057 (NY). NICARAGUA:
Davidse et al. 30793 (MO, SI). A. purpusii
(Mez) Chase: BELIZE: Davidse & Brant
32846 (MO, Sl). BRASIL: Chase 10791 (MO),
Hopkins et al. 548 (INPA, NY, SI), Irwin &
Soderstrom6081 (NY, SI, US). COLOMBIA:
Giraldo-Cafas & L6pez 2625 (COAH, HUA,
MO, Sl), Davidse & Llanos5426 (COL, MO),
Laegaard & Mayorga 17511 (COL, SI).
GUYANA: Davis 823, 838, 868 (NY).
PARAGUAY: Rojas 10781 (LIL), Hassler
8248 (LIL). VENEZUELA: Burkart 17119,
17175 (Sl).

2. Axonopus sect. Axonopus serie Barbigeri
G.A.Black. A. anceps(M ez) Hitchc.: BRASIL:
Spruce 1259 (NY, US). COLOMBIA:
Jaramillo 327 (COL), Davidse & Miller
26356 (MO), Laegaard & Mayorga 17500
(AAU, COAH, COL, Sl), Davidse & Llanos
5301 (COL), Vincdlli 1274 (COL, FMB), Wood
4193 (COL, FMB). TRINIDAD: Soderstrom
et al. 1115 (NY). VENEZUELA: Burkart
17287, 17329 (Sl), Davidse & Huber 23072
(MO), Riina & Aguilar 106-A (VEN),
Garéfaloetal. 997 (VEN), Zuloaga et al. 4369
(Sl), Davidse et al. 16746 (MO), Maguire et
al. 32000 (NY), Maguire & Wurdack 34672
(NY). A. casquiarensisDavidse COLOMBIA:
Davidse 16825 (MO). VENEZUELA: Davidse
et al. 16856 (MO), 17049 (COL, Sl), 27688
(MO), Huber 1679 (SI, VEN), 3410 (MO). A.
caulescens(Mez) Henrard: VENEZUELA:
Holst 3838 (MO), Huber 9707 (MO), 12957
(9), Seyermark 89583 (NY). A. chimantensis
Davidse: VENEZUELA: Huber & Steyermark
6931 (S, VEN), 7032 (VEN), 7043(MO, VEN),
Seyermark & Wurdack 463 (NY), Seyermark
et al. 128405 (MO). A. comans (Trin.)
Kuhim.: BRASIL: Irwinetal. 8687 (NY), 8824
(MO), 10606 (MO, NY). PARAGUAY: Rojas
3994 (BAA), 6390 (SI). A. conduplicatus G.
A. Black: BRASIL: Anderson et al. 35122
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(COL), Chase 9170 (MO), Irwin et al. 23465
(NY), Zuloaga & Morrone 4637 (SI). A.
eminens (Nees) G. A. Black: BOLIVIA:
Quevedo & Centurién 451 (MO), Steinbach
6976 (MO). BRASIL: Noblick et al. 2595
(CEPEC), Harley 15207 (CEPEC), Mori et al.
16638 (CEPEC). SURINAM: van Donselaar
3569 (COL). A. equitans Hitchc.: BRASIL:
Eiten & Eiten 10528, 10634 (MO).
TRINIDAD: Soderstrom 1009 (NY).
VENEZUELA: Wurdack & Adderley 43382
(NY). A. hitchcockii G. A. Black: BRASIL:
Pires 3735 (NY). GUYANA: Hitchcock
17114, 17264 (MO), Smith 3398 (NY). A.
leptostachyus  (Fliggé) Hitchc.:
ARGENTINA: Zuloaga et al. 3174 (SI),
Fontana 204-5 (CTES, SI). BOLIVIA: Killeen
1685(LPB, MO, SI). BRASIL: Alem& Mieira
1621 (MO), Kuhlmann 79 (R), Black et al.
57-19455 (COL). COLOMBIA: Davidse &
Miller 26389 (COL ), Blydenstein 1592 (COL),
Fernandez et al. 5729 (COL), Idrobo 11544
(COL), Laegaard & Mayorga 17467 (AAU,
COAH, COL, Sl), Pinto & Sastre 1196 (COL,
P), Triana 31 (COL), Zuloaga 3985 (COAH,
COL, SI), Hermann 10950 (COL, US).
PARAGUAY: Jiménez29(Sl). VENEZUELA:
Huber & Alarcon 7663 (MO), Ramia 2469
(VEN). A. piccae Giraldo-Cafas:
COLOMBIA: Davidse & Miller 26620 (COL).
VENEZUELA: Davidseet al. 4955 (MO). A.
pubivaginatusHenrard: BRASIL: Black 50-
8653, 50-8687, 50-8741 (COL), Davidse et
al. 17735, 17827 (MO), Lima 53 (COL, R).
GUAYANA FRANCESA: Hoock 1329 (MO).
A. schultesii G. A. Black: COLOMBIA:
Arbelaez & Sueroke 595 (COAH, HUA, U),
Duivenvoorden 99 (COAH), Idrobo 8963
(COL), Murilloetal. 179 (COL), Palacios &
Plazas 777 (COAH), Sastre & Raichel 4978
(COL, P),Eden127 (COL), Galeanoet al. 2271
(COL, MA), Giraldo-Cafias & Lopez 2551,
2565 (COAH, COL, HUA, MO, NY, SI, VEN),
Schultes & Cabrera 20011 (US).
VENEZUELA: Aymard & Delgado 8107,
8360 (VEN), Davidseet al. 17204 (COL, MO,



S, 17393 (MO). A. scoparius (Fliggé)
Kuhlm.: BOLIVIA: Beck 13379, 17182 (LPB,
Sl), Feuerer etal. 5882 (MO), Seidel 999 (LPB,
Sl), Buchtien 448 (S1), Williams 1025 (NY).
BRASIL: Heringer et al. 3002 (R), Black 52-
14121 (R). COLOMBIA: Angulo 24 (HPUJ),
Giraldo-Cafias 2640 (COL, HUA, SI), Girédn
329 (HUA), Eden 26 (COL), Barbosa €t al.
8699 (COL, FMB, MA), Zuloaga 3954 (COL,,
Sl). COSTA RICA: Grayum 3944 (MO, Sl),
Davidse24104 (MO, Sl), Davidseet al. 25588
(MEXU, MO). ECUADOR: Palacios et al.
143, 145 (MO, Sl), Cazalet & Pennington
7788 (NY). PERU: Gentry & Smith 35764
(MO), Parodi 288 (Sl), Smith 6526 (MO, Sl),
Tupayachi 22 (MEXU), Vasquez & Jaramillo
4901 (MO, S). VENEZUELA: Davidse 27784
(MO), Liesner 18516 (COL), Garcia 15484
(COL), Burkart 17375 (SlI), Montes 1966
(MO). A. siccus(Nees) Kuhim.: ARGENTINA:
Giraldo-Cafias & Biganzoli 2803 (SI).
BOLIVIA: Killeen 1986 (MO), Seinbach
6976 (NY), Wiliams 1023 (NY). BRASIL:
Chase 10241 (MO), Irwinet al. 11583, 27281
(COL), Zuloaga & Morrone 4570 (SI),
Davidse et al. 10966, 11285 (COL), 11390
(MO), Castellanos 24605 (COL).
PARAGUAY: Hassler 11548 (G), Morrone &
Pensiero 471, 539 (Sl), Rosengurtt B- 5780
(LIL), Rojas1037, 13197 (BAA). URUGUAY:
Rosengurtt B-7029 (SI). A. steyermarkii
Swallen: VENEZUELA: Liesner 17607 (MO),
Seyermark 129590 (MO). A. suffultiformis
G.A.Black: VENEZUELA: Huber 4015(VEN),
Seyermark & Bunting 103197 (COL, MO).
A. surinamensis (Steud.) Henrard:
GUAYANA FRANCESA: Hook 245 (COL,
VEN), 246 (COL), 248 (COL, MO). A.
triglochinoides (M ez) Dedecca: COLOMBIA:
Davidse 16826 (COL). VENEZUELA:
Guanchez & Varadarajan 2574 (MO, VEN).
A.villosusSwallen: VENEZUELA: Huber &
Izquierdo 12770 (SI, VEN), Maguire €t al.
30148 (NY). A. zuloagae Giraldo-Cafias:
COLOMBIA: Giraldo-Cafias & L6pez 2588
(COAH), Sastre & Reichel 4969 (COL, P).

Diego Giraldo-Cafias

3. Axonopus sect. Axonopus serie Capillares
G. A. Black. A. capillaris (Lam.) Chase:
BOLIVIA: Hitchcock 22657 (R). BRASIL:
Swallen 4099, 4624 (R), Clayton 4820 (Sl),
Filgueiras & Zuloaga 2126 (SI), Anderson
et al. 35728 (MO), Chase 9343 (MO),
Plowman et al. 9312 (MO), Zehntner 76 (R).
COLOMBIA: Garcia 4588 (COL, US), 6497
(COL), Rivera 235 (MEDEL). ECUADOR:
Asplund 8849 (R). GUAYANA FRANCESA:
Leblond s. n. (US). GUYANA: Sofferset al.
61 (MO). MEXICO: Blas 94 (XAL). PERU:
Smith 6685 (MO). VENEZUELA: Davidse &
Gonzalez 19915 (MO, VEN).

4. Axonopus sect. Axonopus serie Fastigiati
G. A. Black. A. fastigiatus (Nees) Kuhim.:
BRASIL: Irwin & Soderstrom 5214 (MO),
5792 (NY, Sl), Mexia5880 (MO, R), Aparecida
daSlvaetal. 1586 (Sl), Zuloaga & Morrone
4693, 4699, 4702 (SI).

5. Axonopus sect. Axonopus serie Suffulti G.
A. Black. A. cuatrecasasii G. A. Black:
COLOMBIA: Cuatrecasas 3882 (Sl).
BOLIVIA: Killeen 1577, 1725 (F, LPB, S),
Renvoize & Cope 3994 (MO), Williams 1000
(NY). VENEZUELA: Davidse et al. 20754
(MEXU), Montes 1304-A (MO, VEN). A.
flabelliformis Swallen: BRASIL: Frées &
Addison 29114 (COL), Krukoff 12443/187
(NY), Luetzelburh 22410, 22954 (R), Prance
et al. 4744 (COL, MO, NY). COLOMBIA:
Philipson 2282, 2392 (COL). GUYANA:
Harrison & Persand 1049 (NY), Hitchcock
17275 (US), Maguire & Fanshawe 32477
(NY), 32565 (NY), 32621 (NY), Sandwith
1406 (NY). GUAYANA FRANCESA: Hoock
410a(COL). VENEZUELA: Davidse & Huber
22700 (MO), 22866 (MO), Huber 9162 (MO,
NY, VEN), 10448 (NY, SI, VEN), 11882 (S,
VEN), 12339 (SI, VEN). A. magallanesiae
Giraldo-Cafias: VENEZUELA: Huber 12995
(COL, SI, VEN). A. pennellii G. A. Black:
COLOMBIA: Saravia 2672, 2707b, 2720
(COL), Pennell 1539 (NY, US).
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Axonopus sect. Cabrera (Lag.) Chase

A. aureus P. Beauv.: BELIZE: Gentle 3681
(MO), 9418 (MEXU, MO). BOLIVIA: Beck
14964 (LPB, Sl), Buchtien 11 (MO), Seidel
978 (LPB, 9I), Killen 860 (F, SI). BRASIL:
Anderson 7027 (MO, NY), Callgjaset al. 1668
(MO, NY), Davidse & Ramamoorthy 10844
(MO), Harley 17018 (K, MO), Lima 49 (COL),
Plowman et al. 9151, 9343 (MO, NY), Chase
11334 (MO), Hatschbach et al. 59903 (SI),
Oliveiraetal. 557 (IBGE, Sl). COLOMBIA:
Blydenstein 785 (COL), Callejas &
Marulanda 6888 (COAH, HUA, Sl), Galen
& |drobo 1437 (COL), Sastre 3592 (COL, P),
Giraldo-Cafias 2638 (COL, HUA, MO, SI),
Giraldo-Cafas & Lépez 2591 (COAH),
Laegaard & Mayorga 17470 (AAU, COL,
Sl), Langenheim 3076 (COL), Little & Little
8382 (COL), Marulanda & Marquez 1253
(HUA), Saravia 2637 (COL), Vincelli 1155
(COAH, FMB), Wood 4428 (COL), Zuloaga
3979 (COL, SI). COSTA RICA: Gémez 18600
(Sl), Gomez et al. 23915 (MO, SI).
HONDURAS: Swallen 10798 (MEXU),
11257 (MEXU), Pohl 12524 (MO). MEXICO:
Breedlove 22192 (MEXU), Cowan 2585
(MEXU), Magaia 467 (MEXU), Ricardes254
(MEXU). NICARAGUA: Grijalva & Burgos
1596 (MO). PANAMA: Allen 1279 (MO),
Sytsma & D" Arcy 3214 (MO), Croat 12174
(MO), Hammel 5505 (COL, MO), Hitchcock
7987 (MO, US). PERU: Smith 6515 (MO, SI).
PUERTO RICO: Chase 560 (MEXU, US),
Hioram 838 (MEXU). SURINAM: Heyligers
626 (COL). VENEZUELA: Huber 1968 (MO,
VEN), Burkart 17238 (Sl), Davidse 3072
(MO), Ramia 1002 (VEN), Boom & Girillo
6374 (COL, MO, NY), Zuloaga et al. 4307
(SI, VEN), Seyermark 99381 (COL, VEN). A.
chrysoblepharis (Lag.) Chase: BOLIVIA:
Beck 21085 (LPB, Sl), Killeen 894 (F, Sl),
Krapovickas & Schinini 31746 (CTES, Sl).
BRASIL: Anderson 9342 (COL, NY),
Anderson et al. 37125 (MO, NY), Chase
11053 (MO), Mexia 5623 (MO), Dusén 16838
(Sl), Brooks et al. BRASPEX-127 (MO, NY,
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9), Oliveraetal. 527 (IBGE, SI). COLOMBIA:
Giraldo-Cafias & L6pez 2641 (COAH), Smith
2138 (COL, MO, US), Smith & Idrobo 1417
(COL, US), Saravia 1630 (COL ), Davidse &
Llanos5370 (COL, MO), Lindig 1078 (COL,
P), Triana 761 (COL), Cuatrecasas 7649
(COL, US), Cuatrecasas & Garcia 4260
(COL), Blydenstein 1646 (COL), Jaramillo et
al. 1054 (COL), Rivera 4 (COL), Smith &
Idrobo 1417 (COL, US), Sarr 81 (COL),
Davidse& F. Llanos5370(COL, MO). COSTA
RICA: Pohl & Gabel 13729 (MO).
GUATEMALA: Harmon & Fuentes 1852
(MO). PANAMA: Dodgeet al. 16892 (MO),
Sandley 25199 (MO, US), McDaniel 8324
(MO), Nee 8156 (MO). PARAGUAY: Hassler
& Rojas10747 (BAA), Fiebrig 5048 (BAA).
VENEZUELA: Davidse 2881 (MO), Ramia
3505 (VEN), Tamayo 2147 (VEN).

Axonopus sect. Lappagopsis (Steud.) Chase
A.bradliensis(Spreng.) Kuhlm.: BOLIVIA:
Solomon 7729 (MO), Killeen 2788 (F, Sl),
Killeen & Grinwood 7725 (MEXU). BRASIL:
Anderson 9412 (MO, NY), Bahia 64 (MO),
Calderonetal. 2575 (MO, US), 2761 (INPA,
MO, US), Calder6n & O. Monteiro 2716 (S,
US), Mori 12937 (MO), Hoehne 1472 (R),
Zuloaga et al. 4831 (IBGE, MO, SlI),
Aparecida & Pereira 857 (IBGE, Sl), 861
(IBGE, ), Irwinet al. 8656 (COL, NY), 9812
(NY, VEN), Chase 10518 (MO), Zuloaga &
Morrone4664 (Sl), Dusén 6962 (MO), Santos
2125 (R). PARAGUAY: Morrone & Pensiero
548 (Sl). A. chaseae G. A. Black: BRASIL:
Chase 11232 (MO, US), Davidse et al . 12220-
A(MO), Fefili etal. 8(IBGE, Sl). A. herzogii
(Hack.) Hitchc.: BOLIVIA: Dalyetal. 2177
(MO, NY).BRASIL: Cordeiro 905 (MO).

Axonopus sect. Senescentia Giral do-Cafias
A. senescens (D6ll) Henrard: COLOMBIA:
Blydenstein & Saravia 1098 (COL).
GUAYANA FRANCESA: Hoock 259 (COL,
MO), 260 (COL), 262 (COL), 264 (COL ), 266
(COL),612(NY),Hoocks.n. (NY, P), Leprieur
s.n. (COL, MO), Sagot 120 (P, R).



