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ESTUDIOS SOBRE LA BIOLOGIA REPRODUCTIVA DE
AXONOPUS FISSIFOLIUS (POACEAE)?

Por' ANA M. ANTON 2

SUMMARY

The present paper deals with the reproductive biology of Axonopus fissifolius in
its various aspects. Investigations were made in order to elucidate detailed infor-
mation on the morphology of the inflorescence, the spikelet and the flower; these
data were correlated with the concomitant changes that occur during the deve-
lopmeént of the sporophyte and ‘gametophyte reproductive structures, as well as
during embryo formation, In tracing the developmental history of the caryopsis,
beginning with the differentiation of the archesporial cells, particular attention has
been paid to the rate and sequence of growth of the different structures. The main

conclusions can be summarized as follows:

1. Inflorescence. The whole floral aggregation is of a complex type, and has
been called synflorescence. It is formed by four partial inflorescences, each one
producing bnly one lateral branch, Thus, the first branching system of the synflo-
rescence is of cymose type, with monochasial features. The partial inflorescences are
also complex inflorescences in themselves but of a different type, their pattern - of
growth being racemose. Each partial inflorescence is formed by 2-5 racemes, in which
the maturation of the spikelets occurs basipetally; thus, the stage of the apiecal
and midlevel spikelets is advanced over that of the lower and basal ones.

2. Spikelets. Solitary at the mnodes, on short pedicells, 2-flowered (the lower
floret sterile). First glume absent; second glume and lemma of the sterile floret
about equal, the back of the glume turned away from the rachis; lemma and palea
of the fertile floret indurate, enclosing the flower.

3. Flower. The flower is perfect, and possess two lodicules, three stamens and
a gynoecium with two styles ending in feathery stigmas.

1 Esta investigacién forma parte del trabajo presentado a la Facultad de Cien-
cias Exactas, Fisicas y Naturales (Universidad Nacional de Cordoba) para optar al
grado de Doctoxa en Ciencias Biologicas.

2 Museo Botinico Cérdoba. Casilla de Correo 495, 5000 Cérdoba, Argentina,
Miembro de la Carrera del Investigador Cientifico del CONICET,
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4. Lodicules. More or less truncate on the upper margin, plicate, thick and
with a flimsy but profuse vascular system; they increase their volume during the
anthesis but after fertilization they become thin and membranous.

5. Stamens. In transverse section the anthers show a different type of dehiscence
according to their position: ‘the frontal one is latrorse and the two lateral ones are
extrorse,

6. Gynoecium. The number of carpels, a subject of great controversy in grasses,
is here considered to be three. The stigmatic hairs are long, being composed of four

tiers of cells,

7. Anther and microsporogenesis. The development of the anther wall is of
monocotyledoneus type; the wall layers comprise epidermis, endothecium, a middle
layer and tapetum. The tapetum is single-layered, of secretory type and its cells
always remain uninucleate. Ubisch bodies are found on the inner tangential wall
of the degenerating tapetal cells. Meiosis is normal and of successive type. The pollen’
tetrads show decusate arrangement. The exine is smooth and possesses a single germ
pore with an operculum. Pollen are shed at 8-celled stage.

8. Ovule and megasporogenesis. Ovules are hemicampylotropous and bitegmic.
The inner integument is larger than the outer one, forming the micropyle by itself.
The archesporial mother cell functions directly as the megaspore mother cell. Meiosis
is normal and a linear tetrad of megaspores is formed. The three micropylar ones
degenerate and the chalazal one becomes the embryo sac mother cell.

9. Male gametophyte. Once formed, the microspore enlarges by way of water
intake within its vacuolar system, its nucleous laying close to the cell wall. During
the first mitotic division, a small generative cell is cut off towards the wall; after-
wards it undergoes another division and forms two sperms. The vegetative nucleous,
which at first is quite large, begins to disorganize at the shedding stage of the

pollen grain. '

10. Female gametophyte. The functional megaspore soon enlarges and by three
successive divisions gives rise to an eight-nucleate embryo sac of the Polygonum
type. The three antipodal cells are large and conspicuous; during growth and diffe-
rentiation of the megagametophyte they divide ending in six uninucleate cells.

11. Fertilization. The. entrance of the pollen tube take place  through the mi-
cropyle and discharges inside one of the synergids; one of the sperms fuses with the
polar nuclei, all three more or less at the same time; the other sperm reaches the
egg cell and fuses formmg the zygote. i

12. Embryogeny. The zygote undergoes a fairly long period of rest; the first
division ,occurs when the endosperm has about 10 nuclei. Subsequent divisions follow
the same pattern already known for other grasses. The development of the embryo
is very fast. .
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13. Endosperm. The primary endosperm nucleous starts to divide soon after
formation. The fusion of the nucleoli is delayed for a considerable time. Divisions
follow in quick succession and a large number of free nuclei is formed. Citokinesis
and cell walls formation occur when the embryo reaches the globular stage.

14. Fruit. The caryopsis is ellipsoid and flattened with an oval hilum and
embryo exceeding half of its length. At maturity, the cells of the ovary wall and
those of the ovule integuments are greatly modified by the strong compression they
suffer due to the increase of the endosperm cells. In the pericarp, the outer epi-
dermis of the carpel»is the only one that persist; all the inner layers, as well as the
ovule integuments and the nucellar epidermis, are almost completely destroyed.

- 15. Floral biology. The flowers are chasmogamous and homogamous; so con-
ditions favour both cross— and self-pollination. The period of time which comprises
sporogenesis, gametogenesis and the fruit formation lasts ca. 48 days, between De-
cember and April in the Southern Hemisphere. A

INTRODUCCION

La familia Poaceae ha sido objeto de un niimero mis o menos con-
siderable de estudios embriolégicos y carpoldgicos, sobre todo en especies
cuya importancia practica es relevante. En cuanto a trabajos morfol6gicos
y anatémicos referidos a las estructuras reproductivas, es menester sefia-
lar en primera linea los efectuados por Arber (1934) y por varios otros
autores cuyos aportes aparecen reunidos en las bibliografias citadas en
obras de conjunto tales como las de Latting (en Youngner and Mc Kell,
1972) ¢ Connor (1979 y 1981) entre otros. En esta enumeracién, deben
agregarse con especial relieve, los excelentes trabajos de Narayanaswami
(1953, 1954, 1955a y b, 1956) por haberse ocupado de Paniceae, la mis-
ma tribu a la que pertenece el género que motiva esta publicacién.

Segtin la bibliografia’ disponible, Axonopus ha sido sélo parcial-
mente objeto de estudios embriol6gicos, ya que, hasta ahora, ha apareci-
do una tnica contribucién (Gledhill, 1967) cuya meta es dilucidar los
‘mecanismos de la reproduccién en 4 especies de procedencia africana; la
misma trata aspectos normales y anormales de la megasporogénesis y de
la formaci6n del saco embrionario. Ningtn tipo de estudio ha enfocado,
desde estos puntos de vista, a materiales del Nuevo Mundo, a pesar de
que Axonopus es un género eminentemente americano,

v



84 BOLETIN DE LA SOCIEDAD ARGENTINA DE Borinica 21 (1-4), 1982

Tampoco se conocen —y ya no sélo en Axonopus sino en general en
las Po4ceas—, trabajos que encaren en conjunto la reproduccién de espo-
réfito y gametdfito considerando sus relaciones en el espacio y en el tiempo.

Aqui se pretende, precisamente, tratar en forma integral la biologia
reproductiva de Axonopus fissifolius, considerando las relaciones e inter-
acciones entre las generaciones esporofitica y gametofiticas, habida cuen-
ta de su insercién en el tiempo. .Para ello, se han correlacionado 2 ti-
pos dewinformacién: por un lado, el desarrollo de las estructuras repro-
ductivas de las 2 generaciones involucradas y las modificaciones resul-
tantes de su interaccién; por el otro, el ordenamiento de estos eventos

en una secuencia cronolégica.

MATERIAL Y METODO
El material estudiado fue el siguiente:

Axonopus fissifolius (Raddi) Kuhlm.: ARGENT INA. Prov. Cdrdoba: Dpto. Pu-
nilla: Arroyito en las cercanias de Cabalango, Anton ef al. 40, 14-1-1981. “Frecuente
en el césped hiimedo a la orilla del arroyo” (CORD).

Especimenes de igual procedencia fueron cultivados en el Jardin Ex-
perimental del Museo Botanico Cérdoba; de ellos se obtuvo todo el ma-
terial fresco que fue analizado.

Inflorescencias en diferentes estados de desarrollo fueron fijadas en
FAA o en una solucién 3:1 de alcohol etilico 959 y 4cido acético glacial,
deshidratadas en una serie de alcohol etilico-xilol, y luego de fragmenta-
das, se ihclu'yeron en parafina. Se realizaron secciones microtémicas lon-
gitudinales y transversales de 10-12 p de espesor, las que fueron tefiidas
con las 2 técnicas siguientes: triple coloracién hematoxilina-safranina-
verde rapido (Conn, Darrow and Emmel, 1960: 183) y violeta de cresilo
(Dizzeo de Strittmatter, 1980: 274). De ambas, el mejor resultado se ob-
tuvo con la primera, en cuanto a la afinidad de los tejidos por los colo-
rantes. :

Las observaciones de polen y gametéfito.masculino se efectuaron
sobre material fijado en FAA, coloreado con carmin acético y montado
en gelatina glicerinada. A ;
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Flores y frutos en diferentes estados de desarrollo fueron analizados
tanto desde el punto de vista exomorfolégico (realizando observaciones
con microscopio estereoscépico) como en su organizacién interna (me-
diante el estudio de los cortes microtémicos seriados), en materiales de
caracteristicas equivalentes. Fue asi posible ‘correlacionar la morfologia
externa con los eventos que acontecen en la parte interna durante el de-
sarrollo de la flor y el desenvolvimiento del fruto. Por otro lado, se pudo
datar cronolégicamente, con bastante exactitud, cada uno de los hechos
mas importantes ocurridos, y la secuencia con que se suceden, mediante
observaciones y mediciones directas realizadas diariamente a lo largo del
periodo de maduraciéon de una sinflorescencia.

Todos los dibujos son originales y fueron delineados con la ayuda
de la camara clara. 5

OBSERVACIONES

A. Inflorescencia. — Lag unidades eleyr'lentales de la inflorescencia en
Poaceae son las espiguillas (Hitchcock, 1935: 8; Parodi, 1958: 15; Jac-
ques-Félix, 1962: 23; Calderén y Soderstrom, 1973: 15; etc.). El modo
en que éstas se disponen en la inflorescencia es muy variado, pero siguen
en general el ordenamiento de 3 tipos fundamentales que clasicamente
han sido referidos como espiga, racimo y. panoja. Debe tenerse en cuen- |
ta, sin embargo, tal como lo puntualizan Calderén y Soderstrom (I. c.),
que estos términos han sido adoptados por extensién, ya que provienen
de un vocabulario descriptivo utilizado para otro tipo de plantas, donde
importa la disposiciéon de flores individuales y no la de conjunto de flores
como son las espiguillas, Por otra parte, dichos términos también deben
~usarse con reparo debido a la naturaleza basipeta de maduraciéon que pre-
sentan las espiguillas dentro de las inflorescencias, pues es muy probable
que se trate de estructuras cimosas mds que racemosas. Hechas estas
salvedades, la.inflorescencia de A. fissifolius se halla formada por varias
inflorescencias parciales, cada una de las' cuales est4 constituida por 2 a
5 racimos geminados o subdigitados en la extremidad del eje. Tado el
conjunto de inflorescencias parciales se considera una sinflorescencia.

El sistema de ramificacién de la sinflorescencia es de tipo cimoso
(Fig. 10), con los atributos de un monocasio; lo forman varias inflores-
cencias parciales de 6rdenes sucesivos, las que se hallan protegidas por la |
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hoja caulinar distal que nace del Gltimo nudo. Por lo comin, sélo exis-
ten 4 inflorescencias parciales por cafia; excepcionalmente, pueden for-
marse 1 6 2 ramificaciones adicionales, pero éstas nunca llegan a com-
pletar su ciclo, pues abortan a poco de aparecer. La secuencia de la ra-
mificacion es la siguiente: cuando el eje principal culmina su crecimien-
to apical, desarrolla un meristema floral que dard origen a la primera
inflorescencia parcial. A poco de haberse diferenciado la misma, el eje
produce en su base, en la axila de la dltima hoja, una rama lateral que,
mas tarde, se transformara en la segunda inflorescencia parcial. A partir
de esta primera ramificacion, del mismo modo desarrolla un nuevo eje,
que culminard en la tercera inflorescencia parcial, y asi sucesivamente.
Cada uno de los ejes laterales formados lleva un caracteristico profilo
picarinado en posicion adaxial (el cual envuelve y protege al primordio),
pero no existen restos de bracteas axilantes. Cuando jovenes, todas las in-
rlorescencias parciales se hallan inclu_idaé dentro de la vaina de la hoja
caulmar distal, pero, més tarde, emergeran gradualmente de ella segun
sea su orden de madurez, debido al alargamiento del pedinculo que las
soporta. Kn cambio, los respectivos profilos nunca exceden el cuello de
1a vaina que los encubre y pasan inadvertidos a menos que se rasgue
arunicialmente la porcion basal de la hoja.

ror su parte, las inflorescencias parciales también son complejas,
pero de diterente tipo, ya que el modelo de ramificacion que - siguen
corresponde a un sistema monopodial. Por lo comin, en la base de las
ramas, en la zona nodal, existe un conjunto de pelos cortos y ralos y, en
ocasiones, la primera rama lateral nace en la axila de una brictea esca-
mosa y triangular que se encuentra en lugar de los pelos. Sin embargo,
toaos los nuevos ejes formados carecen de profilos. La primera inflores-
cencia parcial estd compuesta por (2) 3-4 (5) racimos; las subsiguientes,
repiten ¢l modelo de la misma, pero con la diferencia’ de que poseen un
ntimero menor de racimos (generalmente 2, raro 3).

Los racimos estan constituidos por un numero variable de espigui-

llas (20-36); éstas se disponen en 2 hileras sobre sendas caras (las mds:

angostas) de un raquis aplanado y mas o menos triquetro. El orden de
maduracion de la espiguillas es basipeto, de modo que, sin excepcién,

las espiguillas mas viejas se encuentran en el apice y las mdas jovenes
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hacia la base. Esta peculiaridad se hace facilmente visible durante la an-
tesis, puesto que las espiguillas situadas en el tercio o medio distal del
racimo comienzan el proceso antes que las dispuestas hacia la base.

B. Espiguillas. — Las espiguillas son solitarias, se disponen sobre pe-
dicelos breves y, aunque unifloras en apariencia —dado que sélo contie-
nen una flor perfecta— son bifloras, caracteristica tipica de Paniceae,
pues se conserva una bractea como unico indicio de un antecio basal re-
ducido. De este, modo, cada espiguilla presenta un corto eje articulado
en su base —la raquilla—, sobre cuyos nudos se disponen, de abajo ‘hacia
arriba, 2 bracteas estériles y 2 fértiles (Fig. 1 A). La primera estéril, dis-
puesta abaxialmente respecto al raquis, representa a la tnica gluma que
permanece, puesto que la otra (de posicién mas inferior) se ha atrofiado
completamente al punto de no existir ni siquiera en forma vestigial. La
lemma estéril se halla opuesta a la gluma, en posicion adaxial y representa
al tinico indicio del antecio basal que es estéril en Axonopus. Las 2 brac-
teas subsiguientes, lemma y palea fértiles forman el antecio distal y pro-
tegen a la flor. ' :

Las 4 brécteas referidas se insertan en distintos nudos, notandose cla-

ramente que los entrenudos varian en longitud, siendo los 2 basales con-
siderablemente mas largos que los superiores, que son virtuales.

C. Flor. — Como en todas las Poaceae, la flor presenta simetria bi-
lateral. Consta de un par de lodiculas dispuestas hacia la lemma, 3 es-
tambres —uno en posiciéon media, entre las lodiculas, y 2 laterales— y
un ovario que se continda en 2 estilos terminados en sendos estigmas
plumosos (Fig. 1B, 2D). :

Las lodiculas son truncadas en el apice, plicaday y plurinervadas.

En material fresco son engrosadas y carnosas, mientras que en ejempla--

res desecados son delgadas y de textura mas bien membranécea. Varfan
también segun sea el grado de madurez de la flor, lo que se manifiesta
en un considerable aumento de su volumen durante la antesis (Fig. 2 H,
I.]); una vez ocurrida la fertilizacién, se reducen casi a una membrana

(Fig. 2N). En un transcorte por su porcién media’ (Fig. 1B), puede

advertirse que los bordes de la palea se ubican en el dngulo formado por
sus pliegues.

B
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El androceo es trimero (Fig. 1 C); los 3 estambres, cuyas anteras son
basifijas, adoptan diferente tipo de dehiscencia segin sea su posicién en
la flor. El estambre frontal lleva las 2 tecas mds o menos paralelas entre
'si, o bien los 2 sacos internos se hallan mis préximos que los 2 exterio-
res; esta peculiaridad lleva a que la antera sea latrorsa o levemente in-
trorsa. En los estambres laterales, en cambio, las anteras son siempre
extrorsas, puesto que son los sacos polinicos abaxiales los que se aproximan
entre si, mientras que los adaxiales  se separan (Fig. 3G, H).

*a

Fic. 1. — A. fissifolius (Anton et al. 40). Secciones por espiguilla (la flor que
incluye lleva anteras de 0,5-0.6 mm de long.). A: corte longitudinal sagital (los
elementos en I'mea llena indican el plano por donde pasé el corte; lodicula. estilo
y estigma, que se disponen a ambos lados del plano méd:al de la flor, se limitan con
linea de puntos); B-C: cortes transversales (el nivel de cada uno se halla indicado
por la misma letra en A). Abreviaturas: gl: gluma, le: lemma estéril; If: lemma
fértil; p: palea; lc: lodicula; f: filamento; g: gineceo; b y c: niveles de los trans-
coites B y C respectivamente. .
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El gineceo, cuando maduro, estd compuesto de un ovario obovado.
dorsiventralmente comprimido (Fig. 1B, C), que presenta en su apice 2
mamelones, ubicados entre los 2 estilos, que se insintan desde muy tem-
prano (Fig. 2B, C). Los 2 estilos estain bien desarrollados, surgen en
posicion antero-lateral respecto al ovario (Fig. 1C), y terminan en tipi-
cos estigmas de aspecto plumoso (Fig. 2D, K, M). Los pelos estigmati-
cos son pluricelulares, finos, alargados y 4-seriados; se inician por divisio-
nes de una célula epidérmica del joven estigma (Fig. 20), la que se
alarga y divide; la primera y segunda mitosis son longitudinales, dando
origen a un grupo de 4 células, las que, por sucesivas divisiones trans-
versales terminarén originando un pelo con 4 hileras de células (Fig.
2P). Al tiempo de la madurez de la flor, dichas células aumentan mu-
cho su longitud, debido a la forma de vactolos, a la vez que su parte
distal sobresale oblicuamente, dandole al pelo su forma caracteristica
(Fig=2 Q).

D. Microsporangio y microsporogénesis. — Como es caracteristico en
la familia, las anteras son tetraloculares en transcorte (Fig. 3G, H); el
desarrollo de sus paredes coincide con el tipo descripto para las Mono
cotiledéneas (Davis, 1966). En seccién longitudinal por un joven espo.
rangio (Fig. 2A). puede notarse que las células del arquesporio se dis-
ponen formando una hilera de 10-12 células, tempranamente diferencia-
das, puesto que se observan en anteras de apenas 0,1 mm de longitud.
Cuando la antera alcanza mds o menos 0,5 mm, las células madres del
polen son notablemente mas voluminosas que aquéllas que las rodean
Fig. 3A) y comienzan a dividirse (Fig. 2B; 3C). En este momento,
la pared del esporangio estd compuesta por 3 capas de céiulas (Fig. 3A):
la epidermis y 2 estratos parietales secundarios. El externo constituira
el endotecio, mientras que el interno se dividira periclinalmente para ori-
ginar al estrato parietal y al tapete, que es de tipo secretor (Fig. 3B,
C,E). Tal division aparentemente no ocurre en todas las células, dado
que siempre permanecen 1 6 2 hileras longitudinales donde la pared cons-
ta de sélo 3 capas (Fig. 3 B). Las células epidérmicas son levemente con-
vexas en su pared tangencial exterpa y, al igual que en las otras 3 capas,
son alargadas en el sentido del eje longitudinal de la antera, siendo
todas uninucleadas, incluso en el tapete (Fig. 3E).
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La meiosis en las células madres del polen es de tipo sucesivo, ori-
ginandose tétrades decusadas (Fig. 3 A-C, E). Con frecuencia, no todas
las células comienzan a dividirse al mismo tiempo, y debido a esta falta
de sincronizacién, coexisten en una misma antera —e incluso en un mismo
l6culo— células madres, diades y tétrades (Fig. 3G). Hasta el momento
de la formacion de las tétrades, es posible visualizar las 4 capas que com-
ponen la pared del microsporangio. Poco mas tarde, el estrato parietal
comienza a desorganizarse rapidamente, al punto que, cuando las micrds-
poras se independizan, sus células se hallan aplastadas por completo. Las
micrésporas, entonces, se encuentran rodeadas por la exina, y es posible
observar a la intina en formacién debido a la actividad de pequenas ve-
siculas que vierten su contenido hacia la superficie del grano (Fig. 3D).

A medida que Jos granos polinicos van completando su desarrollo
(luego de separados se redondean y crecen), las células epidérmicas de
la antera se tornan cada vez més convexas en su pared tangencial ex-
terna, las células del endotecio s_é vacuolizan y el tapete se reduce, con-
sumiéndose gradualmente al tiempo que aparecen’ en su pared tangen-

Fic. 2. — A. fissifolius (Anton et al, 40). Morfologia de la flor y cambios experi-
mentados durante la antesis. A: flor joven (anteras aprox. 0,1 mm): las células nu-
celares y las del arquesporio atn no se han diferenciado; B: flor con anteras de
0,2-0,3 mm: en el 6vulo, se distingue la arquéspora y en los sacos polinicos, los mi-
crosporocitos; atin no comenzé el desarrollo de los pelos estigméticos; C: flor con
anteras de aprox. 0,5-0,6 mm: en el évulo se ha diferenciado la megéspora y .en la
antera, las células madres del polen ya han experimentado meiosis; se inicié la for-
macién de los pelos estigmaticos; D: flor madura, poco antes de .la antesis (anteras
-+ 0,9 mm): tanto en el 6vulo como en las anteras se observan gametéfitos; E-G:
cortes long. de 3 estados en el desarrollo de los filamentos, correspondientes a las
flores senaladas B, C y H respectivamente; H y J: esquemas de flores recubiertas
por las glumelas, mostrando su comportamiento durante la antesis (notar lodiculas
turgentes); I: transcorte de H; K y M: esquemas de flores en un estado anterior a
la antesis: L: transcorte de K; N: esquema de flor una vez concluida la antesis, re-
presentando el efecto de cizalla que ejercen lemma y pilea sobre filamentos y
estigmas; O-Q: -tres estados en el desarrollo de los pelos estigméticos, correspondien-
tes a las flores marcadas B, C y D respectivamente. En H y K, lemma hacia ade-
lante y palea hacia atras; en |, M y N, lemma a la derecha y palea a.la izquierda;
en I y L, la lemma hacia abajo y la palea hacia arriba, incluyen 2 lodiculas, 3 fila-
mentos y el ovario. Para mayor claridad, cuando las flores se esquematizan de frente,
siempre se ha suprimido ¢l estambre frontal (excepto en H); .cuando se representan
" en vista lateral, se suprimieron los 2 estambres laterales. Mayores explicaciones en el
texto. Aumentos: la escala de 0,1 mm vale para A-D y la de 0,01 mm paxa E-G
y 0-Q; H-N, esquematico, aproxim. X 13.
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cial interna los cuerpos de Ubisch. En este momento, el micrésporo es
unicelular, contiene un gran vactolo central y se encuentra rodeado por
exina e intina (Fig. 3F).

~ Poco antes de la antesis (Fig. 31), las células de la epidermis cre-
cen por aumentar su turgencia, lo que acentta la convexidad de sus
caras tangenciales externas, al tiempo que engrosan sus cuticulas, donde
aparecen finas estrias. El estrato subepidérmico se ha transformado —me-
diante engrosamientos fibrosos de las caras radiales y tangenciales inter-
nas—, en un caracteristico endotecio. Por entonces, el estrato parietal ha
quedado reducido a restos celulares mis o menos superpuestos. Las cé-
lulas del tapete por su parte, también han sido consumidas durante el
~ proceso de microsporogénesis. El grano de polen, que es monotremo con

un poro operculado, contiene un joven gametéfito masculino 2-celular,
que sera 3-celular al momento de la dehiscencia de la antera.

E. Megasporangio y megasporogénesis. — En un corte longitudinal
por tlor joven (Fig. 1 A) se observa al évulo inserto en la pared poste-
rior del ovario en posicién més o menos horizontal. Su funiculo es virtual,
por lo tanto es sentado. El tegumento externo se halla soldado al interno
en un breve trecho de su region, préoxima a la calaza (Fig. 4A). En este
estado, lo mismo que en los posteriores, es muy dificil determinar a qué
tipo de 6vulo pertenece, dadas la falta de funiculo y la circunstancia de
que la zona de implantacion es muy amplia. Sin embargo, la orientacién

Fic. 3. — A. fissifolius (Anton et al. 40). Microsporangio y microsporogénesis. A-D
y F: transcortes por sectores de anteras en sucesivos estados de desarrollo, corres-
pondiendo a un area equivalente a la sefialada en G, A: durante la formacién de
estratos parietales y diferenciacion de la célula madre del polen; C: mostrando la
formacién del endotecio y la diade;. B: pared del esporangio completa y tétrade (las
2 células superiores se hallan superpuestas); D: el estrato parietal se desorganiza
y, en la micréspord comienza la formacion de la intina; F: durante la reduccién
del tapete y aparicién de los cuerpos de Ubisch; E: corte longitudinal mostrando la
pared del esporangio (con las 4 capas representadas en C) y una tétrade decusada
( las 2 células de la izquierda se encuentran superpuestas); I: transcorte equivalente
al ‘Area marcada en H, mostrando la epidermis con células muy vacuoladas, el endo-
tecio con engrosamientos fibrosos y un joven gametéfito mdsculino; G-H: esquemas
de transcortes de anteras de = 0,3 y == 0,9 mm de long. respectivamente. Abre-
viaturas: ep: epidermis; en: endotecio; esp: estrato parietal; cmp: célula madre del
polen ta: tapete; ub: cuerpos de besch Aumentos: la escala vale 001 mm para
A-F el y 0,1 mm para G-H.
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del megagametocito sugiere una posicion inicial ortétropa; la misma pasa
a ser hemitropa cuando se forma la tétrade de megésporas, pues el eje
alcanza una desviacién de alrededor de 45° respecto a su posicion ante-
rior (Fig. 4AyB).

Durante el desarrollo, y debido a un crecimiento mas rapido en la
zona de insercién, el évulo se curva gradualmente hacia adelante, de mo-
do que su eje calaza-micrépila se desplaza casi en 90°. Al mismo tiempo
que se produce la torsién, la nucela crece en forma unilateral, desarro-
llandose activamente en la zona que corresponde al tercio calazal eter-
no, adquiriendo la fisonomia caracteristica de un 6évulo hemicampilétro-
po (Fig. 4C).

Los tegumentos, por su parte, también crecen, pero de forma muy
desigual, de manera que a la madurez, el 6vulo sélo se halla recubierto
en parte por el tegumento externo, que no interviene en la formacion
de la micrépila. El tegumento interno, ‘en cambio, por si solo, forma la
micrépila y rodea totalmente a la nucela.

La ontogenia del megagametéfito comienza cuando, en la nucela, se
diferencia una célula subepidérmica —la arquéspora— que funcionard di-
rectamente como célula madre de las megasporas (Fig. 4A, D), sin que
exista formacién de célula parietal. Las células de la epidermis nucelar en
contacto con la célula madre de las megasporas generalmente no se di-
viden durante la megasporogénesis y, por su aspecto, se diferencian de
las restantes células nucelares. La célula madre de las megasporas es, en
sinizesis, més larga que ancha, y contiene gran cantidad de vesiculas en
su citoplasma, las que probablemente contribuirdn a formar la pared de
calosa que rodea a la célula en estadios méis avanzados (Fig. 4D).

Fic. 4. — A. fissifolius (Anton et al. 40). Megasporangio y megasporogénesis. A-C:
cortes longitudinales por 6vulos en sucesivos estados de desenvolvimiento. En A se
advierte la célula madre de las megdsporas, en B la tétrade de megdsporas y en C
un megagametdfito maduro. D_H: megasporogénesis: D: célula madre de las me-
_ gasporas en zinicesis. E: arquéspora. F: formacion de la diade, casi al fin de la

meiosis I. G: diade durante da meiosis II. H: tétrade de megasporas, donde se ob-
sérva la megaspora calazal viable y las restantes en proceso de degeneraciéon. Ma-
yores explicaciones en el texto. Aumentos: la escala horizontal vale para A-C y la

vertical para D-H. :
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La meiosis I da por resultado una diade donde ambas células son de
volumen semejante; ocurrida la meiosis II, resulta una tétrade lineal don-
de solo la megéspora calazal serd viable. La Fig. 4 H muestra las 3 megas-
poras micropilares degenerantes, y a la tunica funcional. Conviene desta-
car que las megéasporas degenerantes no han sido todavia comprimidas en
el sentido del eje calazo-micropilar, debido al crecimiento de la célula ca-
lazal; hasta entonces ésta ha crecido mas bien en ancho, adquiriendo
un contorno isodiamétrico. '

F. Ontogenia del microgametdfito: — El microgametéfito comienza su
desarrollo en anteras de == 0.8 mm de longitud, a partir de una micrés-
pora, la que, una vez formada (Fig. 3F), aumenta considerablemente de
tamafio. Tal micréspora posee un gran vactolo central, que motiva el
desplazamiento de citoplasma y ntcleo hacia la-pared celular. El micro-
gametofito se formard a consecuencia de 2 divisiones mitdticas sucesivas,
que ocurren bastante proximas una de otra. Ademds, estas divisiones
no se inician simultdneamente en todas las micr6sporas de la antera, por
lo que es frecuente, atin en el mismo 16culo, encontrar tanto micrésporas
como gametofitos 2- y 3-celulares.: :

Durante la primera divisién mitética, se forma una pequefia célula
generativa —de contorno eliptico o mas o menos fusiforme, con escasisi-
mo citoplasma pero provista de un gran nticleo que se ubica bien proxi-
ma al nticleo de la célula vegetativa, la que conserva su gran vactiolo
central (Fig. 31). La célula generativa se divide nuevamente, dando
origen a 2 gametos masculinos, los que, en su estado maduro, son alar-
gados, de contornos més o menos triangulares, con el citoplasma extre-
madamente reducido, en ocasiones imposible de discernir. Su nicleo ca-
rece de nucléolo y el material cromatico —que se halla muy condensado,
debido a la pérdida de cariolinfa—, presenta un aspecto fibroso y se tifie
intensamente en formia bastante homogénea (Fig. 5A, B, C, D). En este

Frc. 5. — A. fissifolius (Anton et al. 40). Microgametogénesis. A: gamet6fito mas-
culino 8-celular (al fin de la segunda divisién mitética) mostrando la ' célula vege.
tativa y los 2 gametos masculinos; B: estado subsiguiente a A, mostrando al ntcleo
de la célula vegetativa comenzando a desorganizarse, a la vez que los gametos mas-
culinos se tifien intensamente cuando alcanzan la madurez: el opérculo se halla abier-
to; C: estado apenas posterior a B, al comienzo de la formacién del tubo polinico; D:
tubo polinico (el ntcleo de la célula vegetativa apenas discernible). Mayores expli-
caciones en el texto.



£
E
°
(=1




98 BoLETiN DE LA SOCIEDAD ARGENTINA DE BorAnica 21 (1-4), 1982

momento, el nicleo de la célula vegetativa pareceria que tiende a desor-
ganizarse; en efecto, adopta una forma mas o menos ameboidal debido
a la aparicién de lébulos, y su nucléolo, hasta entonces bien visible, co-
mienza a desorganizarse (Fig. 5A, B). El citoplasma, por su parte, apa-
rece repleto de almidén. En el momento de la dehiscencia de la antera,
el gametdfito es 3-celular; al poco tiempo, el nicleo de la célula vegeta-
tiva degenera, y es casi imposible distinguirlo durante la germinaciéon del
tubo polinico (Fig. 5D).

Cabe sefialar, adicionalmente, que se han observado, aunque no con
demasiada frecuencia, granos de polen con 4 6 5 nucleos, como produc-
to de cariocinesis supernumerarias no acompafadas de las respectivas ci-
tocinesis.

G. Ontogenia del megagametdfito. — La tinica megaspora funcional
rdpidamente se agranda, y por 3 ciclos cariocinéticos sucesivos, dard ori-
gen respectivamente a 2, 4 y 8 ntcleos contenidos en un citoplasma co-
mun; luego de citocinesis simultaneas, se formard un gametc')fitbo feme-
nino tipo Polygonum (Fig. 6 A-E). ;

Al final de la primera divisién (Fig. 6 A), los 2 niicleos se encuentran
separados por un gran vactolo central, que es el que determina la pola-
ridad, existiendo también un grupo de vactiolos hacia el extremo calazal
del joven gametdfito. Al completarse el segundo ciclo cariocinético (Fig.
6 B) queda formado un saco de 4 nicleos (Fig. 6 C) donde atn pérma-
nece el vactiolo central y los calazales. Después de finalizada la tercera
division (Fig. 6 D), constituyen al megagametéfito 2 grupos de 3 célu-
las, situados, uno en posicién calazal (las 3 antipodas) y otro. en el ex-
tremo micropilar (el aparato oosférico). Ambos estan separados por una
gran célula media 2-nucleada, cuyo sistema vacuolar central mantiene a
los 2 nucleos en los respéctivos polos calazal y micropilar. En el aparato

Fic. 8. — A. fissifolius (Anton et al. 40). Megagametogénesis. A: saco embrionario
binucleado; B: saco embrionario tetranucleado, al fin del segundo ciclo cariocinético,
C: saco tetranucleado; D: megagametéfito octonucleado, luego de finalizada la ter-
cera divisién: las 3 antipodas hacia abajo y el aparato oosférico hacia arriba, se-
- parados por una gran célula_media cuyos 2 nticleos se hallan distanciados por un
sistema vacuolar muy desarrollado; ha comenzado la desorganizacién de las células
nucelares que rodean al gametéfito; E: megagametéfito en un estado apenas poste-
rior al observado en D, con los nicleos polares aproximados hacia el centro de la
célula media; hacia abajo se distinguen 3 antipodas y hacia arriba el aparato oosférico.
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oosférico hay 2 sinérgidas piriformes, mas o menos rostradas, con un gan-
cho lateral y algunos vactiolos hacia calazal; en ellas, por actividad dic-
tiosémica, comienza a diferenciarse el aparato filar, Entre las sinérgidas
se’ dispone la oosfera, enfrentando al nicleo polar micropilar de la cé-
lula media.

En un cstado mas avanzado, los 2 nicleos polares migran hacia la
region central de la célula media y se visualiza un conspicuo aparato fi-
lar en las sinérgidas (Fig. 6 E). Posteriormente, durante el crecimiento
del megagidmetéfito, cada una de las 3 antipodas se divide, originando
un conjunto de 6 células que siempre se mantienen uninucleadas y dis-
puestas en el tercio basal del gametéfito (Fig. 7B). En este momento
puede apreciarse un espectacular crecimiento del megagametdfito, ya que
su tamarfio casi se duplica (Fig. 10).

H. Fertilizacion. — A poco de emerger los estigmas por sobre las glu-
melas, es posible observar, en contacto con los pelos estigmaticos, gran
nimero de granos de polen conteniendo gametdfitos masculinos en dife-
rentes estados de desenvolvimiento, todo 10 cual indica que la poliniza-
cién ya tuvo lugar. Tales estadios van desde casos donde el opérculo es-
ti recién abierto (Fig. 5B) o gametéfitos apenas comenzando a germi-
nar (Fig. 5C), hasta aquéllos en que el tubo polinico alcanza conside-
rable desarrollo (Fig. 5D).

Para llegar hasta la micrépila, los tubos polinicos crecen a lo largo
de las ramas estigméticas y de los estilos en forma endotréfica; ya en el
6vulo, contintan por el tegumento externo. Las células de éste —origi-
nalmente muy similares en contenido a las de los estilos y estigmas—, se -

Fic. 7. — A. fissifolius (Anton et al. 40). Fertilizacion: A megagametdfito durante
la descarga del tubo polinico: hacia abajo 3 antipodas, hacia arriba el aparato oos-
férico compuesto por la oosfera a la derecha y las 2 sinérgidas superpuestas a la
izquierda; la sinérgida penetrada (dispuesta a un nivel mas profundo) muéstra su
citoplasma y ntcleo desorganizados, pudiéndose distinguir 2 “cuerpos x”; la otra
sinérgida se ubica por encima de la anterior y muestra un niticleo fusiforme; los 2
grandes nicleos polares se disponen proximos a la oosfera y estin también super-
puestos; los 2 gametos descargados por el tubo polinico son fusiformes y tienen nii-
cleos refringentes: B: estado posterior a A, apenas ocurrida la fertilizacién: uno
de los gametos masculinos ha fertilizado la oosfera, por lo -que la zigota muestra en
su nicleo 2 nucledlos; el otro gameto masculino ha  aumentado su volumen' y se
dispone a fusionarse con los 2 ntcleos polares (que se hallan superpuestos); la sinér-
gida penetrada se ha desorganizado y su conten‘do —de aspecto fibroso— se tifie
intensamente; hacia abajo, 4 antipodas que atin no han perdido su vitalidad.
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desorganizan por completo, proceso que se acentia en el area de con-
tacto del tegumento externo con la pared ovérica que. corresponde al na-
cimiento de los estilos. Lo mismo sucede en la zona micropilar, todo lo
cual pareceria indicar que el tegumento externo funciona como obturador.

El tubo polinico penetra por la micrépila y, después de atravesar
la nucela se descarga en una de las sinérgidas. En este momento, los
gametos son fusiformes y poseen un nucleo muy refringente, como puede
apreciarse en Ia Fig. 7A. En la misma figura, la sinérgida penetrada
muestra su citoplasma y su nuacleo desorganizados, siendo posible obser-
var 2 “cuerpos X~ en su contenido. La otra sinérgida, en cambio, conserva
tanto el citoplasma como el ntcleo sin mayores cambios. La oosfera, con-
tigua a las sinérgidas, es mds o menos esférica y se une a la regién apical
del saco mediante un ancho pie; posee un gran nicleo central y. en, el
citoplasma, granulos de almidén y un sistema vacuolar sumamente redu-
cido. Los 2 grandes ntcleos polares se “disponen bien proximos a ella,
mientras que las antipodas aun conseivan su vitalidad, siendo sus ntcleos

.

evidentes y su citoplasma vacuolado.

Poco después, uno de los gametos masculinos se fusiona con la oosfe-
ra y el otro con la célula media (Fig. 7B). El ntcleo del gameto mas-
culino incorporado al citoplasma de la célula media ha aumentado es-
pectacularmente su volumen, debido a la incorporacién de cariolinfa que
dispersa su material cromético; alcanza asi dimensiones similares a la de
los ntcleos polares. Los 3 nucleos que se hallan en contacto, se
fusionardn luego para constituir el nucleo endospermogenético. Dicho
nicleo mantendra, como entidades separadas, 3 nucléolos: 2 procedentes
de los nicleos polares y uno del gameto masculino. Las antipodas atn se

Fic. 8. — A. fissifolius (Anton et al. 40). Embriogénesis y endospermogénesis. A:
primera division de la célula endospermogenética (los micleos hijos formados man-
tienen 3. nucléclos): hacia arriba la zigota, cuyo nticleo muestra una prominencia
determinada por la incorporaciéon del material cromdtico del gameto masculino; B:
zigota en division; a la izquierda la smelglda penetrada; los nticleos del endospenna
muestran 1-3 nucleolos C: casi al final de la division de la zigota, durante la f01ma--
cién del fragmoplasto; E: estado apenas posterior a C, mostrando los 2 “cuerpos x”
en la sinérgida penetrada y alg,unos nucleos del endospermq ¥: proembrion 2-celular,
formado por células de tamafio desigual: una terminal menor (a) y una basal (b);
D: Proembrién 4-celular; la célula terminal se ha dividido verticalmente, por lo que
las células resultantes se hallan superpuestas
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identifican como tales y la zigota, que contiene su citoplasma repleto de
almidén, experimenta un periodo de reposo antes-de comenzar a dividir-
se. En este momento, el gametéfito ha sufrido, otra vez, un considerable
aumento de tamano (Fig. 10).

I. Semilla. — a. Embrion: La primera divisién de la zigota es trans-
versal, vislumbrandose ya por la posicién del huso (Fig. 8 B, C, E), que -
dara por resultado la formacién de 2 células de tamafios diferentes: una
pequefia célula terminal (a), y una basal mas grande (b). A continua-
cién, la célula terminal se divide verticalmente, a la par que la basal ex-
perimenta otra divisién transversa, originando en consecuencia 2 células
(cy d); queda asi formado el tipico procembrién 4-celular conocido para
otras Poaceae. Una nueva divisién vertical y perpendicular a la anterior,
ocurre en la célula terminal, resultando un cuadrante (Fig. 9B). La cé-
lula ¢, inmediata al cuadrante originado por a, también se divide verti-
calmente, al igual que lo hace d, pero en un plano perpendicular al de c.
Cabe sefialar que, en ocasiones, las mitosis-en las células ¢ y d no ocurren
simultineamente (Fig. 9A). El proembrion 8-celular (Fig. 9B), por su-
cesivas divisiones, originard un cuerpo méas o menos globular o clavifor-
me (Fig. 9C) donde se observa un suspensor (formado a partir de la
célula d o inicial del .suspensor) constituido por 2 hileras de células
tanto en ancho como en altura. 3

En un estado mis avanzado (Fig. 9D), en uno de los costados del
proembrién y hacia su épice terminal, comienza a aparecer una peque-

Fic. 9. — A. fissifolius (Anton et al. 40) . Embnogeneszs y desarrollo del fruto. A-D:
estados sucesivos en el desarrollo del embriéon (detalles en el texto); E-G: pared del
fruto; E: en un fruto, casi maduro, segin una porcién equivalente a la marcada a en
N; F: en un fruto maduro, detalles en las porciones indicadas @ y b en N (las lineas
de puntos indican la zona del endosperma que no ha' sido representada) G: detalle
de la porcion marcada ¢ en N; H-N: cortes longitudinales por ovario y fruto en su-
cesivos estados de desarrollo; H: con zigota y endosperma sufriendo la primera di-
vision; I-J: con proembriéon 4- y 8-celular respectivamente y endosperma plurinu-
cleado; K-N: con embrién globular, globular con muesca, con primordios de érganos y
maduro respectivamente y, en todos los casos, endosperma celular. Mayores expli-
_caciones en el texto. Simbolismo utilizado: punteado -fino: endosperma; punteado
denso en H-J: nucela; e: epidermis exterior; ct: células transversales; i: epideriis in-
terna; mn: membrana nucelar; al: aleurona; en: endosperma; esc: escutelo; pc: pared
carpelar; h: hilo; ctal: células de transferencia. Aumentos: la escala saperior iz-
quierda vale para A-B, la del margen derecho para C-D, la horizontal para E-G
¢ y la de 0,1 mm para H-N

i
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fia muesca, que demarca la zona donde se diferenciara el futura 4apice
caulinar. Hacia la ‘porcién basal del embrién, se puede distinguir la lo-
calizacién del meristema apical de la raiz, donde se advierten la célula
inicial del cilindro central (en divisién) y hacia el suspensor, la inicial
de la epidermis y corteza, todo de acuerdo con el plan de organizacion
caracteristico de las Monocotiledéneas con meristema cerrado. El primor-
dio de coledptilo estd representado, al comienzo (Fig. 9 M), por una pro-
tuberancia anular de tejido meristematico que rodea al 4pice vegetativo
y que, en un estado ulterior, terminara por cubrirlo; a su vez, el escutelo
se alarga considerablemente, y el joven embriéon toma una posicién mas
vertical respecto a la que tenia hasta ahora (Fig. 9 I-L.). En el embrién
maduro (Fig. 9N) ya se encuentra diferenciada la primera hoja con su
vaina, protegida por el coleoptilo. Las células del cotiledén que limitan
con el endosperma sufren modificaciones acordes con la funcién hausto-
rial del escutelo (Fig. 9F).

b. Endosperma: El nucleo endospermogenético resulta de la fusién
de los 2 ntcleos polares con el gameto masculino, sin ‘que exista unién de
los respectivos nucléolos, condiciéon que se mantiene durante las primeras
divisiones; por ello, cada uno de los nucleos hijos conserva, al princi-
pio, 3 nucléolos (Fig. 8 A, B, F). :

Apenas formado, el nucleo endospermogenético, que se halla dis-
puesto hacia un costado de la zigota, comienza a dividirse mitéticamente
sin que ocurran las respectivas citocinesis, Estas divisiones nucleares pue-
den o no ser simultineas, pero de todas maneras, un nimero mis o me-
nos grande de ntcleos (hasta 13) ya se encuentran formados cuando el
proembrién es apenas 2-celular; ello es debido a que la zigota experi-
menta un periodo de reposo antes de comenzar a dividirse (Fig. 8B,
E,F).

Hacia el extremo micropilar, algunos de los nicleos del endosperma
se disponen rodeando al proembrién mientras que los restantes, ocupan
una posicién periférica alrededor del gran vactiolo central perteneciente
a la célula media del megagametdfito. La formacion de paredes en el
endosperma ocurre cuando el proembrién alcanza el estado globular (Fig.
QIC). Las primeras células quedan definidas alrededor del proembrién,
generalizandose luego el proceso a todo el endosperma, el que, al seguir
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creciendo, llenard por completo la cavidad del antiguo megagametdfito
(Fig. 9L, J). En tanto, el tejido nucelar, que rodeaba en un principio al
saco embrionario, ha sido desorganizado y sus restos son desplazados ha-
cia la periferia por accién del intenso crecimiento del endosperma
(Fig: 9])« y

J. Fruto. — La pared del ovario —que durante el desarrollo del me-
gagametofito contaba con varias capas de células limitadas por epidermis
exterior e interior«, revela a lo largo de la formacién del cariopse gran
desorganizacién de sus células, sobre todo-en las capas parenquimaticas.
De este modo, en un fruto casi maduro (Fig. 9E), sélo es posible reco-
nocer la epidermis exterior (formada por células alargadas segin el eje
longitudinal del cariopse), la epidermis interior y parte del parénquima
carpelar en un estrato de células que se alargan transversalmente y lig-
nifican sus paredes, a las que Esau (1959: 596) ha denominado célu-
las transversales. La epidermis interior (similar a ‘la exte'rior),A se halla
muy modificada y apenas se reconoce como una capa de células que han
sido llamadas células tubulares (Esau, I. ¢.). Cuando el fruto estid com-
pletamente maduro, sélo se mantienen las células de la epidermis exte-
rior, dado que la epidermis interjor se halla tan alterada por la compre-
sion que ha sufrido, que resulta -imposible distinguirla. Sin embargo, las
2 epidermis y parte del parénquima se mantienen hacia la placenta (Fig.
9G). En cuanto a los tegumentos  del o6vulo, el externo —que habia
comenzado a desorganizarse en el momento de la fertilizacién—, ya no pue-
de ser reconocido durante la formacién de células en el endosperma. A
su vez, el tegumento interno también sufre modificaciones que conducen
a su desintegracion, excepto en la zona placentaria del 6vulo donde, én
parte, se mantiene. :

Las células del endosperma, en e] cariopse maduro, se disponen muy
apretadamente sin dejar espacios intercelulares; su forma es mis o me-
nos isodiamétrica o poliédrica, y tienen el citoplasma repleto de almidén,
al punto que es muy dificil advertir el nicleo (Cig. 9F). La hilera peri-
férica del endosperma esta formada por células diferentes, ya que care-
cen de almidén, y contienen gotitas de lipidos y proteiflas; tal hilera
constituye la capa de aleurona (Fig. 9E-G) que es continua alrededor
del cariopse y que, hacia la base dorsal del mismo (Fig. 9G) consta de
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células mas grandes que pueden identificarse con las células de transfe-
rencia que han sido citadas para la aleurona de otras Poaceae (Rost y
Lersten, 1973: 53).

Las células de la nucela, por su parte, también han sufrido las con-
secuencias de la presion ejercida por el crecimiento del endosperma, y, en
el cariopse maduro, se hallan reducidas a una membrana nucelar, muy
cutinizada, que se dispone entre la capa de aleurona y el pericarpio,
(Fig. 9, E,F). ; ;

Por dltimo, cabe analizar la regién que une el évulo con el carpelo;
es sabido que en el cariopse maduro la misma se distingue como una
macula oscura y caracteristica, conocida con el nombre de hilo. En Pa-
niceae en general, el hilo es de posicién sub-basal, siendo su forma elip-
tica u ovalada. Tal como sefiala Jacques-Félix (1962: 32) no debe con-
fundirse este hilo con la cicatriz de articulacion del cariopse sobre su
pedicelo, la que en Axonopus se encuentra por debajo de la mécula hilar.

Anatémicamente, y en el cariopse maduro, esta macula esti formada
por células cutinizadas, cuyo contenido 'se tifie con intensidad. Se dis-
ponen inmediatamente por fuera de la capa de aleurona, alli donde se
encuentran las células de transferencia; hacia la superficie exterior, se re-
lacionan con la pared del carpelo, que consta de varias capas de células
en esa zona, donde llega el hacecillo vascular (Fig. 9G).

’

BIOLOGIA REPRODUCTIVA

. Dados a conocer los detalles citolégicos de los procesos reproducti-
vos, tanto del esporodfito comop de los gametéfitos, se aborda ahora la in-
sercion de tales eventos —considerados eh conjunto— en el tiempo.

"Enla Fig. 10 se ha representado, entre otros elementos, un estado -
particular en el desarrollo de la sinflorescencia (2% hilera vertical desde
la izquierda); este estadio no ha sido seleccionado al azar, puésto que
ha sido escogido con la intencién de que refleje un. momento apropiado
en el desenvolvimiento de la planta para poder explicar los distintos es-
tados en los que se encuentran sus flores.

Con la escala del tiempo —situada en el costado derecho del cuadro
y donde los intervalos corresponden a dias de vida de la sinflorescencia—,
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se indica que la inflorescencia parcial mas joven (A), tiene, en el mo-
mento elegido, un desarrollo de 10 dias. Otros 20 dias se requieren para
que la misma adquiera las caracteristicas de la representada en B, por
lo que a B le corresponde, entonces, una edad de 30 dias. Para pasar del
estado B al exhibido por la inflorescencia parcial C, que ya ha emergido
de la vaina, hacen falta 10 dias mds, con lo que se totalizan 40 dias de
vida para C. Por fin, s6lo 8 dias tardarda C para adquirir el grado de
madurez mostrado en D, que ha necesitado, entonces, 48 dias para lo-
grarlo.

Lo primero que se advierte, al analizar la escala del tiempo en rela-
cién a los fendmenos que acaecen, es que el primero de los estadios
_(tiempo necesario para que la inflorescencia parcial A obtenga la madu-
rez reflejada en B) insume una mayor cantidad de tiempo que los perio-
dos siguientes; ello se debe a que, en el transcurso de esta etapa, ocurren
procesos muy complejos que implican la diferenciacién de los primordios
de las distintas bracteas y de los verticilos florales, todo lo cual requiere
un gran nimero de divisiones celulares y procesos de diferenciacién.

Una vez que el meristema apical ha formado la espiguilla terminal,
cesa en su desarrollo, pero, mediante la actividad de un meristema inter-
calar (ubicado en las bases de los pedinculos) y posterior diferenciacién
celular, se producira el alargamiento de los ¢jes que sostienen a los raci-
mos; de este modo, emergen las inflorescencias parciales por encima del
cuello de la vaina que las rodea. Semejante crecimiento se produce a un
ritmo muy acelerado, siendo el alargamiento medio de 1 a 2 em por dia..

En la porcién proximal de la inﬂorescencia.parcial marcada A, sblo
pueden reconocerse primordios de espiguillas, donde glima y glumelas
apenas han comenzado a diferenciarse. Hacia el 4pice del racimo, en
cambio, se encuentran, mis o menos al décimo dia, pequenas florcitas
(de anteras diminutas: = 0,1 mm), cuyos respectivos esporangios con-
tienen células del arquesporio y células nucelares, es decir que atin no se
han diferenciado los esporocitos. Es interesante poner de relieve que la
microsporogénesis comienza antes que la megasporogénesis, ya que, en un
estado mas avanzado (inflorescencid parcial B), es posible observar que
la meiosis'I ya se ha producido en el microsporangio cuando, en el évu-
lo, atin se mantiene la arquéspora.
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Sin embargo, conviene destacar que, si bien la microsporogénesis se
inicia primero, demora mas tiempo en completar su meiosis, o, lo que es
lo mismo, las divisiones experimentadas por los megasporocitos ocurren
con mas rapidez, al punto que se pueden observar, simultaneamente en
una misma flor, y en sus respectivos esporangios, estados equivalentes
cuales son micrésporos libres y tétrades de megasporas donde sélo la ca-
lazal posee vitalidad (pues las otras 3 estin degenerando). Este punto
—que indica el fin de ambos procesos de esporogénesis—, sucede en espi-
guillas ubicadas en la regién distal de la tercera inflorescencia parcial
B) y en flores cuyas anteras miden entre 0,5 y 0,6 mm de longitud. El
tiempo requerido para que se completen ambos procesos meidticos es de
aproximadamente 20 dias.

Otra interesante peculiaridad se refiere al tamafio que poseen las
espiguillas en cada uno de los estados, ya que las ubicadas en el 4pice
de la inflorescencia parcial A, son muy pequefias (miden apenas 0,4 mm)
comparadas con las espiguillas restantes. En efecto, ya en la base de B,
las espiguillas alcanzan la que serd su longitud definitiva (ca. 2 mm);
a partir de este punto crecerdan en ancho y espesor sin que la longitud
experimente mayores variantes. El desenvolvimiento de los respectivos
gametofitos comienza cuando los racimos han emergido de la vaina, y su
desarrollo se completa muy rdpidamente, dado que todo el proceso abar-
ca un periodo de unos 10 dias. Al final de esta etapa, las flores estin
maduras, y listas para la antesis, la cual es un fenémeno complejo, que
depende de la accién sincronizada de las diferentes estructuras parti-
cipantes en el proceso.

Fic. 10. — A. fissifolius (Anton et al. 40). Ontogenia de las estructuras esporofiticas
y gametofiticas. De izquierda a derecha, la segunda hilera vertical (esquema de
Ja sinflorescencia) separa, hacia la 1zqulerda, los cambios  exomorfolégicos experi-
mentados por las flores y las modificaciones sufridas por el gineceo luego de ocurrida
la fertilizacién. Hacia la derecha, en el tercio basal, se ha representado la génesis de
las estructuras reproductivas del espordfito, (a la izquierda microsporogénesis, a la
derecha megasporogénesis); en el tercio medio, el desarrollo de los gametéfitos co.
rrespondientes, culminados por el momento de la fertilizacién y hacia arriba, el resul-
tado de dicho proceso, es decir la formacién del nuevo embrién. La linea vertical
de la derecha representa la escala del tiempo, donde cada segmento equivale a un dia.
Las lineas horizontales correlacionan flores y posicion de las mismas en la inflores-
cencia. con esporogénesis, . gametogénesis, fertilizacién o embriogénesis segtn corres-
.ponda, refiriendo el conjunto a la escala del tiempo. Mayores explicaciones en el tex-
to. Aumentos: la representacién de la sinflorescencia es esquemética; la hilera iz-
quierda aprox. X 17; todo lo restante aplok X 140.
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En general, la antesis® es diurna, y comienza a horas tempranas
de la maifana, entre las 7 y las 8 hs. En razén de que las espiguillas
mas maduras se disponen hacia el dpice de los racimos, la antesis, como
norma, ocurre primero en la mitad o el tercio distal de aquéllos; con fre-
cuencia, sin embargo, existen espiguillas aisladas que no se ajustan a es-
te patrén, y comienzan su floracién a destiempo (sea un poco antes o
algo después) respecto a las mas proximas.

En cuanto a la antesis, puede decirse que se produce en flores ma-
duras, que presentan las caracteristicas.representadas en la Fig. 2 K, L, M;
en ellas, las piezas de los distintos verticilos florales han cesado sus divi-
siones celulares, las lodiculas no han experimentado atin aumento de vo-
lumen, los filamentos son cortos y rectos, y los estilos se hallan plegados
en forma de lira, lo mismo que los estigmas (g¢stos se curvan hacia el
- apice). De este modo, estilos y estigmas se acomodan al poco espacio
que queda libre entre las glumelas, las que, por ser bastante rigidas (dada
su textura coridcea) no se expanden durante el crecimiento de la flor.

El plegamiento observado en estilos y estigmas, resulta ademés como
consecuencia del tipo de crecimiento que ellos detentan, ya que el alar-
gamiento de las células va acompafiado por alargamiento de sus respec-
tivas paredes; asi, no existe presiéon de turgencia, y los érganos en cues-
tion se circunscriben al recinto formado por lemma y palea. Cuando la
pared celular llega a su limite de alargamiento, comienza a aumentar la
turgencia que genera fuerza suficiente como para estirar los estilos y
desplegar los estigmas cuando lemma y pélea se éeparen (Fig. 2H), al
comienzo de la antesis.

Los filamentos, por su parte, también experimentan un extraordina-
rio alargamiento durante la antesis, debido al crecimiento que se opera en
sus células por vacuolizacién; en efecto, siendo su longitud de =+ 0,3 mm
en la espiguilla cerrada (Fig. 2K, M), -alcanzan alrededor de 2 mm de
largo en el momento de méxima extensién (Fig. 2H,]). Los cambios
acontecidos en las células de los filamentos durante este proceso, se han
representado en la Fig. 2E, F, G. (correspondiendo a los estados florales
marcados B, C y H respectivamente en dicha figura). :

3 Se asigna agui a este vocablo el significado que, segt im Font Quer (1953: 67) le
corresponde como sinénimo de floracién, ya que “se quiere expresar el conjunto de
todo el desarrollo floral, desde el instante de abrirse- el capullo h'lsta la marchitez

de Ja flor”.
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Pero el papel mas importante, en todo este proceso, es desempefiado
por las lodiculas, dado que el inicio de la antesis estd determinado por
el momento en que ellas comienzan a ganar turgencia y aumentan su
volumen.

Ya Arber (1934: 157) puso en claro que el aumento de volumen
experimentado por las lodiculas es producido por un incremento en la tur-
gencia de sus células; esto lo demostré clavando una fina aguja en las
lodiculas cuando se hallan hinchadas, y observando como exudan una
gota de liquido.

El engrosamiento sufrido por las lodiculas determina —por la presion
ejercida contra la lemma— que ésta se desplace desde su posicion original
hacia afuera, lo que conduce a la apertura del antecio. La lemma es
entonces apartada de la pédlea. existiendo, entre los dorsos de ambas,
un 4ngulo de separacién de == 35¢ (Fig. 2H, L, J); cabe sefialar que en
la flor previa a la antesis, dicho dngulo es de apenas 4°.

Una vez que las glumelas se han separado, los estigmas comienzan
a expandirse hacia arriba, mientras que los filamentos de los estambres
aun se mantienen cortos. En este momento, y sélo en ocasiones, se han
observado anteras dehiscentes, lo que indica posibilidad de autogamia.

A continuacion, tiene lugar el despliegue de los estilos y el alarga-
miento de los filamentos, estaminales, de modo que, unas 3-4 horas des-
pués de comenzada la antesis (alrededor de las 11 de la mafiana) es
posible observar a la flor con sus anteras dehiscentes y sus estigmas
receptivos.

Las lodiculas, mientras tanto, mantienen abierto al antecio durante
este tiempo; hacia el mediodia, los estambres atin se hallan erectos, pues
las células de los filamentos conservan su turgencia. Poco maés tarde,
cuando las anteras se hallan vacias de polen, los filamentos se tornan
tlaccidos, y. alrededor de las 15 hs., se observa que los estambres se han
vuelto péndulos. ’ ; ;

Paulatinamente, el sistema hidraulico, que originé y mantuvo todo
el proceso, se va agotando. Las lodiculas comienzan a marchitarse y, en
forma gradual, la lemma y la palea vuelven a tomar la posicién original
que tenian; con ello, empiezan a ejercer una presién constante, a modo
de tijera, sobre estilos y filamentos estaminales, pero tal accién no tiene
- efecto mientras la turgencia de las células es elevada. Al menguar los
recursos hidricos de las lodiculas, los bordes de lemma y pélea terminan
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por producir la ablacién mecénica de los filamentos estaminales primero
y de los estilos Juego (Fig. 2N), lo cual sucede al atardecer. Usualmen-
te, cuando esto ocurre, ya ha habido tiempo suficiente como para que se
produzca la dehiscencia de las anteras por un lado, y la polinizacién del
estigma por otro. Empero, la ablacién de los estilos y filamentos se pro-
duce de cualquier manera, atin cuando el estigma no haya recibido po-
len durante el periodo de turgencia de las lodiculas.

Puede decirse entonces, que las flores observadas son casmogamas, ho-
mogamas y autégamas, geitondgamas o aldégamas.

Cuando la flor se halla receptiva (Fig. 10, apice de C) es posible
observar gran cantidad de granos de polen sobre la superficie de los pe-
los estigméticos. Los gametéfitos masculinos comienzan a germinar muy
ripidamente y se advierten-en diferentes estados, desde encerrados en
la pared del micrésporo hasta con los tubos polinicos desarrollados.

El megagametéfito, por su parte, en el momento de la fertilizacién, ha
triplicado casi su tamaifio, respecto del que detentaba en su estado 7-ce-
Jular. Las antipodas ya han sufrido una divisién suplementaria, por lo
que su namero asciende a 6. i

-Cumplida la fertilizacién, zigota y célula endospermogenética co-
mienzan a.dividirse a un ritmo bastante acelerado, lo que hace posible
distinguir, pocos dfas después, embriones en formacién, con estadios si-
milares a los representados en la primeta inflorescencia parcial (Fig. 10D).
Alli, en la porcion basal de los racimos, se encuentran proembriones en
estado globular, mientras que, hacia el 4pice, los embriones estdn casi
maduros. Estos tltimos, requerirdn un periodo adicional de alrededor de -
4 dias para completar su desarrollo, al fin del cual se producird la absci-
sion de las espiguillas con los cariopses maduros . Esto sucede alrededor
del dia N°¢ 53 de comenzado el proceso.

Tal vez resulte de interés, también, precisar un poco més exactamente
las fechas en las que acontecen algunos de los eventos antes mencionados. |
Asi, puedée decirse que la sinflorescencia esquematizada en la Fig. 10
obtuvo ese grado de desarrollo, el 28-II-1981. Su desenvolvimiento co-
menz6 alrededor del 10-1-1981, cuando la planta tenia 4 hojas: vegetati-
vas (la 52 hoja, que encubre a la inflorescencia, es la tinica representada
en la figura). s

El 16-1, se vio emerger de la vaina a la espiguilla distal de la pri-
mera inflorescencia parcial (marcada D); lo propio hicieron las espigui-
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llas apicales de las subsiguientes, en la secuencia que sigue: 24-11, 5-I11
y 23-I11. Todas las espiguillas lograron el estado de cariopse maduro, efec-
tudndose sus abscisiones alrededor del 5-1T1I, 15-II1, 25-IIT y 13-1V, respec-
tivamente. Una vez que se completd la maduracién de los frutos la planta
concluy6 su vida, pero nuevos brotes laterales comenzaron a desarrollarse
a mediados de febrero (en la axila de las hojas basales). Estos brotes,
a su tiempo, repitieron el ciclo de vida de la planta madre.

Conviene*destacar que A. fissifolius es perenne'y de ciclo estival. En
su hébitat natural, las poblaciones comenzaron a retofiar a fines de la
primavera, de modo que a principios de enero, fue posible observar vi-
gorosos ejemplares ya florecidos, con 1 6 2 panojas exertas; a mediados
del mismo mes, las espiguillas de la panoja principal ya contenfan frutos
casi maduros. A

Ejemplares procedentes de diversas localidades se cultivaron en la
terraza de la Facultad de Ciencias Exactas, Fisicas y Naturales, en la
ciudad de Cérdoba; sobre uno de ellos se realizaron las mediciones aludi-
das anteriormente. Traidos en plena floraciéon (I-1981), continuaron re-
produciéndose vegetativa y sexualmente, con profusién, hasta fines de
marzo, y mas lentamente luego, para s6lo mantenerse en estado vegeta-
tivo a partir del mes de mayo. A pesar de soportar dias de intenso frio,
y aunque no contaron con proteccién especial, los especimenes en cultivo
no se helaron; comenzaron a crecer vegetativamente al ascender la tem-
peratura media alrededor de 15° C. -

Durante los meses en que se realizaron observaciones directas en la
ciudad de Cérdoba, la temperatura y precipitaciones registradas fueron
las siguientes (datos meteoroldgicos tomados en la Estacién Meteorols-

gica del Aeropuerto de Pajas Blancas). .
ANO 1981 TEMPERATURA MEDIA PRECIPITACION
MENSUAL (en °C, (en mm, sin
sin decimales) decimales)
Enero 21 231
Febrero 22 142" .
Marzo 21 98
Abril 18 : 171
‘Mayo 17 : 5 39
Junio 2 10
Julio Ik 1
Agosto 15 ; 6

Septiembre 14 2
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DISCUSION

 A. Inflorescencia. — La inflorescencia en Poaceae es un asunto difi-
cil, al cual, en general, se lo ha considerado con un criterio demasiado
pragmatico, sin haber tratado de interpretar su morfologia sobre la base
de estructuras homélogas. Por otra parte, trabajos de conjunto como el
de Troll (1964), no alcanzan a cubrir a las Gramineas, con lo que la si-
tuacién se ggrava altn mas.

Recientemente, Calderén y Soderstrom (1973) han realizado un es-
fuerzo —dentro del 4mbito de las Bambusoideas— tendiente a subsanar
parte de las deficiencias sefialadas. Estos autores, al describir las inflo-
. rescencias de Maclurolyra y géneros afines, aplican, por primera vez en
Gramineas, la terminologia general propuesta por Troll, ejemplo que seria
muy deseable se extendiese a toda la familia. Con tal motivo, definen y
traducen al inglés varios de los vocablos propuestos por el autor germano
y que constituyen los pilares fundamentales para cualquier tipo de estu-
dio de la inflorescencia que se desee realizdr. Por las razones expuestas,
en lo que sigue, se tratan de aplicar al andlisis de las inflorescencias de
A. fissifolius los conceptos sugeridos por Calderén y Soderstrom (1. c.).
Segtn ellos, la inflorescencia encuadra en el grupo de las llamadas com-
plejas (Troll, I. c.: 32), pues el eje principal, en vez de llevar flores soli-
tarias (o espiguillas para el caso de las Podceas), origina ramas latera-
les constituyendo inflorescencias parciales, las que, a su vez, se-ramifi-
can nuevamente. Se trata, entonces, de complejos formados por varios
sistemas -de ramificacién combinados, a cuyo conjunto se aplica el térmi- -
no sinflorescencia, nombre que fue acufiado originalmente por Goebel
(1931: 2) y adoptado tanto por Troll. (1. ¢.) como por Parodi (1958: 15)
en su clasico trabajo “Gramineas Bonaerenses”. Este vocablo, se aplica
aqui en el sentido de Calderén y Soderstrom (L. ¢.: 17 y Fig. 11) cuando
indican: “We feel that the term synflorescence should be used to de-
signate the total series of inflorescences”, es decir, el conjunto de inflores-
cencias desarrolladas a partir del eje principal de la planta. En A. fissi-
folius —como se vio anteriormente—, el conjunto se compone, por lo co-
mun, de 4 inflorescencias parciales. En otros casos mas simples, la sin-
florescencia se reduce a una sola inflorescencia parcial, como en el ejem-
plo considerado por Parodi (I. ¢.) cuandc refiere la inflorescencia total a
un racimo o espiga de espiguillas.
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Si se intenta hacer un andlisis tipolégico de la inflorescencia, si-
guiendo tanto a Troll (I. ¢.)* como a Weberling (1965), puede decirse
que la sinflorescencia de A. fissifolius (Fig. 11) se compone de una “flo-
rescencia principal” y de 3 “coflorescencias”. El eje que sostiene a la
“tlorescencia principal” es el entrenudo basal de la misma; ambos, en
conjunto, forman a la primera inflorescencia parcial. Las ramas laterales
de o6rdenes sucesivos (originadas tanto del eje principal como de los ejes
subsiguientes) que nacen por debajo de la “florescencia principal” se de-
nominan “paracladios”, y llevan, en su porcién distal, a las “coflorescen-
cias”. Cada “paracladio” con su respectiva coﬂorescenma forman otras
tantas inflorescencias parciales.

Tanto la “florescencia principal” como cada una de las “coflores-
cencias” estan formadas por varias . (2-5) “florescencias parciales”, que
equivalen a otros tantos racimos espiciformes. Por fin, estos tltimos son
los que sostienen a las espiguillas.

B. Espiguilla. — La organizacién que presentan las espiguillas de A.
fissifolius es constante en todo el género y condice perfectamente con la
sefialada para la tribu Paniceae (Chase, 1911: 103; Pilger, 1940: 2; Hit-
chcok, 1951: 24; Parodi, 1958: 89; Bor, 1960: 271; Jacques-Félix, 1962:
231; Gould, 1968: 105; etc.). Sus caracteristicas mas relevantes son la au-
sencia de gluma inferior y la reduccién del antecio basal a la lemma
estéril. La posicién abaxial de la gluma, es fundamental para separar a
Axonopus de géneros afines.

C. Flor. — La organizaci6n floral coincide con la que es calacterlstlca
de Paniceae en particular y de Poaceae en general.

Segtn Arber (1934: 149) las lodiculas equivalen a las piezas del ciclo
interno de un perianto cuyo verticilo externo ha desaparecido. Las lo-
diculas han sido objeto de estudios morfol6gicos y anatémicos en distin-
tos grupos, lo que permitié establecer su importancia taxonémica. Asi,
4 tipos basicos de lodiculas han sido propuestos por Stebbins (1956) y
Decker (1964), correspondiendo a las de Axvnopus el tipo panicoide en
ambas clasificaciones.

4 Los términos entre comillas han s1do libremente traducidos al castellano; todos
ellos aparecen, en la obra de Troll (I. ¢.), y han sido utilizados por Calderén y
Soderstrom (. ¢.), excepto “florescencia parcial” (partlalfloreszenzen Troll, . c.: 148).
Por otra parte, el significado que aqui se asigna a “florescencia” nada tiene que ver
con el dado por Font Quer (1953: 486) cuando lo describe como sinénimo de antesis.
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Asimismo cabe sefialar que existe gran semejanza entre las lodiculas
de Axonopus y las de Panicum (Hsu, 1965).

Respecto al androceo, Axonopus no es mis que otro caso en el que
los estambres son extrorsos e introrsos segin sea su posicion en una
misma flor, fenémeno bastante comin en Poaceae (Anton y Astegiano,
1973) &

El gineceo de Jas Gramineas ha sido interpretado de diversas mane-
ras segun los autores, sobre todo en lo referido al ntmero de sus carpe-
los. Asi, Arber (1934: 152-154) y Chandra (1963: 258), basados en la
vascularizaciéon del gineceo en varias especies, le asignan naturaleza tri-
carpelar,, criterio compartido en parte por Barnard (1957: 17), quien su-
giere que puede estar formado por 3 o posiblemente 4 carpelos. Esta
teoria se opone a las conclusiones de Esau (1965: 574), y Aziz (1972:
381) entre otros; para estos autores el gineceo en Poaceae es una estructu-
ra unicarpelar, pues argumentan que, en estadios muy tempranos, el
gineceo aparece como un primordio més o menos anular, donde no se-
rian discernibles los 3 supuestos carpelos como unidades, independientes.

En este trabajo, se adhiere a los ltcidos argumentos de Arber o sea
que el gineceo de Axonopus es considerado tricarpelar, y se rechazan ideas
contrarias que le asignan naturaleza unicarpelar. En efecto, por existir
numerosos casos de soldadura congénita, no deberia tomarse como una
premisa absoluta el hecho de que, en estados tempranos de la ontogenia,
las estructuras resultantes de soldaduras de otras deban presentarse como
elementos primordiales separados. Por tltimo, el desarrollo de los pelos
estigmaticos observado en Axonopus, concuerda con las caracteristicas
prepias de Triticum aestivum L. (Aziz,'l. c.).

Fic. 11. — A. fissifolius (Anton et al. 40). Esquema diagramdtico de una sinflores-"
cencia. La sinflorescencia se compone de 4 inflorescencias parciales (PJ,, PJ,, PJs y
PJi). El “entrenudo basal de la florescencia principal” (GJ) mas la “florescencia
principal” (HF), que se halla formada por 3 “florescencias parciales (PF) cons-
tituyen la primera inflorescencia parcial. Los “paracladios” (Pc) rematan en sendas
“collorescencias” (CF), cada una de las cuales esta formada por 2 “florescencias
parciales” (PF). cada uno de estos conjuntos, constituyen las inflorescencias parcia-
tes PJ,; PJs y PJ,. Vb: profilo; b: brictea. Las abreviaturas usadas son las que apa-
recen en la obra de Troll (I. ¢.). Las dimensiones no se han calculado a escala y han
sido ‘variadas con el propésito de obtener una vision de conjunto de la sinflorescen-
~ cia; se hace la salvedad de que, en'la naturaleza, la secuencia en la maduracién de
las estructuras responde al diagrama de la Fig. 10. Mayores explicaciones en el tekto.
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D. Microsporangio y microsporogénesis. — Tanto el desarrollo del
microsporangio como la microsporogénesis siguen, en lineas generales las
secuencias sefialadas para especies de Paniceae afines a Axonopus fissi-
folius, tales como Pennisetum typhoideum Rich. (Narayanaswami, 1953),
Paspalum scrobiculatum L. (Narayanaswami, 1954), Setaria italica (L.)
Beauv. (Narayanaswami, 1956), Echinochloa frumentacea (Roxb.) Link
(Narayanaswami, 1955 b), Panicum miliare Lam. y P. miliaceum 1. (Na-
rayanaswami, 1955 a), pero con las peculiaridades que se detallan a con-
tinuacion. - : ’

Las células del tapete, que son generalmente binucleadas en Poaceae,
permanecen siempre uninucleadas, tal como fuera sefialado en Panicum
miliare y Echinochloa frumentacea. La ocurrencia de ambos tipos de ta-
pete en un mismo género (Panicum) hace suponer que este caricter revis-
te poco o ningin valor taxondémico.

El estrato parietal degenera tardiamente, dado que puede distinguirse
como tal, hasta que las tétrades se hallan formadas; no sucede lo mismo
en Echinochloa frumentacea, donde se desorganiza atin antes de comen-
zada la meiosis. ks

Las células madres del polen forman una hilera uniseriada en cada
léculo; en las otras Paniceae estudiadas, existen por lo comtin 2 hileras o
hasta 7 - 8 en Pennisetum typhoideum.

La falta de sincronizaciéon en las divisiones meidticas parece ser un
fenémeno bastante frecuente. pero es considerada esporadica y’anorma]
por Narayanaswami (1955 b) cuando la indica para Echinochloa frumen-
tacea. Se observaron unicamente tétrades decusadas como es lo comun,
aunque la formacién de tétrades en T y lineales han sido mencionadas, a
titulo de excepcién, para E. frumentacea. d

E. Megasporangio y megasporogénesis. — Las caracteristicas obser-
vadas tanto en el megasporangio como en la megasporogénesis de A.
fissifolius son muy similares a las descriptas para otros géneros .de Pani-
ceae por Narayanaswami (1953, 1954, 1955 a y b, 1956). Sin embargo, la
interpretacién del tipo de 6vulo que dicho autor realiza resulta poco cla-
13, ya que, en base a ilustraciones similares, define al évulo unas veces .
como anatropo (1954: 289, Fig. 10; 1955 a: 164, Fig. 41; 1956: 115, Fig.
17), otras como campilétropo (1953: 101, Fig. 30), o incluso, en otros
easos, no menciona a qué tipo pertenece (1955 b, Fig. 32, Fig. 58).

v
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Comentario aparte merece el trabajo sobre Axonopus de Gledhill
(1967), sobre todo si se tiene en cuenta que varias de sus observaciones
e interpretaciones no concuerdan con las que aqui se presentan. Respecto
al 6vulo, por ejemplo, puede decirse que las representaciones esquema-
ticas referidas a A. compressus (phg. 216, Fig. 1 F) y a A. brevipeduncu-
latus (péag. 218, Fig. 2A) deben ser consideradas como producto de un
error de interpretacién. En efecto, las observaciones aqui realizadas sobre
una especie de este mismo género muestran que la micrépila estd for-
mada sblo por el tegumento interno, mientras que el externo permanece
cubriendo solamente parte del 6vulo. Por el contrario, en los esquemas de
Gledhill es evidente que la micrépila estaria formada por ambos tegu-
mentos, delimitando el externo un exostoma, que en verdad no existe.
Conviene entonces destacar, que la organizacién del évulo que aqui se ha
detallado, puede considerarse practicamente comin a todas las Gramineas.
Dadas las dificultades que presenta la interpretacién de la estructura ovu-
lar en su conjunto (debida al reducido espacio del léculo por un lado, y
al caracter meristematico de la mayor parte de las célulgs carpelares y
ovulares por otro), resulta comprensible la confusién en que ha caido el
autor antes mencionado. ‘

Ademas, tampoco existe en el dvulo de Paniceae un desarrollo del
funiculo que oriente la micrépila hacia la base del ovario, sino que ello
se debe a causas diferentes. tal como se explic6 mas arriba. También
existen desacuerdos en lo referido a la megasporogénesis, ya que Gledhill
(pag. 217) encuentra para A. compressus que la diacinesis ocurre més o
menos al mismo tiempo en las células madres del polen y en los megas-
porocitos, siendo el producto final de esta tltima una tétrade en T. En
nuestro material, en cambin, la meiosis comienza antes en las anteras que
en el 6vulo vy, al igual que en todas las Paniceae estudiadas hasta el
presente, el megasporocito origina una tétrade lineal de megésporas; de
éstas sélo es viable la calazal, adoptando las 3 restantes, en conjunto,
una forma caracteristica y facilmente distinguible, debido a la intensidad
con que se tifien sus contenidos. Esta forma tan peculiar, también se re-
fleja en las ilustraciones de Gledhill (Fig. 1 C y Fig. 2 C), pero la inter-
pretacion que de ellas se hace es muy diferente.

F. Ontogenia del microgametdfito. — Todo el proceso descripto en la’
formacién del microgametéfito en A. fissifolius coincide con lo que aparece
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publicado para otras Paniceae (Narayanaswami, 1953, 1954, 1955 a y b,
1956). Asimismo, es conocida la presencia de granos de polen con ni-
cleos supernumerarios, pero no se hallé otro tipo de anormalidades como
las senaladas para Echinochloa frumentacea (Narayanaswami, 1955 b: 162).

G. Ontogenia del megagametdfito. — El tipo de desarrollo del me-
gagametofito presente en A. fissifolius coincide con lo observado en otras
Paniceae, adoptando también sus células caracteristicas similares. Quizas
la {nica diferencia que merece sefialarse sea la variacién en el ndmero
de antipodas que se producen, y la cantidad de nucleos que cada anti-
poda posee. Esta caracteristica pareceria no tener implicancia alguna de
tipo taxondmico, ya que aun en un mismo género se presentan variacio-
nes; tales como las referidas por Narayanaswani (1955 a) para Panicum
miliare (s6lo 3 antipodas uninucleadas) y P. miliaceum (5-6 células, cada
una con 1-4 ntcleos) . Las restantes especies de Paniceae estudiadas ofre-
cen las siguientes variantes: Setaria italica desarrolla 10-12 pequefas an-
tipodas, 2-3-nucleadas, que degeneran antes de la fertilizacion; Pennise-
tum typhoideum contiene 5-10 antipodas 3-8mnucleadas; Echinochloa
frumentaceae mantiene el ntimero original (o sea s6lo 3), pero pueden
dividirse o no sus nucleos hasta 3 por célula. En este dltimo caso, las
antipodas poseen un rico citoplasma que se mantiene como reservorio de
nutrientes (Narayanaswami, 1953, 1955 B, 1956). Por fin, cabe sefalar
que Gledhill (1967: 217) registr6 hasta 12 antipodas en Axonopus com-
pressus. '

H. Fertilizacion. — Durante la . fertilizacién, los procesos sefialados
para A. fissifolius siguen el curso comun referido en otras Paniceae, si bien
en nuestro material, la fusién de los nicleos polares ha quedado diferida
hasta después de la incorporacién del gameto masculino, de modo que
los 3 ntcleos se fusionaran al mismo tiempo. En Echinochloa frumentacea,
en cambio (Narayanaswami, 1955 b: 103), los niicleos pueden unirse antes
de que ocurra la fertilizacién, o, en Paspalum scrobiculatum, el gameto
masculino puede unirse tanto a uno de los ntcleos polares como a los 2
ntcleos fusionados (Nalayanaswaml 1954: 291).

I. Semilla. a. Embrién. — El plan de desarrollo seguido por el em-
brién, concuerda con el que presentan las Graminecas en general. La tinica
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diferencia respecto a otras Paniceas (Narayanaswami, 1953, 1954, 1955 a
y b, 1956), es que en A. fissifolius la célula d, que originara al suspensor,
“sufre una primera divisién vertical en vez de horizontal.

En cuanto a la interpretacién del embrién maduro, existen innumera-
bles trabajos donde este tema se ha desarrollado. De todas ellas, aqui se
acepta la teoria de Cocucci y Astegiano (1978), quienes, basados en la
ontogenia y la anatomia comparada de distintos tipos de hojas en Poaceae.
considerdn que el embrién de Gramineas sigue el mismo plan de organi-
zacién que tiene en otras Monocotiledéneas, y carece, por supuesto, de
las estructuras novedosas que se ha pretendido asignarle. Segtn esta in-
terpretacién, en Axonopus el cotiledén estd formado sélo por lamina y
ligula (el escutelo y el coledptilo respectivamente), ya que la vaina de
la hoja embrionaria —el epiblasto— se ha reducido por completo, tal como
sucede en las Paniceas.

b. Endosperma. — Todo el proceso de desarrollo del endosperma, es
comtn al conocido para otras Paniceae (Narayanaswami 1953, 1954, 1955
ay b, 1956). ‘

J. Fruto. — Dada la importancia econémica y practica del fruto de
las Poaceae, ha aparecido gran cantidad de publicaciones referentes a
distintos aspectos de dicho érgano. Un epitome bibliografico sobre el te-
ma fue ofrecido por Rost y Lersten (I. c¢.) quienes, ademés, discutieron
varias de las interpretaciones existentes hasta entonces sobre algunas de -
las estructuras del cariopse. Del mencionado anélisis bibliografico, se des-
prende que Axonopus no ha sido atin objeto de estudios carpoldgicos; no
sucede lo mismo. empero, con géneros afines, ya que diferentes aspectos
sobre desarrollo y estructura de cariopse y embrion se han efectuado en
Echinochloa ( Ndrayanaswami, 1955 b), Panicum (Narayanaswami, 1955
a), Paspalum (Narayanaswami, 1954 ), Pennisetum (Narayanaswami, 1953)
y Setaria (Narayanaswami, 1956; Rost, 1970, 1971 y 1972; Rost y Lersten,’
1970). Comparado con dichos géneros, Axonopus presenta; como peculia-
ridad relevante, la extrema reduccién del pericarpio, puesto que, en su
composicion, sélo se mantiene la que fuera epidermis externa del “¢arpelo.
En este sentido, se asemeja a Echinochloa frumentacea (Narayanaswami,.
. 1955 b: 168), en cuyo cariopse maduro sélo las 2 epidermis del carpelo
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persisten en el pericarpio; eso si, las células de la epidermis interna no
pueden distinguirse formando un estrato ya que se hallan comprimidas
contra la epidermis externa.

La presencia de s6lo una membrana como resto de la nucela, pare-
ceria ser casi una norma en las Poaceae estudiadas, y probablemente sea
méas comun de lo que se cree, si se tiene en cuenta la recomendacién de
Narayanaswami (1955 b: 170) de considerar con cautela los casos donde
se ha observado una epidermis nucelar que permanece como una capa
definida, ya que podria tratarse de cariopses inmaturos, donde tales célu-
las se hallan en proceso de desorganizacién.

Finalmente, cabe sefialar que la zona del hilo ha merecido especial
atencién por parte de varios anatomistas, y, como consecuencia, diversos
nombres han sido propuestos para identificarla. Una evaluacién de las
distintas interpretaciones que se le han dado, es ofrecida por Rost y
Lersten (1973: 54, 56), quienes sugieren que el término de “cojinete pla-
centario” (“placental-pad”) sea utilizado para la zona compuesta por
varias hileras de células aplastadas del pericarpio, y que contiene a los
remanentes del hacecillo vascular placentario. Con esta nueva denomina-
cién, se eliminarian términos preexistentes poco precisos, tales como ori-
ficio hilar, tejido de cierre (“closing tissue”), y regiéon placento-calazal
(“placento-chalazal region”). Como en el presente trabajo no se ha rea-
lizado el estudio anatémico detallado de la zona en cuestién a lo largo del
desenvolvimiento del fruto, no se abre juicio, por el m(;mento, sobre la
diferente terminologia mencionada. 5

RESUMEN Y CONCLUSIONES

1. Inflorescencia. Se trata de inflorescéncias complejas (sinflores-
cencias) donde, por lo comin, se desarrollan 4 inflorescencias parciales de
6rdenes sucesivos. Las mismas se originan conforme a un patrén de ra-
mificaciéon cimoso (monocasio). Los racimos que forman a.las inflores-
cencias parciales se producen siguiendo un plan racemoso. Por su parte,
las espiguillas presentes en el racimo siguen un orden de maduracién
basipeto.

2. Espiguillas. Son solitarias, brevemente pediceladas, bifloras (el
antecio inferior sélo representado por la lemma estéril); las forman, de
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afuera hacia adentro, 4 bracteas: gluma, lemma estéril, lemma fértil y pa-
lea fértil. Sélo existe la gluma superior (puesto que la inferior mo se
desarrolla) en posicién abaxial; la flor es contenida por la lemma y péilea
tértiles.

3. Flor. Con simetria bilateral; consta de 2 lodiculas, androceo tri-
mero y gineceo. :

4. Lodiculas. Carnosas, truncadas en el apice, plegadas y pluriner-
vadas. Durante la antesis aumentan espectacularmente su volumen, pero
una vez ocurrida la fertilizacién se reducen a una membrana.

5. Estambres. Observadas en transcorte, las anteras presentan, se-
gln sea su posicién en la flor, distinto tipo de dehiscencia (la frontal es
latrorsa, las 2 laterales extrorsas).

6. Gineceo. Consta de un ovario dorsi-ventralmente comprimido y
2 estilos de emergencia 4ntero-lateral terminados en estigmas plumosos.
Los pelos estigmaticos son pluricelulares, finos y 4-seriados., Respecto al
ntmero de carpelos, cardcter debatido en Gramineas, el gineceo se con-

sidera tricarpelar.

7. Microsporangio y microsporogénesis. Pared de la antera originada
siguiendo el patrén de las Monocotiledéneas, formada por epidermis, en-
dotecio, estrato parietal y tapete (que siempre se mantiene uninucleado
y es de tipo secretor) aunque normalmente existen 1 6 2 hileras longi-
tudinales donde la pared consta de s6lo 3 capas. Meiosis (en células
madres del polén) de tipo sucesivo, originando tétrades decusadas. Apa-
recen cuerpos de Ubisch sobre la pared tangencial interna del tapete
" cuando sus células se desorganizan. El grano de polen es monotremo, con

un poro operculado, y se dispersa en monades tricelulares.

8. Ovulo  y megasporogénesis. Megasporangio unico inserto en la
pared posterior del ovario; cuando joven' es sentado y aparentemente or-
tétropo. Al momento de formacién de la tétrade, es hemitropo y poste-
riormente, debido a que durante el desarrollo experimenta una curvatura
y torsién acompafadas por un screcimiento unilateral de la nucela, ad-
quiere la fisonomia de un 6vulo hemicampilétropo. Megésporas en té-
trades lineales; sélo la calazal es viable.
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9. Microgametdfito. La microspora experimenta 2 divisiones mitoti-
cas sucesivas; en la primera, se forma una pequefia célula generativa que
luego, por una segunda divisién, dard origen a 2 gametos masculinos.
El nicleo vegetativo comienza a desorganizarse cuando el polen es dis-

persado.

10. Megagametdfito. Tipo Polygonum, con aparato oosférico y an-
tipodas muy desarrollados; las antipodas siempre se mantienen uninuclea-
das y como sufren una divisién durante el crecimiento del megagameto-

fito, su nimero asciende a 6.

11. Fertilizacion. La entrada del tubo polinico tiene lugar a través
de la micrépila y descarga en una de las sinérgidas; los nucleos polares,
que se hallan en contacto, se fusionardn con uno de los gametos mascu-
linos; el otro gameto alcanza la oosfera y la fertiliza originando la zigota.

12. Embrién. La zigota experimenta un periodo de reposo antes de
comenzar a dividirse; la primera divisién acaece cuando el endosperma
consta de unos 10 nucleos. El plan de desenvolvimiento seguido por el
embrién concuerda con el de Gramineas en general, es decir existe un
estado globular donde més tarde aparecerd. una muesca que demarca los
futuros 6rganos. El crecimiento del embrién es muy rapido.

13. Endosperma. El nicleo endospermogenético resulta de la fusion
de los 2 nucleos polares con el gameto masculino; como no existe fusién
simultanea de los respectivos nucléolos, al comienzo cada ntcleo hijo
contiene 3 nucléolos. Las primeras divisiones son de tipo nuclear; la
formacién de paredes ocurre cuando el embrién es globular.

14. Fruto. Cariopse dorsi-ventralmente comprimido, con hilo oval
sub-basal y escutelo que supera la hemialtura del fruto. En la pared del
cariopse maduro s6lo se reconoce la epidermis exterior del carpelo, pues
tanto el parénquima y la epidermis del mismo, como los tegumentos del
Avulo, han sufrido grandes modifieaciones por la compresién que ejerce
el intenso crecimiento del endosperma. Las células de este ltimo se dis-
ponen muy apretadamente, sin dejar espacios intercelulares; la hilera pe-
risférica corresponde a la_capa de aleurona. :

15. Biologia floral. Las flores son casmégamas y homdganas; tales
condiciones favorecen tanto la autogamia como la alogamia. ElI.ciclo
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que comprende la esporogénesis, la gametogénesis y la formacién y ma-
duracién del fruto se desarrolla a lo largo de aproximadamente 48 dias,
ubicados entre los meses de diciembre y abril en el hemisferio sur.
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