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Resumen 

La bioforma de Bulbostylis leucostachyo Kunth (Cypcraceac) y de otras monocotiledb­

neas arboriformes tropicales. Rev. Acad. Colomb. Cicnc. 17 (65): 215-230, 1989. ISSN 
0370-3908. 

Se analiza y compara la bioforma de Bulbostylis letuostachya Kunth, con la de otras 
cipcráceas arboriformes tropicalc1 como Cephaloca,pus drocaenula Nees Bulbostylis paro­
lloxa (Sprcng.) Lindm, así mismo, con la de Vellozia litophila. En cada caso. se demuestran­
las similitudes y divergencias de los rasgos arquitectónicos, así como las interrelaciones con 
el hábitat respectivo. Los pseudocaulcs de BleucoS'tachya están conformados principal­
mente por un haz o manto de raíces cladógenas y por las bases o vainas foliares endureci­
das. El ensanchamiento basipctal del pscudocaule, contrariamente a lo que ocurre por lo 
general en las monocotiledóneas, se explica por el surgimiento de nuevas raíces en la in­
mediata vecindad del punto vegetativo de cada ramificación que sé agregan a las ya pre­
sentes. Las raíces cladógenas, el eje caulinar y las bases foliares endurecidas perecen relati­
vamente temprano, de modo que al menos la región basal del pseudocaule está conforma­
da por tejido muerto; su función se limita al anclaje mecánico y soporte de los penachos 
tcnninalcs de hojas, donde se encuentran los tejidos vivos y los meristcmos. Estos últimos 
pcnnancccn latentes durante las estaciones secas y se reactivan cada vez que comienzan 
las lluvias. Tanto las vainas foliares como los tricomas que llll'gCD de los márgenes de és~ 
retienen el agua lluvia y el vapor de agua, merced al efecto esponja. Se plantea que sea a 
través de los tricomas y de las raíces jóvenes por donde tiene lugar d suministro de agua a 
las partes en crecimiento de estas plantas que viven sobre rocas graníticas desprovistas de 
suelo. Esta hipótesis es_ coherente con la estructura marcadamente xeromorfa de la lámina 
foliar de Bleucostachya. 
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ABSTRACT 

In this Article the growthform of Bulbostylis leucostdchw, :- _.aJ.yscd in comparison 
with that of othcr tropical arborifonn Cyperaceae, particularly, Cephalocarpus dracaenula 
Nccs, and Bulbosthylis paradoxa (Spreng) Lindm. It is also comparcd with thc growth­
form of Vellozia litophila Schultcs. For each comparison, similitudes and divCI'gcnccs of 
the arquitectural fcaturcs are detcnnined; relationshjps betwccn arquitectural ·features 
with climate and habitat are emphazised. B. leucostachya pseudocaulcs are produced by 
cladogcnic roots and the remanent hartcned leaf shcaths, togcthcr; therefore, its diamctcr 
increases basipetaly, contrary to what happcns in most Monocotyledons, as new cladogenic 
roots are being incorpon.ted. Cladogenie roots originate very near the vcgctative shoot of 
cach pseudocaule branch. Shoot axis, cladogenic roots and lcaf sheaths do not pcnist for 
long time, soon or latcr they die off; bcing this the reason why the proximal region of 
pscudocaule is dead; so that the main function of pseudocaule may consist in giving me­
chanical anchorage to the whole plant and support to the terminal leaf rosette whcre li­
ving tissues and meristems are located. 

Thesc lattcr tissues are donnant during the dry season and rcactivatc when the rainy 
season begins. Both, rcmanents .of leaf sheaths and sheatb hairs can retain rainwatcr and 
watervapor as well, dued to the so called soponge-effect. It is supposed in this paper that 
water supply to living tissucs of thc plant should takc place thsough such haris and young 
roots. lt seems that for thcse plants, growing on the bare surface of granitic rocks, thcre is 
not apparcntly anothcr possibility. Toe notably xcromorfic leaf blade structurc supports 
also this hypothesis. 

Introducción 

Engler y Krause (1911 ), fueron quienes pri­
mero realizaron un estudio morfológico comparati­
vo de la bioforma de Cyperáceas de apariencia ar­
boriforme y ramificación, por lo general, pseudodi­
cotómica, semejante a la de Vellozia, Pandanus o a 
la de Liliáceas arborescentes, tales como Dracaena 
o Yucro. 

Entre tales cyperáceas, Chevalier (1933) men­
ciona del Africa tropical, Transval y Madagascar al 
género Eriospora conformado por unas ocho espe­
cies de hojas graminiformes que viven sobre las ro­
cas y que según la época del año se comportan co­
mo plantas higrófilas o xerófilas. Durante las épo­
cas de lluvia el sustrato permanece inundado mien­
tras que en el verano está completamente seco. Tal 
es el caso de la especie Eriosphora pilosa Benth. 
que se encuentra desde Guinea hasta el Kamerún, 
sobre las rocas de los sitios boscosos y que como ha 
sido descrito por Chevalier (1933) forma turberas 
sobre las rocas. El rizoma de esta especie luego de 
ramificarse por repetidas veces, pseudodicotómica­
mente, se toma ascendente y lleva en alto una rose­
ta de hojas y yemas vegetativas axilares, transfor­
mándose de esta manera de planta hemicriptófita 
en fanerófita. Durante cada estación lluviosa se 
reactivan los meristemos y de los ápices de las ra­
mificaciones surgen nuevas hojas, de cuyas yemas 
axilares brotan nuevas inflorescencias y nuevas ra­
mificaciones vegetativas. 

De los trópicos americanos, desde la época de 
Nees (1842) a quien le llamó sobremanera la aten­
ción el porte de la especie conocida ahora con el 
nombre de CaphalocarpusdracaenulaNees,(Fig. 1), 

se conocen ciperaceas de bioforma arborescente. 
Posteriormente Engler (-1911) y más recientemente 
Weber (1954), se ocuparon del estudio de esta cipe­
rácea cuyo nombre específico, destaca la semejanza 
de su hábito de crecimiento o bioforma con el de 
las especies arborescentes del género Dracaena de 
las Liliáceas. 

Weber ( l. c.) en su trabajo "Wurzelstudien in 
tropischen Pflanzen I", por primera vez, presentó 
un estudio morfológico comparativo profundo so­
bre la radicación de los pteridófitos y de las mono­
cotiledoneas arborescentes tropicales; en el cual 
aclaró las coincidencias y diferencias en la arquitec­
tura del pseudocaule de las numerosas e interesan­
tes especies estudiadas, entre otras, Vellozia lito­
phila Schultes, Cephalocarpus dracaenula Nees, 
Nauia schultesiana L.B. Smith y Bulboiltylis para­
doxa (Spreng.) Lindm. 

En trabajo posterior, Weber (1964) profundi­
zó en el estudio de la bioforma de Bulbosty/is para­
doxa (Spreng) Lindm., especie afín a B. leucos­
tachya Kunth y aclaró la naturaleza morfológica y 
los procesos de desarrollo que finalmente conducen 
a la formación del pseudocaule característico de es­
ta especie. 

Engler y Krause ( l. c.) estudiaron detenida­
mente la ciperacea Microdracoides squamosus Hua 
(citada por Engler y Krause como Schoenodendron 
buecheri Engler) procedente del Kamerún y com­
pararon la bioforma con la de otras ciperaceas de 
hábito arboriforme, entre ellas, de la Amazonia, 
Fintelmannia restioides N ees cuyo rizoma ascen­
dente, fuertemente ramificado, forma sistemas pul­
viniformes que se levantan sobre la superficie del 
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FIGURA No. 1 

Sector de una planta de Cephalocarpus dracaenula Nees. Parcialmente se ha retirado la capa formada por restos de las 
bases foliares endurecidas c on el objeto de poner a la vista el haz d e raíces cladógenas (HRC) de los pseudocaulcs m o no­

podiales y antocáules, carac terísticas de esta planta. 
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FIGURA o. 2 

Planta de Bulbostylis leucostachya. Las ra íces cladógenas 
sólo cuando se ponen en contacto con el substrato se extien· 
den horizontalmente y anclan la planta sobre la roca. Obsér­
vese los penachos terminales de hojas, único sector donde se 
encuentran los meristemos que vuelven a dctivarse al comen-

zar la éÍ)oca de lluvias. 

suelo a una altura de hasta 15 cm Chevalier (loe. 
cit.) menciona también a la única especie del géne­
ro monotípico Scirpodendron, S. costatum Kurz, 
cuyo areal se extiende por los manglares de Mala­
sia, Australia y Samoa. 

Con respecto a la bioforma de S. costatum re­
sulta significativo mencionar, que a diferencia de 
las liliáceas arborescentes, los vástagos ortópropos 
vegetativos de esta especie se desprenden, de acuer­
do con la descripción de Engler y Krause ( 1911), 
de un rizoma común y corriente , lignificado y de 
crecimiento plagiotrópico, como en Eriospora pilo­
sa Benth. De modo que en una misma planta se pre­
sentan combinados un rizoma plagiótropo con un 
pseudocaule ortótropo. Desde el punto de vista ti­
pológico este comportamiento representaría el es­
tado de transición entre las ciperaceas de rizoma 
plagiótropo (Fig. 8) y las ciperaceas arboriformes. 

Las demás ciperáceas arboriformes como la ya 
citada, Microdracoides squamosus Hua, del Africa 
occidental, Cephalocarpus dracaenu/a Nees de la 
Amazonia (Fig. 1), Bulbostylis paradoxa (Spreng.) 

Lindm. de la Orinoquia y la especie objeto de este 
estudio Bulbostylis leucostachya Kunth, (Figs. 2 y 
3), también de la Orinoquia carecen por completo 
de rizoma plagiótropo. En estos casos, toda la ar­
mazón vegetativa que aquí denominaremos sinhi­
potagma, es totalmente ortótropa y aérea, a mane­
ra de los fanerófitos arbóreos. Lo propio se aplica 
a las especies de Vellozia, en particular, Vellozia li­
thophi/a Schultes, de las sabanas situadas en el ex­
tremo sur de la Serranía de La Macarena, Colom­
bia, (Fig. 4) . 

Además, en Microdracoides squamosus Hua., 
Vellozia litophila Schultes y en Bulbostylis leu­
costachya Kunth, la sinhipotagma, es un sistema 
simpodial, cuyos elementos terminan en inflores­
cencias fue1temente especializadas en la reproduc­
ción o antoblastos (Mora-Osejo 1987) de vida efí­
mera. Restos de ellos suelen observarse en los vér­
tices de las bifurcaciones o en posición pseudola­
teral. 

Lo propio ocurre en Vellozia litophila Schul­
tes, solamente que en este caso el antotagma está 
reducido a una sola flor terminal sostenida en alto 
por el internodio basal fuertemente alargado (Fig. 
5 ). Por debajo del internodio basal se encuentra el 
hipotagma (~1ora-Osejo 1987) del cual brotarán 
uno o más nuevos vástagos de innovación, confor­
mados por rosetas con hojas normales que florecen 
antes de que comience el siguiente período de se­
quía. De esta manera y con el transcurso de muchos 
años, surgen los sinhipotagmas de Vellozia. El tallo 
o eje caulinar de éstos como se sabe, merced a los 
trabajos de Weber (1954, 1964) es muy delgado y 
representa una pequeña fracción del diámetro que 
ostentan las ramificaciones (Fig. 6) . Ello obedece a 
la presencia de una capa o manto multiestratificado 
de raíces cladógenas que recorren todo el sistema 
de ramificaciones, cubierto a la vez por otro manto 
también multiestratificado de restos de bases folia­
res endurecidos. De tal modo que las ramificacio­
nes semejantes a " troncos" , (Fig. 6) representan, 
en realidad, pseudocaule, en el sentido de Font­
Quer (1953). 

Como se observa en la Fig. 4, las plantas de 
Vellozia litophila Schultes son capaces de resistir la 
acción de las quemas que con frecuencia ocurren 
durante las épocas de sequía. No así la radiación 
solar de las regiones alto-andinas. La plant a de V. li­
tophila representada en la (Fig. 6) fue transplantada 
directamente desde las sabanas de la Serranía de la 
Macarena (300 m. alt. s. n. m.) a Bogotá 2.640 m 
de altura s. n. m.) en marzo de 1967. En Bogotá se 
mantuvo bajo las condiciones del invernadero del 
Departamento de Biología y protegida del impacto 
de la radiación solar directa. Allí floreció, fructifi­
có y produjo semillas viables. Siete años después, 
cuando justamente presentaba el aspecto vigoroso 
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FIGURA No. 3 

Bulbostylis leucostachya. Ramificaciones de último orden del pseudocaule. Hacia la base se ha 
retirado la cubierta formada por los restos de las bases foliares endurecidas para permitir obser­
var el manto de raíces cladógenas que forma la mayor parte del pseudocaule, HRC, haz de raíces 

cladógenas. 

219 
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de la (Fig. 6) se la expuso durante dos días a la ac­
ción de la radiación solar directa, en el mismo in­
vernadero y manteniendo constantes todas las de­
más variables ambientales. La planta murió súbita­
mente, a juzgar por el marchitamiento de todas las 
hojas seguido de secamiento e inactivación irrever­
sible de los meristemos. 

En contraste con Vellozia litophila y las ci­
peráceas Microdracoides squamosus y Bulbostylis 
leucostachya cuyos pseudocaules simpodiales re­
presentan antocladios y antocladioides, en el senti­
do de Mora-Osejo (1987), respectivamente; las ci­
peráceas Cephalocarpus dracaenula ees de la Ama­
zonia y Bulbostylis paradoxa (Spreng). Lindm. 
(Figs. 1 y 7) de la Orinoquia y otras llanuras neo­
tropicales bajas poseen pseudocaules monopodiales 
y como tales representan antocaules, en el sentido 
de Mora-Osejo {l. c.) como ocurre en otras ciperá­
ceas, por ejemplo, Carex digitata L. cuya bioforma 
fue estudiada por Mora-Osejo (1960), (Figura 8 
D.E.). 

La Bioforma de Bulbostylis Leucostachya Kunth. 

La especie objeto de este estudio, Bulbostylis 
leucostachya Kunth., es propia de las sabanas del 
Orinoco y del Río Negro. Allí crece sobre las pie­
dras y rocas gran íticas a orillas del alto Río Orino­
co, especialmente en huecos y hendiduras que en la 
estación lluviosa se llenan de agua. En Colombia, B. 
leucostachya Kunth, se ha coleccionado en los alre­
dedores de Puerto Carreño, Comisaría del Vichada, 
en el Cerro Banderas, sobre rocas; en el Territorio 
Faunístico del Tuparro, también sobre rocas graní­
ticas. 

A primera vista, llama la atención el marcado 
hábito párvulo-arboriforme de esta ciperácea de has­
ta 50 cm de alto, desprovista de rizoma plagiótro­
po, inmerso en el sustrato como ocurre en la gran 
mayoría de las piperáceas, resultante de la concate­
nación simpodial de elementos de grado de ramifi­
cación cada vez mayor que después de formar el hi­
potagma (véase Mora-Osejo 1987) culminan en la 
sinflorescencia politélica antobla.stica (véase Figs. 
8A, B). En su lugar, en B. leucostachya, aparece un 
sistema de ramificaciones aéreas, pseudodicotómi­
cas que parten de un tronco común, de diámetro 
cada vez menor (20-4 mm) y que culminan en apre­
tados penachos de hojas, a manera de estípites, con 
láminas graminiformes, lineares, rígirl.as, ásperas y 
ligeramente recurvadas. Las bases o vainas foliares 
presentan márgenes libres, en contraste con lo que 
ocurre en la gran mayoría de las ciperáceas. Ade­
más, con excepción de los profilos, todos los órga­
nos foliares tienen el carácter de nomófilos, con 
vainas no tubulares, provistas de t ricomas apretada­
mente dispuestos y de relativa gran longitud que al 
entrelazarse forman un fieltro denso que recubre y 
protege las hojas jóvenes, los primordios foliares, 
los meristemas apicales y los primordios radicales 
( Figs. 2, 3, 9B ). 

Las láminas de las hojas más antiguas se des­
prenden cuando alcanzan cierta edad, mientras las 
bases o hipofilos de color rojizo, permanecen por 
mucho tiempo adheridos a las ramificaciones de di­
ferente orden y forman a lo largo de toda la longi­
tud, cubiertas envolventes (Figs. 2, 3, 9C). De entre 
los penachos o rosetas de hojas surgen antotagmas 
(véase Mora 1987), conformados, cada uno, por 
una espiga apretada, la florescencia y por el inter­
nodio basal alargado a manera de escapo (Figs., 
2, 3). 

Surgen, desde luego, varios interrogantes, tras 
la consideración de las características singulares de 
la bioforma de B. leucostachya. Entre tales interro­
gantes podrían formularse los siguientes: ¿Cómo 
están conformados los elementos de los sistemas 
aéreos de Bulbostylis leucostachya que remplazan 
el rizoma plagiótropo, típico de las ciperáceas? 

¿Cuál es a grandes rasgos, el proceso de desa­
rrollo que origina tales elementos y lleva a la apari­
ción de sistemas aéreos, semejantes a fanerófitos ar­
boriformes de tamaño reducido? 

¿Cuál es el significado biológico o adaptativo 
de las características singulares de tales sistemas? 

- -

FIGURA No. 4 

Plantas de Vel/ozia litophila en las sabanas al sur de la Se­
rranía de La Macarena. Obsérvese el impacto de las quemas 
sobre los pseudocaules de las plantas que aparecen en el pri-

mer plano de la fotografía. 
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FIGURA No. 5 

Vellozia lithophila. Extremo de una ramificación del pseudocaule. Obsérvese la posición t erminal de la flo r en las rose­
tas de hojas de hipotagma. El internodio Basal (IB) adopta la forma de escapo. Tamaño natural. 
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Conformación de los pseudocaules 

El análisis detenido de una sección transversal 
de una ramificación del sistema aéreo proporciona 
información suficiente para dar respuesta al primer 
interrogante. La Figura 9E muestra esquemática­
mente la sección transversal de una ramificación. 
Mientras el espesor del eje caulinar, propiamente di­
cho, de último orden no sobrepasa 1 mm, el de la 
ramificación corresponétiente del pseudocaule, mi­
de cerca de 5 mm. La diferencia procede, por una 
parte, de la presencia de un haz de raíces cladóge­
nas que corren paralelas al eje caulinar y qne a ma­
nera de un manto o cubierta, rodea el eje caulinar 
y, de otra parte, de la presencia de las vainas folia­
res que perduran adheridas al eje caulinar, así ha­
yan perecido o aun reducido a restos fuertemente 
endurecidos, bajo la acción del tiempo. De tal mo­
do que en la mayor proporción, las ramificaciones 
están conformadas por un haz de raíces cladógenas 
y por los restos de las vainas foliares cladógenas que 
envuelven a las mismas a manera de una cubierta 
mono-bri-tri o multiestratificada (Fig. 9), según la 
edad de las mismas. 

Las raíces cladógenas surgen inmediatamente 
por debajo de la inserción de las hojas jóvenes de 
las rosetas terminales (Fig. 9B). Los primordios ra­
dicales se originan en el cilindro central del eje cau­
linar, pero en lugar de atravesar y romper la corteza 
como es la regla; desde el comienzo, se orientan ver­
ticalmente y se hienden en el parénquima cortical 
caulinar (Fig. 10B), a manera de raíces intracortica­
les. Solamente tras recorrer un trayecto corto, por 
el interior de la corteza, emergen al exterior y con­
tinúan creciendo, siempre en dirección vertical. Por 
esta razón, a lo largo de su desarrollo, se mantienen 
apretadamente dispuestas alrededor del eje caulinar 
(Figs. 3, 9E). Vistas en sección transversal, de acuer­
do con el grado de ramificación que presente el res­
pectivo sector del sistema, en el cual se originaron, 
aparecen más afuera o más adentro. Por la misma 
razón, en sección transversal, aparecen en la inme­
diata proximidad del eje caulinar las raíces cladóge­
nas propias; y más hacia la periferia, las provenien­
tes de los elementos del sistema de orden sucesiva­
mene superior. Entre más alto sea el grado de rami­
ficación de los elementos del sistema desde donde 
proceden, es también menor la edad de las raíces 
cladógenas (Fig. 9A). 

De modo que solamente en el elemento del sis­
tema más próximo al substrato, están presentes las 
raíces cladógenas originadas en las diferentes rami­
ficaciones del sistema simpodial total. Por la misma 
razón, es también el sector que ostenta el mayor 
diámetro (se midieron diámetros de 20 mm), y tie­
ne la apariencia de un tronco que sustenta todo el 
sistema de ramificaciones (Fig. 2). 

Entre más alto sea el grado de ramificación de 
un elemento o ramificación dada al sistema, menor 

será su diámetro; análogamente a lo que ocurre en 
los fanerófitos arbóreos (Fig. 2). 

La segunda pregunta alude al modo en que 
ocurre el desarrollo del sistema cuya apariencia, co­
mo se ha visto, es la de un fanerófito de tamaño re­
ducido. 

Desarrollo del pseudocaule 

Aunque para este estudio no se pudo disponer 
de plantas juveniles, ni de semillas fértiles y plántu­
las, fue posible obtener la información suficiente, 
debido a la periodicidad en el desarrollo y creci­
miento que presenta B. leucostachya, en respuesta 
a la estacionalidad del macroclima de la Orinoquia 
que afecta a la vez, de manera drástica las condicio­
nes de su peculiar hábitat; es decir, a las grietas, 
hendiduras o huecos que eventualmente se forman 
por acción de la erosión en las rocas graníticas dis­
persas en la sabana o a orillas de los grandes ríos. 

Cada vez que se reinicia el período de lluvias, 
se reactivan los meristemos y comienza una nueva 
etapa en el desarrollo de la planta. El meristema api­
cal de cada una de las ramificaciones terminales, 
forma directamente una nueva serie de hojas nor­
males o nomófilos, por lo general, 12, las cuales, 
como ya se ha expuesto, no presentan base foliar 
tubular, pero sí una base amplia, envolvente de cu­
yos márgenes brotan tricomas que protegen la ye­
ma terminal (Fig. 9D ). 

Si se examinan plantas de B. leucostachya poco 
después de iniciarse el período de lluvias, se encuen­
tra que el brote principal se halla a punto de iniciar 
la fase de transición hacia la fase reproductiva, es 
decir, de formar la inflorescencia (antoblasto), la 
cual en el mismo período pronto alcanza pleno de­
sarrollo y madurez. Entre tanto ocurre el desarrollo 
precursivo de uno o simultáneamente de varios bro­
tes de innovación, los cuales florecen en el mismo 
período de lluvias. 

En los brotes de innovación surgen una o más 
raíces cladógenas las cuales inicialmente permane­
cen en el interior de la corteza del eje caulinar (Fig. 
10B). Cuando emergen de la corteza atraviesan las 
bases foliares del mismo brote de innovación, situa­
das por debajo del punto de emergencia y posterior­
mente las bases foliares de los brotes de innovación 
más antiguos, siempre en estrecho contacto con el 
eje caulinar. La dirección del crecimiento cambia 
únicamente en la proximidad del sustrato, es decir, 
de los detritus acumulados en las grietas y huecos 
de rocas graníticas (Fig. 2). 

Durante el período de sequía las inflorescen­
cias se secan y solamente restos del escapo perma­
necen adheridos al eje principal, señalando la posi­
ción que ocuparon las inflorescencias en el sistema 
total (Fig. 9A y C). Lo propio ocurre con las lámi­
nas de las hojas, las cuales se secan y desprenden. 
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FIGURA No. 6 

Plan ta de Vellozia lithophila. Obsérvese el adelgazamien t o d e las ramificaciones del pseudocaule en Ja región distal; al 
contrario de lo que su cede en los ejes caulinares monopodialcs. L os penachos t erminales de hojas representan el hipo­

t agma de una nueva generación de vástagos de innovación. 
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Solamente las bases foliares y los tricomas perdu­
ran más tiempo hasta que finalmente también fene­
cen, aunque persisten adheridas al eje caulinar, 
(Figs. 3, 9C). 

En el siguiente período de lluvias se repiten 
los procesos descritos, al tiempo que los internodios 
de los brotes de innovación originados en el perío­
do de lluvias inmediatamente anterior se alargan y 
ensanchan; esto último merced al aporte de nuevas 
raíces cladógenas procedentes de los nuevos brotes 
de innovación (Fig. 9A, E) . Simultáneamente, se 
separa la corteza del cilindro central de los brotes 
de innovación formados en el período de lluvias in­
mediatamente anterior. Con ello, se inicia el feneci­
miento de los tejidos del cilindro central. De modo 
que en las ramificaciones de primer grado solamen­
te se encuentran restos en descomposición del eje 
caulinar o éste falta por completo. 

Como resultado de los procesos descritos, sur­
ge un sistema de pseudocaules simpodialmente con­
catenados, conformados principalmente por un haz 
de raíces cladógenas, originadas en brotes caulina­
res de diferente grado de ramificación. Cada brote 
culmina en una inflorescencia (antoblasto ), la cual 
es sobrepasada por el brote siguiente, por lo cual 

los restos de los respectivos escapos aparecen en 
posición pseudolateral, como puede observarse si se 
retiran cuidadosamente las vainas foliares secas que 
envuelven los sectores más anti~os del sistema. 
De ali[ que un sector que a simple vista podría lla­
marse como una ramificación representa, en reali­
dad, una serie de zonas de innovación (hipotagmas) 
pertenecientes a brotes de diferente orden, al igual 
de lo que sucede en los rizomas simpodiales 
(Fig. 9C). 

Cuando en lugar de desarrollarse un solo brote 
de innovación se desarrollan y crecen con igual in­
tensidad dos o más brotes, la inflorescencia del res­
pectivo brote principal no es sobrepasada y aparece 
en el vértice de la pseudodicotomía (Fig. 9C). Por lo 
visto el modo de ramificación de los pseudocaules de 
Bulbostylis leucostachya difiere fundamentalmen­
te del de la especie afín, también originaria de las 
llanuras de la Orinoquia, B. paradoxa, por cuanto 
en esta última especie, como fue comprobado por 
Weber (1964) presenta un pseudocaule monopodial 
del cual surgen en posición lateral braquiblastos fo­
liosos que culminan en la inflorescencia reducida, 
como en B. leucostachya, a la florescencia o antotag­
ma (Figs. 7 A, B). También la conformación de los 
pseudocaules de una y otra especie difieren consi­
derablemente. Mientras éstos en B. leucostachya, al 

B 

FlGURA NO. 7 

A. Esquema de la bioforma de Bulbostylis paradoxa. B. Sección transversal del pseudocaule de Bulbostylis paradoxa. El eje 
caulinar propiamente dicho está rodeado por los restos de las hojas que aparecen ordenados en forma de pinceles. Los círculos 

claros representan las seccio nes transversales de las raíces cladógenas (A. y B. según H. Weber, 1964). 
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FIGU RA No 8 

Ciperaceas con rizoma p lagiótropo simpodial: A- Cladium mariscus y B- Carex sp. Ciperacea con rizoma monopodial con ten­
dencia ascendente u ortótropa: C y D, Carex digitata, rizomas después y antes de retirar los restos de las hojas antiguas, 

respectivamente. 
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igual que en Vellozia (Fig. 6) y Cephalocarpus dra­
caenula (Fig. 1 ), están formados por haces o paque­
tes de raíces cladógenas y bases foliares envolven­
tes, en B. paradoxa son los restos de las hojas basa­
les de los braquiblastos laterales que en gran núme­
ro surgen del eje los componentes principales. Ob­
sérvese también que en este último caso el eje prin­
cipal monopodial perdura indefinidamente. 

Significado adaptativo de la bioforma de 
Bulbosty/is leucostachya Kunth_ 

En el intento de interpretar el significado bio­
lógico o adaptativo de las características singulares 
de la bioforma de Bulbostylis leucostachya, cabe 
destacar las múltiples coincidencias con la de otras 
plantas monocotiledóneas que viven en hábitats se­
mejantes, tales como Vellozia litophila Schultes 
y Cephalocarpus dracaenula Nees del Nuevo Mun­
do y Microdracoides squamosus Hua y Eri.ospora 
pilosa Benth del Africa. Coincidencias que se ex­
tienden también al hábitat y al macroclima como 
ha sido puesto de relieve por los autores que ae· han 
ocupado del problemas, desde Wanning (1893). 
Engler y Krause (1911 ), Chevalier (1933), Goebel 
(1932), Troll (1943), Weber (1954, 1964), entre 
otros. 

Weber (l. c.) mediante una serie de experimen­
tos sencillos de laboratorio, mostró el efecto espon­
ja de los restos de las vainas foliares que enwelven 
las raíces cladógenas de Vellozia y que consiste. en 
la capacidarl de absorber agua corriente o en estado 
de vapor, lo cual explicaría por qué las plantas de 
Vellozia pueden prosperar sobre las rocas casi des­
nudas. 

El mismo efecto esponja se observó en trozos 
de pseudocaules y en plantas completas de Bulbos­
tylis leucostachya. Merced a tal mecanismo, duran­
te las épocas de lluvia los pseudocaules de Bleucos­
tachya almacenan agua que contribuye a mantener 
húmeda la vecindad inmediata de la región apical 
de la planta dotide se encuentran los meristemos en 
plena actividad. Esto mismo, probablemente, con­
tribuya a impedir el colapso de la ·infinidad de tri­
comas de los márgenes de las bases foliares que al 
humedecerse se tornan turgentes, retienen la hume­
dad y complementan el micro-ambiente saturado 
de humedad en las inmediaciones de los meristemas 
caulinares y radicales (Fig. 9B). 

Estos hechos permiten, en opinión del autor, 
considerar plausible la hipótesis de trabajo, según la 
cual es a través de los tricomas de los márgenes de 
las vainas o bases foliares y de las raíces jóvenes por 
donde tiene lugar la absorción del agua y los nu­
trientes. 

Todo parece indicar que la función principal 
al menos de las raíces cladógenas antiguas consiste 
en la elevación y sostenimiento mecánico del pena­
cho de hojas frescas y de los meristemas activos le-

jos de la superficie de las rocas graníticas que par­
ticularmente durante las épocas de sequía, tienen 
que soportar no S!)lamente temperaturas elevadas, 
sino también oscilaciones fuertes de la temperatura 
y correlativamente de la humedad relativa del aire. 
En conjunto, tendríamos que en las plantas de B. 
leucostachya Kunth se realizaría, desde el punto 
de vista funcional, el modelo de aquellas plantas 
epífitas que absorben el agua y los nutrientes mer­
ced a estructuras especiales de las raíces o a través 
de los tricomas de las hojas, como sucede en mu­
chas bromeliáceas epífitas. Desafortunadamente, 
aún no se han podido efectuar experimentos de 
campo y de laboratorio, dirigidos a someter a prue­
ba esta hipótesis. 

Al respecto, cabe destacar que también los 
márgenes de las vainas foliares de Bulbostylis para­
doxa (Spreng. ). Lindm. presentan tricomas multice­
lulares similares, como ha sido descrito y enfatiza­
do por Weber (1964) en su estudio magistral sobre 
la bioforma y las relaciones de crecimiento de esta 
especie afm a Bulbostylis leucostachya Kunth. 

Por lo demás, ambas especies muestran rasgos 
anatómicos similares de los órganos vegetativos y 
coincidencias arquitecturales; probablemente en res­
puesta a las condiciones del clima y del hábitat, co­
mo queda expuesto atrás. En los casos de Bulbosty­
lis paradoxa (Spreng.) Lindm. y Vellozia litophila 
Schultes, vale la pena destacar que la acción del fue­
go a la cual son sometidos en la estación seca los 
pseudocaules no afecta la capacidad de retoño de 
las plantas de una y otra especie, tan pronto regre­
san las lluvias (Fig. 4). 

En lo que sigue se discutirán brevemente algu· 
nos rasgos anatómicos, de B. leucostachya, de las 
raíces cladógenas y de la lámina de la hoja, en apo­
yo de la hipótesis de trabajo ya enunciada sobre el 
mecanismo de absorción del agua y el significado 
adaptativo de tales rasgos. 

La separación de la corteza del cilindro cen­
tral ocurre muy temprano, antes de que las raíces 
cladógenas juveniles hayan abandonado la corteza 
del eje caulinar, por lisigénesis y posterior colapso 
de las células de paredes delgadas fuertemente va­
cuolizadas de las capas de células de la corteza in­
terna, lindantes con la endodermis. Esta última está 
conformada por células de paredes internas fuerte­
mente engrosadas y pared exterior delgada. De mo­
do que al producirse la ruptura, la endodermis que­
da adherida y bordeando el cilindro central (Fig. 
10B), al igual de lo que sucede en B. paradoxa (We­
ber, 1964). Simultáneamente con la separación de 
la corteza del cilindro central, ocurre engrosamien­
to y lignificación de las paredes celulares en sentido 
centrífugo de las capas del parénquima cortical ex­
terior, por lo cual tanto la corteza como el cilindro_ 
central quedan tempranamente aislados, imposibili­
tándose el suministro de agua desde el exterior. En 
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FIGURA No. 9 

Bulbosty lis leucostachya . A - Esquema de un trozo del eje caulinar en el cual se muestra la inserción de las raíces 
cladógenas en dos componentes del simpodio . Obsérvese los rest os del escap o en posición pseudolateral. B- Api­
ce de un pseudocaule. Obsérvese la inserción temprana de las raíces cladógenas y la posición de los tricomas de la 
base o vaina foliar. C- Ramificaciones de antepenúltimo, penúltimo y ú ltimo orden del simpodio. D- Hoja vista 
por la haz. E- Sección transversal de un pseudocaule, co nformado principalmente por raíces cladógenas. BF, ba­
se foliar; LF, lámina foliar; P. profúo; RBF, restos base fol iar; RC, raíces cladógenas; RE,restosescapo;STBF,sec-

ción transversal bases fo liares ; STEC, sección transversal eje caulinar; STR, sección transversal raíz. 
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consecuencia, pronto mueren las células de la cor­
teza, la cual aparece rodeando el cilindro central, a 
manera de un tubo (Fig. lOA y B). Sin embargo, 
los tejidos de este sector permanecen por mucho 
más tiempo vivos, a juzgar por la presencia de raí: 

STRC 

C EC 

HE 

ces cladógenas normales e incipientes que brotan 
del cilindro central, las cuales podrían absorber el 
agua presente en el pseudocaule merced al efecto 
esponja de las bases foliares persistentes y probable­
mente de la corteza radical. 

STRC 

• • 8 

FIGURA No. 1 O 

A - Bulbostylis leucostachya. Corte transversal de la corteza exterior de una raíz cladógena antes de abandonar com­
pletamente la corteza caulinar. B- Sección transversal total de un eje caulinar jóven antes del desprendimiento de la 
corteza del cilindro central (rayado oblicuo). Obsérvese las secciones transversales de dos raíces cladógenas jóvenes in­
mersas en la corteza. CC, cilindro central: CtR, corteza exterior raíz: EPR , epidermis raít : ll F., haz esclerenquimático; 

STRC, sección transversal raíz caulinar. 
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FIGURA No. 11 

Bulbostylis leucostachya. Sección transversal de la lámina de una hoja, CU, cu ticula: DT, depósito tanino; EPI, epidermis 
inferior: EPS, epidermis superior: HEAB, haz exclerénquima abaxial: HEAD, haz esclerénquima adaxial ; HII , hipodermis in­

ferior: HIS, hipodermis superior: I IV , haz vascula r: VX, vaso de xilema. 

En conclusión las características anatómicas y 
arquitecturales descritas apoyan la tesis del autor, 
según la cual, el modelo arquitectónico funcional 
de Bulbostylis leucostachya muestra rasgos coinci­
dentes con la de plantas epífitas que aseguran el su­
ministro de agua y nutrientes mediante estructuras 
diferentes y mecanismos especiales. De modo que, 
como afirma Chevalier (1933), para el caso de la ci­
perácea Microdracoides squamosa Hua. podría de­
cirse también para Bulbostylis leucostachya "es 
una planta epífita sobre sí misma". Merced a las 
adaptaciones xerotérmicas los tejidos vivos de la re­
gión distal perduran en estado latente a través de la 
estación seca y vuelven a reactivarse con la llegada 
de las lluvias del período siguiente. 

Sin embargo, dadas las condiciones macro-cli­
máticas predominantes en las sabanas de la Orino­
quia y en particular en el hábitat rupícola, las plan­
tas de B. leucostachya deben estar sometidas a ten­
siones hídricas (water stress) aún en las épocas de 
lluvia, particularmente en las horas de mayor inso-

lación que probablemente están en capacidad de 
soportar, merced a las adaptaciones morfológicas y 
anatómicas de la hoja, típicamente xeromorfas 
coincidentes en gran medida con las de B. parado­
xa, estudiadas por Weber (1964). 

En la Figura 11 se muestra en sección transver­
sal un amplio sector de la lámina de la hoja de B. leu­
costachya. La sección transversal muestra la cutícu­
la de espesor considerable que rodea la epidermis 
con células de paredes externas fuertemente engro­
sadas. El parénquima aparece reducido. Adaxial­
mente un haz esclerenquimático multiestratificado 
recorre toda la lámina y separa la epidermis supe­
rior de una capa de células alargadas anticlinalmen­
te o redondeadas, y fuertemente vacuolizadas que a 
manera de hipodermis rodean los tres haces que re­
corren la lámina. Algunas de estas células están re­
pletas de taninos. Lo propio ocurre con células del 
parénquima situado entre los haces vasculares las 
cuales adoptan forma esférica. El resto de células 
de parénquima de este sector presenta contornos 
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poligonales; paredes ligeramente engrosadas y con­
tienen cloroplastos, al igual que las células periféri­
cas del parénquima vascular donde se presentan ais­
ladas células que contienen taninos. 

Hacia los márgenes de la lámina, las células del 
parénquima presentan paredes más delgadas y están 
fuertemente vacuolizadas, no poseen cloroplastos. 
Los estomas son escasos y se comunican con am­
plias cámaras aéreas, contiguas a la hipodermis. Por 
el envés tres haces esclerenquimáticos, situados 
frente a los tres haces vasculares, separan la epider­
mis inferior. 
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