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Resumen

La bioforma de Bulbostylis leucastachye Kunth (Cyperaceae) y de otras monocotiled&
neas arboriformes tropicales. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 17 (65): 215-230, 1989, ISSN
0370-3908.

5e analiza y compara la bioforma de Bulbosty lis leucostachya Kunth, con la de otras
cipericeas arboriformes tropicales como Cephalocarpus dracaenula Nees Bulbostylis paro-
doxa (Spreng.} Lindm, asi mismo, conla de Vellozia litophila. En cada caso, se demuestran-
las similitudes y divergencias de los rasgos arquitecténicos, asi’ como las interrelaciones con
el habitat respectivo. Los pseudocaules de Bleucostachya estin conformados principal-
mente por un haz o manto de raices cladégenas y por las bases o vainas foliares endureci-
das, El ensanchamiento basipetal del pseudocaule, contrariamente a lo que ocurre por lo
general en las monocotiledéneas, se explica por el surgimiento de Rnucvas raices en la in-
mediata vecindad del punto vegetativo de cada ramificacién que se agregan a las ya pre-
sentes. Las raices cladogenas, el eje canlinar y las bases foliares endurecidas perecen relati-
vamente temprano, de modo que al menos la regién basal del pseudocaule esti conforma-
da por tejido muerto; su funcién se limita al anclaje mecanico y soporte de los penachos
terminales de hojas, donde se encuentran los tejidos vivos y los meristemos. Estos tiltimos
permanecen latentes durantc las estaciones secas y se reactivan cada vez que comienzan
las lluvias, Tanto las vainas foliares como los tricomas que surgen de los méargenes de éstas,
retienen el agua lluvia y el vapor de agua, merced al efecto csponja. Se plantea que scaa
través de los tricomas y de las raices jovenes por donde tiene lugar el suministro de agua a
las partes en crecimiento de estas plantas que viven sobre rocas graniticas desprovistas de
suelo. Esta hipotesis es coherente con la estructura marcadamente xeromorfa de la limina
foliar de Bleucostachya
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ABSTRACT

In this Article the growthform of Bulbostylis leucostachvs *- _.alysed in comparison
with that of other tropical arboriform Cyperaceae, particularly, Cephalocarpus dracaenula
Nees, and Bulbosthylis paradoxa (Spreng} Lindm. It is also compared with the growth-
form of Vellozia litophila Schultes. For cach comparison, similitudes and divergences of
the arquitectural features are determined; relationships between arquitectural features
with climate and habitat are emphazised. B. leucostachya pscudocaules arc produced by
cladogenic roots and the remanent hartened leaf sheaths, together; therefore, its diameter
increases basipetaly, contrary to what happens in most Monocotyledons, as new cladogenic
roots arc being incorporated. Cladogenie roots originate very near the vegetative shoot of
each pseudocaule branch. Shoot axis, cladogenic roots and leaf sheaths do not persist for
long time, soon or later they die off; being this the reason why the proximal region of
pscudocaule is dead; so that the main function of pscudocaule may consist in giving me-
chanical anchorage to the whole plant and support to the terminal leaf rosette where li-
ving tissues and meristerns axe located.

These latter tissues are dormant during the dry scason and reactivate when the rainy
season begins. Both, remanents of leaf sheaths and sheath hairs can retain rainwater and
watervapor as well, dued to the so called soponge-effect, It is supposed in this paper that
water supply to living tissues of the plant should take place through such haris and young
roots. It scems that for these plants, growing on the bare surface of granitic rocks, there is
not apparently another possibility. The notably xeromorfic leaf blade structure supports

also this hypothesis.

Introduccion

Engler y Krause (1911), fueron quienes pri-
mero realizaron un estudio morfolégico comparati-
vo de la bioforma de Cypericeas de apariencia ar-
boriforme y ramificacion, por lo general, pseudodi-
cotomica, semejante a la de Vellozia, Pandanus o a
la de Lilidceas arborescentes, tales como Dracaena
o Yucca. n

Entre tales cyperdceas, 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 segin la época del afio se comportan co-
mo plantas higréfilas o xeréfilas. Durante las épo-
cas de lluvia el sustrato permanece inundado mien-
tras que en el verano esta completamente seco. Tat
es el caso de la especie Eriosphora pilosa Benth.
que se encuentra desde Guinea hasta el Kamerin,
sabre 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, pseudodicotémica-
mente, se torna ascendente y lleva en alto una rose-
ta de hojas y yemas vegetativas axilares, transfor-
méindose de esta manera de planta hemicriptéfita
en faneréfita. Durante cada estacién Iluviosa se
reactivan los meristemos y de los dpices de las ra-
mificaciones surgen nuevas hojas, de cuyas yemas
axilares brotan nuevas inflorescencias y nuevas ra-
mificaciones vegetativas.

De los tropicos americanos, desde la época de
Nees (1842) a quien le llaméb sobremanera la aten-
cion el porte de la especie conocida ahora con el
nombre de Caphalocarpus dracaenula Nees, (Fig. 1),

se conocen ciperaceas de bioforma arborescente.
Posteriormente Engler (1911) y més recientemente
Weber (1954), se ocuparon del estudio de esta cipe-
racea cuyo nombre especifico, destaca la semejanza
de su habito de crecimiento o bioforma con el de
las especies arborescentes del género Dracaena de
las Lilidceas.

Weber (1. ¢.) en su trabajo “Wurzelstudien in
tropischen Pflanzen I, por primera vez, presenté
un estudio morfolégico comparativo profundo so-
bre la radicacion de los pterid6fitos y de las mono-
cotiledoneas arborescentes tropicales; en el cual
aclar6 las coincidencias y diferencias en la arquitec-
tura del pseudocaule de las numerosas e interesan-
tes especies estudiadas, entre otras, Vellozia lito-
Dhila Schultes, Cephalocarpus dracaenula Nees,
Navia schultesiana L.B. Smith y Bulbostylis para-
doxa (Spreng.) Lindm.

En trabajo posterior, Weber (1964) profundi-
z0 en el estudio de la bioforma de Bulbostylis para-
doxa (Spreng) Lindm., especie afin a B. leucos
techye Kunth y aclaré la naturaleza morfolégica y
los procesos de desarrollo que finalmente conducen
a la formacion del pseudocaule caracteristico de es-
ta especie.

Engler v Krause ( L. c.) estudiaron detenida-
mente la ciperacea Microdracoides squamosus Hua
(citada por Engler y Krause como Schoenodendron
buecheri Engler) procedente del Kamerin y com-
pararon la bioforma con la de otras ciperaceas de
habito arboriforme, entre ellas, de la Amazonia,
Fintelmannia restioides Nees cuyo rizoma ascen-
dente, fuertemente ramificado, forma sistemas pul-
viniformes que se levantan sobre la superficie del
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Conformacion de los pseudocaules

El analisis detenido de una seccion transversal
de una ramificacién del sistema aérec proporciona
informacion suficiente para dar respuesta al primer
interrogante. La Figura 9E muestra esquemitica-
mente la seccion transversal de una ramificacién.
Mientras el espesor del eje caulinar, propiamente di-
cho, de ultimo orden no sobrepasa 1 mm, el de la
ramificacién correspondiente del pseudocaule, mi-
de cerca de 5 mm. La diferencia procede, por una
parte, de la presencia de un haz de raices cladbge-
nas que corren paralelas al eje caulinar y que 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, asi ha-
yan perecido o aun reducido a restos fuertemente
endurecidos, bajo la accién del tiempo. De tal mo-
do que en la mayor proporcién, las ramificaciones
estdn conformadas por un haz de raices cladégenas
¥ por los restos de las vainas foliares cladégenas que
envuelven a las mismas a manera de una cubierta
mono-bri-tri 0 multiestratificada (Fig. 9), seglin la
edad de las mismas.

Las raices cladogenas surgen inmediatamente
por debajo de la insercién de las hojas jovenes 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 raices intracortica-
les. Solamente tras recorrer un trayecto corto, por
el interior de la corteza, emergen al exterior y con-
tinGan creciendo, siempre en direccién vertical. Por
esta razon, a lo largo de su desarrollo, se mantienen
apretadamente dispuestas alrededor del eje caulinar
(Figs. 3, 9E). Vistas en seccidn transversal, de acuer-
do con el grado de ramificacién que presente el res-
pectivo sector del sistema, en el cual se originaron,
aparecen mds afuera o0 més adentro. Por la misma
razon, en seccidn transversal, aparecen en la inme-
diata proximidad del eje caulinar las raices cladoge-
nas propias; y mas hacia la periferia, las provenien-
tes de los elementos del sistema de orden sucesiva-
mene superior. Entre mas alto sea el grado de rami-
ficacion de los elementos del sistema desde donde
proceden, es también menor la edad de las raices
cladogenas (Fig. 9A).

De modo que solamente en el elemento del sis-
tema mas proximo al substrato, estin presentes las
raices cladogenas originadas en las diferentes rami-
ficaciones del sistema simpodial total. Por la misma
razén, es también el sector que ostenta el mayor
didmetro (se midieron didmetros de 20 mm), y tie-
ne la apariencia de un tronco que sustenta todo el
sistema de ramificaciones (Fig. 2).

Entre mas alto sea el grado de ramificacién de
un elemento o ramificacién dada al sistema, menor

serd su didmetro; anilogamente a lo que ocurre en
los fanerdfitos arboreos (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 fanerofito de tamaiio re-
ducido.

Desarrolle del pseudocaule

Aunque para este estudio no se pudo disponer
de plantas juveniles, ni de semillas fértiles y plantu-
las, fue posible obtener la informacion suficiente,
debido a la periodicidad en el desamrollo y creci-
miento que presenta B. leucostachya, en respuesta
a la estacionalidad del macroclima de la Orinoquia
que afecta a la vez, de manera dristica las condicio-
nes de su peculiar habitat; es decir, a las grietas,
hendiduras o huecos que eventualmente se forman
por accion de la erosién en las rocas graniticas dis-
Persas en la sabana o a orillas de los grandes rios.

Cada vez que se reinicia el periodo de Iluvias,
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 nomofilos, por lo general, 12, las cuales,
como ya se ha expuesto, no presentan base foliar
tubular, pero si una base amplia, envolvente de cu-
yos mirgenes brotan tricomas que protegen la ye-
ma terminal (Fig. 9D).

Si se examinan plantasde B. leucostachya poco
después de iniciarse el periodo de lluvias, se encuen-
tra que el brote principal se halla a punto de iniciar
la fase de transicion hacia la fase reproductiva, es
decir, de formar la inflorescencia (antoblasto), la
cual en el mismo periodo pronto alcanza pleno de-
sarrollo y madurez. Entre tanto ocurre el desarrollo
precursivo de uno o simultdneamente de varjos bro-
tes de innovacion, los cuales florecen en el mismo
periodo de Nuvias.

En los brotes de innovacién surgen una o mis
raices cladogenas 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 innovacion, situa-
das por debajo del punto de emergencia y posterior-
mente las bases foliares de los brotes de innovacién
mis antiguos, siempre en estrecho contacto con el
eje caulinar. La direccién del crecimiento cambia
Gnicamente en la proximidad del sustrato, es decir,
de los detritus acumulados en las grietas y huecos
de rocas graniticas (Fig. 2).

Durante el periodo de sequia las inflorescen-
cias se secan y solamente restos del escapo perma-
necen adheridos al eje principal, sefialando la posi-
¢idén que ocuparon las inflorescencias en el sistema
total (Fig. 9A y C). Lo propio ocurre con las lami-
nas de las hojas, las cuales se secan y desprenden.
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igual que en Vellozia (Fig. 6) y Cephalocarpus dra-
caenula (Fig. 1), estan formados por haces o paque-
tes de raices cladégenas y bases foliares envolven-
tes, en B. paradoxa son los restos de las hojas basa-
les de los braquiblastos laterales que en gran niime-
ro surgen del eje los componentes principales. Ob-
sérvese también que en este Gltimo caso el eje prin-
cipal monopodial perdura indefinidamente.

Significado adaptativo de l1a bioforma de
Bulbostylis leucostachya Kunth,

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

Weber (1. ¢.) mediante una serie de experimen-
tos sencillos de laboratorio, mostré el efecto espon-
ja de los restos de las vainas foliares que envuelven
las raices cladogenas de Vellozia y que consiste en
la capacidad de absorber agua corriente o en estado
de vapor, lo cual explicaria por qué las plantas de
Vellozia pueden prosperar sobre las rocas casi des-
nudas.

El mismo efecto esponja se observd 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
h(imeda la vecindad inmediata de la region apical
de la planta donde se encuentran los meristemos en
plena actividad. Esto mismo, probablemente, con-
tribuya a impedir el colapso de la-infinidad de tri-
comas de los mirgenes de las bases foliares que al
humedecerse se toman 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 opinion del autor,
considerar plausible la hipotesis de trabajo, segin la
cual es a través de los tricomas de los mdrgenes de
las vainas o bases foliares y de las raices jovenes por
donde tiene lugar la absorcion del agua y los nu-
trientes.

Todo parece indicar que la funcion principal
al menos de las mices cladogenas antiguas consiste
en la elevacién y sostenimiento mecanico del pena-
cho de hojas frescas y de los meristemas activos le-

jos de la superficie de las rocas graniticas que par-
ticularmente durante las épocas de sequia, tienen
que soportar no solamente temperaturas elevadas,
sino también oscilaciones fuertes de la temperatura
y correlativamente de la humedad relativa del aire.
En conjunto, tendriamos que en las plantas de B.
leucostachya Kunth se realizaria, desde el punto
de vista funcional, el modelo de aquellas plantas
epifitas que absorben el agua y los nutrientes mer-
ced a estructuras especiales de las raices o a traves
de los tricomas de las hojas, como sucede en mu-
chas bromeliiceas epifitas., Desafortunadamente,
ain no se han podido efectuar experimentos de
campo y de laboratorio, dirigidos a someter a prue-
ba esta hipotesis.

Al respecto, cabe destacar que también los
margenes 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 afin a Bulbostylis leucostachya Kunth.

Por lo demas, ambas especies muestran rasgos
anatémicos similares de los organos. vegetativos y
coincidencias arquitecturales; probablemente en res-
puesta a las condiciones del clima y del habitat, co-
mo queda expuesto atras. En los casos de Bulbosty-
lis paradoxa (Spreng.) Lindm. y Vellozia litophila
Schultes, vale la pena destacar que la accion del fue-
go a la cual son sometidos en la estacion seca los
pseudocaules no afecta la capacidad de retono de
las plantas de una y otra especie, tan pronto regre-
san las lluvias. (Fig. 4).

En lo que sigue se discutiran brevemente algu-
nos rasgos anatomicos, de B. leucostachya, de las
raices cladogenas y de la lJamina de la hoja, en apo-
yo de la hipotesis de trabajo ya enunciada sobre el
mecanismo de absorcion del agua y el significado
adaptativo de tales rasgos. '

La separacion de la corteza del cilindro cen-
tral ocurre muy temprano, antes de que las raices
cladégenas 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 {ltima esta
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). Simultineamente con la separacion de
la corteza del cilindro central, ocurre engrosamien-
to y lignificacion de las paredes celulares en sentido
centrifugo de las capas del parénquima cortical ex-
terior, por lo cual tanto la corteza como el cilindro_
central quedan tempranamente aislados, imposibili-
tindose el suministro de agua desde el exterior. En
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FIGURA No. 9

Bulbostylis leucostachya. A — Esquema de un trozo del eje caulinar en el cual se muestra la insercion de las raices

cladbgenas en dos componentes del simpodio. Obsérvese los restos del escapo en posicién pseudolateral. B— Api-

ce de un pseudocaule. Obsérvese la insercién temprana de las raices cladégenas y la posicion de los tricomas de la

base o vaina foliar. C— Ramificaciones de antepeniltimo, peniiltimo y tltimo orden del simpodio. D— Hoja vista

por la haz. E— Seccidn transversal de un pseudocaule, conformado principalmente por raices cladégenas. BT, ba-

se foliar; LF, lamina foliar; P. profilo; RBYF, restos base foliar; RC, raices cladogenas; RE, restos escapo; STBF, sec-
cidn transversal bases foliares; STEC, seccion transversal eje caulinar: STR, seccién transversal rai'z.
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FIGURA No. 11

Bulbostylis leucostachya. Seccion transversal de la lamina de una haoja, CU, cuticula; DT, depédsito tanino; EPI, epidermis
inferior: EPS, epidermis superior: HEAB, haz exclerénquima abaxial: HEAD, haz esclerénquima adaxial; HIE, hipodermis in-
terior: IS, hipodermis superior: IV, haz vascular; VX, vaso de xilema.

En conclusion las caracteristicas anatomicas y
arquitecturales descritas apoyan la tesis del autor,
segin la cual, el modelo arquitectdnico funcional
de Bulbostylis leucostachya muestra rasgos coinei-
dentes con la de plantas epifilas 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-
peracea Microdracoides squamosae Hua. podria de-
cirse también para Bulbostylis leucostachya “‘es
una planta epifita sobre si misma”. Merced a las
adaptaciones xerotérmicas los tejidos vivos de ia re-
gion distal perduran en estado latente a través de la
estacion seca y vuelven a reactivarse con la llegada
de las lluvias del periodo siguiente.

Sin embargo, dadas las condiciones macro-cli-
maticas predominantes en las sabanas de la Orino-
quia y en particular en el habitat rupicola, las plan-
tas de B. leucostachya deben estar sometidas a ten-
siones hidricas (water stress) ain en las épocas de
luvia, particularmente en las horas de mayor inso-

lacidbn gue probablemente estdn en capacidad de
soportar, merced a las adaptaciones morfologicas v
anatdmicas de la hoja, tipicamenie xeromorfas
coincidentes en gran medida con las de B. parado-
xa, estudiadas por Weber (1964),

En la Figura 11 se muestra en seccion transver-
sal un amplio sector delaldminade la hojade B. leu-
costachya. La seccion transversal muestra la cuticu-
la de espesor considerable que rodea la epidermis
con células de paredes externas fuertemente engro-
sadas. El parénquima aparece reducidc. Adaxial-
mente un haz esclerenquimatico multiestratificado
recorre toda la ldmina 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 ldmina. Algunas de estas células estan 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 margenes de la }amina, las células del
parénquima presentan paredes mas delgadas y estin
fuertemente vacuolizadas, no poseen cloroplastos.
Los estomas son escasos y se comunican con am-
plias cimaras aéreas, contiguas a la hipodermis. Por
el envés tres haces esclerenquimdticos, situados
frente a los tres haces vasculares, separan la epider-
mis inferior.
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