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Anatomía ecológica de especies de Bacopa (Gratioleae-Plantaginaceae): 
macrófitas acuáticas del Macrosistema Iberá 

Ecological anatomy of Bacopa species (Gratioleae-Plantaginaceae): aquatic macrophytes of 
the Iberá Macrosystem

María G. Gómez1,3* , Ana M. Gonzalez1,2  & María de las M. Sosa1,3

Resumen: La gran mayoría de las especies de Bacopa (Gratioleae-Plantaginaceae) son 
plantas macrófitas que presentan una serie de adaptaciones morfológicas, anatómicas y eco-
fisiológicas en sus órganos vegetativos. Se estudió la anatomía vegetativa de cinco especies de 
Bacopa presentes en el Iberá y una de humedales del Paraguay. Para el estudio de la anatomía 
foliar y caulinar se realizaron cortes paradermales y transversales a mano alzada y con 
micrótomo rotativo a partir de material previamente fijado. Se encontraron diferencias entre las 6 
especies de Bacopa analizadas, en la hoja relacionadas a: tipos de tricomas; tipos, distribución 
y densidad de estomas; y en el tipo de mesofilo. Para el tallo, se caracterizaron dos patrones 
de aerénquima cortical que se relacionan con los ambientes que habitan las especies y sus 
adaptaciones al mismo. A modo de conclusión se elaboró una clave dicotómica con caracteres 
anatómicos vegetativos de las especies de Bacopa que crecen en los humedales. 
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Summary: Most Bacopa species (Gratioleae-Plantaginaceae) are macrophyte plants with a 
series of morphological, anatomical, and eco-physiological adaptations in their vegetative organs. 
We studied the vegetative anatomy of five Bacopa species present in the Iberá Macrosystem, and 
one species of Paraguay wetland. To study leaf and cauline anatomy, paradermal and transverse 
sections were made with freehand and rotating microtome from previously fixed material. The 
anatomical studies showed differences between the Bacopa species analyzed concerning the 
leaf: types of trichomes; types, distribution, and the density of stomata; and mesophyll type. In 
terms of the stem, two patterns of cortical aerenchyma were characterized, which are related to 
the environments inhabited by the species and their adaptations. As a conclusion, a dichotomous 
key was elaborated with vegetative anatomical characters of the Bacopa species that grow in 
wetlands.
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Introducción

Bacopa L. es un género perteneciente a la 
tribu Gratioleae (Plantaginaceae), con cerca 

de 50 especies concentradas en la región 
Neotropical y algunas pocas distribuidas en 
África tropical (Souza & Giulietti, 2009). En 
el extremo sur de Sudamérica se conocen 17 
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especies de Bacopa y en la Argentina crecen 
12 de ellas (Sosa et al., 2018b). Este género 
está bien representado en grandes humedales 
neotropicales como el Iberá y Pantanal (Pott & 
Pott, 1997, 2000; Arbo & Tressens, 2002; Pott 
et al., 2011). 

La ecorregión Esteros del Iberá está formada 
por un sistema de esteros, bañados, lagunas 
someras y cursos de aguas interconectados 
(Neiff, 2004). En la revisión de su flora, Arbo 
& Tressens (2002) registraron 8 especies: 
Bacopa congesta Chodat & Hassl., B. dubia 
Chodat & Hassl., B. monnieri (L.) Wettst., 
B. paraguariensis (S. Moore) Hassl., B. 
rotundifolia (Michx.) Wettst., B. salzmannii 
(Benth.) Wettst. ex Edwall, B. scabra (Benth.) 
Descole & Borsini var. scabra y B. verticillata 
(Pennell & Gleason) Pennell. Estas especies 
son plantas palustres o acuáticas emergentes; 
con tallos erectos o postrados; que crecen 
en cuerpos de agua como lagunas y esteros, 
terrenos húmedos e inundados, como llanuras 
aluviales, suelos arenosos y pantanosos 
(Sculthorpe, 1967; Cook, 1974; Sosa et al., 
2018a, 2018b; Sosa et al., 2021).

En Paraguay, la superficie del país está 
cubierta por un 25 a 30% de humedales, sobre 
todo en la región Oriental, donde viven 15 
especies de Bacopa, entre ellas B. axillaris 
(Benth.) Standl., se trata de una planta palustre, 
erecta, que habita en llanuras aluviales y en 
los arrozales del Chaco Húmedo y el Cerrado 
(Sosa et al., 2021). 

Las estrategias ecológicas adquiridas 
durante la evolución de este género, le permitió 
establecerse en distintos tipos de ambientes, 
tanto terrestres como acuáticos, razón por 
la cual muchas especies son consideradas 
macrófitas (Pott & Pott, 1997; Pott et al., 1989; 
Sabino et al., 2015). Las macrófitas acuáticas 
son un grupo de plantas que se adaptaron 
a vivir en condiciones especiales sobre la 
superficie del agua o en zonas saturadas de agua, 
cumpliendo un papel ecológico fundamental, 
son autótrofos macroscópicos que crecen como 
formas sumergidas, emergentes y flotantes en 
ecosistemas acuáticos (Chambers et al., 2008). 

Las macrófitas son “ingenieros de 
ecosistemas”, ya que contribuyen con las 
propiedades físicas de los ecosistemas 
acuáticos; alteran la hidráulica y favorecen el 

entorno fluvial estabilizando los sedimentos 
y reduciendo la velocidad de la corriente 
(Polvi & Sarneel, 2018). A su vez, regulan 
la química del agua (p. ej., agua y solutos, 
oxígeno, carbono y nutrientes) y sostienen 
otra biota acuática y procesos biológicos 
como la producción primaria y el pastoreo 
(Lacoul & Freeman, 2006; Thomaz & Cunha, 
2010; O’Hare et al., 2018). Por último, las 
macrófitas constituyen sustratos ideales para el 
crecimiento microbiano que forma plataformas 
de biopelículas con características únicas, 
complejas y generan interacciones biológicas 
interdependientes (Eriksson, 2001).

De las especies que crecen en Argentina, se 
destaca Bacopa monnieri; es una especie que 
se utiliza desde hace tiempo como medicinal, 
por sus principios neuro-farmacológicos y 
potencial antimicrobiano debido a la presencia 
de sustancias fitoquímicas como alcaloides, 
flavonoides, glucósidos, saponinas y otros 
constituyentes importantes como bacósidos, 
bacopasidos y bacopasaponinas (Mathur et al., 
2010; Banerjee et al., 2021). Los metabolitos 
secundarios de B. monnieri determinaron su 
potencial uso para el tratamiento de la epilepsia, 
la enfermedad de Parkinson, la enfermedad de 
Huntington, isquemias y neoplasias (Shalini 
et al., 2021). Además de su posible aplicación 
terapéutica, recientemente se han descubierto 
propiedades fitorremediadoras en B. monnieri, 
ya que pueden actuar como filtro natural 
limpiando las aguas mediante la absorción, 
la acumulación y la inmovilización de los 
contaminantes disueltos (Ahire et al., 2014). 
También se ha sugerido que puede ser una 
planta modelo para estudiar la tolerancia al 
estrés (Khandare et al., 2011; Shanmugam et 
al., 2020). Algunas especies de Bacopa son 
utilizadas como ornamentales en acuarios 
(Nugraha et al., 2017). 

El conocimiento de los caracteres morfo-
anatómicos de las plantas acuáticas puede 
revelar adaptaciones al ambiente y manifestar 
cambios ecológicos de los mismos (Sandulescu 
et al., 2016). A través de dichos estudios se 
pueden inferir manifestaciones de estrés o 
contaminación ambiental; y también permiten 
detectar el potencial fitorremediador de las 
plantas nativas, lo que podría derivar en 
resultados más eficientes en la limpieza 
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de los ambientes contaminados (Wood & 
McAtamney, 1994; Baruah et al., 2014; 
Guittonny-Philippe et al., 2015; Napaldet et 
al., 2019; Olaranont et al., 2020). El uso de 
rasgos morfo-anatómicos vegetativos puede 
proporcionarnos información cuantitativa para 
explicar la ecología de las macrófitas (Dalla-
Vecchia et al., 2020).

Por otro lado, el valor taxonómico de los 
caracteres anatómicos para la correcta ubicación 
de muchas especies de eudicotiledóneas ha sido 
ampliamente sustentado por diversos autores, 
existiendo determinados caracteres que son 
exclusivos del grupo (Lersten & Curtis, 1997, 
2001; Armstrong, 1985; Michener, 1983; 
Hamed et al., 2014; Oskolski et al., 2021; Al-
Shami & Al-Hadeethi et al., 2022). Además 
de los estudios bioquímicos, genéticos y 
fisiológicos, los taxónomos han encontrado 
en el análisis de la anatomía foliar y caulinar, 
especialmente en el indumento, la posibilidad 
de ampliar el espectro de información valiosa 
a la hora de agrupar las especies por sus 
características diferenciales (Stace, 1966; 
Barthlott, 1980).

Una de las principales características de 
las macrófitas acuáticas es la presencia de un 
aerénquima bien desarrollado.  Sin embargo, 
como este tejido también está presente en 
plantas terrestres y de humedales, no siempre 
es posible utilizar su presencia o ausencia 
para distinguir las especies acuáticas de las 
demás especies. Por ello se plantearon patrones 
específicos de aerénquima como un tipo de 
adaptación de las plantas a la inundación, los 
cuales pueden ser un carácter útil para inferir 
la taxonomía y la filogenia de las plantas 
acuáticas (Lee et al., 2007; Jung et al., 2008).

Los estudios anatómicos foliares y caulinares 
permitieron diferenciar a especies del género 
Stemodia L., emparentado filogenéticamente 
con Bacopa; las diferencias encontradas 
se basaron exclusivamente en caracteres 
anatómicos (Sosa 2005, 2008). En dichos 
trabajos también se estableció una correlación 
entre los caracteres morfo-anatómicos y el 
ambiente donde viven. 

Los estudios anatómicos en el género 
Bacopa están limitados a pocas especies, 
se estudiaron los órganos vegetativos de B. 
caroliniana (Walter) B. L. Rob., B. monnieri 

y B. myriophylloides (Benth.) Wettst. (Lersten 
& Gunning, 1975; Semchechen, 2004; Bercu, 
2010; Varshney et al., 2017). También se 
realizó un estudio comparativo de las raíces 
de B. salzmannii y B. monnierioides (Cham.) 
B. L. Rob., en correlación con el medio donde 
viven (Bona & Morretes, 2003).

En este trabajo se estudió la anatomía 
vegetativa ecológica de especies de Bacopa 
congesta, B. dubia, B. monnieri, B. scabra y 
B. salzmannii, que crecen en el Macrosistema 
Iberá y de B. axillaris que habita humedales 
de Paraguay, con el objetivo de conocer las 
adaptaciones de estas plantas al ambiente y 
contribuir a la taxonomía del género.

Materiales y Métodos

Estudios anatómicos
El material utilizado fue conservado en 

FAA (formol: alcohol etílico; ácido acético 
5:90:5). Se seleccionaron porciones foliares 
y caulinares que se encuentran en la parte 
media de la planta para realizar cortes a mano 
alzada y con micrótomo. Para los cortes 
con micrótomo, el material fue deshidratado 
en una serie de deshidratantes histológicos 
y aclarantes-preimpregnantes de Biopur®, 
preinfiltración en alcohol butílico terciario e 
inclusión en parafina (Gonzalez & Cristóbal, 
1997). Los cortes transversales y paradermales 
se efectuaron con micrótomo rotativo en 
espesores entre 8-15 μm. Las secciones fueron 
montadas en portaobjetos con adhesivo de 
Haupt para luego ser coloreados con safranina-
Astra blue (Luque et al., 1996). Todos los 
preparados fueron montados en bálsamo de 
Canadá sintético.

Para el análisis de estomas se realizó 
la diafanización de hojas y obtención de 
epidermis foliar, siguiendo el método de 
Dizeo de Strittmatter (1973) y técnica de 
“peeling” (D’Ambrogio de Argüeso, 1986), 
seleccionando al menos cinco hojas. De cada 
preparado se seleccionaron al azar tres campos 
y se cuantificaron las células epidérmicas 
propiamente dichas y los estomas. Se 
determinó el índice estomático con la fórmula: 
I.E.= (frecuencia de estomas / frecuencia de 
estomas + frecuencia de células epidérmicas) 

https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S0304377020301005


168

BONPLANDIA 32(2). 2023

× 100 de Salisbury (Metcalfe & Chalk, 1979). 
Para el cálculo del índice de porosidad se 
utilizó la fórmula =100*(área de espacios de 
aire / área total del tallo) siguiendo a Visser 
& Bögemann (2003). También se calculó el 
área que ocupan las distintas regiones del tallo: 
córtex (incluyendo epidermis), el cilindro 
vascular y la médula. Las áreas se midieron a 
partir de cortes transversales, según la fórmula: 
100*(área ocupada por la región en estudio/
área total del tallo). Todas las mediciones y 
recuentos se realizaron usando el programa 
ImageJ (Rasband, 1997; González, 2018).

Para la observación con microscopio 
electrónico de barrido (MEB), las muestras 
fijadas en FAA fueron sometidas a una serie 
creciente de acetona y posteriormente secadas 
a punto crítico con CO2. La metalización del 
material se llevó a cabo a través del baño 
con oro-paladio. Se utilizó MEB Jeol LV 
5800 con un voltaje de 20 Kv, del Servicio de 
Microscopía Electrónica de la SGCyT-UNNE, 
Corrientes.

Las observaciones y fotografías de estructuras 
vegetativas se realizaron con microscopio 
estereoscópico Leica CLS, microscopio óptico 
(MO) Leica DM LV2, con luz polarizada y 
MEB JEOL 5800 LV de la SGCyT-UNNE, 
todos provistos con sistema de captura digital 
de imágenes. Las ilustraciones de estomas se 
realizaron con tableta digitalizadora en base a 
fotografías de preparados histológicos.

Las descripciones morfo-anatómicas se 
realizaron considerando el “Atlas of Aquatic 
and Wetland Plant Stems” (Schweingruber et 
al., 2020).

Material examinado
Bacopa axillaris. PARAGUAY. Dep. 

Amambay: Bella Vista, 11-III-2018, De 
Madrignac & Sosa 2021 (CTES, FCQ); De 
Madrignac & Sosa 2023 (CTES, FCQ). 

Bacopa congesta. ARGENTINA. Corrientes: 
Dep. Ituzaingó: Predio Santo Domingo, 
15-IV-2008, Keller et. al. 5342 (CTES). 
PARAGUAY. Dep. Amambay: Bella 
Vista, 10-III-2018, De Madrignac & Sosa 
2014 (CTES, FCQ) ídem, 11-III-2018, De 
Madrignac & Sosa 2024 (CTES, FCQ). 

Bacopa dubia. ARGENTINA. Corrientes: 
Dep. Concepción, Ea. Tranquera de Hierro, 

3-XII-1996, Arbo et al.  7002 (CTES); Dep. 
Mburucuyá, camino al Parque Nacional 
Mburucuyá, 28-X-2021, Sosa & Gómez 301 
(CTES); Dep. San Cosme, Las Lomas, 26-
II-2015, Medina & Salas 863 (CTES). 

Bacopa monnieri. ARGENTINA. Corrientes: 
Dep. Concepción, Santa Rosa, 02-XI-2021, 
Sosa & Gómez 303 (CTES). Dep. Mercedes, 
Ea. Rincón del Diablo, Macrosistema Iberá, 
4-XII-1998, Arbo et al.  8290 (CTES). 

Bacopa salzmanni i .  ARGENTINA . 
Corrientes: Dep. Mburucuyá, camino al 
Parque Nacional Mburucuyá, 28-X-2021, 
Sosa & Gómez 302 (CTES). Dep. San 
Miguel, sobre el arroyo Carambola, 14-III-
01, Arbo 8786 (CTES).

Bacopa scabra. ARGENTINA. Corrientes: 
Dep. Concepción, Santa Rosa, 02-XI-2021, 
Sosa & Gómez 304 (CTES); Dep. Santo 
Tomé, Reserva Natural Provincial del Iberá, 
Laguna Galarza, 25-IV-1995, Arbo 6563 
(CTES). 

Resultados

Anatomía Foliar
Los caracteres diferenciales foliares de las 

seis especies de Bacopa estudiadas se detallan 
en la Tabla 1.

Epidermis (Figs. 1, 2, 3): la cutícula es 
estriada y delgada (4-7 µm) en todas las 
especies analizadas (Fig. 1). La epidermis 
es uniestratificada. Las células epidérmicas 
propiamente dichas, en corte transversal son de 
altura muy variable (23-170 µm), destacándose 
B. axillaris y B. congesta por el tamaño de las 
células de la epidermis adaxial (Fig. 3B, F). 
En vista superficial, las seis especies tienen las 
células epidérmicas propiamente dichas con 
paredes anticlinales rectas a curvas en la cara 
adaxial. En la cara abaxial, cinco de las especies 
estudiadas tienen paredes anticlinales sinuosas, 
B. scabra presenta paredes anticlinales rectas 
a curvas.

Tricomas: todas las especies de Bacopa 
analizadas presentan un indumento formado 
por cuatro tipos de tricomas en ambas caras de 
la hoja (Tabla 1, Fig. 1).
Tipo I: tricoma eglandular bicelular, con una 

célula basal ensanchada y una célula apical 
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Tabla 1. Caracteres anatómicos foliares de las especies de Bacopa estudiadas. 
Table 1. Leaf anatomical characters of the Bacopa species studied. 

Especies I Tricomas Estomas Mesofilo

Tipo Posición Tipo Nivel
Índice estomático (%)

Tipo
Estratos 

parénquima 
empalizadaE I

B. 
axillaris

Ω I, II y III A Anisocítico 
(E); 

Anomocítico 
(E) (I)

n 4,64 18,5 D 1

B. 
congesta

Ω I, II y IV H Tetracítico 
(I)

v 0 17,14 D 2-3

B. dubia Ω II y III A Anomocítico 
(E) (I)

n 13,04 13,63 D 1

B. 
monnieri

Ω III A Anomocítico 
(E) (I)

n 17,24 18,75 H 0

B. 
salzmannii

Ω I, II, III y 
IV

A Anomocítico 
(E) (I)

n 12,5 17,21 D 1

B. 
scabra

=/~ I, III y IV A Tetracítico 
(E) (I)

n 5,05 13,79 D 2

Abreviaturas: Epidermis: E: adaxial, I: abaxial, =: paredes rectas, ~: paredes curvas, Ω: paredes onduladas en forma 
de letra omega. Estomas: A: hoja anfiestomática, H: hoja hipoestomática; Nivel de los estomas: v: elevados, n: a nivel. 
Mesofilo: D: dorsiventral, el número indica el número de estratos, H: homogéneo.
Abbreviations: Epidermis: E: adaxial, I: abaxial, =: straight walls, ~: curved walls, Ω: omega-shaped wavy walls, 
Stomata: A: amphistomatic leaf, H: hypostomatic leaf; Stomatal level: v: elevated, n: level; Mesophyll: D: dorsiventral, 
the number indicates the number of strata, H: homogeneous.

de ápice agudo, de paredes engrosadas en 
el extremo, cubierto con cutícula lisa. Este 
tricoma fue observado principalmente en 
la cara adaxial de las hojas de B. axillaris, 
B. congesta, B. dubia, B. salzmannii y B. 
scabra (Fig. 1B).

Tipo II: tricoma eglandular pluricelular 
uniseriado (2-6 células), con una a dos 
células basales que suelen ser más grandes 
que las células epidérmicas adyacentes, 
con células apicales de ápice agudo (Fig. 
1A). Presente en B. axillaris, B. congesta, 
B. dubia y B. salzmannii, mayormente 
distribuidos alrededor de la vena media en 
la cara abaxial de las hojas (Fig. 1A, C, D).

Tipo III: tricoma glandular hundido, el 
pedúnculo se ubica en una depresión de la 
epidermis, está formado por una sola célula 
de forma obcónica que soporta la cabezuela. 

La cabezuela es globosa, uni- a tetracelular. 
Las células epidérmicas propiamente dichas 
se disponen radialmente alrededor del 
pedúnculo. Cubierto por una cutícula lisa. 
Se encuentran en las seis especies estudiadas 
tanto en la cara adaxial como en la cara 
abaxial de la lámina (Fig. 1E, F).

Tipo IV: tricoma glandular a nivel de la 
epidermis. Posee las mismas características 
anatómicas que los de Tipo III, pero se 
destacan por no encontrarse en depresiones 
de la superficie. Se encuentran en B. 
congesta, B. scabra y B. salzmannii, tanto 
en la cara adaxial como en la cara abaxial de 
la lámina (Fig. 1G, H).
Estomas: la lámina es anfiestomática en 

todas las especies analizadas excepto en 
B. congesta, que cuenta con una lámina 
hipoestomática. Los estomas son anomocíticos 
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Fig. 1. Microfotografías de tricomas de las especies de Bacopa (MEB, MO). A: Tricomas I y IV en hoja de B. congesta. 
B: Tricoma I en hoja de B. scabra. C y D: Tricoma II en hoja de B. salzmannii. E: Tricoma III en hoja de B. monnieri. F: 
Tricoma III en hoja de B. axillaris. G: Tricoma IV en hoja de B. congesta. H: Tricoma IV en hoja de B. scabra. Escalas: 
A, B, D, F, H: 50 µm; C: 200 µm; E:10 µm; G: 100 µm.
Fig. 1. Microphotographs on trichomes of Bacopa species (SEM, MO). A: Trichomes I and IV on the leaf of B. 
congesta. B: Trichome I on the leaf of B. scabra. C and D: Trichome II on the leaf of B. salzmannii. E: Trichome III 
on the leaf of B. monnieri. F: Trichome III on the leaf of B. axillaris. G: Trichome IV on the leaf of B. congesta. H: 
Trichome IV on the leaf of B. scabra. Scales: A, B, D, F, H: 50 µm; C: 200 µm; E: 10 µm; G: 100 µm.
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Fig. 2. Ilustraciones y microfotografías de MEB de estomas en hojas y tallos de Bacopa. A: Estomas anomocíticos en 
hoja de B. axillaris. B: Estoma anomocítico en hoja de B. monnieri. C: Estoma anisocítico en hoja de B. axillaris. D: 
Estoma tetracítico en hoja de B. scabra. E: Estoma paracítico en tallo de B. scabra. F: Estoma paracítico en tallo de B. 
congesta. Escalas: A: 100 µm; C, D: 50 µm; E: 10 µm.
Fig. 2. Illustrations and SEM microphotographs of stomata in leaves and stems of Bacopa. A: Anomocytic stomata in 
leaf of B. axillaris. B: Anomocytic stoma in leaf of B. monnieri. C: Anisocytic stoma in leaf of B. axillaris. D: Tetracytic 
stoma in leaf of B. scabra. E: Paracytic stoma of B. scabra stem. F: Paracytic stoma on stem of B. congesta. Scales: A: 
100 µm; C, D: 50 µm; E: 10 µm.
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Fig. 3. Microfotografías de cortes transversales foliares de las especies de Bacopa (MO). A: Mesofilo dorsiventral 
de Bacopa dubia. B: Mesofilo dorsiventral de B. axillaris. C: Mesofilo dorsiventral de B. salzmannii. D: Mesofilo 
homogéneo de B. monnieri. E: Mesofilo dorsiventral de B. scabra. F: Mesofilo dorsiventral de B. congesta. Escalas: 
A-F: 100 µm.
Fig. 3. Microphotographs leaf cross sections of Bacopa species (MO). A: Dorsiventral mesophyll of Bacopa dubia. 
B: Dorsiventral mesophyll of B. axillaris. C: Dorsiventral mesophyll of B. salzmannii. D: Homogeneous mesophyll 
of B. monnieri. E: Dorsiventral mesophyll of B. scabra. F: Dorsiventral mesophyll of B. congesta. Scales: A-F: 
100 µm.
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en B. dubia, B. monnieri y B. salzmannii 
(Fig. 2A, B) y B. axillaris tiene estomas 
anomocíticos en la cara abaxial y estomas 
anisocíticos en la cara adaxial, los últimos 
sobre todo restringidos a los márgenes de la 
hoja (Fig. 2C). Los estomas son tetracíticos en 
B. scabra y B. congesta (Fig. 2D). Las especies 
estudiadas a su vez presentan un cuarto tipo de 
estomas de tipo paracítico en los tallos de tres 
especies, B. scabra, B. monnieri y B. congesta 
(Fig. 2E-F).

Mesofilo (Fig. 3): es dorsiventral en cinco 
especies estudiadas, sólo en B. monnieri es 
homogéneo con células redondeadas (Fig. 3D). 
Las especies con mesofilo dorsiventral, presentan 
1 capa de células del parénquima clorofiliano 
en empalizada en B. axillaris, B. dubia y B. 
salzmannii (Fig. 3A-C); y 2-3 capas en B. 
scabra y B. congesta (Fig. 3E-F). El parénquima 
lagunoso se dispone hacia la cara abaxial y 
sus células son redondeadas y dejan espacios 
intercelulares entre sí. En B. monnieri hay de 6 
a 9 capas de células redondeadas de parénquima 
lagunoso (Fig. 3D). El parénquima clorofiliano 
de B. congesta, B. dubia y B. salzmannii tiene 
drusas distribuidas a lo largo de la lámina. 

La vena media de la lámina está conformada 
por un haz vascular colateral cerrado con 
pequeños paquetes de fibras por fuera del xilema 
y del floema, rodeados por una vaina de células 
parenquimáticas con pocos cloroplastos. La 
zona de la vena media es prominente hacia 
el envés en B. axillaris, B. congesta, B. 
salzmannii y B. scabra (Fig. 3B, C, E-F). 
Las venas laterales de menor tamaño también 
poseen una vaina y fibras acompañando a los 
tejidos vasculares (Fig. 3F).

Anatomía caulinar
Las especies de Bacopa presentan diferencias 

en la estructura anatómica del tallo, las que 
fueron detalladas en la Tabla 2, Figs. 4 y 5. En 
B. axillaris, B. dubia y B. salzmannii la sección 
es circular (Fig. 4A-C), B. monnieri presenta 
un tallo circular a levemente cuadrangular 
(Fig. 4D) y en B. congesta y B. scabra la 
sección es cuadrangular con la presencia de 
costillas (Figs. 4E-F, 5A). 

Epidermis: es uniestratificada con una 
delgada cutícula estriada en todas las especies 
estudiadas. Se observan los mismos cuatro 

tipos de tricomas descriptos para las hojas (Fig. 
1). Bacopa congesta, B. monnieri y B. scabra 
son las únicas especies donde se observó 
estomas de tipo paracítico (Fig. 2E-F). 

Córtex: formado principalmente por 
aerénquima, el tamaño y distribución de los 
espacios intercelulares de este tejido varía 
entre las especies desde espacios pequeños 
a verdaderas cámaras aeríferas. En B. dubia, 
B. axillaris y B. salzmannii hay un anillo 
de cámaras aeríferas dispuestas radialmente 
en el córtex, separadas por filas uniseriadas 
de células parenquimáticas, rectangulares a 
ligeramente alargadas en corte transversal 
(Fig. 4A-C). Bacopa congesta, B. monnieri 
y B. scabra presentan cámaras aeríferas 
de menor tamaño y dispuestas en varios 
ciclos desordenados en el córtex (Fig. 4D-
F). En estas tres últimas especies las células 
del aerénquima son de contorno circular a 
poligonal. En B. congesta y B. scabra el 
parénquima cortical está más desarrollado en 
las zonas de las costillas. El aerénquima de los 
tallos corresponde a dos de los tipos propuestos 
por Jung et al.  (2008): “esquizógeno de 
panal” con espacios de aire desordenados y de 
tamaño irregular y “esquizógeno de rueda”, 
esta forma queda determinada por amplios 
espacios de aire de tamaño regular, dispuestos 
radialmente. El índice de porosidad de las 
especies estudiadas determinó el porcentaje 
más alto en B. axillaris y B. salzmannii que 
superaron el 50%; mientras que el porcentaje 
más bajo se observó en B. congesta (11,22%).  

Cilindro central: en B. dubia, B. salzmannii y 
B. monnieri se observa una capa de endodermis 
con banda de Caspary en primer estadio 
rodeando al cilindro vascular (Fig. 5B). Los 
tejidos de conducción en todas las especies 
analizadas forman una sifonostela, con xilema 
por dentro y floema por fuera, con pequeños 
casquetes de fibras perifloemáticas (Fig. 5). 

Médula: está formada por células 
parenquimáticas de contorno circular a 
poligonal. El espacio ocupado por la médula 
varía según la especie, puede ser de gran 
tamaño, de tamaño medio o pequeño (medidas 
expresadas en relación de porcentaje, Tabla 
2). En B. scabra y B. congesta las células de 
la médula dejan espacios intercelulares, en las 
restantes hay un parénquima compacto. Las 
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Tabla 2. Características anatómicas caulinares de las especies de Bacopa estudiadas. 
Table 2. Stems anatomical characters of the Bacopa species studied. 

Especies Tallo Contorno Estoma Tricomas
Patrón 

de 
aerénq.

Aerénq. 
cortical 

(IP)

Córtex + 
epidermis 
(% en CT)

Médula 
(% en 
CT)

Cilindro 
vascular 

(% en 
CT)

B. 
axillaris Erecto Circular Ausente Tipo II 

y III

Esq. en 
forma de 

rueda
54,32 65,02 27,18 6,92

B. 
congesta Erecto Cuadr. Paracítico Tipo I, II 

y IV
Esq. de 
panal 1,8 29,8 25,94 43,9

B. 
scabra Erecto Cuadr. Paracítico Tipo III Esq. de 

panal 7,85 53,52 36,66 9,82

B. 
monnieri Postrado Subcuadr. Paracítico Tipo III Esq. de 

panal 17,5 90,42 1,91 6,97

B. 
dubia Postrado Circular Ausente Tipo II 

y III

Esq. en 
forma de 

rueda
27,02 88,11 1,7 9,21

B. 
salzmannii Postrado Circular Ausente Tipo II 

y IV

Esq. en 
forma de 

rueda
54,89 95,17 1,68 2,5

Abreviaturas: Aerénq.: Aerénquima, CT: Corte transversal, Cuadr.: Cuadrangular, Esq.: Esquizogenia, IP: índice de 
porosidad, Subcuadr.: Subcuadrangular.
Abbreviations: Aerenq.: Aerenchyma, CT: Cross section, Cuadr.: Quadrangular, Esq.: Schizogeny, IP: Porosity Index. 
Subquadr.: Subquadrangular

células parenquimáticas corticales y medulares 
de la mayoría de las especies presentan drusas, 
excepto B. monnieri (Fig. 5D).

Discusión y Conclusión

Las diferencias anatómicas de los caracteres 
foliares en las especies de Bacopa analizadas 
en este trabajo se manifestaron en caracteres 
como indumento, tipos y disposición de 
estomas y tipos de mesofilo. Los caracteres 
epidérmicos como tipos de tricomas y de 
estomas resultaron ser útiles para diferenciar 
a las especies de Bacopa. La mayoría de los 
caracteres descriptos en este trabajo coinciden 
con resultados encontrados en las descripciones 
anatómicas de la hoja de B. monnieri y B. 
myriophylloides, que presentan epidermis 
uniestratificada, células epidérmicas con paredes 
anticlinales rectas a sinuosas, y cutícula estriada 
(Semchechen, 2004; Sudhakaran, 2020). 

Los tricomas presentes en la epidermis de 
Bacopa pueden ser eglandulares y glandulares, 
estos últimos son una característica común 
en la familia Plantaginaceae (Metcalfe 
& Chalk, 1979). En ese sentido, ya se ha 
establecido la utilidad taxonómica de los 
caracteres epidérmicos en otros géneros de la 
familia, como Veronica L., donde los tricomas 
fueron caracteres diagnósticos útiles para la 
identificación de especies (Al-Hadeethi, 2022).

En B. monnieri solamente se presentan 
tricomas glandulares, en concordancia con lo 
descrito por Sudhakaran (2020), a diferencia 
de las restantes especies estudiadas, donde la 
gran mayoría tienen los otros tipos de tricomas: 
tricomas eglandulares pluricelulares, uniseriados 
y tricomas glandulares con pedúnculo corto y 
cabeza unicelular o pluricelular, similares a los 
descriptos para B. myriophylloides. Usualmente 
se le asignan funciones protectoras a los tricomas 
eglandulares, sobre todo contra la transpiración 
(Tattini et al., 2000; Werker, 2000). 
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Fig. 4. Microfotografías de cortes transversales caulinares de las especies de Bacopa (MO). A: Bacopa dubia. B: B. 
axillaris. C: B. salzmannii. D: B. monnieri. E: B. scabra. F: B. congesta. Escalas: A, C-D: 100 µm; B: 200 µm; E-F: 
500 µm.
Fig. 4. Microphotographs stem cross sections of Bacopa species (MO). A: Bacopa dubia. B: B. axillaris. C: B. 
salzmannii. D: B. monnieri. E: B. scabra. F: B. congesta. Scales: A, C-D: 100 µm; B: 200 µm; E-F: 500 µm.

En cuanto a los estomas, se dan a conocer 
cuatro tipos: anomocíticos, anisocíticos, 
tetracíticos y paracíticos, los que permiten 

diferenciar a las especies. Los tipos anisocíticos 
y anomocíticos fueron descriptos para B. 
caroliniana, B. monnieri y B. myriophylloides 
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Fig. 5. Microfotografías de detalles de cortes transversales caulinares (MO). A: Costillas con colénquima en B. congesta. 
B: Capa de células endodérmicas en B. monnieri. C: Detalle de los pequeños casquetes de fibras perifloemáticas en B. 
dubia. D: Drusa en médula de B. congesta, fotografía con luz polarizada. col: colénquima; end: endodermis. Escalas: 
A-B: 100 µm; C-D: 50 µm. 
Fig. 5. Microphotographs of details of stem cross sections (MO). A: Ribs with collenchyma in B. congesta. B: 
Endodermal cell layer in B. monnieri. C: Detail of small perifloematic fiber caps in B. dubia. D: Druse in the pith of 
B. congesta, photograph with polarized light. col: collenchyma; end: endodermis. Scales: A-B: 100 µm; C-D: 50 µm. 

(Semchechen, 2004; Bercu, 2010; Varshney 
et al., 2017; Sudhakaran, 2020), sin embargo, 
en este trabajo se describen por primera vez 
en el género estomas tetracíticos en hojas de 
B. congesta y B. scabra y paracíticos en los 
tallos de B. congesta, B. monnieri y B. scabra. 
La gran diversidad en los tipos de estomas 
ya fue descrita en el género Callitriche L. 
(Plantaginaceae) por Doll et al.  (2021) quienes 
la relacionan con su diversidad ecológica. En 
ese sentido, estos autores, observaron que, en 
las especies terrestres, las células precursoras 
de los estomas se dividen varias veces antes 
de diferenciarse finalmente en estomas, a 

diferencia de lo que ocurre en las especies 
palustres, donde las células precursoras se 
saltan la primera etapa de división y luego se 
diferencian directamente en estomas. Estos 
hallazgos destacan la importancia adaptativa de 
la diversidad en la división de los meristemoides 
y a su vez estudian los mecanismos moleculares 
detrás de la evolución de los diferentes modos 
de distribución estomática. 

En las especies de Bacopa estudiadas 
se observaron dos modos de distribución 
estomática, la gran mayoría tienen hojas 
anfiestomáticas, excepto B. congesta que 
presenta lámina hipoestomática. Según 
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Drake et al.  (2019) la hoja anfiestomática 
que se observa en las herbáceas anuales de 
rápido crecimiento, mejora la capacidad de 
intercambio de gases hoja-atmósfera, y también 
favorece la evapotranspiración, sobre todo en 
los estomas orientados hacia la cara superior. 
En cinco especies de Bacopa estudiadas, 
que presentaron hojas anfiestomáticas, se 
observó un índice estomático más bajo en la 
cara adaxial, rasgo que puede ser considerado 
beneficioso para que las hojas reduzcan la 
pérdida de agua. Además, se considera que 
B. congesta, con hojas hipostomáticas, podría 
reducir aún más la transpiración y aumentar 
ligeramente la eficiencia fotosintética en el 
lado de la hoja expuesta al sol (Schymanski & 
Breitenstein, 2017).

Se describe por primera vez la estructura 
del mesofilo dorsiventral con parénquima 
en empalizada y lagunoso, en cinco 
especies de Bacopa estudiadas, la única 
especie con parénquima homogéneo es B. 
monnieri, coincidente con las descripciones 
de Sudhakaran (2020). Se destaca que el 
parénquima homogéneo tiene espacios de aire, 
en concordancia con las especies de hábito 
palustre (González, 2002).

En cuanto a la anatomía caulinar, se 
observaron diferencias en el contorno, presencia 
o ausencia de estomas, los tipos de aerénquima 
cortical, la distribución de los espacios de aire 
en la médula y la presencia de endodermis y 
colénquima. La mayoría de las especies tienen 
contorno circular, en cambio en B. scabra y 
B. congesta, con hábito palustre, el contorno 
es cuadrangular y presentan colénquima en 
las costillas. En Stemodia hassleriana Chodat, 
especie emparentada filogenéticamente con 
Bacopa, se encontró colénquima angular en las 
costillas, característica que se corresponde con el 
ambiente donde crecen (Sosa, 2008), al igual que 
el contorno cuadrangular descripto en Stemodia 
hyptoides Cham. & Schltdl. (Sosa, 2005). 

Se destaca la presencia de una capa de 
endodermis en B. dubia, B. monnieri y en B. 
salzmannii, carácter descrito anteriormente 
para B. monnieri donde se menciona además 
la presencia de un periciclo de 1 o 2 capas en 
el tallo, carácter que tiende a ser común en las 
raíces de las plantas, pero en los tallos no es 
habitual (Varshney et al., 2017). Sin embargo, 

se observó en los tallos de B. caroliniana, 
donde se considera que la endodermis del tallo 
es un rasgo distintivo de las plantas acuáticas 
o de humedales, derivadas de ancestros 
terrestres, donde su presencia en las plantas 
de la base de algunas líneas de angiospermas 
sugiere que puede haber estado presente al 
principio de la evolución de las angiospermas 
(Seago, 2020). Wu et al.  (2022) investigaron 
las características anatómicas e histoquímicas 
que permitían que Plantago fengdouensis 
(Z.E. Zhao & Y. Wang) Y. Wang & Z.Y. 
Li (Plantaginaceae) tolere tanto ambientes 
sumergidos como ambientes terrestres; y 
determinaron que tanto la endodermis en los 
tallos, como los espacios de aire en los tallos 
y una capa de esclerénquima pueden reflejar 
adaptaciones que permiten que las especies 
prosperen en zonas ribereñas.

Se destaca la diferencia en los tipos de 
aerénquima de las seis especies. No siempre 
es posible utilizar la presencia o ausencia 
de aerénquima para distinguir las especies 
acuáticas de aquellas plantas terrestres y de 
humedales, ya que los límites adaptativos entre 
los tipos de plantas usualmente no están claros 
(Jackson & Armstrong, 1999). Sin embargo, 
el aerénquima de los tallos de Bacopa se 
corresponde con dos de los tipos propuestos 
por Jung et al.  (2008): B. monnieri, B. 
scabra y B. congesta presentan un aerénquima 
esquizógeno de panal; sin embargo B. dubia, 
B. salzmannii y B. axillaris presentan un 
aerénquima esquizógeno en forma de rueda, 
el cual se caracterizan por la presencia de 
lagunas dispuestas radialmente en el córtex, 
de tamaño regular circular o poligonal, 
separadas entre sí por septos uniseriados. En 
general, la presencia de aerénquima en forma 
de rueda está relacionada con el ambiente 
donde viven, frecuente en plantas acuáticas 
o aquellas que soportan grandes períodos de 
inundación, ejemplo en Lamiales, familias 
cercanas como Scrophulariaceae (Jung, 2008; 
Krähmer, 2016). Este tipo de aerénquima ya 
fue encontrado previamente en B. caroliniana 
(Bercu, 2010). 

La presencia de una sifonostela ectofloica 
ya fue descrita en B. caroliniana por Lersten 
& Gunning (1975), quienes sugieren que este 
tema debía ser analizado en otras especies. En 
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este trabajo se confirma que este tipo de estela 
es característico para el género, pudiendo 
variar en el desarrollo alcanzado por el xilema 
en las distintas especies aquí analizadas. 

Al analizar comparativamente las 
características morfo-anatómicas caulinares 
junto a la posición del mismo se aprecia que 
las especies con tallos postrados (B. dubia, B. 
monnieri y B. salzmannii) tienen en común 
el escaso desarrollo de la médula (menor a 
2,7 %), a su vez son las de mayor porcentaje 
del tallo ocupado por el córtex y sistema 

vascular. Sin embargo, no implica que sean 
las que presentan mayor índice de porosidad 
o presenten el mismo patrón de aerénquima 
(Tabla 2).

En conclusión, este trabajo permitió el aporte 
de una clave dicotómica con nuevos caracteres 
anatómicos vegetativos de las especies de 
Bacopa que crecen en humedales, los cuales 
pueden ser útiles para optimizar tareas en el 
manejo y el tratamiento de las macrófitas, 
sobre todo aquellas que son utilizadas con fines 
ornamentales o como indicadores ambientales.

Clave basada en caracteres anatómicos para diferenciar las especies estudiadas

1. Hoja con mesofilo homogéneo. Tallo sin drusas. .................................................................... B. monnieri
1'. Hoja con mesofilo dorsiventral. Tallo con drusas en células corticales y medulares. .............................. 2 

2. Hojas con estomas anomocíticos y anisocíticos. Tallo de contorno circular con endodermis, 
aerénquima esquizógeno en forma de rueda. ....................................................................................... 3 
3. Hojas con estomas anomocíticos en la cara abaxial y estomas anisocíticos en la cara adaxial. ........

.........................................................................................................................................  B. axillaris
3'. Hojas con estomas anomocíticos en ambas caras. ........................................................................... 4

4. Tricomas tipos I, II, III y IV. .................................................................................... B. salzmannii
4'. Tricomas solo tipos II y III. .............................................................................................. B. dubia

2'. Hojas con estomas tetracíticos. Tallo de contorno cuadrangular sin endodermis, aerénquima 
esquizógeno de panal. .......................................................................................................................... 5
5. Hoja hipoestomática. ....................................................................................................... B. congesta
5'. Hoja anfiestomática. .......................................................................................................... B. scabra
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