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Resumen: Se describe y compara la morfo-anatomia de pldntulas de la tribu Pachycereeae con el objetivo de establecer diferen-
cias entre las fases del crecimiento inicial y establecimiento y distinguir asi la diferenciacién entre plantula e individuo juvenil. El
registro de los cambios morfo-anatémicos se obtuvo de una muestra de mas de 500 pldntulas de seis especies representantes de
cinco géneros de esta tribu, de las cuales se tomaron semanalmente tres plantulas durante los tres primeros meses y posteriormente
cada mes hasta completar 24 meses de crecimiento, con el propésito de registrar sus cambios morfo-anatémicos. Se encontraron
diferencias (P < 0.05) para altura de la pldntula, longitud de la raiz, altura y didmetro del tallo entre las especies en las diferentes
edades. El retardo en el desarrollo del tallo y la raiz fue caracteristico de Escontria chiotilla y Myrtillocactus geometrizans prove-
nientes de semillas pequefias. Las especies comparten atributos de los tejidos dérmico, fundamental y vascular, pero se destacan
los cuerpos de proteina en Pachycereus grandis y los cristales prismdticos en epidermis-hipodermis de las especies de Neobuxbau-
mia. Al establecerse el cimbium vascular sélo se diferencian elementos de vaso y traqueidas de banda ancha, y las fibras aparecen
hasta después del afio de edad en algunas especies. Se concluye que la desaparicion de cotiledones, presencia de costillas, estable-
cimiento de cdmbium vascular, mayor acumulacién de xilema secundario y diferenciacién de haces vasculares medulares permiten
establecer el limite entre la etapa de pldntula y planta joven en Pachycereeae.

Palabras clave: cristales, epicétilo, Escontria chiotilla, hipocétilo, Myrtillocactus geometrizans, Neobuxbaumia mezcalaensis,
Neobuxbaumia multiareolata, Pachycereeae, Pachycereus grandis, plantulas, Stenocereus queretaroensis, traqueidas de banda
ancha.

Abstract: Morpho-anatomy of species in Tribe Pachycereeae seedlings is described and compared with the aim to find differences
between the initial growth and establishment stages and to determine the point in time of the change from seedling to young plant.
The morpho-anatomical traits were observed from sampling more than 500 seedlings of six species belonging to five genera of
this tribe. Seedlings were collected weekly the first three-months after germination and afterwards they were collected monthly to
complete 24-months of growth. Statistical differences (P < 0.05) were observed for seedling height, root length, and stem width
and height between the species at different ages. A delay in stem and root development was found in Escontria chiotilla and Myr-
tillocactus geometrizans, species with the smallest seeds. Moreover, the studied species share dermal, fundamental, and vascular
tissue traits, however the protein bodies distinguish Pachycereus grandis and the prismatic crystals in epidermis-hypodermis
characterize species of Neobuxbaumia. At the onset of vascular cambium, only vessel elements and wide band tracheids become
differentiated, whereas fibers appeared in some species after they had one-year of age. We concluded that disappearance of cotyle-
dons, differentiation of ribs, establishment of vascular cambium, a greater accumulation wood, and differentiation of medullary
bundles allow us to determine the limits between the seedling stage and the young plant stage.

Key words: crystals, epicotyl, Escontria chiotilla, hypocotyl, Myrtillocactus geometrizans, Neobuxbaumia mezcalaensis,
Neobuxbaumia multiareolata, Pachycereeae, Pachycereus grandis, Stenocereus queretaroensis, seedlings, wide-band-tracheids.

I-a ontogenia también llamada morfogénesis se define  racterizacion morfolégica de plantulas de diversas especies
como el desarrollo de un organismo o de uno de sus  ofrece la posibilidad de conocer la existencia de estructuras
componentes (6rganos, tejidos, células) y su estudio consti-  u érganos de etapas juveniles, que desaparecen al continuar
tuye una fuente de evidencia para la interpretaciéon morfol6- el desarrollo y que pueden tener valor para establecer rela-
gica de las especies (Pérez-Garcia y Mendoza, 2002). Laca-  ciones de parentesco (Burger, 1972; De Vogel, 1980; Ricar-
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di et al., 1987; Zevallos y Flores, 2003; San-Miguel-Chdvez
et al., 2006; Leroy et al., 2010).

En Cactaceae se reconocen actualmente cuatro subfami-
lias, siendo Cactoideae la subfamilia mas grande (Anderson,
2001). La tribu Pachycereeae pertenece a Cactoideae, de
acuerdo a Anderson tiene 17 géneros y cerca de 166 especies
(Anderson, 2001). Las caracteristicas morfo-anatémicas de
plantas adultas de Cactaceae como la forma y orientacién
de los tallos y la presencia de hojas modificadas en espi-
nas, se han interpretado como adaptaciones a los ambien-
tes aridos o semidridos (Gibson y Nobel, 1986; Mauseth,
2006). Las modificaciones anatdmicas mas notorias son la
presencia de ceras epicuticulares, cuticula gruesa, epidermis
multiple, hipodermis colenquimatosa y desarrollo de gran-
des proporciones de tejido medular y cortical con células de
mucilago (Terrazas y Mauseth, 2002; Mauseth, 2006), asi
como la presencia de las traqueidas de banda ancha en el
xilema secundario (Mauseth, 2006). Sin embargo, cudles de
estas caracteristicas se expresan desde el estado de plantula
es desconocido para Pachycereeae. En qué momento de la
ontogenia se presentan estas caracteristicas adaptativas en
las cactdceas es poco conocido. Los estudios sobre la onto-
genia de sus pldntulas se han centrado en describir aspectos
de su morfologia (Ganong, 1898; Meyran, 1956; Hamilton,
1970b; Gibson, 1988a, b, 1989a, b, 1990a, b; Gutiérrez de la
Rosa et al., 1999). Buxbaum (1961), en su monografia de la
tribu Pachycereeae, enfatiz6 la necesidad de estudiar com-
parativamente las pldntulas ya que sus diferencias pueden
tener valor taxonémico. Otros estudios en plantulas se han
centrado en conocer los mecanismos morfogenéticos que
controlan el desarrollo de su meristemo apical (Mauseth,
1978, 1979, 1980); de cloroplastos en hojas de especies de
Opuntia (Freeman, 1973); de tubérculos y espinas de Pe-
lecyphora y Encephalocarpus (Boke, 1959), del desarrollo
de la raiz primaria y secundarias (Dubrovsky, 1997; Du-
brovsky et al., 1998), de la relacién morfo-anatémica con
aspectos de su metabolismo fotosintético (Loza-Cornejo
et al., 2003) y de la presencia de traqueidas de banda an-
cha (Loza-Cornejo et al., 2003; Mauseth, 2004; Romero-
Godofredo y Melo-de Pinna, 2008). ; Existe homogeneidad
morfo-anatémica en las plantulas de Pachycereeae?, ;los
caracteres morfo-anatomicos de estas plantulas representan
alguna adaptacién importante para su establecimiento y cre-
cimiento inicial como se ha postulado para la fase adulta?
y (qué atributos morfo-anatémicos permiten reconocer el
fin del estadio de pldntula en las especies de esta tribu? En
el presente trabajo se describen y comparan los caracteres
morfo-anatémicos de pldntulas de seis especies de Pachy-
cereeae con la finalidad de establecer diferencias entre las
fases de crecimiento inicial y establecimiento, identificar
que adaptaciones se adquieren desde esta fase del ciclo de
vida y establecer hasta que momento se presenta el estadio
de plédntula en las especies estudiadas.

Materiales y Métodos

Se recolectaron durante los meses de abril y julio de 2000,
frutos maduros de tres individuos de seis especies represen-
tativas de la tribu Pachycereeae en sus areas de distribucién
(Escontria chiotilla (F.A.C. Weber ex K.Schum.) Rose, Gue-
rrero, Xalitlan, col. Terrazas 407; Myrtillocactus geometri-
zans (Mart. ex Pfeiff.) Console, Querétaro, Higuerillas, Te-
rrazas 555; Neobuxbaumia mezcalaensis (Bravo) Backeb.,
Guerrero, Cafién del Zopilote, Terrazas 404; Neobuxbaumia
multiareolata (E.Y. Dawson) Bravo, Scheinvar & Sanchez-
Mej., Guerrero, Tierra Colorada, Terrazas 537; Pachyce-
reus grandis Rose, Puebla, Acatlan, Arias 1380; Stenoce-
reus queretaroensis (F.A.C. Weber) Buxb., Jalisco, Sayula,
Arreola-Nava 1342. Los ejemplares de respaldo estdn depo-
sitados en el herbario del Colegio de Postgraduados, CHA-
PA. Los frutos fueron disectados para obtener las semillas,
las cuales se desinfectaron por inmersién en hipoclorito de
sodio comercial al 10% durante 5 min (Vega-Villasante et
al., 1996) y se sembraron sobre papel filtro saturado con
agua destilada en cajas de petri estériles (Dubrovsky, 1996).
Ninguna de las especies tuvo problemas en su respuesta ger-
minativa (Loza-Cornejo et al., 2008).

Las plantulas obtenidas se transplantaron a charolas con
una mezcla de agrolita-tezontle-tierra para maceta, 1:1:1 y
se mantuvieron en un invernadero donde continud su cre-
cimiento con riego dos veces por semana. Durante los pri-
meros tres meses después de la germinacion, las plantulas
fueron recolectadas cada semana y posteriormente cada
mes hasta completar un periodo de crecimiento de 24 me-
ses. Las pldntulas recolectadas (tres repeticiones por fecha,
cada semana/tres meses y cada mes/24 meses) se fijaron en
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Figura 1. Plantas jovenes de 24 meses de edad de algunas especies

de Pachycereeae. A. Neobuxbaumia multiareolata; B. N. mezca-

laensis; C. Pachycereus grandis; D. Stenocereus queretaroensis;
E. Myrtillocactus geometrizans. Escala =1 cm.
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solucién de Navashin (Berlyn y Miksche, 1976). La medi-
cién de caracteres morfoldgicos de los diferentes érganos
de las plantulas se realizé con un vernier digital Mitutoyo
Digimatic SR44. Posterior a la descripcion morfoldgica,
las mismas pldntulas se fraccionaron y deshidrataron en un
cambiador automédtico Leica TP1020 con alcohol terbutilico
(TBA, 10%-100%) por cuatro horas en cada concentracion,
finalizando con dos cambios de parafina Leica (56-58°C).
Una vez incluidas las muestras en parafina se hicieron cortes
transversales y longitudinales en un micrétomo rotatorio a
12-14 pm de grosor. La descripcion de caracteres anatémi-
cos de los tejidos dérmico, fundamental y vascular, se rea-
liz6 utilizando un microscopio Olympus BXS50. Los datos
cuantitativos fueron sintetizados mediante la estadistica de
la tendencia central y de dispersion para cada muestreo, y se
buscaron diferencias para los caracteres morfoldgicos entre
edades y entre especies mediante el andlisis de varianza del
modelo general lineal seguido de una comparacién multiple
de medias de Tukey (SAS Institute, 2008).

Resultados

Morfologia de pldntulas. Con la germinacién surge la ra-
dicula apenas distinguible del hipocétilo porque ambos
tienen coloracién blanquecina o verde pélido. Los cotile-
dones son pequefios angostos, color verde, forma triangu-
lar y ligeramente separados entre si; con el dpice de forma
variable, redondos en las especies de Neobuxbaumia hasta
puntiagudos en Myrtillocactus geometrizans. Pachycereus
grandis presenta cotiledones desiguales, mds suculentos y
de mayor tamafo que el resto de las especies estudiadas.
Después de dos semanas de crecimiento, el eje hipocétilo-
raiz es una estructura corta, de forma ovoide o mas o menos
cOnica y presenta en su base la raiz primaria, corta, delgada,
sin ramificaciones y de color amarillo palido o blanquecino
con numerosos pelos radicales. A esa edad las plantulas de
Neobuxbaumia mezcalaensis y Stenocereus queretaroensis
se diferencian del resto de las especies por presentar colora-
cién rojiza en el eje hipocétilo-raiz. El epicétilo se observa
s6lo microscopicamente como una pequefia protuberancia
en especies de Neobuxbaumia y S. queretaroensis a las dos
semanas de edad; en pldntulas de un mes de edad de P. gran-
dis y alos dos meses en Escontria chiotilla; mientras que en
M. geometrizans se evidencia a los cuatro meses de edad.
A los seis meses, en el epicdtilo se inicia la formacion
de podarios; dos alternan con los cotiledones al inicio y con
la nueva formacién de tubérculos, éstos siguen una dispo-
sicién dispersa. Los tubérculos son pequefios, aplanados y
con sus aréolas terminales. Las primeras aréolas tienen es-
pinas diminutas y tricomas blanquecinos. Entre el primer y
doceavo mes de crecimiento, el epicdétilo inicialmente for-
mado como un abultamiento corto y globoso, se distingue
ya como una estructura cilindrica con hileras desordenadas
de tubérculos. Entre los 12 y 14 6 24 meses de edad, las
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plantulas adquieren la forma de cilindro corto en el cual se
inicia la formacién de las primeras costillas por alineacién
vertical de tubérculos (Figura 1). A los 24 meses de edad
el epicdtilo (tallo) representa més del 50% del cuerpo total
de la plantula y las costillas varian en nimero, de cinco en
Escontria chiotilla y Myrtillocactus geometrizans, ocho en
Pachycereus grandis 'y Stenocereus queretaroensis hasta 12
6 13 en Neobuxbaumia mezcalaensis y N. multiareolata. La
reduccién de los cotiledones se inicia a los 12 meses en M.
geometrizans y S. queretaroensis y hasta los 24 meses en E.
chiotilla. La longitud de la raiz se incrementa con la edad de
la plantula, diferencidndose la raiz primaria y varias raices
laterales de 1a misma longitud (Figura 1) hasta los 24 meses
de edad.

Comparacion interespecifica de caracteres morfologicos. Se
encontraron diferencias para altura total de plantulas (F =
31.38-204.76, gl =5, P < 0. 0001, N = 18) y longitud de la
raiz (F = 12.42-24.36, gl =5, P < 0. 0001, N = 18) entre es-
pecies para las diferentes edades (Cuadros 1, 2). El desarro-
llo del epicétilo alcanza menos de 2 cm a los cuatro meses
de edad en cuatro de las seis especies estudiadas (Figura 2).
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Figura 2. Valores de la media del tamaifio del tallo de plantulas de
Pachycereeae a diferentes edades. A. Altura (cm); B. Ancho (cm).
Las barras representan la media de tres repeticiones + 1 error es-
tandar. Letras diferentes indican diferencias estadisticamente sig-

nificativas entre las especies (P < 0.05, Tukey).
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Cuadro 1. Media + error estdndar de la altura total de plantulas (en cm) a diferentes edades en seis especies de Pachycereeae.

Especie Edad (meses)
0.5 6 12 24
Escontria chiotilla 0.6 £0.03* 0.8 +0.02° 1.6+0.08° 2.1+0.08°
Muyrtillocactus geometrizans 0.5+0.02°? 0.8+0.02° 1.2 +0.08° 3.3+0.09°
Neobuxbaumia mezcalaensis 0.9+033° 2.6+0.14" 45+05° 9.8+0.8"°
N. multiareolata 1.7 +0.36° 6.9+0.16 ¢ 11.7+£09¢ 15.5+£0.23°¢
Pachycereus grandis 29+0.16¢ 7.7 +£0.44 ¢ 9.7 £0.61¢ 15.7 £ 0.88 ©
Stenocereus queretaroensis 1.1+0.272° 2.1+£0.18" 46+0.16" 120+ 0.6°

Medias con letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas entre las especies (P < 0.05, Tukey).

Cuadro 2. Media = error estindar de longitud de la raiz (en cm) de plantulas a diferentes edades en seis especies de Pachycereeae.

Especie Edad (meses)
0.5 6 12 24
Escontria chiotilla 0.25+0.0® 0.43 £0.02° 0.69 + 0.01° 0.84 £0.03 °
Myrtillocactus geometrizans 0.21+£0.03 ® 0.28 +0.08° 0.42 +0.05° 1.20+£0.03 ®
Neobuxbaumia mezcalaensis 0.11 £0.07 ® 1.55 +0.08 320+0.1° 3.80 £ 0.37 b¢
N. multiareolata 0.65 + 0.2 bc 1.52 +0.30° 4.60 £0.32° 520+0.21¢
Pachycereus grandis 1.10 £ 0.11¢ 3.80+0.17 ¢ 450 £0.69° 8.50 + 1.43 ¢
Stenocereus queretaroensis 0.25+0.1° 0.75+0.122 2.90+0.21° 6.40 £ 0.23 <

Medias con letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas entre las especies (P < 0.05, Tukey).

En Escontria chiotilla y Myrtillocactus geometrizans no se
reconoce el epicotilo hasta los 6 meses o mds de edad. La
comparacion interespecifica para altura (F = 89.34-204.76,
gl =5, P<0.0001, N = 18) y para didmetro (F = 53.86-
228.29, gl = 5, P < 0.0001, N = 18) del epicdtilo-tallo en
pléntulas de diferentes edades mostrd diferencias entre al-
gunas especies (Figura 2).

Anatomia del embrion y meristemo apical de la pldntula.
Las plantulas de 1 a 2 semanas de edad muestran un meris-
temo apical mds o menos plano, diferenciado por una td-
nica de un dnico estrato celular, con nicleos prominentes
y un corpus con 3 a 4 estratos de células (Figura 3A). Las
diferentes zonas del meristemo apical van desarrollandose
de manera gradual y en las plantulas de un mes de edad ya
se distinguen las siguientes regiones: una tiinica claramente
definida y el corpus con zona de células madre centrales,
zona periférica y zona meristematica médula-costilla. Se ob-
servan cuerpos de proteina amorfos en Pachycereus grandis
(Figura 3B) y granos de almidén en el tejido fundamental
en especies de Neobuxbaumia. Es notoria la diferenciacién
de elementos vasculares a partir del procimbium, el tejido
vascular procambial forma cadenas cortas a lo largo del eje
longitudinal hipocétilo-raiz y en la base de los cotiledones.
Raiz.-. Al inicio de la germinacidn, la radicula se distingue
por presentar una cofia pequefia en su extremo apical. Al-
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gunas células de la epidermis forman pelos radicales cortos
persistentes durante 7 a 10 dias después de la germinacién
(Figura 3C, D). Subyacente a la epidermis hay parénqui-
ma, endodermis y 1 6 2 hileras de células en el periciclo.
El xilema tiene desarrollo exarco y presenta escasos ele-
mentos traqueales estrechos de paredes secundarias con
engrosamientos anulares y helicoidales (Figura 3E) y placa
de perforacién simple. Los primordios de raices laterales se
originan tempranamente a partir de células del periciclo de
la raiz primaria y a distancias variables del meristemo ra-
dical. En poco tiempo la raiz tiene crecimiento secundario,
formando simultdneamente cambium vascular y felégeno.
Las primeras divisiones periclinales entre xilema y floema
y posteriormente en parénquima exterior al protoxilema,
constituyen una evidencia del inicio de actividad cambial.
El xilema secundario presenta elementos de vaso de pare-
des secundarias con engrosamientos helicoidal-reticulados
y placa de perforacién simple, parénquima axial y fibras
libriformes nucleadas. En el floema secundario hay elemen-
tos de tubo criboso y células acompaiiantes. La cantidad de
tejido vascular secundario es mayor en la raiz y a diferencia
del hipocétilo se forma un cilindro sélido de xilema (Figu-
ra 3F). La peridermis se origina de células suprayacentes
al periciclo, a partir de donde el fel6geno diferencia varios
estratos de felema que se colapsan desde antes de un mes de
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Figura 3. Meristemo apical y radicula-raiz en pldntulas de Pachycereeae, cortes longitudinales (L) y transversales (T). A. Meristemo

apical (L) en Pachycereus grandis, cinco dias de edad. B. Hipocétilo (T) tejido vascular y cuerpos de proteina (flecha) en Pachycereus

grandis, diez dias de edad. C. Radicula (L) en Neobuxbaumia mezcalaensis, siete dias de edad. D. Pelos radicales (L) en Neobuxbaumia

multiareolata, siete dias de edad. E. Tejido vascular y endodermis (L) en Pachycereus grandis, un mes de edad. F. Raiz (T) con crecimiento

secundario Neobuxbaumia mezcalaensis, 14 meses de edad. G. Felema en raiz (L) Neobuxbaumia multiareolata, diez dias de edad. H.

Felema en raiz (T) en Escontria chiotilla, un mes de edad. Barra de 50 um en A, D, E, H; de 100 um en B, F, G; de 300 pm en C. co, cofia;
en, endodermis; f, felema; fl, floema; o, corpus; pa, parénquima; pr, pelo radical; x, xilema; *, elementos traqueales.

Bol.Soc.Bot.Méx. 88:1-13 (2011) 5
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Figura 4. Hipocétilo y cotiledones en plantulas de Pachycereeae, cortes transversales. A. Médula y cértex en Neobuxbaumia multiareo-

lata, diez dias de edad. B. Transicion del tejido vascular (flecha = xilema) en Pachycereus grandis, un mes de edad. C. Cilindro vascular

con ocho haces en Neobuxbaumia mezcalaensis, un mes de edad. D. Cotiledén en Neobuxbaumia multiareolata, diez dias de edad. E.

Cotiledén con peridermis, Neobuxbaumia mezcalaensis, 14 meses de edad. Barra de 300 um en A, D, E; de 50 um en B; de 100 pm en C.
Cl, clorénquima; f, felema; m, médula.

edad de las plantulas (Figura 3G, H).

Eje hipocétilo-raiz.- La epidermis es simple con paredes an-
ticlinales onduladas, vista en superficie, y algunos estomas.
La médula y tejido cortical presentan células de parénquima
sin contenidos minerales (Figura 4A). En el protoxilema de
plantulas desde un mes de edad, se distinguen elementos

6

traqueales (3 a 4 vasos) distribuidos en dos hileras de teji-
do vascular separadas entre si por parénquima que presenta
granos de almidén dnicamente en Pachycereus grandis. El
desarrollo del xilema en el hipocétilo cambia de exarco a
endarco, formando dos haces vasculares colaterales en plan-
tulas de mayor edad (Figura 4B, C). El lugar de origen del

Bol.Soc.Bot.Méx. 88:1-13 (2011)
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Figura 5. Epicétilo y tallo en plantulas y plantas jovenes de Pachycereeae, cortes transversales (T). A. Epidermis simple en Pachycereus

grandis, dos meses de edad. B. Epidermis papilosa, Neobuxbaumia mezcalaensis, dos meses de edad. C. Cristales prismaticos en células

epidérmicas, vista paradermal, en Neobuxbaumia multiareolata, 12 meses de edad. D. Are6la con espinas en Neobuxbaumia multiareolata,

14 meses de edad. E. Formacién de peridermis Myrtillocactus geometrizans, 12 meses de edad. F. Hipodermis con cristales en Neobuxbau-

mia multiareolata, 24 meses de edad. G. Drusas en cortex con luz polarizada en Pachycereus grandis, seis meses de edad. Barra 100 um

en A, B;de 50 pmen D, E, de 20 um en C, F; de 100 um en G. cl, clorénquima; co, cértex; e, epidermis; es, espina; f, felema; fe, felégeno;
flechas, cristales prismaticos y drusas.
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Figura 6. Tejido vascular de epicétilo y tallo en plantulas y plantas jévenes de Pachycereeae, cortes transversales (T) y longitudinales (L).

A. Estela (T) en Myrtillocactus geometrizans, seis meses de edad. B. Elementos de vaso y traqueidas de banda ancha (L) en Neobuxbaumia

multiareolata, dos meses de edad. C. Cambium vascular (T) en Pachycereus grandis, nueve meses de edad. D. Cilindro vascular con cre-

cimiento secundario (T) en Neobuxbaumia mezcalaensis, 12 meses de edad. E. Elementos de vaso con paredes reticuladas y punteaduras

pseudoescalariformes y fibras en Pachycereus grandis, 24 meses de edad. F. Madera fibrosa en Pachycereus grandis, 24 meses de edad.

Barra de 50 ym en A, C, E; de 20 um en B, de 300 um en D, F. cl, clorénquima; fi, fibra; fl, floema, m, médula, t, traqueida de banda ancha,
X, Xilema secundario; *, elementos de vaso.

felogeno cambia desde la raiz hacia la porcién inferior de
la zona de transicién y en la zona de transicién. Mientras
en la raiz el felégeno tiene origen en el periciclo, en el hi-
pocdtilo se origina de células del parénquima subyacentes
a la epidermis.

Cotiledones.- Los cotiledones presentan epidermis simple
(Figura 4D) y paredes anticlinales onduladas vistas en su-
perficie, y estomas escasos. La mayor parte de los cotiledo-
nes es mesofilo, con abundantes cloroplastos, espacios inter-
celulares y granos de almiddn sélo en Pachycereus grandis.
El procdmbium, presente en los cotiledones desde la etapa
de embridn, forma tejido vascular escaso constituido por
xilema y floema. Después de 12 meses de crecimiento, las
pléntulas conservan los cotiledones con peridermis y colap-
so de la mayoria de las células de parénquima (Figura 4E).
Epicétilo-tallo.- La epidermis es simple con la cuticula
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delgada (< 1 pm), sus células son cominmente tabicadas o
papilosas en Neobuxbaumia (Figura 5A, B), pero vistas en
superficie tienen paredes anticlinales onduladas. La epider-
mis en plantulas de 12 meses o mds de edad de especies de
Neobuxbaumia, presenta cristales prismaticos pequefios (Fi-
gura 5C). Los estomas son paraciticos, asociados a cdmaras
subestomadticas poco profundas. En las aréolas, las espinas
son producidas por un meristemo basal de espina y sus cé-
lulas llegan a esclerificarse; las espinas se fusionan en su
base por la formacién de felégeno entre ellas (Figura 5D).
Raramente puede observarse la formacién de peridermis, la
cual comienza como parches pequefos en algunas partes del
tallo en pldntulas de nueve o mas meses de edad (Figura
SE). La hipodermis tiene uno o dos estratos, es no colen-
quimatosa hasta los 24 meses de edad y sin ningin tipo de
contenido, excepto en especies de Neobuxbaumia que pre-
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sentan pequefios cristales prismdticos (Figura 5F). El tejido
cortical estd formado por clorénquima laxo, con espacios
intercelulares, excepto en P. grandis que a los nueve meses
presenta las células tipicas en empalizada. Células de muci-
lago pequeiias son visibles en el tejido cortical de pladntulas
desde el primer mes de edad y las drusas son evidentes hasta
los seis meses de edad tnicamente en Pachycereus grandis
(Figura 5G). Los haces vasculares corticales son colaterales,
sin crecimiento secundario en pldntulas de 12 meses o mds
de edad.

La estela tiene de cuatro a cinco haces vasculares colate-
rales en Myrtillocactus geometrizans (Figura 6A) hasta 17
en Pachycereus grandis. Cada haz estd compuesto de xilema
primario con traqueidas de banda ancha y vasos escasos;
cada elemento de vaso tiene paredes secundarias con en-
grosamientos anulares y helicoidales (Figura 6B); el floe-
ma primario presenta elementos de tubo criboso con placas
cribosas simples y células acompaifiantes. El cAmbium vas-
cular es evidente y se restringe a los haces vasculares en
pléntulas de 12 meses de edad de la mayoria de las especies
y de nueve meses en P. grandis (Figura 6C) y Stenocereus
queretaroensis. Conforme se incrementa la edad de las plan-
tulas se observan divisiones en las células que constituyen
el cAmbium interfascicular. Particularmente en especies de
Neobuxbaumia, la acumulacién de xilema secundario es
relativamente escasa, los haces permanecen discretos y no
llegan a fusionarse para formar un cilindro vascular sélido
(Figura 6D). En contraste, en plantulas de P. grandis y S.
queretaroensis con crecimiento mas vigoroso, el cimbium
vascular forma un cilindro sélido en plantas de 24 meses de
edad (Figura 6F). El xilema secundario de todas las especies
estd formado por elementos de vaso con pared secundaria
reticulada o punteaduras pseudoescalariformes, células de
parénquima no lignificado y fibras sélo en algunas especies
como P. grandis (Figura 6E). También a los 24 meses, la
parte basal del tallo de la mayoria de las especies forma pe-
ridermis con varios estratos de células lignificadas y células
del parénquima cortical totalmente colapsadas. La médula
estd constituida por células de parénquima sin inclusiones
celulares y con pequefios y escasos haces medulares en
Neobuxbaumia 'y P. grandis.

Discusion

Morfologia de pldntulas. Las plantulas de las especies es-
tudiadas presentaron una morfologia similar a la registrada
en otras Cactaceae (Buxbaum, 1955; Meyran, 1956; Gib-
son, 1988a, b, 1990a, b); algunas diferencias morfoldgicas
durante el crecimiento temprano permitieron distinguir las
especies. Por ejemplo, en Pachycereus grandis los cotiledo-
nes son desiguales, largos y suculentos, en comparacién con
las otras especies estudiadas donde son cénicos y pequefios,
ademas los cotiledones tienen dpices redondeados exclusi-
vamente en las especies de Neobuxbaumia y puntiagudos en
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Mpyrtillocactus geometrizans. Con respecto al hipocétilo, es
cilindrico y corto en la mayoria de las especies; sin embar-
go, Neobuxbaumia multiareolata se distingue por tener un
hipocétilo relativamente delgado y largo. Las plantulas de
N. mezcalaensis y Stenocereus queretaroensis se caracteri-
zaron por presentar una coloracién rojiza durante las prime-
ras semanas de su crecimiento.

La reduccién en tamano de los cotiledones en las espe-
cies estudiadas coincide con lo que se denominé “meta-
morfosis ontogenética”: los cotiledones se ensanchan hacia
la base y se fusionan gradualmente con el tallo hasta ser
totalmente indistinguibles (Ganong, 1898). Los cotiledones
se reducen a diferentes edades y no se relacionan con el ta-
mafio de la semilla, por ejemplo en Escontria chiotilla son
imperceptibles a los 24 meses, mientras que en Myrtillocac-
tus geometrizans alos 12 'y en Pachycereus grandis a los 14
meses. Esta caracteristica morfoldgica podria ser uno de los
marcadores morfolégicos para establecer cuando finaliza el
estadio de plantula e inicia la fase del ciclo de vida como
individuo juvenil.

El cambio de un epicétilo globoso a cilindrico en las
especies de Pachycereeae no sélo se evidenci6 por la pro-
porcién alto vs didmetro sino también por la presencia de
los tubérculos y costillas. Al igual que como sefial6 Boke
(1952, 1957), los primordios de tubérculos se desarrollaron
de manera acrépeta, a ambos lados del meristemo apical de
la plantula. Los podarios que alternan con los cotiledones
al principio, van formando pequefios tubérculos con sus
aréolas axilares y finalmente, por disposicién de tubérculos
en hileras verticales se desarrollan las costillas. Esta dispo-
sicién determinada de los tubérculos se denomina dispersa
y fue observada en las especies estudiadas. De acuerdo a
Gibson y Nobel (1986), la transicion de una forma globosa a
una forma cilindrica del tallo puede tomar varios afios. Esto
no ocurri6 en las especies estudiadas, el ordenamiento de tu-
bérculos en hileras verticales para constituir las costillas ti-
picas de especies columnares se observd generalmente a los
12 meses de edad (Cuadro 3). La presencia de las costillas
y la desaparicion de los cotiledones, ayudarian a reconocer
la fase de juvenil en las especies de columnares de la tribu
Pachycereeae.

El crecimiento y desarrollo de las plantulas fue relativa-
mente lento como ocurre en Cactaceae (Gibson y Nobel,
1986). Un retraso notable en el desarrollo del epicétilo fue
caracteristico de especies provenientes de semillas peque-
fas (< 0.70 mg, Loza-Cornejo et al., 2008) como Escontria
chiotilla y Myrtillocactus geometrizans. La altura de las
plantulas de un afio de edad de las especies estudiadas tuvo
una media que vari6 de poco mds de 1 cm en E. chiotilla y
M. geometrizans hasta 10-12 cm en Neobuxbaumia multia-
reolata y Pachycereus grandis. Otras especies de la misma
tribu también muestran crecimiento lento en el primer o se-
gundo afo de vida; por ejemplo, para Carnegiea gigantea se
menciona una altura menor a 2.5 cm (Despain, 1974; Jordan
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Cuadro 3. Eventos morfo-anatémicos de las especies de Pachycereeae estudiadas. c.v., cdmbium vascular; e., epicétilo.

Meses
Especie 1-2 4 6 9 12 14 24
Escontria e. visible a los inicio formacién e. globoso con reduccién de
dos meses de podarios podarios desorde- cotiledones, e.
nados, cotiledones con 5 costillas,
turgentes, estableci-
miento de c.v.

Myrtillocactus - e. visible, haciendo e. mds o menos reduccién de los e. inicio de e. cilindrico
maés delgados los cilindrico, tubérculos cotiledones, estable-  diferenciaciéon ~ con 5 costillas
cotiledones y con  desordenados y cimiento c.v. de costillas
apices puntiagudos  dispersos

Neobuxbaumia  e. globoso al e. cilindrico con e.con 10-13 reduccién de presencia de

mes tubérculos desor- costillas, estable- los cotiledones  haces medulares
denados cimiento de c. v. y cristales en
epidermis e
hipodermis
Pachycereus e.visibleal e. cilindrico con establecimiento . con 8 costillas reduccion de presencia de
mes tubérculos desor- C.V. los cotiledones  haces medulares
denados

Stenocereus e.visibleal  e. contubérculos e. cilindrico con establecimiento  reduccién de los tallo con siete

mes desordenados tubérculos C.V. cotiledones, no costillas
desordenados distinguibles

y Nobel, 1981) y para P. pringlei, Stenocereus gummosus 'y
S. thurberi se registra una altura de 20 a 30 cm a los dos afios
de edad (Nerd et al., 1993).

Una vez germinadas las semillas, la raiz primaria no
tuvo un desarrollo extenso, que podria estar asociado a su
crecimiento determinado (Dubrovsky, 1997), pero si se ob-
servaron abundantes pelos microscépicos, que tienen un
papel importante en la absorcién de agua y nutrimentos en
diversas especies (Charlton, 1991). En etapas posteriores
del desarrollo, hay un mayor crecimiento de raices laterales
que pueden incrementar el drea de contacto entre el sistema
radical y las particulas del suelo, lo cual probablemente es
un requisito esencial para el establecimiento de la plantu-
la en el campo. Ambas raices (primaria y secundarias) for-
man tempranamente peridermis. Nobel (1994) sefiala que
la acumulacién de suberina en la peridermis se compensa
generalmente con un incremento en el nimero de vasos de
xilema a medida que aumenta el crecimiento secundario de
este 6rgano, lo cual se observé en las especies estudiadas.

De acuerdo a Hunt y Nobel (1987) el crecimiento del
tallo y raiz se presenta en proporcién similar en plantulas
de especies suculentas como Agave deserti y Ferocactus
acanthodes. Este pudiera ser el caso de dos de las especies
estudiadas en el presente trabajo, Pachycereus grandis y
Stenocereus queretaroensis, ya que se caracterizaron por
tener las plantulas mas vigorosas (mayor crecimiento de la
raiz y tallo). Estos autores afirman que una mayor longitud
de raiz y una mayor altura del tallo con menor 4rea super-
ficial puede ser un factor clave para el establecimiento de
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pléntulas en el campo. En el caso de la raiz, ésta ayudaria
para el anclaje con firmeza de la plantula al sustrato; mien-
tras que para el tallo, la proporcion mas baja de superficie
a volumen probablemente reduciria la capacidad de absor-
cion de didxido de carbono, pero no la absorcion de la luz
y ello realmente seria beneficioso para la conservacién del
agua y establecerse antes de iniciar la época desfavorable en
los bosques secos o matorrales donde habitan; sin embargo,
se requieren estudios adicionales en campo para concluir al
respecto.

Anatomia de pldntulas. Eje hipocétilo-raiz-cotiledones.- La
disposicién del tejido vascular en el hipocétilo de las es-
pecies estudiadas fue similar a Opuntia (Freeman, 1969;
Hamilton, 1970a); con dos haces vasculares colaterales
discretos, que conforme incrementa la edad de la plantula,
presentan mayor acumulacién de elementos traqueales en el
xilema. En plantulas de Pachycereus grandis de un afio de
edad, hay notoria acumulacion de xilema secundario fibroso
en la parte basal del hipocétilo. La presencia de fibras no se
asocio con el tamafio de la plantula debido a que las plantu-
las de Neobuxbaumia que también son altas como las de P.
grandis, no desarrollaron fibras a esa edad. Las fibras libri-
formes en P. grandis probablemente desempefian una fun-
cién importante para el soporte del cuerpo de la plantula, lo
que facilitaria su establecimiento en campo. Los cotiledones
se caracterizaron por la ausencia de inclusiones minerales,
escasez de estomas y formacion temprana de peridermis y
persistieron como una estructura colapsada con una perider-
mis que tendria una funcién importante en regular la econo-
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mia hidrica en el ambiente estacional donde se desarrollan,
al aislar esta region de la plantula con las células de stber.
Esto es, la peridermis constituye una barrera impermeable
que junto con otros atributos morfo-fisiolégicos permitiria
a la plantula sobrevivir en limitaciones medio ambientales,
particularmente la escasez de agua e influir asi, en patrones
de abundancia y distribucidén como se presenta en plintulas
de otras especies (Molinas y Verdaguer, 1993).

Tallo.- La estructura anatémica de la epidermis contrasta
con la anatomia de este tejido en tallos adultos. En éstos la
cuticula tiene un mayor espesor, las células epidérmicas tie-
nen paredes anticlinales rectas y divisiones secundarias (Lo-
za-Cornejo y Terrazas, 2003); mientras que en las plantulas
estudiadas, la epidermis tiene células de pared anticlinal on-
dulada, estomas escasos y cuticula delgada. Estas caracte-
risticas del tejido dérmico seguramente le dan la capacidad
de ganar y perder turgencia facilmente como se ha sefialado
para Eryosyce (Nyffeler y Eggli, 1997). La mayoria de las
inclusiones minerales registradas para Pachycereeae (Terra-
zas y Loza-Cornejo, 2002) no se presentan en las plantulas,
excepto en Neobuxbaumia, donde si se observaron cristales
prisméticos pequefios en células de la epidermis e hipoder-
mis del tallo, como se describieron en plantas adultas.

La presencia de espinas que se originan del meristemo de
aréolas fue una caracteristica tipica de las plantulas. Ade-
mas, las células maduras de la zona basal meristematica de
la espina forman paredes gruesas, y luego las bases de las
espinas individuales se fusionan con la formacién de corcho
entre ellas. Esta agrupacion constituye una defensa efectiva
para evitar la separacion de espinas individuales; ademds, el
desarrollo de una cubierta de corcho cubriendo la superficie
de aréolas disminuiria la pérdida de agua (Gibson y Nobel,
1986). Una diferencia también importante entre plantas
adultas y plantulas fue la ausencia de hipodermis colen-
quimatosa en estas dltimas. Las células de una hipodermis
colenquimatosa contienen altas concentraciones de pectina
y hemicelulosa e intervienen en funciones de soporte, ade-
mds de representar una barrera contra patégenos en la planta
adulta (Terrazas y Mauseth, 2002; Mauseth, 2006), mientras
que en una planta joven, debido a su lento crecimiento, la
diferenciacion de una hipodermis con dichas caracteristicas
es un proceso también lento y transcurren varios afios para
lograrla. El desarrollo de traqueidas de banda ancha y ele-
mentos de vaso con paredes secundarias con engrosamien-
tos anulares y helicoidales en el xilema secundario de las
pléntulas se interpreta como una adaptacién a la habilidad
de la plantula para deshidratarse sin dafiar el tejido vascu-
lar. Una vez establecida la pldntula, los requerimientos para
dar rigidez al tallo en crecimiento se incrementan, modifi-
céndose la “sefial ontogenética” para diferenciar las fibras y
los elementos de vasos con paredes secundarias reticuladas
o punteadas; tipos celulares tipicos de las plantas adultas.
Este cambio se ha mencionado para otras Cactoideae (Loza-
Cornejo et al., 2003; Mauseth, 2004; Romero-Godofredo y
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Melo-de Pinna, 2008). Una disposicion caracteristica de la
estela con haces vasculares que permanecen sin fusionarse,
se observo solo en las plantulas de Neobuxbaumia. Esta dis-
posicién es tipica de los individuos adultos de las especies
de este género (Terrazas y Loza-Cornejo, 2002) y de acuer-
do a varios autores permite un alargamiento de la médula y
a su vez, un incremento en anchura de los radios primarios
(Gibson y Nobel, 1986). Una caracteristica distintiva de la
médula en Cactoideae es la presencia de haces medulares.
Estos tinicamente se observaron en plantulas de Neobuxbau-
mia 'y Pachycereus grandis; seguramente en las otras espe-
cies su desarrollo es tardio, ya que si se han registrado en
individuos adultos. Gibson y Nobel (1986) mencionan que
el sistema de haces medulares tiene una funcién importante
en el suministro de agua y compuestos elaborados a las cé-
lulas y probablemente interviene en la funcién de almacén
de almidén en este tejido. Consideramos que su presencia
en los individuos de 24 meses es una evidencia adicional al
cambio de fase en el ciclo de vida de estas especies.

Concluimos que las plantulas mas vigorosas, con mayor
crecimiento de la raiz, mayor tamaifio de cotiledones y de
tallo, distinguen a Pachycereus grandis. En el caso de plan-
tulas de Escontria chiotilla y Myrtillocactus geometrizans,
el menor incremento en tamafio se debid probablemente a la
menor asignacion de biomasa a tallo y raiz, ya que son pro-
venientes de semillas pequeias. Esta podria ser una estrate-
gia adaptativa de supervivencia que se refleja en una menor
tasa de transpiracién a través de tallos pequefios con menor
numero de costillas. Ademas, el retraso en el crecimiento
de estas especies coincide con la presencia de metabolismo
C, durante las primeras semanas de edad de las pldntulas
(Loza-Cornejo, 2004), y probablemente las ayudarian a to-
lerar sequias de corto plazo que se llegan a presentar en los
bosques secos durante la estacion lluviosa.

La extrapolacion del conjunto de caracteres interespeci-
ficos de plantulas crecidas en laboratorio a plantas adultas
en el campo o viceversa debe ser establecida con prudencia.
Investigacion adicional seguramente confirmaria la correla-
cion entre el desempefio morfo-funcional de la plantula y el
tamafio de la semilla, la funcién fotosintética y/o almacén de
reserva de cotiledones aqui sugeridos. Los caracteres mor-
fologicos como ausencia de cotiledones y diferenciacién de
costillas en el tallo, junto con la diferenciacién de cAmbium
vascular, de mas elementos lignificados (fibras) en xilema
del tallo y raiz y de haces medulares, se consideran aspectos
importantes para establecer el limite entre plantula y planta
joven en las especies de Pachycereeae estudiadas.
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