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CARACTERISTICAS MORFO-ANATOMICAS Y
METABOLISMO FOTOSINTETICO EN PLANTULAS
DE Stenocereus queretaroensis (CACTACEAE):

SU SIGNIFICADO ADAPTATIVO

SOFIA LOZA-CORNEJO, TERESA TERRAZAS, LAURO LOPEZ-MATA

y CARLOS TREJO

as caracteristicas anato-

micas, morfoldgicas y fi-

sioldgicas de especies de
Cactaceae constituyen adaptaciones a los
ambientes dridos o semidridos (Gibson y
Nobel, 1986). La rdpida absorciéon de
agua por las raices después de una sequia
prolongada y el metabolismo dcido de las
crasuldceas (MAC) son ejemplos de sus
atributos fisiolgicos; mientras que los
morfoldgicos incluyen modificaciones de
la forma de la planta a ser columnares
como el saguaro (Carnegiea gigantea) o
compactos y globosos como las especies
del género Mammillaria. También son
importantes el tamafio y la orientacion
del tallo, la forma de las costillas y la
presencia de espinas y tricomas que afec-
tan la intercepcidon de la radiacién solar
(Nobel, 1978; Darling, 1989). Las modifi-
caciones anatémicas mds importantes son
la presencia de cera epicuticular, cuticula
gruesa y epidermis multiple con estomas
hundidos en algunas especies, hipodermis
colenquimatosa y el desarrollo de grandes
proporciones de tejido de médula y corte-
za con células de mucilago (Terrazas y
Mauseth, 2002). En el xilema secundario,
la presencia de traqueidas de banda ancha

se considera una adaptacién anatémica
importante por su influencia en la econo-
mia hidrica de estas especies (Mauseth et
al., 1995). Sin embargo, los estudios de
morfologia de plantulas de cacticeas son
escasos (Meyran, 1956; Hamilton, 1970b;
Gibson, 1990a,b; Ganong, 1898) al igual
que los estudios anatémicos (Boke, 1959;
Freeman, 1970; Mauseth, 1978, 1979;
Mérida y Arias, 1979; Dubrovsky, 1998)
y fisiolégicos (Altesor et al., 1992). En
este trabajo se estudiaron caracteres
morfo-anatémicos y del metabolismo fo-
tosintético (protones titulables) durante la
ontogenia de pldntulas de Stenocereus
queretaroensis con el proposito de exami-
nar dichos atributos en las primeras eta-
pas de su crecimiento y establecimiento.

Materiales y Métodos

Se recolectaron frutos
maduros de tres individuos de Stenoce-
reus queretaroensis en mayo del 2000 en
una poblacién cerca de Sayula en el es-
tado de Jalisco, México. En el laborato-
rio los frutos se disecaron para la obten-
cién de semillas y llevar a cabo los ex-
perimentos de germinacién. Las semillas

fueron desinfectadas por inmersién en
una solucién al 10% de hipoclorito de
sodio comercial durante 5 min (Vega-
Villasante et al., 1996) y se colocaron
sobre papel filtro saturado de agua desti-
lada en cajas de Petri estériles (Du-
brovsky, 1996). La germinacién se pre-
sentd cuando la radicula emergié y una
vez observada, las pldntulas se sembra-
ron en charolas con una mezcla de par-
tes iguales de agrolita, tezontle (piedra
volcdnica con un didmetro menor a
0,5cm) y tierra para maceta. Posterior-
mente, las charolas con pldntulas de un
mes de edad, se trasladaron a un inver-
nadero donde continué su crecimiento
con riego dos veces por semana. Durante
los primeros tres meses después de la
germinacioén, las pldntulas fueron reco-
lectadas cada semana y posteriormente
cada mes hasta completar un periodo de
crecimiento de 56 semanas. Las plantu-
las recolectadas (tres repeticiones por fe-
cha), se fijaron en solucién de Navashin
(Mauseth et al., 1984). La medicién de
caracteres morfoldgicos, longitud y an-
cho de los diferentes 6rganos, se hizo
con un vernier digital Mitutoyo Digi-
matic SR44. Posterior a la descripcién
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morfoldgica, las mismas
pléantulas se emplearon
para la descripcién anaté-
mica siguiendo la micro-
tecnia convencional e in-
clusién en parafina (Berlyn
y Miksche, 1976). La
descripcién de caracteres
anatémicos de los teji-
dos dérmico, fundamen-
tal y vascular se realiz6
utilizando un microscopio
Zeiss. a

Para exa-
minar la acidez titulable se
tomaron muestras de plan-
tulas en las fechas ya
mencionadas. Una semana
antes de las determinacio-
nes, las charolas se lleva-
ron al laboratorio donde la
temperatura varié de 18 a
24°C durante el dia y de
12 a 20°C en la noche; la
densidad de flujo foténico fotosintético
(DFFF) medida con un fotémetro LI-
COR (LI 185A) tuvo un promedio de
50umoles-m?s!; ambos periodos de luz y
obscuridad fueron de 12h. El muestreo se
realizé durante un periodo de 24h con 3
repeticiones por muestreo. Cada 3h, de
0:00 a 24:00, se tomaron 3 pldntulas
completas y se almacenaron en N, liqui-
do (Osmond er al., 1989). Las muestras
fueron maceradas para la extraccion de
los 4cidos orgdnicos, se midi6 el pH ini-
cial de la muestra y se titul6 con una so-
lucién valorada de NaOH 0,01N para es-
timar la concentraciéon de dcido por uni-
dad de peso fresco (Hartsock y Nobel,
1976). Los datos cuantitativos de los ca-
racteres morfolégicos y de acidez
titulable fueron sintetizados mediante los
procedimientos proc means 'y proc
univariate (SAS Institute, 1989) para
cada muestreo.

v

Escala=1cm.

Resultados
Morfologia

La germinacién de semi-
llas de S. queretaroensis se inicia a los 6
dias, con el rompimiento de la testa. Pos-
teriormente surge la raiz primaria, el hi-
pocétilo y la parte inferior de los cotile-
dones. La testa de la semilla es removida
por alargamiento gradual de los cotiledo-
nes. Después de una semana de creci-
miento, el epicétilo es microscépicamente
visible; en éste se distinguen las primeras
aréolas que son pequefas, cada una con
espinas diminutas. También en esta etapa
de crecimiento, ambos cotiledones de for-
ma cénica tienen tamafno similar, son su-
culentos y poco separados entre si (Figu-
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Figura 1. Morfologia de pladntulas de S. queretaroensis a
diferentes edades. a: 2 semanas; b: 4 semanas; c: 8 se-
manas; d: 24 semanas; e: 48 semanas; f: 56 semanas.

ra la). La plantula adquiere frecuente-
mente una tonalidad rojiza en el hipocoti-
lo; éste es ligeramente engrosado en la
base de los cotiledones

te el crecimiento de la plantula, no hay
un cambio importante en longitud del hi-
pocétilo, ya que éste tiene una longitud
de 0,43cm durante las 4 primeras sema-
nas de edad, alcanza un maximo a los 6
meses y a partir de esta fecha inicia su
reduccion (Figura 2d). Lo que constituye
el tallo se alarga, formando un cilindro
corto y suculento que a los 6 meses al-
canza una altura aproximada de lcm (Fi-
guras 1d, 2b) con 7 hileras escalonadas
de tubérculos que luego se ordenan en
costillas verticales. Las aréolas presentan
tricomas amarillentos y varias espinas
(una central y 6-8 radiales), flexibles, de
color blanco traslicido, puntiagudas, de 2
a 3mm de longitud. A las 56 semanas de
edad, las plantulas tienen un tallo de
3,6cm de altura y lcm de didmetro (Fi-
guras 2b,c); se distinguen 7 costillas con
aréolas distantes entre si 3-4mm, las cua-
les presentan tricomas de color amarillo,
una espina central larga de Smm de lon-
gitud y 7-9 espinas radiales ligeramente
mads cortas. Todas las espinas son duras,
principalmente las de la parte apical del
tallo son de color café oscuro y dificiles

y distinguible de la 10 5
delgada y corta raiz a } b
primaria, ya que ésta __ [ ar
presenta un color blan- g s |
co y tiene numerosos = T
pelos  microscépicos. 5 4t o b
La raiz alcanza 0,4cm <
en longitud a las 4 se- 2+ 1k
manas de crecimiento Ii—l Ij Iﬁ |*| E|
(Figura 2f). Las pri- 0 o P w— "
meras raices laterales 15 10
se distinguen 2 sema- c ' d
nas después de la ger- __ 12 | —~ 08}
minacién y usualmente g g
crecen desde la parte ‘O’ 09 \_c—; 06
mds angosta del eje 5 =
hipocétilo-raiz. A par- &£ 08 [ g) 04 |
tir de los 6 meses, la g 9
raiz primaria es casi 03 02 I
indistinguible de una L

. 0,0 00
masa de raices latera- !
les de la misma longi- 1,0 6
tud (Figuras 1d-f, 2f). e f

El ta- — 08 5 %

llo recién formado es %
globoso, con 4 po- Z 0B ar
darios, 2 de éstos al- 2
ternan con los cotile- 2 04 [ 2r
dones al inicio y con 9
la nueva formacién de 021 r rl
tubérculos, que siguen 00 |=] o L& @[f]li]

una disposicién disper-
sa. Los tubérculos son
pequefios y aplanados,
con sus aréolas termi-
nales, dando una apa-
riencia globosa al tallo
(Figuras 1b,c). Duran-

2 4 8 29 48 56

2 4 8 29 48 56

Edad (semanas)

Figura 2. Media y desviacion estdndar de seis caracteres de plan-
tulas de S. queretaroensis con diferentes edades. a: altura de
plantula; b: altura de tallo; c: didmetro de tallo; d: longitud de
hipocétilo; e: longitud de cotiledén; f: longitud de raiz.
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de desprender. El desarrollo del tallo es
relativamente lento (Figuras 1b-f, 2b,c),
acompafiado por una marcada reduccién
en longitud de los cotiledones, que per-
manecen turgentes poco mds de un afo,
después se marchitan o son dificilmente
distinguibles (Figuras 1 y 2e).

Anatomia

Embrion 'y meristemo
apical de la pldntula. Las dreas meriste-
madticas muestran un arreglo organizado y
compacto con células relativamente pe-
quefias que se tifien intensamente. Des-
pués de la germinacién no hay zonacién
en el dpice de las pldntulas, excepto la
capa mds externa de células, que es uni-
forme y distinta del resto de las células
(Figura 3a). En pldntulas de 4 semanas
de edad, el meristemo apical tiene una
tinica uniestratificada claramente definida
y un corpus con la zona de células madre
centrales, la periférica y la meristemdtica
médula-costilla (Figura 3b). El procdm-
bium es aparente en los cotiledones y en
el eje hipocdtilo-raiz. Las trazas pro-
cambiales no se fusionan para formar un
cilindro de tejido vascular; permanecen
discretas hasta cerca de la raiz.

Raiz primaria. El meris-
temo apical de la raiz estd bien diferen-
ciado en el embrién y forma la raiz pri-
maria (Figura 3c). El xilema muestra de-
sarrollo exarco. Los elementos de vaso
tienen pared secundaria anular y helicoi-
dal con placa de perforacién simple. La
raiz en poco tiempo tiene crecimiento se-
cundario. El xilema secundario tiene ele-
mentos de vaso con pared helicoidal y
reticulada y placa de perforaciéon simple,
parénquima axial y fibras libriformes
nucleadas. En el floema secundario hay
elementos de tubo criboso y células
acompafiantes. Las raices laterales se ori-
ginan a partir de células del periciclo a
distancias variables del meristemo apical
(Figura 3d). Es notorio el desarrollo de la
peridermis; el felégeno se origina de las
células suprayacentes al periciclo. El in-
cremento en grosor tanto de cdmbium
vascular como del periciclo produce la
obliteracién de las células del tejido fun-
damental. En la peridermis hay varios es-
tratos de células esclerificadas que alter-
nan con estratos de células de pared pri-
maria colapsados (Figura 3e).

Eje hipocdtilo-raiz. La
médula y el tejido cortical en el eje hipo-
cétilo-raiz se caracterizan por presentar
células de parénquima de forma irregular
con espacios intercelulares pequefos. En
el protoxilema de pldntulas desde un mes
de edad se distinguen vasos escasos y al-
gunas traqueidas de banda ancha (TBA)
distribuidos en 2 hileras de tejido vas-
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Figura 3. Meristemos y raices en plantulas de S. queretaroensis. a: meristemo apical
(CLM) a 15 dias de edad; b: meristemo apical (CLM) a 30 dias; c: meristemo de raiz
(CL) a 30 dias; d: formacién de raiz lateral de células del periciclo (CL); e: peridermis y
formacién de raiz lateral (CL). Escala: a-d= 50um, e= 30um. CL= corte longitudinal;
CLM= corte longitudinal mediano; C= células madre centrales; F= tejido fundamental; L=

raiz lateral; P= peridermis; V= tejido vascular.

cular separadas entre si por células de
parénquima (Figura 4a). Las TBA apare-
cen primero en la porcién inferior del eje
hipocétilo-raiz, donde son mds abundan-
tes conforme se incrementa la edad de la
plantula. Son células fusiformes no perfo-
radas, con bandas anulares de pared se-
cundaria y presentan un arreglo no
estratificado. El desarrollo del xilema en
el hipocétilo cambia de exarco a endarco,
formando 2 haces vasculares colaterales
en plantulas de mayor edad (Figura 4b).
El cdmbium vascular es evidente y pro-
duce una matriz de TBA (Figura 4c) con
algunos vasos dispersos en los 2 haces
vasculares que no se fusionan y rodean
una region formada por células de pa-

rénquima colapsadas a partir de un afio
de crecimiento.

Aunque no hay caracte-
risticas externas del limite superior de la
zona de transicion, el limite inferior es
perceptible por la diferencia en tamafio del
eje hipocoétilo-raiz y el desarrollo de la
rafz primaria. La apariencia circular del te-
jido vascular de la raiz cambia a una for-
ma eliptica en la porcién restante del eje
hipocétilo-raiz. El lugar de origen del
felégeno también se modifica en la zona
de transicién, en la porcién inferior de la
zona de transicion y en la raiz, el felégeno
tiene origen en el periciclo, mientras que
en el hipocétilo se diferencia de células de
parénquima subyacentes a la epidermis.

Figura 4. Eje hipocétilo-raiz y cotiledén en plantulas de S. queretaroensis. a: Elementos
(CL) de xilema primario y parénquima en hipocétilo; b: Haces vasculares (CT) en forma
de arco en hipocétilo; c: Detalle de xilema y floema (CT) secundario de hipocétilo; d:
Epidermis con estoma (flecha) en dpice cotiledonar (CT); e: Formacion peridermis (fle-
chas) en cotiled6n (CT). Escala: a-e=100 um. CL=corte longitudinal, CT=corte transversal,
CV=cambium vascular, E=elemento de vaso, PA=parénquima, T=traqueida de banda ancha.



Cotiledones. Los cotile-
dones presentan una epidermis simple
con células rectangulares en corte trans-
versal y paredes anticlinales onduladas en
vista superficial, estomas escasos se dis-
tribuyen hacia el dpice cotiledonar (Figu-
ra 4d). La peridermis puede formarse en
parches pequefios en pldntulas desde los
6 meses (Figura 4e). Los cotiledones es-
tdn constituidos por tejido fundamental
laxo, con células de pared delgada y
abundantes cloroplastos. El procdmbium
aparente en los cotiledones desde la etapa
de embrién forma escaso tejido vascular.
Después de un afio de crecimiento, las
plantulas atin conservan los cotiledones y
en éstos son claramente distinguibles ha-
ces vasculares colaterales con elementos
de vaso de pared anular y helicoidal y
floema con elementos de tubo criboso y
células acompadantes sin desarrollo de
cambium vascular.

Tallo. La cuticula es
delgada (<1pum). La epidermis es simple,
con células de pared delgada de forma
rectangular en corte transversal y pare-
des onduladas en vista superficial (Figu-
ra 5a). Los estomas son superficiales,
paraciticos 'y asociados a cdmaras
subestomdticas poco profundas (Figura
5b). En las aréolas, las espinas son pro-
ducidas por un meristemo basal de espi-
na; las células que las constituyen llegan
a esclerificarse relativamente rdpido y la
base de las espinas se fusiona por la for-
macién de felégeno entre ellas (Figura
5c). La hipodermis es cominmente
uniestratificada y de pared delgada no
colenquimatosa (Figura 5b). En pldntulas
de mas de un afio de edad, ocasional-
mente se presentan 2 estratos de células
y, al igual que en la epidermis, no hay
inclusiones celulares. La formacién de
peridermis comienza como parches pe-
queflos en algunas partes del tallo en
plantulas de 9 meses de edad. El tejido
cortical estd formado por células de
parénquima de forma irregular y con pa-
red delgada. A diferencia del tejido
meristematico es laxo y con abundantes
espacios intercelulares. Las células no
presentan algin tipo de inclusién aunque
los cloroplastos son abundantes. Células
de mucilago de tamafio relativamente pe-
queflo son visibles en el tejido cortical
en pldntulas desde las 8 semanas de
edad. Los haces vasculares corticales
son colaterales, el xilema tiene elemen-
tos de vaso con pared helicoidal y el
floema elementos de tubo criboso y cé-
lulas acompaifiantes, sin crecimiento se-
cundario en pldntulas de un afio o mads
de edad. El tejido vascular del tallo estd
constituido por 7 haces vasculares cola-
terales, el xilema tiene elementos de
vaso con pared helicoidal y algunas
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Figura 5. Tallo en plantulas de S. gueretaroensis. a: células epidérmicas (CP) con paredes
onduladas; b: epidermis e hipodermis (CT) de un afo; c: aréola (CT) con espinas unidas
por peridermis (flechas); d: cilindro vascular (CL) a las 56 semanas de edad con traqueidas
de banda ancha; e: cdimbium vascular (CT), xilema y floema secundario (flechas) al afio de

edad. Escala: a= 50um;

b-e= 100um. CL= corte longitudinal; CT= corte transversal; CP=

corte paradermal; CV= cambium vascular; H= hipodermis; PA= parénquima; T= traqueida

de banda ancha.

TBA (Figura 5d), asi
como floema con ele-
mentos de tubo cri-
boso y células acom-
pafiantes. Sin embar-
go, en plantulas de
un aflo de edad es
evidente el cdmbium
vascular restringido a
los haces vasculares,
donde vasos escasos
y parénquima se dis-
tribuyen en una ma-
triz de TBA y en el
floema unicamente se
observan  elementos
de tubo criboso y cé-
lulas  acompafiantes
(Figura 5e). La mé-
dula estd constituida
por células de pa-
rénquima de forma
irregular, haces me-
dulares escasos y sin
inclusiones celulares.

Metabolismo
fotosintético:
protones titulables

La acidez titula-
ble mostré fluctuacio-
nes irregulares desde
las primeras semanas
de crecimiento hasta
las 56 semanas de
edad (Figura 6). En
pldntulas de 2 sema-
nas de edad se obser-
vO un incremento en

50

10 BN

50

30 r

20

10 r

50

Acidez titulable (umoles H* -g ! de tejido)

30 r

20

10 -

9 1215182124 0

1 1 1

3 6 91215182124

0 3 6
Hora del dia

Figura 6. Acidez titulable a intervalos de 3 horas durante un dia

para plantulas de S. queretaroensis en diferentes edades de desa-

rrollo. a: 2 semanas; b: 4 semanas; ¢: 8 semanas; d: 24 sema-

nas; e: 48 semanas; f: 56 semanas. Los puntos representan el
promedio de 3 repeticiones * un error estdndar.
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la acidez a partir de las 18:00 y éste conti-
nué durante las siguientes horas de muestreo
con pequefias fluctuaciones hasta alcanzar
un valor maximo (11,4 +1,6umolesH*-g"' de
tejido) a las 12:00h; a partir de este punto
se observé una descarboxilacién alcan-
zando un valor minimo promedio de
4, 7Tumoles H*g' (Figura 6a). A las 4
semanas también se observé un incre-
mento en la acidez a diferentes horas
del dia (21:00 y 09:00) con un valor
promedio méaximo de 10,4umolesH*-g!
(Figura 6b). El mayor grado de descar-
boxilacién a esta edad se obtuvo a las
12:00 con un valor de 3,3umolesH*g!
(Figura 6b). En las semanas 8§, 24, y 48
se presenté la mayor fluctuaciéon de
protones titulables con valores maximos
de 26,6; 28,3; 23,2 y minimos de 17,0;
16,12 'y 14,8umolesH*-g"!, respectiva-
mente (Figuras 6c-e). La acidez in-
crementé en la semana 56 a partir de
las 18:00 y continué hasta un valor
maximo de 45,19umolesH*g"!' a las
06:00 (Figura 6f), para disminuir hasta
un valor de 29,46umolesH*g"' a las
09:00 (una diferencia de protones titu-
lables de 15,73umolesH*-g™"). A partir de
la semana 8 se observé un incremento en
los valores de protones titulables, alcan-
zando un mdximo de 452umolesH*g" a
las 06:00 en la semana 56 (Figuras 6¢c-f).

Discusion

Las plantulas de S. quere-
taroensis tienen una morfologia sencilla,
como otras especies de Stenocereus (Gibson,
1990a,b) y de columnares (Buxbaum, 1953;
Meyrén, 1956). Al inicio del crecimiento,
el epicétilo fue poco evidente; el hipoco-
tilo cilindrico y corto mostré una colora-
cién rojiza que de acuerdo a Gibson
(1990b) se debe a la presencia de beta-
lainas; los cotiledones tuvieron forma co-
nica con evidente suculencia y la raiz pri-
maria, poco desarrollada, presenté nume-
rosos pelos microscopicos. Posteriormen-
te, durante el crecimiento aparecieron los
podarios que alternan con los cotiledones
al principio y van formando pequefios tu-
bérculos con sus aréolas axilares. Final-
mente, por la disposicién de los tubércu-
los en hileras verticales se desarrollaron
las costillas. Esta disposicion determinada
de los tubérculos se denomina dispersa y
ha sido descrita para otras especies como
Gymnocalycium gibbosum 'y especies de
Melocactus (Buxbaum, 1953). Una carac-
teristica notoria durante el crecimiento de
la plantula de S. queretaroensis, fue la re-
duccién en el tamafio de los cotiledones
hasta su desaparicién o marchitamiento.
Ya en 1898 Ganong sugiere la “metamor-
fosis ontogenética” (Ganong, 1898) para
explicar como en cactdceas, los cotiledo-
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nes se ensanchan hacia la base y se fu-
sionan gradualmente con el tallo hasta ser
totalmente indistinguibles, similar a lo
observado en S. queretaroensis.

Por otra parte, el creci-
miento y desarrollo de las plantulas de S.
queretaroensis fue relativamente lento,
como ocurre en especies de Cactaceae.
Las plantulas de esta especie alcanzaron
una altura de 4,6+0,16cm en un afio;
mientras que para Carnegiea gigantea se
menciona una altura de 1,3cm para pldn-
tulas creciendo en condiciones naturales
(Jordan y Nobel, 1981) y de 2,5cm en
pldntulas de esta misma especie crecien-
do en viveros comerciales (Despain,
1974). De igual manera para especies de
tallo globoso como Ferocactus, las plan-
tulas alcanzan una altura de 1,5-1,7cm
durante un afio (Jordan y Nobel, 1981;
Gibson y Nobel, 1986). El crecimiento
lento se logra apreciar examinando cada
parte de la pldntula en particular, de este
modo, la longitud de los cotiledones en
S. queretaroensis alcanz6 un maéaximo de
0,6cm en comparaciéon con especies de
Pereskia y Opuntia en las cuales, los co-
tiledones alcanzan su tamafio maximo de
1,5 hasta 2,7cm de longitud durante los
primeros 15 dias después de la germina-
cién (Freeman, 1969; Mauseth, 1978). La
reducciéon en tamafio de los cotiledones
ha sido observada en diversas especies de
Cactoideae y contrasta con el mayor de-
sarrollo de su hipocétilo, posiblemente
porque es en el hipocétilo y no en los
cotiledones donde se almacenan las reser-
vas durante el desarrollo postgerminativo
(Barthlott y Voit, 1979).

De acuerdo a Preston
(1901), la mayoria de las cactdceas tienen
raices horizontales para la absorcién y
verticales para adherirse al sustrato. En
esta investigacion se observé que las pri-
meras raices en desarrollarse en plantulas
de S. queretaroensis son verticales y pro-
bablemente llevan a cabo ambas funcio-
nes. La raiz primaria en el embrién es
morfoldgicamente simple, delgada, no su-
culenta y con numerosos pelos. Los pelos
radicales tienen un papel importante en el
intercambio de agua y nutrimentos en di-
versas especies (Charlton, 1991); sin em-
bargo, en las raices jovenes de cactdceas
las células de xilema no se han diferen-
ciado completamente, de tal manera, que
la conductividad hidrdulica en éstas es re-
lativamente baja (Nobel, 1994). En etapas
posteriores de desarrollo de la plantula, la
raiz primaria logra un mayor crecimiento
con abundantes raices laterales. Estas rai-
ces pueden incrementar el drea de contac-
to entre el sistema radical y las particulas
del suelo lo cual facilitaria una toma adi-
cional de agua y nutrimentos del suelo;
esto probablemente es un requisito esen-

cial para el establecimiento de la plantu-
la. Ambas raices forman tempranamente
una peridermis, aunque esta acumulacion
de suberina, probablemente se compensa-
rd con un incremento en el nimero de
vasos de xilema a medida que la raiz au-
mente en grosor (Nobel, 1994).

La estructura anatomica
observada en las plantulas de S. quereta-
roensis se interpreté como simple; una
semana después de la germinacidn, el
meristemo apical tuvo una tinica y un
corpus sin zonacién distinguible. La tini-
ca fue uniestratificada y el delgado cor-
pus presentd solamente dos estratos irre-
gulares de células. Sin embargo, poste-
riormente se desarrolld de manera gra-
dual una zonacién completa como ocurre
en plantulas de otras especies de cacta-
ceas (Mauseth, 1978, 1979, 1980; Gibson
y Nobel, 1986). El hipocétilo al igual que
en otras especies de cactus presentdé una
estructura anatémica también simple, una
epidermis simple con estomas escasos y
tejido cortical con células de parénquima.
La disposicién del tejido vascular en esta
region fue similar a lo observado en es-
pecies de Opuntia (Freeman, 1969; Ha-
milton, 1970a), donde se distinguen 2 ha-
ces vasculares colaterales discretos con
xilema y floema y que, con el posterior
incremento en edad de la plantula, se ob-
serva de manera caracteristica hacia la
base del hipocétilo la misma disposicién
de los haces vasculares, pero con TBA y
escasos vasos en el xilema. Las TBA,
descritas por primera vez por Schleiden
en 1845, se han observado en el hipocdti-
lo de plantulas de especies de Opuntia
(Freeman, 1969) y probablemente estan
involucradas en la conduccién de agua
(Mauseth er al., 1995). En la estructura
anatomica de los cotiledones llama la
atencion, ademas de la ausencia de inclu-
siones celulares, la escasez de estomas y
la temprana formacién de peridermis a
partir de los 6 meses de edad de la plan-
tula.

La cuticula en el tallo
adulto de un cactus estd compuesta por
cutina que actia como una capa imper-
meable y previene ademds, la salida de
vapor de agua del cuerpo de la planta
(Gibson y Nobel, 1986). En plantulas de
S. queretaroensis, la cuticula casi indis-
tinguible y la epidermis simple, con célu-
las de pared delgada y paredes anticlina-
les onduladas, contrasté con la de los ta-
llos adultos. En éstos, la cuticula siempre
tiene un mayor espesor y las células epi-
dérmicas presentan paredes anticlinales
rectas y divisiones secundarias (Loza-
Cornejo y Terrazas, 2003). A diferencia
de la planta adulta, la epidermis de la
plantula no presentd cuerpos de silice,
caracteristica con implicaciones en la sis-
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temadtica del género Stenocereus (Terrazas
y Loza-Cornejo, 2002). Otra diferencia
importante entre la estructura anatémica
de la planta adulta y la plantula, fue la
ausencia de hipodermis colenquimatosa
de varios estratos celulares en esta ulti-
ma. Las células de la hipodermis colen-
quimatosa contienen altas concentraciones
de pectina y hemicelulosa e intervienen
en funciones de soporte de la planta
(Mauseth, 1988), mientras que en una
plantula pequeiia, debido a su lento creci-
miento, la necesidad de diferenciar una
hipodermis con dichas caracteristicas es
un proceso también lento y probablemen-
te deben transcurrir varios afios para lo-
grarlo. Posiblemente esta explicacion
también se puede dar a la ausencia de fi-
bras en el xilema secundario, donde la
presencia de TBA se interpreta como una
adaptacién a la habilidad de la pldntula
para deshidratarse sin dafiar al tejido
vascular. Una vez establecida la plédntula,
los requerimientos para dar rigidez al ta-
llo en crecimiento se incrementan, modi-
ficindose posiblemente la sefial ontogené-
tica para diferenciar las fibras que carac-
terizan a las plantas adultas. Este cambio
se ha reportado para cacticeas con tallos
globosos (Mauseth y Plemons, 1995) pero
no en especies columnares de Pachyce-
reeae.

Las cactdceas en gene-
ral, se caracterizan por la apertura noctur-
na de estomas como una adaptacion para
reducir la pérdida de agua (Jordan y
Nobel, 1981; Gibson y Nobel, 1986). Sin
embargo, se ha demostrado que la radia-
cién excesiva y las temperaturas altas son
factores de mortalidad para plantulas de
cactaceas (Valiente-Banuet y Escurra,
1991) y por tanto, un metabolismo C, en
las primeras semanas de su vida podria
tener consecuencias importantes desde el
punto de vista adaptativo, debido a que
los estomas estdn abiertos durante el dia
para tener la posibilidad de termorregula-
cién a través de la transpiracién (Altesor
et al., 1992).

Para plantulas de cacta-
ceas se ha sugerido que existen cambios
importantes en el metabolismo fotosinté-
tico durante la ontogenia temprana; esto
es, la mayoria de las cactdceas tienden a
mantener un metabolismo fotosintético
C, en las etapas iniciales de crecimiento,
para posteriormente cambiar al patrén ti-
pico del MAC (Altesor et al., 1992). Los
mismos autores mencionan que el patrén
tipico de MAC se observa en pldntulas
de especies como Opuntia pilifera y Fe-
rocactus recurvus entre las 10 y 14 se-
manas de edad respectivamente y en la
cactdcea columnar Neobuxbaumia tetetzo
a partir de las 20 semanas de edad. Las
pléntulas de S. queretaroensis mostraron
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durante la ontogenia temprana y hasta
un afio de edad, fluctuaciones irregulares
en la concentracién de 4cidos titulables.
Sin embargo, los valores mdximos de
protones titulables observados en las pri-
meras horas del dia en pldntulas de 56
semanas de edad indican que una mayor
acumulacién de dcidos orgdnicos ocurre
durante la noche, lo cual constituye una
caracteristica de MAC (Nobel, 2002). El
metabolismo 4cido de las crasuldceas es
una adaptaciéon importante para la fija-
cién fotosintética de C en condiciones
limitadas de disponibilidad de agua; sin
embargo, se ha demostrado que algunas
especies con MAC pueden presentar en
ocasiones, un alto grado de plasticidad
fotosintética, ya que diferentes factores
genotipicos, ontogenéticos y ambientales
se combinan para determinar la exten-
sién en la cual el MAC pueda expresar-
se (Cushman y Borland, 2002). La “me-
moria” ontogenética para expresar un
metabolismo C, durante el desarrollo
temprano de pldntulas de cactdceas y
posteriormente cambiar a uno MAC,
probablemente no se presenta en la ma-
yoria de las especies de esta familia,
como mencionan Altesor et al. (1992).
Las fluctuaciones irregulares en la con-
centracion de protones titulables en las
diferentes horas de muestreo durante las
semanas iniciales de crecimiento de cac-
tdceas mds bien podrian ser resultado de
una inmadurez del sistema fotosintético,
y por tanto con el incremento en edad
de las plantulas, en éste se definird el
patrén tipico de MAC como se observa
en plantas adultas. El incremento en aci-
dez en pldntulas de S. queretaroensis y
en pldntulas de otras columnares (datos
sin publicar) conforme aumenta su edad,
probablemente se deba a una mayor acti-
vidad de la enzima fosfoenol piruvato
carboxilasa (PEPC), lo cual posiblemente
conlleve a una definicién de los patrones
de fijacién de CO, en edades mds avan-
zadas y mostrar un MAC tipico; esto es,
la asimilacion nocturna de CO, resultaria
en la continua asimilacién de tales aci-
dos orgdnicos en el clorénquima, como
se ha demostrado en tallos adultos de S.
queretaroensis (Nobel y Pimienta-Barrios,
1995), Carnegiea gigantea (Despain et
al., 1970) y Pachycereus pringlei (Fran-
co-Vizcaino et al., 1990). Winter et al.
(1978) y Adams et al. (1998) mencionan
que la expresiéon del MAC puede atribuir-
se a diferentes factores ambientales tales
como la intensidad de luz, la humedad
relativa y la disponibilidad de agua, los
cuales influyen en la proporcién de CO,
incorporado durante la noche via PEPC
o durante el dia por Rubisco. Experi-
mentos donde se investiga el efecto de
estos factores para inducir la expresion

del MAC en especies de Cactaceae se
estan desarrollando.

El establecimiento de
pldntulas es una etapa critica en el ciclo
de vida de especies de cactus, debido a
que la mayoria de éstas mueren por di-
versos factores como estrés por altas tem-
peraturas, carencia de agua y nutrientes o
tasas altas de herbivoria (Valiente-Banuet
y Escurra, 1991). Sin embargo, se ha ob-
servado que el establecimiento de plantu-
las estd directamente relacionado con la
presencia de plantas nodriza, las cuales le
proporcionan proteccién contra algunos
factores adversos (Franco y Nobel, 1989;
Valiente-Banuet y Escurra, 1991) e incre-
mentan sus limites de abundancia y dis-
tribucion (Leirana-Alcocer y Parra-Tabla,
1999). Ademads de la proteccién por plan-
tas nodriza, las plantulas deben tener ca-
racteristicas anatémicas, morfoldgicas y
fisiolégicas que coadyuven a su supervi-
vencia. De acuerdo con Gibson y Nobel
(1986) las relaciones hidricas tienen una
funcién importante en la supervivencia de
plantulas y por tanto, las pldntulas deben
desarrollar suficiente tejido para almace-
namiento y economia del agua durante
etapas tempranas de crecimiento. La rapi-
da esclerificaciéon de espinas, presencia
de traqueidas de banda ancha, estomas
escasos, tallo globoso y desarrollo tem-
prano de rafces laterales abundantes, en
plantulas de S. queretaroensis, probable-
mente son adaptaciones para evitar la de-
secacion, que puede ser letal en condicio-
nes de sequia extrema.

El desarrollo y creci-
miento de las raices de pldntulas son ne-
cesarias para su establecimiento y poste-
riormente, con el mayor desarrollo del
tallo, la extension y profundidad de di-
chas raices tienen mayor importancia ya
que la humedad del suelo se concentra
cerca de la superficie del suelo (Jordan
y Nobel, 1981; Dubrovsky y North,
2002); mientras las traqueidas de banda
ancha en el xilema de hipocétilo y tallo,
coadyuvarian a regular la economia del
agua en ausencia de la cuticula gruesa,
ya que en la fase de plantula las relacio-
nes hidricas tienen un papel crucial para
su supervivencia. En plantulas de S. que-
retaroensis la ausencia de una alta resis-
tencia cuticular que minimice la pérdida
de agua es compensada por la forma
globosa del tallo durante la ontogenia
temprana para maximizar el volumen de
agua almacenada por unidad de drea; sin
embargo, la superficie reducida también
limita la asimilacion de CO, y por tanto
el crecimiento, lo cual explicaria el lento
proceso de madurez del aparato fotosin-
tético. La influencia de factores tales
como la actividad de la enzima PEPC, el
nivel de radiacion fotosintéticamente ac-
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tiva y el estrés hidrico sobre la expre-
sion del MAC en cacticeas son cuestio-
nes que deben ser estudiadas principal-
mente a nivel de pldntula, para entender
sus patrones de establecimiento, creci-
miento y eventual reproduccién en esta
familia de plantas.
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