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Resumen

Antecedentes: La investigacion sobre la ontogenia floral en cacticeas es escasa; ésta es fundamental para conocer la identidad de los 6rganos
florales e identificar caracteres taxonomicos valiosos. En esta investigacion se analiz6 y compar6 el desarrollo floral de dos especies de
Echinocereus.

Hipétesis: El desarrollo de los verticilos florales de las dos especies de Echinocereus sera en orden centripeto.

Especies de estudio: Echinocereus stramineus (Engelm.) F. Seitz, 1870 (Seccion Costati) y E. coccineus Engelm., 1848 (Seccion
Triglochidiati).

Sitio de estudio: Sierra de Juarez, Ciudad Juarez, Chihuahua, México, afio 2019.

Métodos: Se recolectaron yemas, botones florales y flores en antesis y se procesaron por medio de técnicas de microscopia Optica y
electronica de barrido.

Resultados: Se establecieron ocho etapas del desarrollo floral, desde la organogénesis temprana hasta la antesis. Las yemas florales son
errumpentes. La organogénesis es centripeta en el siguiente orden: tépalos externos, tépalos internos, estambres y carpelos. La diferenciacion
de los estambres es centrifuga, con particularidades en cada especie. Los carpelos muestran fusion congénita, desarrollando un gineceo
sincarpico, unilocular y con placentacion parietal. La porcién apical de los carpelos forma los lobulos del estigma (8-12). Se observo
constantemente la bifurcacion de uno de los 16bulos del estigma en ambas especies.

Conclusiones: El 16bulo estigmatico bifurcado podria tener valor taxondémico, pero debera ser evaluado posteriormente en estudios
comparativos que incluyan otras especies de Echinocereus. Esta investigacion permitié comprender como se forma cada organo floral y
detectar caracteres con importancia taxondmica como la epidermis taninifera de los tépalos y el grosor de la columna.

Palabras clave: Lobulo estigmatico bifurcado, organogénesis, yemas errumpentes.

Abstract

Background: Research on floral ontogeny in cacti is scarce; this is essential to know the identity of the floral organs and to identify valuable
taxonomical characters. In this research the floral development of two species of Echinocereus was analyzed and compared.

Hypothesis: The development of the floral whorls of the two species of Echinocereus will be in centripetal order.

Study species: Echinocereus stramineus (Engelm.) F. Seitz, 1870 (Costati section) and E. coccineus Engelm., 1848 (Triglochidiati section).
Study site: Sierra de Juarez, Ciudad Juarez, Chihuahua, Mexico, year 2019.

Methods: Buds, floral buds and flowers in anthesis were collected and processed by optical and scanning electron microscopies.

Results: Eight stages of floral development were established from early organogenesis to anthesis. The floral buds are erumpent.
Organogenesis is centripetal in the following order: outer tepals, inner tepals, stamens and carpels. The stamens differentiation is centrifugal,
with particularities in each species. The carpels show congenital fusion by developing a unilocular syncarpous gynoecium with parietal
placentation. The apical portion of the carpels formed the stigma lobes (8-12). The bifurcation of one of the stigma lobes in both species
constantly was observed.

Conclusions: The bifurcated stigmatic lobe could have taxonomic value, but it should be evaluated in a comparative study that includes other
species of Echinocereus. This research allowed us to understand how each floral organ is formed and to detect possible characters with
taxonomic importance as for taniniferous epidermis in the tepals and the columnar width.

Keywords: Bifurcated stigmatic lobe, erumpent bud, organogenesis.
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Desarrollo floral de Echinocereus

Las descripciones morfologicas de las flores en la familia
Cactaceae son comunes en los tratamientos taxonomicos
(Fuentes-Pérez 2004, Hunt et al. 2006), pero alin se carece
de suficiente informacion acerca del desarrollo floral, lo que
ha derivado en la incomprension de la morfologia de las
flores maduras y genera confusion taxonomica entre los
miembros de la familia (Buxbaum 1953, Guzman et al.
2003). Los estudios acerca de la anatomia y del desarrollo
de los verticilos florales en Cactaceae, se han enfocado en
especies de los géneros Pereskia (Boke 1963, 1964, 1966
1968) y Opuntia (Boke 1964, 1980, Ross 1982, Fuentes-
Pérez et al. 2009), mientras que, en los demas géneros, la
ontogenia floral s6lo se ha examinado brevemente (Barron-
Pacheco 2017, Hernandez-Cruz et al. 2018) o se ha
enfocado en una estructura floral, por ejemplo los nectarios
(Torres-Sanchez 2013, Camacho-Velazquez et al. 2019). El
desarrollo floral es un tema fundamental en la morfologia
vegetal, al proveer un mejor entendimiento de la biologia y
evolucion de las angiospermas, describir la iniciacion de los
organos florales, explicar los cambios en la configuracion
morfoloégica de las flores y proporcionar caracteres
morfologicos para la sistematica (Endress 1994, Kaplan
2001, Iwamoto & Bull-Herefiu 2018, Ronse De Craene
2018).

Se eligio investigar el desarrollo floral de Echinocereus
porque es el tercer género mas diverso de Cactaceae, con 44
a 71 especies dependiendo del autor (Taylor 1985, Blum et
al. 1998, Hunt et al. 2006, Sanchez et al. 2014, 2018). Las
diferencias entre las propuestas taxonomicas existentes son
resultado de la carencia de estudios comparativos que
describan minuciosamente la morfologia y la variacion de
las especies (Sanchez 2015); asi como la evolucion
convergente de las caracteristicas morfologicas, que ha
generado la agrupacion de especies parecidas solo
superficialmente (Taylor 1985, Sanchez et al. 2019). La
monofilia del género Echinocereus y la de sus secciones se
ha sustentado recientemente (Sanchez et al. 2018). Se
seleccionoé a E. stramineus y E. coccineus por coexistir y
tener abundantes poblaciones en la region de estudio (Sierra
de Juarez, Chihuahua); asi como pertenecer a dos secciones
del género, Costati y Triglochidiati, respectivamente
(Séanchez et al. 2019). El objetivo de esta investigacion fue
analizar el desarrollo floral de E. stramineus y E. coccineus
con morfologia floral y biologia reproductiva contrastante
(hermafrodita y dioica respectivamente), para entender sus
diferencias durante las etapas de desarrollo floral.

Materiales y métodos

Colecta. Se recolectaron individuos en antesis de
E. stramineus y E. coccineus, para ser procesados como
ejemplares de herbario y se ingresaron en el Herbario UACJ
de la Universidad Auténoma de Ciudad Judrez con los

siguientes nimeros 2,412 y 2,413 respectivamente (altitud
1388 m snm, coordenadas: 31° 39.383" N, 106° 34.748" W),
ambas especies se obtuvieron en el mismo sitio, en el afio
2019. La recoleccion de las yemas en E. coccineus se
realiz6 la primera semana de marzo, los botones florales y
las flores en antesis se obtuvieron a mediados de abril. Las
yemas en E. stramineus se recolectaron durante febrero y
marzo, los botones florales en abril y las flores en antesis
hasta finales de mayo. Todas las muestras se fijaron
inmediatamente en FAA estandar (formol, acido acético y
alcohol, Ruzin 1999) por 48 horas y se almacenaron en
etanol al 50 % hasta su procesamiento.

Exomorfologia de las yemas. A partir de las observaciones
morfoldgicas se seleccionaron ocho etapas del desarrollo
floral que se describen a continuacién: etapa 1,
protuberancia en la costilla, cambio de coloracién de verde
a rosa o violaceo; etapa 2, adelgazamiento de la epidermis,
se observan bracteas florales a través de ella; etapa 3, yema
errumpente, hay ruptura de la epidermis; etapa 4, yema
visible, con bracteas y tricomas; etapa 5, crecimiento de
boton floral, espinas blanquecinas y bracteas; etapa 6,
crecimiento del pericarpelo, se observan bracteas mas
separadas y porciones verdes del tejido del pericarpelo;
etapa 7, cambio de tonalidad en tépalos, naranja o magenta
y etapa 8, flor en antesis (Figura 1). Posteriormente, las
flores abiertas se disectaron bajo un estereomicroscopio
(VELAB UV S5, Velab Co., Texas, McAllen, Estados
Unidos de Norteamérica) y fotografiaron con una camara
digital (Canon EOS 6D Mark II, Canon Inc., Tokyo, Japon).
La descripcion de la morfologia floral se basdé en la
terminologia de Buxbaum (1953) y se complement6 con las
descripciones realizadas por Moore (1967), Bravo-Hollis
(1978) y Taylor (1985).

Microscopia electronica de barrido. Para la observacion de
los meristemos florales se removieron las bracteas que los
protegian. Enseguida, las muestras se deshidrataron en una
serie de alcohol etilico (50 hasta 100 %), cinco horas en
cada cambio. Posteriormente se secaron a punto critico con
CO, en una secadora (Emitech K850, Quorum Technologies
Ltd, Lewes, Reino Unido) y se recubrieron con oro
utilizando un metalizador/evaporador (Quorum Q150R ES,
Quorum Technologies Ltd, Lewes, Reino Unido). Las
muestras fueron observadas y fotografiadas en un
microscopio electronico (Hitachi S-2460 N, Hitachi, Tokyo,
Japon), operado a 15 kv en el Instituto de Biologia de la
Universidad Nacional Autonoma de México.

Anatomia. Las muestras fijadas fueron deshidratadas en
alcohol butilico en un procesador de tejidos (TP1020, Leica,
Wetzlar, Alemania) por 24 horas en cada cambio para
después ser incluidas en parafina. Se realizaron cortes
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Figura 1. Exomorfologia del desarrollo floral de E. stramineus A. Tallos en estado vegetativo. B. Aréolas y fase vegetativa. C. Etapa 1,
protuberancia en la costilla, adyacente a la aréola. D. Etapa 2, adelgazamiento de epidermis. E. Etapa 3, yema errumpente. F. Etapa 4, yema
con bracteas y tricomas. G. Etapa 5, crecimiento de boton floral, espinas blanquecinas. H. Etapa 6, crecimiento del pericarpelo. 1. Etapa 7,
cambio de tonalidad en tépalos. J. Etapa 8, flor en antesis. E. coccineus (K-T). K. Tallo en estado vegetativo. L. Aréolas y fase vegetativa.
M. Etapa 1, protuberancia. N. Etapa 2, adelgazamiento de epidermis. O. Etapa 3, yema errumpente. P. Etapa 4, yema con bracteas y tricomas.
Q. Etapa 5, crecimiento de boton floral, espinas naranjas. R. Etapa 6, crecimiento del pericarpelo. S. Etapa 7, cambio de tonalidad de tépalos.

T. Etapa 8, flor en antesis.
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longitudinales de 12-14 pum para las yemas florales y cortes
transversales y longitudinales para los botones florales y
flores en antesis con un microtomo rotatorio (Leica
RM2125, Leica, Wetzlar, Alemania). La tinciéon de los
tejidos se realizd con safranina/verde rapido (Johansen
1940).

Observaciones y  mediciones. Las preparaciones
permanentes fueron observadas y fotografiadas en un
microscopio optico (OMAX MS83EZ-C03S, China) con
camara digital integrada. Se analiz6 la aparicion de los
primordios definidos como la primera etapa visible de los
organos florales (Endress 1994) y las caracteristicas de sus
tejidos.

Resultados

Exomorfologia de las yemas y botones florales. Durante las
primeras cuatro etapas, el desarrollo de ambas especies
estudiadas es similar. En estado vegetativo, las costillas del
tallo de E. stramineus son cominmente de color verde claro
con ligeras tonalidades rosas, mientras que en E. coccineus
son verde oscuro con tonos guindas (Figura 1A-B, K-L). El
tamafio de las costillas varia entre 10-20 mm en ambas
especies.

Las yemas florales (meristemo floral y bracteas que lo
protegen) en Echinocereus surgen individualmente en la
region adaxial de las aréolas laterales de los tallos. Las
aréolas son circulares con espinas (E. stramineus = 9-12,;
E. coccineus = 11-14) y abundantes tricomas blancos,
cortos (Figura 1B, L). Durante la primera fase del desarrollo
floral aparece una protuberancia en la regién adaxial de la
aréola, de color verde a rosado en E. stramineus o color
guinda claro en E. coccineus (Figura 1C, M).

Durante la etapa 2, la epidermis de la costilla se adelgaza
tornandose translicida y las bracteas de la yema floral se
observan a través de ella (Figura 1D, N). En la tercera etapa,
las yemas florales emergen a través de la epidermis del tallo
por la ruptura de las células del tejido epidérmico y cortical,
denominadas yemas errumpentes (Figura 1E, O). Para la
cuarta etapa, es posible observar las bracteas y tricomas que
acompafian a la yema y protegen al meristemo floral a
través de la apertura epidérmica (Figura 1F, P).

En las etapas posteriores (5-8) ocurre el crecimiento del
boton floral y la prolongacion del pericarpelo para la
formacion del tubo floral y las especies estudiadas muestran
diferencias en algunos caracteres. A medida que el boton
floral aumenta de tamafio, las bracteas comienzan a
separarse unas de otras por el crecimiento del pericarpelo y
del ovario, éstas cambian gradualmente de color rosado a
verde en la base y con el apice amarillento E. stramineus
(Figura 1H); ademas, las espinas del pericarpelo se
muestran  blanquecinas durante todo el desarrollo

(Figura 1G-I). En cambio, en E. coccineus las bracteas
permanecen de color guinda en todas las etapas (Figura 10Q-
S) y el pericarpelo es verde con espinas naranjas en fases
tempranas y después se tornan blanquecinas con la punta
oscura en etapas tardias (Figura 1R-S). Cerca de la antesis,
en E. stramineus la superficie abaxial de los tépalos internos
comienzan a adquirir un color rosa purptreo (Figura 11)
para finalmente tornarse de color magenta en flores en
antesis (Figura 1J), mientras que los tépalos externos tienen
apariencia de bractea, de color verde claro al centro, con
margenes morados (Figura 11). En E. coccineus, los tépalos
internos cambian de coloracion guinda a naranja (Figura 1S,
T) y los tépalos externos permanecen de color guinda al
centro, con los margenes naranja (Figura 1S).

Morfologia de la flor en antesis. E. stramineus tiene flores
ciclicas, actinomorfas, hermafroditas, homoclamideas,
epiginas, infundibuliformes, de 6 a 11 cm de longitud, de
color magenta brillante (Figura 2A-C), que surgen en la
region subapical, entre la tercera y sexta aréola (Figura 11-
J). En E. stramineus, los segmentos del perianto son
gamopétalos, con las bases fusionadas formando el tubo
receptacular (Figura 2A-C). Estos se disponen en espiral y
hay cuatro tamaifios diferentes, organizados en dos filas
aparentes; los tépalos externos, son oblongos a obovados,
con apice agudo, algunas veces redondo, de color magenta
con el nervio central verde. Los tépalos internos, son mas
largos que los exteriores, de color magenta, oblanceolados,
con el margen lateral sinuado, ligeramente emarginado-
dentado en la porcion distal, apiculado (Figura 2B), de color
magenta brillante, a menudo mas palidos hacia la base
(Figura 2C). En contraste, las flores de E. coccineus son
dioicas, campanuladas, de 4 a 6 cm, de color naranja
brillante (Figura 2D-F) y surgen en la porcion apical del
tallo, una cerca de la otra formando una corona alrededor
del apice (Figura 1T). Los tépalos externos son mas cortos y
angostos que los internos, lanceolados con un 4pice rigido,
de color carmesi y con la base verduzca, tienen una zona
central mas oscura. Los tépalos internos son clavados, de
color naranja brillante con las bases blanquecinas a
amarillentas y una linea central naranja oscura (Figura 2D,
E). El androceo en E. stramineus estd compuesto por
estambres poliandros organizados en varias series en
espiral; los mas internos con filamentos cortos y delgados,
ligeramente rosas, o amarillos; incluidos en la corola por
debajo de la altura del estigma; soldados por la base del
filamento al tubo floral (Figura 2B, C). Las anteras son
bitecas, basifijas, versatiles, adnatas y oblongas. En
E. coccineus los filamentos son rosas en la porciéon media
apical y blancos en la base. Las anteras son rosas (Figura
2E), pero no tienen polen. Se analizaron flores femeninas,
debido a que en la época de recoleccion (13 de abril de
2019) las flores masculinas ya se habian deshidratado.
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Figura 2. Morfologia floral. E. stramineus, A-C. A. Vista general de la flor hermafrodita. B. Corte longitudinal de flor. C. Acercamiento al

androceo y gineceo. E. coccineus, D-F. D. Vista general de la flor femenina. E. Corte longitudinal de flor. F. Acercamiento al androceo y

gineceo. ant = anteras, br = bracteas, es = estigma, esp = espinas, est = estilo, fi = filamentos, le = 16bulos del estigma, n = nectario,

ova = ovario, per = pericarpelo, te = tépalos, tép. ext = tépalos externos, tép. int = tépalos internos.

Micromorfologia y anatomia del meristemo y botones
florales. El meristemo floral se desplaza hacia la porcion
adaxial de la areola y es envuelto por el crecimiento
diferencial de la epidermis y cortex que lo rodea (Figuras
3A-C, 4A). Las primeras en emerger son las bracteas, que
envuelven y protegen al meristemo floral interno, las zonas
en divisién activa presentan una mayor intensidad de la
tincion y el meristemo floral esta rodeado por parénquima
cortical con grandes células mucilaginosas (Figuras 3D-E,
4A). Los primordios de los 6rganos florales se forman en el
reborde de un meristemo floral convexo con diferenciacion
centripeta. La organogénesis floral temprana mostrd la
siguiente secuencia: primordios de los tépalos externos,
tépalos internos, estambres y carpelos (Figuras SA, 6A), con
algunas particularidades en cada especie que se mencionan
a continuacion.

Los primordios de los tépalos se diferencian en secuencia
centripeta con filotaxia en espiral en ambas especies, por lo
que se observan de diferentes tamafios (Figuras SA-B, 6A).
Los primordios de los estambres y carpelos emergen casi
simultdneamente (Figuras 3G, 4B-C). Los estambres se
diferencian en secuencia centrifuga. Sin embargo, algunos

estambres se diferencian primero en algunas regiones que
en otras adyacentes, pero conforme continua la iniciacion se
forma un aparente primer anillo interno de mayor tamafo y
después, aparecen el resto de los primordios de los
estambres con arreglo en espiral (Figuras SA-B, 6A-C). En
E. coccineus, una vez que todos los estambres han surgido
comienzan a diferenciarse las anteras de forma secuencial,
primero las mas internas seguidas por las mas externas,
distinguiéndose las tecas y el tejido conectivo (Figura 6D-
E). Aunque, en etapas tardias, las anteras se observan
deformes, indehiscentes y sin polen (Figura 6I).
E. coccineus es una especie dioica y aunque la poblacion que
se estudiod si tenia plantas de los dos morfos sexuales, cuando
se colectaron las flores en antesis, solo habia femeninas. En
E. stramineus, la diferenciacion de las anteras no es
uniforme, se da por regiones, es decir algunas anteras se
diferencian primero que otras (Figura 5B-C); en etapas
tardias se produce el polen (Figura SD-E), teniendo una flor
hermafrodita (Figura 2C). Los filamentos se diferencian junto
con las anteras, pero se alargan hasta que estas se han
diferenciado en ambas especies (Figuras 3K, 4H).
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Figura 3. Anatomia del meristemo floral, yemas y botones florales de E. stramineus. A-C. Meristemo floral adyacente a la aréola, seccion
longitudinal. D. Diferenciacion del meristemo floral. E. Meristemo floral, bracteas. F. Tépalos dispuestos en espiral, flecha sefiala un
primordio de tépalo. G. Primordios de estambres y carpelos, la flecha indica el inicio de la cavidad ovarica. H. Invaginacion de cavidad
ovarica. 1. Iniciacion de lobulos del estigma, cierre de cavidad ovarica. J. Alargamiento de estilo y diferenciacion de las papilas estigmaticas.
K. Desarrollo de gineceo. L. Boton en etapa preantética, mostrando todos los verticilos florales diferenciados y el nectario. ar = aréola,
br = bracteas, ¢ = carpelos, co = cavidad ovarica, e = estambres, ep = epidermis, est = estilo, le = 16bulos del estigma, mf = meristemo floral,
n = nectario, o = Ovulos, pc = primordios de carpelos, pe = primordios de estambres, per = pericarpelo, po = primordios de 6vulos,
pt = primordios de tépalos, t = tépalos. Escalas: A-B, K=4 mm, C =5 mm, D-F, H-I=2mm, G=1mm, J=3 mm, L= 1 cm.
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En etapas tardias de desarrollo, los estambres mas externos
se ubican en un nivel mas alto del pericarpelo, mientras que
los mds internos se posicionan en un nivel mas bajo. Dicha
reubicacion es causada por el alargamiento del pericarpelo,
los estambres no rebasan la altura del estigma en ninguna
etapa de desarrollo (Figuras 2C, F, 3L, 41).

Los primordios de los carpelos surgen simultaneamente
como pequefias protuberancias de tejido con fusion
congénita (Figuras SA-B, 6A-B). Cada carpelo esta plegado
y es posible distinguir cada uno de ellos (Figuras 5B, 6B).
En la porcidon central del meristemo se forma una depresion

que dara lugar a la cavidad ovarica (Figuras 3H, 4D, 5B,
6B), el tejido se invagina para formar una cavidad mas
grande (Figura 4E-F) y posteriormente empiezan a
diferenciarse los 16bulos del estigma (Figuras 31, 4G, 5F,
6F), éstos aumentan su tamafio, se inicia la elongacion del
tejido que formara el estilo y la cavidad ovarica comienza a
cerrarse (Figuras 3J, 4G, 5H, 6G). Los 16bulos del estigma
continian  alargandose  apicalmente, comienza la
diferenciacion de las papilas, el estilo supera en longitud a
los estambres (Figura SH) y en la cavidad ovarica cerrada se
observan 6vulos en desarrollo (Figuras 3K, 4H). Durante las
fases tardias, los 16bulos del estigma desarrollan numerosas
papilas (Figuras 51, 6H) con taninos (Figuras 3L, 41). En los
estigmas de algunos individuos de E. stramineus se mostro
un lobulo estigmatico bifurcado; mientras que en
E. coccineus se observo en todos los especimenes. Por lo
tanto, parecen tener un lobulo extra, E. stramineus tienen 10
a 12 l16bulos (Figura 5G) y E. coccineus de 8 a 11

(Figura 6H).
La diferenciacion del nectario ocurre a partir de la sexta

etapa de desarrollo, por abajo de la fusion de la base de los
filamentos de los estambres mas internos ubicados cerca del
estilo, formando un margen ligeramente proyectado en el
borde de la zona nectarial, la cual se alarga a medida que el
botén floral aumenta de tamafio (Figuras 3J-L, 4H, I). Se
presentan diferencias morfo-anatomicas entre las dos
especies que se describen adelante (Tabla 1). A partir de la
sexta etapa, en E. stramineus los tépalos y el tejido estilar

contindan su elongaciéon y las células epidérmicas estan
ocluidas por taninos (Figura 7B, M); en el tejido
fundamental de las bracteas, tépalos y estilo, hay
abundantes idioblastos con mucilago (Figura 3J); mientras
que en E. coccineus el mucilago aparece primero en las
bracteas y hasta la séptima etapa en los tépalos y en el
estilo. Los tépalos no presentan epidermis con taninos
(Figura 7C), pero si los hay en la epidermis del estilo

(Figura 4H).

Anatomia del boton floral. Pericarpelo.- En ambas especies,
el pericarpelo (tejido que se encuentra rodeando al ovario,
Buxbaum 1953), tiene tejido fundamental formado de
parénquima esponjoso con células isodiamétricas de
diferentes tamafios y abundantes células de mucilago
(Figuras 3L, 41, 7A). Los haces vasculares que delimitan el
pericarpelo forman un anillo y son de tipo colateral
(Figura 7A).

Perianto.- En E. stramineus la epidermis de los tépalos es
uniestratificada integrada por células cuadradas a
rectangulares, ocluidas por taninos, con una cuticula
delgada y estriada. Los estomas paralelociticos estan
presentes en ambas superficies. El mesofilo tiene
parénquima laxo, con células isodiamétricas y abundantes
células de mucilago; los haces vasculares son numerosos y
de tipo colateral (Figura 7B). Contrario a E. stramineus en
E. coccineus, las células epidérmicas de los tépalos no
tienen taninos en ambas epidermis, solo algunas células
taniniferas dispersas en el tejido parenquimatoso

(Figura 7C).

Androceo.- En E. stramineus, transversalmente, los
filamentos son circulares con una epidermis simple de
células taniniferas y una cuticula estriada. Las células del
parénquima son isodiamétricas y de tamafio irregular,
algunas con taninos. El haz vascular de tipo anficribal esta
en el centro del filamento (Figura 7D). Las anteras, en corte
transversal, son tetrasporangiadas (Figura 7E). La epidermis
es simple y muy delgada de células cuadradas a ligeramente
fusiformes por la presencia de papilas. En etapa inmadura,
las células del endotecio son rectangulares con
engrosamientos desiguales y se observan restos del tapete.
El conectivo tiene células irregulares y de tamafio variable,
también con taninos. En el centro del tejido conectivo se
encuentra un haz vascular de tipo anficribal (Figura 7E).
Los granos de polen son tricolpados con espinulas y
perforaciones en la exina (Figura 7F, G).

Nectario.- En E. stramineus el nectario es de tipo camara
abierta, situado por debajo de la region de insercion de los
filamentos mas internos y cercano a la base del estilo
(Figuras 3L, 7H). En corte transversal, la epidermis tiene
células cuadradas a rectangulares con taninos y estomas
secretores de néctar (Figura 71, J). El parénquima
nectarifero consta de mas de diez estratos de células
pequenas e isodiamétricas muy compactas, con vacuolas
grandes y citoplasma denso (Figura 7H). Aunque el nectario
de E. coccineus comparte la mayoria de las caracteristicas
de E. stramineus, la diferencia principal es que la region de
células nectariferas estd mas cerca de la base del estilo y
presenta una apertura mas cerrada (Figura 41).
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Figura 4. Anatomia del meristemo floral, yemas y botones florales de E. coccineus. A. Meristemo floral adyacente a la aréola. B. Bracteas,
tépalos y primordios de estambres. C. Desarrollo de tépalos, se muestra region con actividad meristematica en zonas de diferenciacion del
pericarpelo (flecha 1), tubo floral (flecha 2), tépalos (flecha 3) androceo (flecha 4) y gineceo (flecha 5). D. Depresion en region central del
meristemo floral (flecha). E. Primordios de los estambres y carpelos. F. Se muestra invaginacion que dard lugar a la cavidad ovarica.
G. Diferenciacién de l6bulos del estigma, papilas y estambres. H. Alargamiento del estilo y cierre de cavidad ovarica. 1. Boton en etapa
preantética, mostrando todos los verticilos florales diferenciados, ver estambres atrofiados (flecha). ar = aréola, br = bractea, co = cavidad
ovarica, e = estambres, est = estilo, le = 16bulo del estigma, n = nectario, o = ovario, pc = primordios del carpelo, pe = primordios de
estambres, po = primordio de dvulos, t = tépalos. Escalas: Escalas: A-E, G =1 mm, F, H-I =2 mm.
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Figura 5. Microscopia electronica de barrido de la organogénesis floral temprana en E. stramineus. A. Tépalos, iniciacion de estambres
(nétese arreglo en espiral) y carpelos con fusion congénita. B. Diferenciacion de estambres adicionales en direccion centrifuga, distincion de
los carpelos e iniciacion de la cavidad ovérica. C. Acercamiento a estambres mostrando la diferenciacién de anteras mds internas, tejido
conectivo y tecas (notese grupos de anteras de diferentes tamafios). D. Estambre con antera y filamento alargado. E. Estambre con antera
dehiscente, notese los granos de polen. F. Diferenciacion de 16bulos del estigma, iniciacion de papilas. G. Lobulos estigmaticos con papilas ya
desarrolladas, inicio de la bifurcacion de un l6bulo. H. Alargamiento de estilo. I. Estigma maduro, lébulos con numerosas papilas.
ant = antera, co = cavidad ovarica, e = estambres, est = estilo, fi = filamento, Ib = lébulo bifurcado, le = l6bulo del estigma, p = polen,
pa = papilas, pc = primordios del carpelo, tc = tejido conectivo, tec = teca. Escalas: A-B, D, F = 500 pm, C = 300 pm, E = 1 mm,
G-H=2mm, [ =3 mm.
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Figura 6. Microscopia electronica de barrido de la organogénesis floral temprana en E. coccineus. A. Primordios de organos florales, tépalos,
estambres (arreglo en espiral) y carpelos. B. Diferenciacion centrifuga de estambres, primordios de carpelos y cavidad ovarica. C. Cavidad
ovarica casi cerrada. D. Inicio de diferenciacion de las anteras, las mas internas de mayor tamaiio que las externas. E. Tecas y tejido conectivo.
F. Diferenciacion de lobulos del estigma, cierre de cavidad ovarica. G. Crecimiento apical de l6bulos del estigma y alargamiento del estilo.
H. Estigma maduro con numerosas papilas, se muestra bifurcacion de uno de los 1obulos. I. Antera de una flor femenina, madura, atrofiada,
indehiscente, notese deformidad de las tecas. aa = antera atrofiada, co = cavidad ovarica, est = estilo, fi = filamento, Ib = 16bulo bifurcado,
le = 16bulos del estigma, pa = papilas, pc = primordios de los carpelos, pe = primordios de estambres, t = tépalo, tc = tejido conectivo,
tec = teca. Escalas: A, C, F =500 um, B, D =400 pm, E =200 pm, G =1 mm, H=2 mm, [ = 300 pm.
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Gineceo.- El gineceo es sincarpico, formado por un ovario
infero inmerso en el pericarpelo, con placentacion parietal y
unilocular (Figura 7K). Los 6vulos son campildtropos,
bitégmicos, crasinucelados, con funiculo largo y curvado
(Figura 7L). La columna es la region de fusion y
adelgazamiento de los carpelos, desde la parte superior del
ovario hasta el estilo, presenta células de parénquima con
mucilago y es mas ancha, vista en corte longitudinal en
E. stramineus que en E. coccineus (Figuras 3L, 41; Tabla 1).
El estilo es columnar, ligeramente ensanchado hacia el
apice, con abundantes células mucilaginosas y haces
vasculares anficribales. Las células epidérmicas externas y
del canal estilar estan llenas de taninos y contiguo a la
epidermis papilosa del canal estilar se encuentra el tejido de
transmision (Figura 7M).

En E. stramineus, cada lobulo estigmatico es triangular,
visto corte transversal; la epidermis en la porcion receptiva
es papilosa con el lumen ocluido también por abundantes
taninos y subyacente se encuentra el tejido de transmision
constituido por células pequefias, isodiamétricas y
compactas. Hay una porcion pequefia del l6bulo donde la
epidermis tiene células lisas taniniferas y no hay tejido de
transmision  (Figura 7N). Mas internamente, hay
parénquima laxo, con células de mucilago y al centro el haz
vascular. En E. coccineus, los 1obulos estigmaticos son
similares.

Discusion

Exomorfologia de las yemas y botones florales. El
desarrollo temprano del meristemo floral es claramente
interno al tallo y permanece latente hasta que se diferencia
en una yema floral y errumpe la epidermis, como ya habia
sido mencionado por Ross (1982) y corroborado por

Sanchez et al. (2015). La exomorfologia de las yemas
documentada minuciosamente en este trabajo para
E. stramineus y E. coccineus, coincide con la descripcion de
Sanchez et al. (2015) para diferentes especies del género.

En este trabajo se dividié la ontogenia floral en ocho
etapas, considerando la diferenciacion del meristemo floral
inicial. Hernandez-Cruz et al. (2018) también establecieron
ocho etapas en Echinocereus, pero se enfocaron en la
identificacion y descripcion de etapas criticas del desarrollo
que permiten identificar como se forman las flores
unisexuales en cuatro de las cinco especies de Echinocereus
que presentan dioicismo funcional (E. coccineus,
E. polyacanthus, E. pacificus y E. mombergerianus).

Micromorfologia y anatomia del meristemo y botones
florales. La organogénesis floral temprana de ambas
especies de Echinocereus coincide, en general, con los
reportes de Ross (1982), quien sefialdé que en Echinocereus
reichenbachii var. albispinus el meristemo inicial es
convexo, pero luego sufre una depresion en el centro, los
primordios de los tépalos tienen desarrollo centripeto y en
espiral, mientras que los estambres muestran desarrollo
centrifugo y los carpelos muestran fusién congénita. En esta
investigacion se observé que los estambres mas internos son
los primeros en formarse y parecen constituir un verticilo,
de igual manera Ross (1982) not6 esto, aunque en realidad
los estambres tienen filotaxia en espiral.

Con base en secciones longitudinales anatomicas, se
observo que el surgimiento de los primordios estaminales se
inician un poco antes que los primordios carpelares,
congruente con lo reportado por Buxbaum (1953) en
Nopalxochia. En contraste, Ross (1982) afirmé que el
desarrollo de estambres y carpelos se da de manera
simultanea en los géneros de Echinocereus y Mammillaria.

Tabla. 1. Comparacion de algunas caracteristicas florales y del desarrollo de E. stramineus y E. coccineus.

Caracteristica

E. stramineus

E. coccineus

Disposicion de las flores

Dioicismo

Longitud de la flor (cm)

Color del perianto

Color de las bracteas del pericarpelo
Color de las espinas del pericarpelo
Apertura del nectario

Posicion del nectario

Estomas paralelociticos en el nectario
Ancho de la columna en seccion longitudinal
Numero de l6bulos del estigma

Taninos en la epidermis de los tépalos

Sexta aréola
Ausente
6-11
Magenta
Verde amarillento
Blanquecinas
Abierto

Hasta donde comienza la primera fila de
estambres

Presentes
2 mm
10-12

Presentes

Apicales
Presente
3-6
Naranja brillante
Guinda
Blancas con apice oscuro
Abierto con apertura menor

La mitad de la longitud entre la base del estilo y
los primeros estambres

Presentes
0.5 mm
8-11

Ausentes
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Figura 7. Anatomia de boton floral en pre-antesis, microscopia Optica y electronica de barrido. E. stramineus (A-B, D-1, K-N). E. coccineus
(C, J). A. Pericarpelo y ovario, seccion transversal, ST. B. Tépalo interno con epidermis taninifera, ST. C. Tépalos sin taninos en la epidermis,
ST. D. Filamento de estambre, ST. E. Antera, ST. F. Grano de polen. G. Ornamentacion de la exina del polen, espinulas y poros. H. Nectario y
estilo, seccion longitudinal, SL. I. Nectario, ST. J. Estoma del nectario. K. Ovario, SL. L. Ovulo campilotropo. M. Estilo, ST. N. Lobulos del
estigma, ST. a= antera, en = endotecio, ep = epidermis, est = estilo, le = lobulos del estigma, m = mucilago, ne = nectario, o = ovario,
p = polen, per = pericarpelo, t = tépalos, ta = taninos, tt = tejido de transmision. Escalas: A =3 mm, B = 8 mm, C, H, K, M-N = | mm,
D-E =100 pm, F=30 pm, G=5 um, I= 500 pm, J =20 pm, L =250 pm.
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Seria pertinente documentar mejor con series de cortes en
etapas de desarrollo menos espaciadas para confirmar si es
o no simultaneo el surgimiento de los primordios carpelares
y estaminales. Los carpelos se observaron individualmente
solo en etapas tempranas del desarrollo ya que después sus

los tépalos fue observada en E. stramineus, pero estos
taninos no estan en la epidermis de los tépalos de
E. coccineus. La epidermis taninifera se ha registrado en los
miembros de la seccion Costati de Echinocereus y es uno de
los caracteres que apoya la monofilia de esta seccion

margenes se fusionan formando un tejido continuo. Ross
(1982) también reportd tal distincion y después la fusion
congénita para otras especies de Echinocereus,
Mammillaria 'y Pereskia. La bifurcacion de uno de los
l6bulos del estigma en fases tardias del desarrollo se
observa por primera vez en E. stramineus y E. coccineus,
existen trabajos previos dedicados al estudio de
Echinocereus seccion Triglochidiati (en la cual se incluye a
E. coccineus) y en ninguno de ellos se menciona la
presencia de un lobulo estigmatico bifurcado (Hoffman
1992, Herndndez-Cruz et al. 2018). La bifurcacién de los
l6bulos estigmaticos fue descrita por Britton & Rose (1920)
en las flores de Hylocereus monacanthus e Hylocereus
lemairei, posteriormente Buxbaum (1953) lo confirmo6 en la
segunda especie. Ademas, Shurly (1946) reportd 16bulos
estigmaticos divididos en el género Mammillaria. Buxbaum
(1953), destaco la alta variacion morfoldgica del estigma en
Cactaceae y su posible valor taxondmico si eran estudiados
todos los tipos. A partir del estudio del estigma se podrian
obtener algunos caracteres con importancia taxondmica,
pero éstos deberan ser evaluados en un contexto
filogenético y en un mayor niimero de especies por género.
Aunque la apariencia del lobulo estigmatico es bifurcada,
aun seria pertinente aclarar si se trata de un Unico lobulo
dividido, o mas bien dos 16bulos fusionados. En este trabajo
se observo en un corte transversal de dicho loébulo en
E. stramineus, la presencia de dos haces vasculares,
evidencia que sugiere dos lobulos fusionados.

En este trabajo, se analiz6 el morfo floral femenino de
E. coccineus y no el masculino. Aunque este aspecto podria
ser cuestionable, segin Hoffman (1992) no se reportaron
diferencias significativas intersexuales en el numero de
l6bulos del estigma, el volumen del ovario y la media de la
longitud del 6vulo. Sin embargo, el area de los lobulos
estigmaticos es mayor en las flores femeninas y, ademas los
estambres presentan anteras colapsadas sin polen, similar a
lo documentado en esta investigacion. Por lo que se
considera que este factor no afecta la interpretacion de la
ontogenia de la especie. Ademas, el andlisis de la
diferenciacion de los sexos ha sido documentada
detalladamente por Hernandez-Cruz et al. (2018).

Anatomia del boton floral. Las descripciones anatdmicas
para los organos florales de E. stramineus y E. coccineus
coinciden en general con las realizadas por Hernandez-Cruz
et al. (2018) para las especies de Echinocereus dioicas y con
Fuentes-Pérez (2004) para otros miembros de la tribu
Echinocereeae. La presencia de taninos en la epidermis en
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(Sanchez et al. 2018); ademas se han registrado en
Escontria chiotilla, Myrtillocactus geometrizans y Polaskia
chichipe, especies de Echinocereeae (Fuentes-Pérez 2004).
La epidermis con células cuadradas a rectangulares en el
pericarpelo de Echinocereus stramineus es un caracter que
se comparte con seis de las siete especies estudiadas por
Fuentes-Pérez (2004). Ademas, la presencia de células de
mucilago y haces vasculares de tipo colateral también se
comparten con E. stramineus, a excepcion de Polaskia
chichipe. Asimismo, la epidermis papilosa de las anteras en

E. stramineus también se comparte con la mayoria de las
especies estudiadas por Fuentes-Pérez (2004), a excepcion
de E. chiotilla'y P. chichipe.

En el nectario de la flor de E. coccineus y E. stramineus

se observa una epidermis simple taninifera con estomas
secretores de néctar como en la mayoria de las especies
estudiadas por Fuentes-Pérez (2004) . Dentro de la familia
Cactaceae, Escontria chiotilla, Myrtilocactus geometrizans,
Lophocereus  schotti,  Cephalocereus
Pachycereus pecten-aboriginum, Stenocereus pruinosus
(Fuentes-Pérez 2004), Hatiora gaertneri, varias especies de
Lepismium, Rhipsalis y Schlumbergera (Garcia de Almeida
et al. 2012, 2013) y Strombocactus (Camacho-Veldzquez et
al. 2019), siempre presentan estomas como forma de
secrecion del néctar al igual que las especies de
Echinocereus aqui estudiadas. En investigaciones previas, a

mezcalaensis,

los estomas secretores de néctar se les llamod nectarostomas
(Torres-Sanchez 2013, Camacho-Velazquez et al. 2019,
Gudiio et al. 2018). Estos estomas sirven exclusivamente
para secretar néctar y han perdido su funcion de intercambio
gaseoso (Nepi 2007, Leins & Erbar 2010). En E. stramineus
y E. coccineus las flores presentan un nectario de tipo

camara, lo cual coincide con las descripciones realizadas
por Moore (1967) y Taylor (1985); asi como para otras
especies de la tribu Echinocereeae (Fuentes-Pérez 2004,
Arias & Terrazas 2006, Torres-Sanchez 2013).

El estilo con la cavidad estilar semiabierta en
E. stramineus y en E. coccineus es un caracter que se
comparte con Escontria chiotilla, Pachycereus pecten-
aboriginum 'y Stenocereus pruinosus, mientras que otras
especies de Echinocereeae y especies de Opuntia y Pereskia
tienen la cavidad estilar abierta (Boke 1963, 1966, 1968,
Fuentes-Pérez 2004, Fuentes-Pérez et al. 2009) y en
M. geometrizans es cerrada (Fuentes-Pérez 2004).
Considerando la diversidad en la cavidad estilar, ésta debera
de estudiarse en un mayor niimero de taxa con la finalidad
de conocer si la apertura se relaciona con el tamafio del tubo
floral. La presencia de una epidermis papilosa con taninos
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en los lobulos estigmaticos en ambas especies analizadas,
también se observo en las especies estudiadas por Fuentes-
Pérez (2004), siendo poco frecuentes en C. mezcalaensis.
Los 16bulos del estigma en esta familia, son usualmente
coloridos y presentan una textura papilosa (Sanchez et al.
2014). El color verde representa una sinapomorfia para
Echinocereus y su documentacion ha sido invariable dentro
de sus especies (Cota 1993, Sanchez et al. 2014, 2015
2018). Sin embargo, también ha sido reportado en Opuntia
robusta (Bravo-Hollis 1978) y Mammillaria dioica (Bravo-
Hollis & Sénchez-Mejorada 1991).

Se concluye que los 16bulos estigmaticos bifurcados son
documentados por primera vez para el género Echinocereus.
Algunas caracteristicas que se pensaban comunes en
grandes grupos de especies, podrian ser variables, tal como
la posicion del nectario. El estudio del desarrollo floral es
necesario para comprender como se forman los organos
florales. Con base en estudios morfolégicos minuciosos es
posible obtener caracteres con importancia taxonémica.
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