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ESTUDIO COMPARATIVO DE LA ANATOMIA FLORAL EN OPUNTIOIDEAE K. SCHUM.
(CACTACEAE)
Mireya Fuentes Pérez, M en C.
Colegio de Postgraduados, 2008

Se estudio la anatomia floral de 13 especies que representan a ocho clados de la
subfamilia Opuntioideae K.Schum. (Cactaceae) y a Mahuienia de la subfamilia Maihuenioideae
con el objetivo de describir y comparar su anatomia floral y reconocer posibles caracteres
apomorficos que apoyen dichos clados. Dos o mas botones florales se procesaron con la
microtecnia convencional de inclusién en parafina. Entre los resultados mas relevantes se
observd que los tépalos externos presentan estomas, pero son raros en los internos.
Maihueniopsis es el Unico género con haces vasculares de tipo anficribal en ambos tépalos. Las
caracteristicas anatdmicas del pericarpelo son semejantes a las de los tallos vegetativos;
interpretandose que los géneros que presentan aréolas invaginadas en el pericarpelo son mas
primitivos, y lo comparten con la subfamilia Maihuenioideae, mientras que las aréolas mas
superficiales se comparten con la subfamilia Cactoideae, considerandose como derivadas. El
tejido secretor de néctar se arregla en nectarios tipo disco y embudo. La forma del I6culo del
ovario varia entre los géneros estudiados; compartiendo la placentacién parietal y abundantes
ovulos campilétropos. El estilo es abierto con un nimero de haces vasculares que corresponden
al nimero de lébulos del estigma, el lumen la célula epidérmica interna estd ocluido por
taninos, caracter compartido por todos los géneros. Varios de los caracteres mencionados se
comportan como posibles sinapomorfias al mapearlos en la filogenia molecular existente; por lo
que se concluye que los caracteres anatomicos de la flor contribuyen en la sistematica de la

subfamilia Opuntioideae.

Palabras clave: anatomia floral, Opuntioideae, epidermis, estilo, néctar, l6bulo
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COMPARATIVE STUDY THE FLORAL ANATOY OF THE OPUNTIOIDEAE K. SCHUM. (CACTACEAE)
Mireya Fuentes Pérez, M en C.
Colegio de Postgraduados, 2008

The anatomy of 13 floral species representing eight clades of the subfamily Opuntioideae
K. Schum. (Cactaceae) and Mahuienia of the subfamily Maihuenioideae were studied. The main
objectives were to describe and to compare their anatomy and to identify potential floral
apomorphic characters that support these clades. Two or more floral buds prepared with the
standard paraffin microtechnique. Among the most relevant results are that the external tepals
in all species have stomata, but they are rare in the inner tepals. Maihueniopsis is the only
genus that presents amphicribal vascular bundles in both tepals. The anatomical characteristics
of the pericarpel are similar to those in vegetative stems, suggesting that genera with
invaginated areoles in the pericarpel are more primitive and that they share this character with
the subfamily Maihuenioideae. The more superficial areoles are shared with the subfamily
Cactoideae and they are considered derived. The tissue secreting nectar is arranged in a disc
and funnel-shaped type nectary. The funnel-shaped type varies among the genera studied.
Sharing the parietal placentation and the abundant campylotropous ovules. The style is open
with a number of vascular bundles that corresponds to the number of the stigma lobules. The
epidermal cell lumen is occluded by tannins. This characteristic is shared by all the genera.
Several of the characters mentioned behave as possible synapomorphies when mapped in the
existing molecular phylogeny. In conclusion the anatomical characters of the flower contribute

to the systematics of the subfamily Opuntioideae.

Keywords: floral anatomy, Opuntioideae, epiderm, style, nectar, locules
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INTRODUCCION

Los miembros de la familia Cactaceae se distribuyen especialmente en las regiones aridas y
semiaridas desde el sur de Canada hasta la Patagonia en Argentina, y de uno a 4,000 m (Schneck,

1998).

En este grupo de plantas se presentan caracteristicas exclusivas como la presencia de
aréolas (Bravo-Hollis, 1978). Ademas, comparten atributos con otras suculentas como son una
cuticula gruesa, tallo carnoso, raices largas y superficiales, presencia de espinas y un metabolismo
acido-crasulaceo (MAC) (Bravo-Hollis, 1978). Las cactaceas se han diversificado en nimero de
especies y formas de vida, desarrollando adaptaciones morfoldgicas, anatdmicas y fisioldgicas que
les permiten enfrentar condiciones climaticas adversas de las zonas aridas (Becerra, 2000; Bravo-

Hollis, 1978; Larcher, 1977).

Existen aproximadamente 1,500 especies de las cuales el 68 % se distribuyen en México y
de éstas, el 45 % son endémicas de las zonas aridas de nuestro pais (Bravo-Hollis, 1978). La
familia Cactaceae tradicionalmente se divide en tres subfamilias Pereskioideae, Opuntioideae y
Cactoideae. Sin embargo, Wallace (2002) propone una cuarta subfamilia, Maihuenioideae, que

incluye exclusivamente el género Maihuenia.

Dentro de Cactaceae, la subfamilia Opuntioideae representa cerca del 16 % de las especies
de la familia y es quiza la mas distintiva por ser la Unica en presentar gléquidas, como hacen notar
varios autores (Barthlott & Hunt, 1993; Stuppy, 2002; Wallace & Gibson, 2002). Opuntioideae se
distribuye en todo el continente Americano, excepto en Alaska, aunque varias de las especies del
género Opuntia han sido introducidas en muchas otras regiones del mundo con climas

mediterraneos o semiaridos.



La monofilia de la familia Cactaceae si se ha apoyado con las evidencias moleculares
(Nyfeller, 2002; 2007). Ademas, las subfamilias Opuntioideae y Cactoideae son también grupos
monofiléticos con base en caracteres moleculares (Applequist & Wallace, 2002; Wallace & Dickie,
2001). Los estudios que han puesto a prueba los caracteres estructurales propuestos como
sinapomorfias dentro de Cactaceae y, en especial, en la subfamilia Opuntioideae son escasos

(Terrazas & Arias, 2002).

Entre los caracteres morfolégicos estan las flores, estructuras importantes para la
determinacién taxondmica (Boke, 1980). Mas auln, los caracteres anatdmicos junto con los
morfoldgicos y ontogénicos son valiosos en la definicion de grupos a diferentes niveles jerarquicos
de clasificacién en angiospermas (Dickison, 1989). Estudios de la morfologia y anatomia de los
verticilos que componen la flor de especies de Opuntioideae produciran informacion que
posiblemente contribuya a apoyar o refutar propuestas filogenéticas para esta subfamilia (Wallace

& Dickie, 2001).



ANTECEDENTES

Flores en angiospermas: anatomia y desarrollo

Existen diversos estudios de ontogenia, anatomia y morfologia floral realizados en diversas
familias de angiospermas (Endress, 1994; 1999, 2002; Rudall, 2002); dentro de estos trabajos es
importante destacar los siguientes. De Wet et a/ (1990) estudiaron sobre la estructura del estilo y
el estigma en Mangifera indica (Anacardiaceae), en el que describieron tanto morfoldgica como
anatdmicamente la flor, reportando por primera vez para este género la existencia de un estilo
semiabierto. Concluyen que en angiospermas existen principalmente tres tipos de estilos: solido,
abierto y semiabierto, confirmando las observaciones de Hanf (1935) para un mayor numero de
especies. Weber (1994) en su estudio acerca del tubo polinico, estilo y estigma en Smyrnium
perfoliatum (Apiaceae), describieron las caracteristicas morfo-anatémicas y sefialan que esta
especie presenta un estilo sélido, sin papilas y que el polen es transportado por medio del tejido

de transmision.

Hermann y Palser (2000) caracterizan el desarrollo de los filamentos en Ericaceae y

concluyen que para esta familia todos los filamentos presentan haces vasculares de tipo anfivasal.

Smets y Cresens (1988) estudiaron los tipos de nectarios florales y su concepto como
caracter Util en la taxonomia de las especies. Ademas describen al tejido nectarifero como
nectarios de tipo caduco, persistente, septal y tricomal. Ellos concluyen que las caracteristicas del
nectario tipo tricomal son suficientes para poder considerarlo como un caracter con valor

taxonomico.

Wunnachit et a/ (1992) investigaron la produccién del néctar en Anacardium occidentale

(Anacardiaceae), donde describen los dos tipos de nectarios, el floral y el extrafloral. Estos autores



sefialan que existen también otros tipos de estructuras secretoras como son las glandulas
ubicadas en las anteras y el estigma y concluyen que se debe analizar la interaccion de las

secreciones del néctar con sus polinizadores.

Flores en cactaceas: caracteristicas

Las flores de Cactaceae son hermafroditas, aunque por atrofia de los estambres pueden
ser unisexuales (Bravo-Hollis & Scheinvar, 1995; Nufiez-Mariel, 2004; Strittmatter et a/., 2002). No
obstante, las flores en Cactaceae tienen uno de los mas discutidos tipos de morfologia (Tiagi,
1955), porque no se consideran flores en un sentido estricto sino partes especializadas del tallo
que en su interior contienen los érganos reproductivos: androceo y gineceo (Ledn de la Luz &
Valiente, 1994). Las flores aparecen generalmente en primavera y brotan del meristemo apical

comunmente ubicado en las aréolas (Boke, 1980).

Las flores en la familia Cactaceae tienen un perianto integrado por tépalos externos e
internos (Fig. 1); el androceo es compuesto por los estambres que varian de 20 a 4000, surgen en
una o dos series a lo largo del tubo receptacular, se forman en las paredes internas del mismo y
su color varia. El gineceo se constituye por un ovario infero, aunque en algunas especies de
Pereskia es ligeramente supero, es formado por la fusién de varios carpelos. Es unilocular y los
ovulos se disponen en placentacion parietal (Boke, 1980). Externamente el ovario esta rodeado
por tejido del tallo, denominado pericarpelo y por lo regular es verde. Hacia arriba se proyecta un
tubo mas o menos largo. A menudo el pericarpelo y el tubo presentan escamas, imbricadas,
grandes vy foliares o fuertemente reducidas. Las aréolas producen cominmente espinas rigidas y

punzantes, cerdas y tricomas largos o cortos (Anderson, 2001).
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Fig. 1. Diagrama de un corte longitudinal de una flor de 7unilla corrugata (tomado de Kiesling &
Meglioli, 2003). 1=escamas; 2=tépalos externos; 3=tépalos internos; 4=pericarpelo;
5=estambres; 6=camara nectarifera; 7=ovario; 8=columna; 9=estilo; 10=I0bulos del estigma;
11=tubo receptacular; 12=pedicelo.

En numerosas especies, sobre todo en las de floracidn nocturna, existe una camara
nectarial entre el ovario y la insercién de los estambres o una pseudocamara por constriccion de
los mismos. Buxbaum (1953) describe nectarios tipo embudo y disco. De acuerdo con este autor,
el tipo embudo es comln en los géneros Acanthocalycium, Lophophora, Mammillaria,
Strombocactus, Thelocactus, Toumeyay Turbinicarpusy €l nectario tipo disco es reconocido en el
género Rhipsalis. El néctar es secretado como un mecanismo para atraer a los polinizadores
(Bravo-Hollis & Scheinvar, 1995); aunque en algunos casos los nectarios secretan aromas (Stefano

etal, 2001).

Anatomia floral en Cactaceae

Es importante mencionar que ademas de las descripciones de las estructuras florales en
monografias y floras (Arias et al, 1997; Anderson, 2001; Kiesling & Meglioli, 2003), hay diversos

estudios sobre la biologia floral en Cactaceae (Fleming et a/., 1994; Nassar et al., 1997; Valiente-



Banuet et al,, 1997; Clark-Tapia & Molina-Freaner, 2004), los cuales cada vez son mas frecuentes;
no asi los estudios especificos de anatomia de los verticilos florales en esta familia (Terrazas &
Arias, 2002) o los de embriologia (Hernandez-Garcia & Garcia-Villanueva, 1991; Negron-Ortiz &
Strittmatter, 2004; Nunez-Mariel et al, 2001; Strittmatter et a/, 2002, 2007; Nufiez-Mariel,
2004;). Negron-Ortiz y Strittmatter (2004) investigan la embriologia de Consolea corallicola para
entender los procesos responsables de la carencia de semillas producidas sexualmente. Las
autoras identificaron dos formas de flores; las primarias son bisexuales y son producidas a lo largo
del margen de los cladodios. Las segundas son producidas en las aréolas del pericarpelo y de
manera numerosa; ambas se consideran viables, siendo las primarias de mejor y mayor calidad

productiva.

En 1955, Tiagi describe la anatomia vascular de la flor de cuatro especies de cactaceas y
concluye que Pereskia es el género mas primitivo de esta familia, mientras que Opuntia,
Mammillaria y Rhipsalis son consideradas como flores mas avanzadas, ya que no existe una
separacion del haz carpelar del anillo de los haces vasculares internos. El estilo y estigma en
Pereskia muestran que el suplemento vascular esta fusionado por seis haces vasculares
recurrentes en la regidon superior. Ademas, Mammillaria y Rhipsalis solo tienen dos haces
vasculares en el estilo. Boke (1963, 1966, 1968) estudio la anatomia y el desarrollo de la flor de
varias especies de Pereskia y hace una descripcion morfo-anatdmica, concluyendo que el gineceo
es fundamentalmente supero, amplio, liso y consta de diez a 18 carpelos y contiene de ocho a 16
ovulos por cada paquete locular; su placentacion es axilar. Ademas, observo que el eje floral
retiene sus caracteristicas meristematicas mas alla de la antesis; el margen de la tasa floral crece,
mientras que el eje floral residual se vuelve una eminente clavija como la columna. Comdnmente
se observa la formacion de numerosas células de mucilago y a consecuencia de ello, el ovario se

divide y las semillas se encuentran en una sola cavidad que parece ser un ovario infero.



Fuentes-Pérez (2004) reporta un estudio anatdmico de los verticilos florales de siete
especies de cactaceas columnares representativas de la tribu Pachycereeae y encuentra que hay
caracteres anatdmicos que aportan informacion filogenética importante para apoyan grupos
monofiléticos en esta tribu. Ejemplos son la presencia de taninos en las células epidérmicas del
funiculo y del tegumento externo dorsal para el clado formado por Escontria, Myrtillocactus,
Polaskia y Stenocereus; la presencia de una epidermis papilosa para el clado donde se ubica
Lophocereus schottii y el tejido del nectario con dos tipos celulares en el clado del género

Neobuxbaumia.

El escaso conocimiento que se tiene de la anatomia floral en la familia Cactaceae es un
elemento importante para evaluar su contribucidon en la sistematica de la familia, en especifico
para la subfamilia Opuntioideae para la cual sélo se han descrito pocas especies de los géneros

Consoleay Opuntia.

La subfamilia Opuntioideae

Opuntioideae se distribuye naturalmente en todo el continente Americano, aunque el
género Opuntia principalmente ha sido introducido en muchas otras regiones del mundo con
climas mediterraneos o semiaridos. Las especies de esta subfamilia habitan diversas comunidades
vegetales, pero se encuentran con mayor frecuencia en zonas semidesérticas y frecuentemente en

habitats degradados.

Son plantas arborescentes, arbustivas o rastreras, con tallos segmentados mas de una vez,
de formas cilindricas, claviformes, globosas o redondeadas mas o menos ramificados, con la
presencia de aréolas circulares hasta elipticas, con tricomas, cerdas y espinas mas o menos largas.
Las espinas se encuentran dispuestas uniformemente sobre toda la superficie del tallo, ademas se

observan gloquidas con vaina a veces papiracea, asi como hojas con limbo pequefio, cilindrico-



subulado y caducas o raramente persistentes. El desarrollo que da las caracteristicas a las flores
de los géneros de la subfamilia Opuntioideae inicia por una yema axilar, de la cual se diferencian
tres zonas meristematicas: la zona pedicular situada abajo del ovario; la zona pericarpelar que
rodea dicho 6rgano y la zona receptacular situada arriba de la pericarpelar. Entre estas dos
Ultimas, existe una angosta zona llamada nectarial porque hacia el interior da origen al anillo
nectarial. El eje floral es una rama, ya que presenta podarios, escamas, aréolas y los verticilos
florales estan incluidos en la rama. Las zonas pedicular y pericarpelar adquieren mayor o menor
desarrollo segun los géneros; la pericarpelar produce series espiraladas de podarios que en forma
de tubérculos llevan, en ocasiones, escamas diminutas y en sus axilas, a veces proliferas, aréolas
con tricomas, espinas setosas y gloquidas. El fruto es seco o carnoso, a veces prolifero. Las
semillas son negras, discoides, con arilo duro, globosas; son pilosas en Pereskiopsis. El embrion es
curvo con cotiledones grandes y perisperma bien desarrollado (Bravo-Hollis, 1978; Anderson,

2001).

De acuerdo con la propuesta de Anderson (2001) para la subfamilia Opuntioideae se
reconocen 351 especies pertenecientes a 15 géneros; sin embargo, de acuerdo a la propuesta de
Wallace y Dickie (2001) son 16 géneros (Cuadro 1). La mayoria de las 351 especies pertenecen al
género Opuntia. Once géneros se distribuyen en Sudamérica. Para México Bravo-Hollis (1978)
reconoce tres géneros: Nopalea, Opuntiay Pereskiopsis, pero mas recientemente, Guzman et ai.

(2003) registran cuatro: Cylindropuntia, Grusonia, Opuntiay Pereskiopss.



Cuadro 1. Tribus, géneros y numero de especies reconocidos para Opuntioideae por Anderson
(2001) y Wallace y Dickie (2001).

Anderson (2001) Wallace & Dickie (2001)

Género Numero de especies Tribu Género
Austrocylindropuntia 11 Austrocylindropuntieae Austrocylindropuntia
Cumulopuntia 20 Cumulopuntia
Pterocactus 9 Pterocacteae Pterocactus
Cylindropuntia 42 Cylindropuntieae Cylindropuntia
Grusonia 17 Grusonia
Pereskiopsis 8 Pereskiopsis
Quiabentia 2 Quiabentia
Maihueniopsis 18 Tephrocacteae Maihueniopsis
Tephrocactus 6 Tephrocactus
Brasiliopuntia 1 Opuntieae Brasiliopuntia
Consolea 9 Consolea
Migueliopuntia 1 Migueliopuntia

Nopalea
Opuntia 191 Opuntia
Tacinga 7 Tacinga
Tunifla 9 Tunifla

Los miembros de la subfamilia Opuntioideae se reconocen por compartir caracteristicas del
grupo como son la presencia de espinas dorsales que facilmente pueden ser separadas, la
presencia de gldquidas (Gibson & Nobel, 1986), la morfologia de los estomas (Eggli, 1984), la
morfologia de la semilla (Stuppy, 2002), granos de polen porados, asi como las drusas de oxalato
de calcio en la epidermis y la hipodermis de tallos y hojas (Gibson & Nobel, 1986; Monje & Baran,
1997). Sin embargo, poco se argumenta sobre las sinapomorfias potenciales de los 16 géneros

reconocidos para la subfamilia.

Applequist & Wallace (2002) y Wallace & Dickie (2001) analizan las relaciones filogenéticas
en la subfamilia Opuntioideae, basandose en caracteres moleculares. En el cladograma de
consenso estricto de Wallace y Dickie (Fig. 2), los valores de soporte son altos para todos los

clados que recuperan a los géneros como grupos monofiléticos.
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Figura 2. Cladograma de consenso estricto de la subfamilia Opuntioideae sensu Wallace y Dickie
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ﬂ': Tacinga bracnd
: Taciga funafs

(2001). Con asterisco se indican los géneros estudiados.
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Bajo esta hipdtesis de relaciones de parentesco surgen varias interrogantes: ¢éhay
caracteres anatomicos en las flores que se recuperen como posibles sinapomorfias y apoyen los
clados de Opuntioideae?, équé caracteres anatomicos de la flor son plesiomdrficos y se comparten
con los miembros de la subfamilia Maihuenioideae?, ¢hay caracteres anatomicos de la flor que
permitan distinguir Nopalea de Opuntia? Para responder estas preguntas se plantearon los

siguientes objetivos:

OBJETIVOS

= Describir y comparar la anatomia de los verticilos florales de 13 especies pertenecientes a

siete géneros ubicados en cuatro de las cinco tribus de la subfamilia Opuntioideae.

= Describir la anatomia de dos especies de la subfamilia Maihuenioideae y comparar sus
atributos con los encontrados en los miembros de la subfamilia Opuntioideae, con el

propdsito de reconocer caracteres potencialmente plesiomorficos.

= Evaluar si existen caracteres anatdmicos en las flores que sean potencialmente

sinapomorfias de los siete clados evaluados de la subfamilia Opuntioideae.
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MATERIAL Y METODO

Recolecta

Se estudiaron de una a tres especies pertenecientes a siete géneros ubicados en cuatro
tribus de Opuntioideae, de las cinco propuestas por Wallace y Dickie (2001). También se estudio
Nopalea que es parte del clado de Opuntia s. str., pero que estos autores lo reconocen como
género valido, haciendo parafilético a Opuntia (Fig. 2). Ademas se estudiaron dos especies de

Mahuienia de la subfamilia Maihuenioideae con fines comparativos.

Botones florales y flores en antesis de cada especie a estudiar fueron recolectados en sus
areas de distribucion (Cuadro 2). Todas las muestras se fijaron en una solucion de acido acético,

formaldehido y alcohol etilico (Johansen, 1940).

Trabajo de laboratorio

Tanto los botones como las flores en antesis se cortaron transversal y longitudinalmente.
De los cortes transversales se hicieron segmentos de cerca de 1 cm de ancho, de la base a la
region apical de la flor, teniendo de tres hasta siete segmentos dependiendo del tamafio de la flor.
Para los cortes longitudinales, Unicamente se dividio a la flor por la mitad. Todos los segmentos se
colocaron en rejillas de plastico por separado y se etiquetaron. Se procedieron a lavar en alcohol
etilico al 50 % durante una semana y enseguida los tejidos fueron deshidratados mediante

inmersiones cada 12 horas en un procesador de tejidos automatico (modelo Leica TP1020).
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Cuadro 2. Especies estudiadas su procedencia y nimero de colecta.

Tribu/Especie

Colector

Procedencia

Subfamilia Opuntioideae

Pterocacteae

Pterocactus araucanus A. Castellanos
Pterocactus fischeriBritton & Rose

Cylindropuntieae
Cylindropuntia imbricata (Haw.) F. M. Knuth

Pereskiopsis diguetii (F. A. C. Weber) Britton &
Rose

Tephrocacteae

Tephrocactus aoracanthus (Lemaire ) Lemaire
Tephrocactus geometricus Backeberg
Maihueniopsis clavarioides Pfeiffer
Maihueniopsis darwinif (Henslow) F. Ritter
Opuntieae

Tunifla corrugata (Salm-Dyck) D. R. Hunt &lliff
Opuntia cantabrigiensis Lynch

Opuntia pilifera F. A. C. Weber

Opuntia pubescens H. L. Wendl. ex Pfeiff.
Nopalea dejecta (Salm-Dyck) Salm-Dyck

Subfamilia Maihuenioideae

Maihuenia patagonica Britton & Rose

Maihuenia poeppigii K. Schumann

Kiesling y Terrazas 10086
Kiesling 9983a

Kiesling 9987

Kiesling y Terrazas 10091

Terrazas 647, 655a, 724

Arias 1147

Kiesling 10099

Kiesling y Terrazas 10104a
Kiesling y Terrazas10100
Kiesling y Terrazas 10090

Kiesling y Terrazas 1010a
Terrazas 723
Terrazas 737
Terrazas 729

Terrazas 728

Kiesling y Terrazas 10082

Kiesling y Terrazas 10087, 10089

Neuquén, Argentina

Argentina

Aguascalientes, Hidalgo,
México

Oaxaca, México

San Juan, Argentina
San Juan, Argentina
Neuquén, Argentina

Neuquén, Argentina

San Juan, Argentina
Hidalgo, México
Oaxaca, México
Oaxaca, México

Oaxaca, México

Neuquén, Argentina

Neuquén, Argentina

Posteriormente se incluyeron en parafina liquida y una vez que solidificd la parafina se hicieron
cortes transversales y longitudinales con un micrétomo rotatorio, a un grosor de 12 ¢ 14 uym. Se
colocaron en portaobjetos y se pegaran con adhesivo de Haup (Johansen 1940). Se contindio con
inmersiones en diferentes concentraciones de xileno y alcohol etilico (de 100 % a 50 %) para
eliminar la parafina. Se tifieron los tejidos se con safranina acuosa (0.05 % con 2 % de cloruro de

sodio, disueltos en agua) y verde rapido (Johansen, 1940). Posteriormente, se montaron con

resina sintética; una vez secas y limpias se observaron.

13



Observaciones y mediciones

Para generar la descripcion anatomica de los verticilos florales se observaron y registraron

los siguientes caracteres:

Perianto (tépalos externos e internos, estructuras que integran el perianto y a su vez
protege los verticilos mas internos; Boke, 1980). Epidermis abaxial y adaxial: forma y espesor de
las paredes anticlinales y periclinales; presencia o ausencia de estomas y su disposicion en
relacion a las otras células epidérmicas. Tipo de mesofilo: nUmero de estratos, tipo de hipodermis,
presencia de idioblastos y su contenido (mucilagos). Tejido vascular: disposicién y tipo de haces

vasculares.

Pericarpelo (tejido que rodea a los carpelos; Buxbaum, 1953). Epidermis: forma y espesor
de sus paredes; presencia o ausencia de estomas y su disposicion en relacion a las otras células
epidérmicas. Tejido fundamental: hipodermis (presencia, numero de estratos y tipo),
caracteristicas del parénquima, nimero y distribucion de células especializadas como esclereidas,

idioblastos y su contenido. Tejido vascular: distribucion, tipo y arreglo de haces vasculares.

Androceo. Para el filamento: forma de células epidérmicas, tejido parenquimatoso,
idioblastos y su contenido, tipo y arreglo de los haces vasculares. Para las anteras: forma, tamaio
y disposicidon en relacion al conectivo; conectivo: tipo y orientacion de sus células en relaciéon al
filamento, idioblastos y su contenido y disposicion del haz vascular; tecas: forma de células

epidérmicas, distribucion del endotecio y engrosamientos secundarios.

Nectario (base modificada de los estambres del verticilo inferior, los cuales estan
fusionados a la pared interna del tubo receptacular; Buxbaum, 1953). Disposicién, extension y
forma; caracteristicas de las células epidérmicas y de las productoras del néctar y su conexiéon con

los haces vasculares.
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Gineceo. Forma de ovario, estilo y estigma. Ovario: caracteristicas de epidermis interna del
l6culo, tejido parenquimatoso, su distribucién y forma. Numero, distribucion y tipo de haces
vasculares, idioblastos y su contenido. Estilo: epidermis externa e interna, tejido parenquimatoso,
caracteristicas de la cavidad estilar, del tejido de transmision y nimero y tipo de haces vasculares.
Estigma: caracteristicas de la epidermis, del tejido de transmision, del haz vascular y de las

inclusiones.

Con fines comparativos se midieron el grosor de cuticula, de la epidermis, de la hipodermis
y del colénquima en caso de estar presente. Todas las mediciones se hicieron con un analizador
de imagenes IMAGE - Pro Plus version 3.1 (Media Cybernetics, 1997), adaptado a un microscopio
Olympus BX — 50. Ademas se tomaron fotografias en este equipo para ilustrar las diferencias

anatdmicas encontradas entre las especies estudiadas.
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RESULTADOS

Morfologia y anatomia

Las flores estudiadas tienen una simetria actinomorfa, con una forma campanulada, con
una longitud que va de 1.5 cm en Opuntia pubescensy Tephrocactus aoracanthus hasta 6 y 8 cm
en Nopalea dejecta'y Opuntia cantabrigiensis, respectivamente; su diametro varia de 2.5 cm en
Pereskiopsis diguetiia 8 cm en Opuntia cantabrigiensis. El color del perianto también es variable
teniendo desde el blanco hasta el rojo oscuro o magenta (Cuadro 3); otros rasgos de la flor se

sintetizan en el cuadro 3.

Perianto

Los tépalos varian de color blanco en el género 7ephrocactus, amarillo en Opuntia, naranja
en Tunilla hasta tonos magenta o rojo oscuro en Cylindropuntia y Nopalea. Los tépalos se
encuentran unidos por la base y tienen una forma eliptica en la mayoria de las especies
estudiadas, con un apice acuminado, excepto en los géneros Maihueniopsisy Tephrocactus, en los
cuales es agudo y mucronato, respectivamente. Generalmente, el margen es liso, que cambia
ligeramente hacia el apice a eroso en las especies con apice mucronato. Los tépalos tienen una
vena central y gruesa y numerosas venas secundarias; las venas secundarias se unen para formar
aréolas, quedando libres hacia el margen. Morfoldgicamente los tépalos internos son muy

semejantes a los externos, pero varian en grosor.

Anatomia de tépalos externos. En corte transversal se distingue una epidermis adaxial
simple con células generalmente rectangulares, pero cuadradas en Cylindropuntia, Maihueniopsis

clavarioides, Opuntia pilifera, Pereskiopsis y Pterocactus, asi como en Maihuenia y papilosas en
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Opuntia cantabrigiensis y O. pubescens, sblo se observaron divisiones secundarias escasas en

Maihueniopsis darwinii (Fig. 3).

Fig. 3. Tépalos externos, cortes transversales. A. Cylindropuntia imbricata. B. Maihueniopsis
clavarioides. C. Pereskiopsis diguetii, D. Nopaela dejecta. E. Opuntia pubescens. F.
Maihueniopsis darwinii. G. Opuntia pilifera. H. Tephrocactus aoracanthus.
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La cuticula es variable en grosor, la pared periclinal es lisa y también de grosor variable
(Cuadro 4). Notoriamente el engrosamiento de la pared periclinal puede encontrarse en ambas
paredes o solamente en la pared externa (Fig. 3A, F, H), mientras las anticlinales se conservan
delgadas; en el citoplasma se observan cloroplastos evidentes. Los estomas de tipo paralelocitico
son escasos y se ubican al mismo nivel que el resto de las células epidérmicas. Se depositan
cristales prismaticos escasos y pequenios en el lumen celular en Maihueniopsis darwinij, hay
presencia de escasos granos de almidén en Maihuenia y algunos contenidos de color rojo en

Cylindropuntia, Opuntia piliferay Pereskiopsis (Fig. 3A, C, G).

Fig. 4. Haces vasculares en tépalos, cortes transversales. A. Maihueniopsis darwinii, anficribal. B.
Opuntia pubescens, colateral. C. Opuntia cantabrigiensis, arreglo lineal. D. Maihuenia
patagonica, distribucion al azar.
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La epidermis abaxial es semejante a la adaxial, con células mas pequeias y paredes
ligeramente mas delgadas; sin papilas, sélo con paredes periclinales gruesas en Maihueniopsis
darwinii y Opuntia cantabrigiensis. En todas las especies estudiadas se observd una menor

abundancia de estomas paralelociticos, .

Cuadro 4. Valores de la media (um) para el espesor de la pared celular de la epidermis en los
tépalos, pericarpelo estambres y estilo. Las letras mayusculas indican el valor de la pared periclinal
externa y las minusculas la pared periclinal interna. *en la medicion se consideraron células
papilosas.

Especies ADAXIAL Estilo Filamento Antera Pericarpelo
Tépalo externo Tépalo (o C D d E e F f
interno
A a B b

Pterocactus 4.16 0.92 1.37 0.72 3.58 0.60 2.22 0.58 2.01 0.47 5.16 1.74
araucanus
Pterocactus fischerii | 8.68 0.48 2.84 0.48 - 043 271 0.61 1.98 0.66 9.86 0.91
Cylindropuntia 8.01 0.85 7.87 0.64 1222 | 1.22 1.52 0.68 0.78 0.53 17.34 0.82
imbricata
Pereskiopsis diguetii | 7.01 0.38 3.18 0.34 5.47 0.36 1.88 0.50 11.21 0.30 1.44 0.31
Tephrocactus 20.47 0.52 9.44 0.42 53.21 | 0.62 62.94 0.63 2.10 0.78 3.99 0.55
aoracanthus
Tephrocactus 5.45 060 5.52 0.59 29.38 | 0.51 12.32 3.96 2.76 1.01 4.26 -
geometricus
Maihueniopsis 11.69 1.34 713 1.12 -- 0.54 1.60 0.53 1.32 0.67 7.58 1.29
darwinii
Maihueniopsis 456 0.63 241 0.63 459 0.82 5.97 0.97 0.98 0.623 | 3.88 0.63
clavarioides
Tunilla corrugata 255 0.34 1.48 -- 414 0.45 1.24 0.36 0.43 3.54
Opuntia 4,07 0.92 3.53 0.39 372 0.44 1.27 0.55 0.61 -- 1.40 0.35
cantabrigiensis
Opuntia pilifera 9.78 0.42 7.28 0.41 26.76 | 0.55 9.37 0.55 1.90 0.26 411 1.99
Opuntia pubescens 9.21 0.65 543 0.54 8.56 0.45 0.38 0.35 13.22 6.49 3.252 0.58
Nopalea dejecta 3.64 0.64 3.18 0.52 0.85 2.56 0.65 1.14 1.01 1.54 0.84
Mahuinia patagonica | 11.08 0.45 5.41 0.45 7.95 0.40 0.45 0.45 0.90 0.33 8.65 0.81
Mahuinia poeppiggii | 11.30 0.47 8.68 0.41 16.27 | 0.71 0.37 0.37 14.12 5.68 348 0.62
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El mesofilo esta compuesto de células isodiamétricas de tamafio variable, con cloroplastos;
la mayoria pueden ser parenquimatosas como en Maihueniopsis clavarioides, Nopalea (Fig. 3B, D)
y Pterocactus; pero algunas o todas son colenquimatosas como en Cylindropuntia, Opuntia,
Pereskiopsis, Tephrocactus (Fig. 3A, C, E-H) y Tunilla. Se observaron abundantes células de
mucilago y drusas (Fig. 3B, D, F, H); asi como una acumulacién de contenido de color rojo en
algunas células en Cylindropuntia, Opuntia pilifera y Pereskiopsis (Fig. 3A, C, G) y abundantes

granos de almiddon exclusivamente en Maihuenia.

Los haces vasculares son de tipo anficribal en Maihuenia y Maihueniopsis (Fig. 4A) y
colaterales (Fig. 4B) en el resto de las especies estudiadas. Los haces muestran un arreglo lineal
dentro del tépalo en las especies estudiadas, excepto Maihuenia que tiene una distribucion al azar

(Fig. 4C, D); siendo en todas las especies el haz vascular central es de mayor tamafno que el resto.

Anatomia de tépalos internos. En corte transversal se distingue una epidermis adaxial
simple con células de forma cuadrada a rectangular y cuticula de diferente espesor (Fig. 5). La
pared periclinal externa es gruesa a excepcion de Maihueniopsis clavarioides, Pterocactusy Tunilla
(Cuadro 4), mientras las anticlinales se conservan delgadas. Las células epidérmicas se distinguen
por presentar de manera visible cloroplastos, ademas de acumular contenido de color obscuro en
Cylindropuntia (Fig. 5C), Opuntia pilifera y Maihueniopsis darwinii. La epidermis abaxial es
semejante a la adaxial, pero con células de menor tamafio y las paredes periclinales y anticlinales
delgadas (<2 pm); los estomas son paralelociticos al mismo nivel que el resto de las células

epidérmicas, pero en menor abundancia que los tépalos externos.
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Fig. 5. Tépalos internos, cortes transversales. A-E. Epidermis simple. A. Maihueniopsis clavarioides,
mesofilo parenquimatoso. B. Twnilla corrugata, mesofilo parenquimatoso C. Cyilindropuntia
imbricata, mesofilo colenquimatoso. D. Nopalea dejecta, mesofilo parenquimatoso E. 7ephrocactus
geometricus, mesofilo parenquimatoso. F. Opuntia pubescens, epidermis papilosa y mesofiolo
colengimatoso.

El mesofilo se distingue por presentar células de parénquima de forma isodiamétrica y de
tamafio variable, con cloroplastos evidentes, excepto en Cylindropuntia Opuntia'y Tephrocactus,
cuyas células suelen ser colenquimatosas (Fig. 5C, E, F). Se observan abundantes células de
mucilago en todas las especies. Escasos granos de almidon se presentan exclusivamente en

Cylindropuntia, Nopalea, Opuntia cantabrigiensisy O. pubescens. Ademas, las especies de Opuntia
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se distinguen por tener las drusas. Al igual que en el tépalo externo, los haces vasculares son de
tipo colateral en todas las especies; a excepcidn Maihuenia y Maihueniopsis darwinii, que
presentan haces de tipo anficribal. Los haces se distribuyen linealmente, excepto en Maihuenia,
que presenta una distribucion al azar dentro del tépalo; el haz vascular central es de mayor

tamano que el resto, como en el tépalo externo (Fig. 4C).

Pericarpelo (Tubo receptacular)

Esta region del tallo que cubre el gineceo tiene una forma que varia de globosa a turbinada
(Fig. 6A, B), en ella se distinguen las aréolas, con gléquidas, espinas y tricomas; hay escamas

papiraceas, carnosas y pequefas de forma lanceolada con el apice acuminado.

Anatomia del pericarpelo. La epidermis del pericarpelo se interrumpe por los
meristemos activos ubicados en la aréola. La aréola estd cominmente invaginada en el cortex del
pericarpelo (Fig. 6), excepto en Cylindropuntia, Opuntiay Pereskiopsis donde se encuentran casi
superficiales, invaginandose pocos estratos celulares en el cortex (Fig. 6E, F). En cada aréola se
aprecia el tejido meristematico que da origen a las espinas y cerdas y el resto de las células

epidérmicas se diferencian en tricomas.

La epidermis del pericarpelo también es simple (Fig. 7A-D), excepto en Pterocactus que es
papilosa (Fig. 7E), de células cuadradas en la mayoria de las especies estudiadas y rectangulares
en Maihueniopsis darwinij, Nopalea'y Maihuenia. La cuticula es lisa, pero en Opuntia'y Tunilla es
ligeramente rugosa (Fig. 7D), comunmente delgada, excepto en Opuntia pilifera y Pterocactus
aoracanthus. Ademas, el grosor de las paredes epidérmicas varia desde delgadas en Nopalea y

Pereskiopsis (Cuadro 5) hasta gruesas (> 9 um) en Cylindropuntiay Pterocactus. Los estomas son
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Fig. 6. Pericarpelo y sus aréolas, cortes longitudinales. A. Cylindropuntia imbricata, pericarpelo
globoso. B. 7ephrocactus aoracanthus. C-F. Aréolas. C. Pterocactus fischeri. D. Nopalea dejecta. E.
Pereskiopsis diguetii, F. Cylindropuntia imbricata. a=aréola invaginada, b=escamas papiraceas.
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Fig. 7. Pericarpelo, cortes transversales. A-C. Epidermis y cuticula lisas. A. Nopaela dejecta. B.
Maihueniopsis clavarioides. C. Cylindropuntia imbricata. D. Tunilla corrugata, epidermis lisa y
cuticula rugosa. E. Pterocactus fischeri, epidermis papilosa y cuticula lisa. F. Opuntia
cantabrigiensis, anillo de haces vasculares (flechas). *=drusas, hc=hipodermis colenquimatosa.

escasos Yy al mismo nivel que el resto de las células epidérmicas.
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escasos y al mismo nivel que el resto de las células epidérmicas. Taninos y granos de almidon
Unicamente se observaron en Maihuenia. Por debajo de la epidermis se encuentra una hipodermis
lagunar colénquimatosa que varia de uno a dos estratos en Maihueniopsis clavarioides hasta ocho
en Cylindropuntia (Cuadro 5, Fig. 7A, C, D). El Unico contenido celular son drusas, exclusivamente
presentes en el primer estrato de células de la hipodermis, a excepcién de Pterocactus,

Maihueniopsis clavarioides (Fig. 7B, E) y Maihuenia que carecen de ellas.

Cuadro 5. Numero de estratos hipodérmicos en el pericarpelo, nimero de haces vasculares en el
pistilo y niUmero de Iébulos del estigma en las especies estudiadas.

Numero estratos Numero de haces Numero de I6bulos

Especie hipodermis pericarpelo pistilo estigma
Pterocactus araucanus 3 7 7
Pterocactus fischeri 3 7 7
Cylindropuntia imbricata 5 7 7
Pereskiopsis diguetii 3 4 4
Tephrocactus aoracanthus 7 7 7
Tephrocactus geometricus 4 14 7
Maihueniopsis darwinif 5 11 11
Maihueniopsis clavarioides 2 5 5
Tunifla corrugada 4 7 7
Opuntia cantabrigiensis 6 8 8
Opuntia pififera 4 7 7
Opuntia pubescens 4 10 10
Nopalea dejecta 5 8 8
Maihuenia patagonica 3 10 10
Maihuenia poeppigif 3 10 10
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Entre la hipodermis y el tejido vascular se encuentran las células de parénquima
semejantes en disposicion a las del tallo. Las denominadas células en empalizada se distinguen
por presentar abundantes cloroplastos y las del parénquima reservante son de forma isodiamétrica
y de tamaio variable; ademas hay abundantes células de mucilago y drusas, pero Pterocactus,
Maihueniopsis clavarioides, Tephrocactus y Tunifla carecen de estos contenidos minerales. Asi
mismo, Maihueniopsis darwinii, Nopalea, Pereskiopsisy Tephrocactus presentan escasos granos de
almiddén y las Unicas especies que se distinguen por presentar taninos son Cylindropuntia y
Maihueniopsis clavarioides. Anatdbmicamente, el pericarpelo se encuentra delimitado del tejido que

conforma el ovario por haces vasculares colaterales que forman un anillo (Fig. 7F).

Androceo

Los estambres son numerosos y de tamafio variable. Por ejemplo, son exsertos
exclusivamente en Nopalea;, se encuentran de la misma altura que el estigma en Pereskiopsis,
Tephrocactus y Tunilla 'y en el resto de las especies estudiadas son de menor tamafio que los
tépalos y de mayor que el estigma. Los estambres se encuentran libres sobre el tejido de néctar
(Fig. 8), por arriba de la cintura, una constriccién del pericarpelo. Esta cintura se presenta
generalmente entre el ovario y la liberacion de estambres y estilo en Cylindropuntia, Maihueniopsis
clavarioides y Tephrocactus , entre otras, dicha constriccién puede repetirse por abajo el ovario y

por encima del mismo o estar ausente como en Pterocactus.

Anatomia de filamentos. Transversalmente los filamentos tienen forma redonda en su
mayoria, pero de forma cuadrada en Cylindropuntia'y Maihueniopsis clavarioides, ovado-depresa

en Pereskiopsis, eliptica en Nopaleay redondo-eliptica en Opuntia (Fig. 9).
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Fig. 8. Androceo, cortes longitudinales notar la liberacién de los filamentos. A. Maihueniopsis
darwinii. B. Maihueniopsis clavarioides. C. Opuntia cantabrigiensis. a=liberacion de los filamentos,
tn=tejido de néctar, co=constricciéon del pericarpelo

Todos tienen una epidermis simple de células cuadradas, excepto en Cylindropuntia,
Opuntia pilifera 'y Pterocactus, los cuales presentan células rectangulares en sentido vertical. La
mayoria de las especies tienen la epidermis lisa, excepto en Cylindropuntia, Opuntia pilifera, O.
pubescens y Tephrocactus con epidermis ligeramente rugosa (Fig. 9G, H). Sus paredes son
delgadas (Cuadro 4) excepto en 7ephrocactus (>9 um). Un contenido de color rojo se presenta
sblo en Pereskiopsis, Pterocactusy Tephrocactus. El parénquima esta conformado por células de
forma isodiamétrica y llega a constituir cerca del 80 % del filamento; inmersas en el parénquima
se observan células de mucilago (Fig. 9A, C), escasos granos de almidén exclusivamente en
Cylindropuntia, Maihueniopsis'y Opuntia pilifera y al centro de cada filamento un haz vascular de

tipo anficribal (Fig. 9A-F).
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Fig. 9. Filamentos forma y tejido fundamental, cortes transversales. A. Maihueniopsis darwinij,
redonda B. T7ephrocactus geometricus, redonda. C. Cylindropuntia imbricata, cuadrada. D.
Pereskiopsis diguetij, Ovado-depresa. E. Nopalea dejecta, eliptica. F. Opuntia pilifera, redonda-
eliptica. G-H. Epidermis. G. Opuntia pilifera, paredes delgadas. H. 7ephrocactus aoracanthus,
paredes gruesas. cm=célula de mucilago, hac=haz vascular anficribal.
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Anatomia de anteras. Las anteras son tetrasporangiadas, con epidermis simple,
papilosa y cuya pared varia en espesor (Cuadro 4, Fig. 10). Las células epidérmicas
contienen granos de almiddn Unicamente 7unilla 'y drusas en Pterocactus el resto de las
especies carece de alguna inclusion. El endotecio presente hasta el ostiolo tiene un estrato
de células con sus tipicos engrosamientos helicoidales (Fig. 10C); el conectivo se
conforma por células de parénquima con numerosas drusas y al centro de cada tétrada

termina el haz vascular de tipo anficribal (Fig. 10B).

Nectario

En corte longitudinal de la flor se distingue una modificacion en la base de los estambres
mas internos, los cuales se encuentran fusionados en la pared del tubo receptacular (Buxbaum,
1953); esta modificacion se reconoce como el nectario (Fig. 11); el cual estd constituido por
células secretoras. El nectario es de tipo disco en Maihueniopsis darwinij, Opuntia'y Maihuenia, ya
que en vista longitudinal las células secretoras del néctar se distribuyen sélo en la base vy
alrededor del estilo. Maihueniopsis clavarioides, Nopalea, Pterocactus, Pereskiopsisy Tunifla tienen
un nectario tipo embudo parcialmente cerrado y un nectario tipo embudo abierto se presenta en

Cylindropuntiay Tephrocactus (Fig. 11A-E).

Anatomia del nectario. El nectario se diferencia por presentar una epidermis simple con
células de forma cuadrada a rectangular, de pared delgada (Fig. 11F), con abundantes taninos
que ocluyen su lumen celular exclusivamente en Nopalea (Fig. 11G) y Tephrocactus. Las células
que conforman el nectario se distinguen por ser de forma isodiamétrica, pequefias y muy
compactas, con su nucleo y vacuola evidentes (Fig. 11F-H). Estas células pueden tener drusas;
granos de almidon exclusivamente en Cylindropuntia o un contenido de color obscuro en
Maihueniopsis clavarioides, Pereskiopsis, Pterocactus y Tephrocactus (Fig. 11) y se aprecian

abundantes haces vasculares (Fig. 11H, I).
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Fig. 10. Anteras, cortes transversales. A. Cylindropuntia imbricata, tetrasporangiadas. B.
Maihueniopsis clavarioides, haz vascular anficribal. C. Opuntia pilifera, epidermis papilosa y
endotecio.
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Fig. 11. Nectario. A-D. Tipo de nectario, cortes longitudinales. A. Maihuenia patagonica, disco, B.
Maihuenia poeppigil, disco. C. Opuntia cantabrigiensis, disco. D. Cylindropuntia imbricata,
embudo abierto. E. Maihueniopsis clavarioides, embudo cerrado. F-H. Detalles del nectario,
cortes transversales. F. Pereskiopsis diguetii, células con citoplasma denso. G. Nopalea dejecta,
células epidérmicas con taninos. H. Opuntia cantabrigiensis, tejido vascular en el nectario. I.
Nopalea dejecta, corte longitudinal, detalle del tejido vascular.
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Ovario

El ovario se encuentra embebido en el pericarpelo. La forma del léculo es eliptica en
Nopalea, Opuntia pubescens, Pereskiopsis y Tunilla, ovada-depresa en Maihueniopsis, O.
cantabrigiensis, O. piliferay Tephrocactus, circular en Pterocactus; arrinonada en Cylindropuntia y

ovada en Maihuenia (Fig. 12A-D).

Anatomia del ovario. El ovario se distingue del tejido que corresponde al tallo, por estar
delimitado por un anillo de haces vasculares de tipo colateral (Fig. 12E). Hacia el léculo hay una
epidermis simple con cuticula lisa y delgada, excepto Opuntia pubescens, Pterocactusy Tunilla, en
las cuales es ligeramente rugosa y en 7ephrocactus aoracanthus papilosa (Fig. 12F). Subyaciendo
a la epidermis se encuentra un parénquima conformado por células de forma isodiamétrica, muy
compactas, en el que se presentan drusas solo en Cylindropuntia, Nopalea, Opuntia'y Maihuenia,
algunos granos de almidon se observan en Maihueniopsis, Opuntia pilifera, O. pubescens,
Pterocactus y Maihuenia y un contenido de color obscuro ocluye el lumen celular exclusivamente

en Cylindropuntia, Maihueniopsis clavarioides (Fig. 12G) y Pereskiopsis.

Los dvulos son campilétropos, bitégmicos, con un funiculo largo y encorvado sobre la
calaza (Fig. 12H). La forma de las células de la epidermis externa del funiculo es rectangular o
cuadrada en Cylindropuntia, Maihueniopsis darwiniiy Opuntia pubescens. Entre los contenidos que
se observaron en la epidermis estan las drusas en Cylindropuntia, Nopaleay Opuntia, taninos en
el funiculo de Cylindropuntia, Maihueniopsis clavarioides y Opuntia pilifera, en la calaza de
Cylindropuntia, Nopalea y Pterocactus y, en la epidermis del tegumento externo y la calaza en

Tephrocactus (Fig. 121) y en Maihuenia.
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Fig. 12. Ovario. A-D. Forma del léculo del ovario, cortes longitudinales. A. Nopalea dejecta, eliptica
ovada B. Opuntia pilifera, depresa. C. Cylindropuntia imbricata, arrinonada. D. Maihuenia
patagonica. Ovada. E-I. Detalles del ovario, cortes transversales. E. Opuntia pubescens, haces
cilindro de haces vasculares que limitan el ovario. F. Tephrocactus aoracanthus, epidermis
papilosa. G. Maihueniopsis clavarioides, contenido de color oscuro en epidermis. H. Opuntia
pubescens, Ovulo campildtropo. 1. Tephrocactus aoracanthus, contenido de color oscuro en
epidermis del tegumento externo.
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Columna

La columna se define como la regién de fusién y adelgazamiento de los carpelos que se
encuentra sobre el ovario hasta donde se comienza a distinguir el pistilo (Fig. 13A, B). Esta regién
se encuentra sobre la cintura de la flor en Maihueniopsis darwiniiy Maihuenia, bajo la constriccion
que se da en el tubo floral en Cylindropuntia, Nopalea y Opuntia y a la altura de la misma

constriccion en el resto de las especies estudiadas.

Anatomia de la columna. Esta regidn se constituye exclusivamente por células de
parénquima de forma isodiamétrica con numerosas células de mucilago (Fig. 13C-E) y drusas en
Cylindropuntia, Nopalea, Opuntia, Pereskiopsis y Tunilla, abundantes granos de almidén en

Cylindropuntia, Maihueniopsisy Pterocactusy ambos contenidos celulares en Maihuenia.

Estilo

Por su morfologia, visto longitudinalmente y con relacién a su base, el estilo se considera
columnar con forma umbonada en Maihuenia patagonica, globoso en Nopalea y Tephrocactus,
clavado con ensanchamiento hacia la base exclusivamente en Opuntia y clavado sin

ensanchamiento en su base en el resto de las especies estudiadas (Fig. 14A-C).
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Fig. 13. Columna. A-B Opuntia sp., esquema y dibujo, la flecha indica la region de la columna. C-E.
Detalle del tejido parenquimatoso de la columna, cortes longitudinales. C. Cylindropuntia
imbricata, abundantes drusas. D. Maihueniopsis darwinii, corddn vascular. E. Pterocactus fischeri,
células de mucilago.
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Anatomia del estilo. En corte transversal se aprecia un estilo abierto excepto en Nopalea
(Fig. 14D, E), que presenta una cavidad estilar semiabierta porque es sélido cerca del ovario y se
abre hacia los lobulos del estigma. La epidermis externa tiene células de forma cuadrada con una
cuticula gruesa (Cuadro 4) v lisa, excepto en Maihuenia (Fig. 15A) y con la presencia de contenido
de color oscuro en su lumen celular y algunos granos de almidon en Maihueniopsis. La epidermis
de la cavidad estilar consiste de células de tamano variable que se hacen papilosas cerca de los
I6bulos del estigma y estan ocluidas completamente por taninos (Fig. 15B, C). Entre la cavidad
estilar y la epidermis externa se distinguen células de parénquima con cloroplastos, algunas
células de mucilago (Fig. 15B) y haces vasculares que varian en nimero de cinco en Pereskiopsis
hasta 11 en Maihuenia (Cuadro 5). Los haces vasculares son anficribales (Fig. 15D), excepto en
Maihueniopsis clavarioides con haces colaterales. Subyacente a la epidermis de la cavidad estilar
se distingue el tejido de transmisidon, compuesto por células pequefias, compactas y con su
citoplasma denso, cuya distribucion es circular, pero al aproximarse a la regiéon donde se separan
los 16bulos del estigma se observa de forma lobulada. Notoriamente en Nopaleay Opuntia hay de
cuatro a cinco estratos celulares de parénquima entre el tejido de transmisién y la epidermis de la

cavidad estilar (Fig. 15C, E).

Estigma

Los estigmas son lobados Yy filiformes, el nimero de Iébulos en el estigma varia desde cinco
en Pereskiopsis hasta 11 en Maihueniopsis (Cuadro 5), tienen colores obscuros en la mayoria de

las especies y se aprecian fuertemente papilosos en Opuntiay Pterocactus.
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Fig. 14. Estilo. A-C. Forma, cortes longitudinales. A. Maihuenia poeppigii, columnar umbonado.
B. Cylindropuntia imbricata, globoso. C. Maihueniopsis clavarioides, clavado sin ensanchamiento.
D-E. Cavidad estilar, cortes transversales. D. Tunilla corrugata, abierta con abundantes células
de mucilago. E. Nopalea dejecta, cerrada.
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Anatomia del estigma. Cada lébulo se distingue en corte transversal por tener una
forma triangular; la epidermis en las caras mas largas es papilosa con el lumen ocluido por
abundantes taninos y por debajo de ella se encuentra el tejido de transmision (Fig. 15F). En la
cara mas corta, la epidermis tiene células de forma cuadrada sin taninos y subyacente a ésta se
observa un paquete de células parenquimatosas de forma isodiamétrica y tamano variable que se
extienden hasta rodear el haz vascular; ademas hay un nimero variable de células de mucilago en

Pereskiopsis, Tephrocactusy Tunilla.

- B

Fig. 15. Estilo y estigma, cortes transversales. A-E. Estilo. A. Maihuenia patagonica, epidermis de
pared gruesa. B. Pereskiopsis diguetii, epidermis de cavidad estilar con contenido oscuro. C.
Opuntia cantabrigiensis, epidermis de cavidad estilar, estratos parenquimatosos y tejido de
transmision. D. Opuntia pilifera, haz vascular anficribal. E. Opuntia pilifera, tejido de transmision. F.
Opuntia pubescens, |6bulo. ce=cavidad estilar, tt=tejido de transmision.
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Los caracteres

Se encontraron 77 caracteres en los diferentes verticilos florales de las especies
analizadas. De ellos a 20 se les reconocié como binarios y 57 como multiestado (Cuadro 6).
Algunos caracteres anatomicos de la flor al ser mapeados en el cladograma de consenso estricto

de Wallace y Dickie (2002) se revelan como posibles caracteres apomorficos (Fig. 16).

Cuadro 6. Caracteres y estados de caracter para los verticilos florales de Opuntioideae

Caracter Estados de Caracter

Epidermis de pericarpelo Simple (0), papilosa (1) Pterocactus

Contenidos obscuros en la

epidermis del pericarpelo Ausentes (0) Pterocactus, presentes (1)

Contenidos obscuros en la
epidermis adaxial del Ausentes (0), presentes (1) Cylindropuntiay Pereskiopsis
tépalo externos

Redonda (0), cuadrada (1) Cylindropuntia, ovado-depresa (2) Pereskiopsis,

Forma del filamento eliptica (3) Nopalea, redondo-eliptica (4) Opuntia

Ovada (0) Maihuenia, circular (1) Pterocactus, eliptica (2) Nopalea, Opuntia
Forma del I6culo del ovario | pubescens, Pereskiopsisy Tunilla, ovada-depresa (3) Maihueniopsis, O.
cantabrigiensis, O. piliferay Tephrocactus, arrifonada (4) Cvlindropuntia

Drusas en el nectario Ausentes (0), presentes (1) Pereskiopsis
Drusas en la columna Ausentes (0), presentes (1) Pereskiopsis
Meristemos en pericarpelo | Superficial (0), invaginados (1) 7Tephrocactus
Pared del ovario Lisa (0), papilas (1) 7ephrocactus

Pared periclinal en

epidermis de tépalos Delgada (0), gruesa (1) 7ephrocactus

Pared periclinal en

epidermis de filamentos Delgada (0), gruesa (1) Tephrocactus

Haces vasculares en Colateral (0), anficribal (1) Maihueniopsisy Maihuenia

tépalos

Cristales en epidermis

adaxial de tépalos Ausentes(0), presente (1) Maihueniopsis
externos

Cuticula de pericarpelo Lisa (0), rugosa (1) 7unillay Opuntia

Epidermis abaxial de

tépalos externos Lisa (0), papilas (1) Opuntia

Forma de estilo Umbonado (0) Maihuenia, Globoso (1) NMopalea, clavado (3)

Cavidad estilar Abierta (0), semiabierta (1) Nopalea

Granos de almidon en

mesofilo de tépalos Ausentes (0); presentes (1) Maihuenia

Arreglo de los haces

. Lineal (0), azar (1) Maihuenia,
vasculares en tépalos

Contenidos de color oscuro
en epidermis de ausentes (0); presentes (1) Maihuenia
pericarpelo
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DISCUSION

Las flores de las especies estudiadas de Opuntioideae comparten caracteristicas
morfoldgicas anatdmicas con Maihuenioideae como son la presencia de estomas paralelociticos en
los tépalos externos, la notable disminucidn de los mismos en los tépalos internos; los meristemos
activos en las aredlas del pericarpelo; los numerosos filamentos con anteras tetrasporangiadas; el
ovario infero con 6vulos campilotropos; el estilo abierto, la epidermis de la cavidad estilar papilosa
con taninos en su lumen celular, entre otras caracteristicas; pero se encontraron diferencias
respecto a su tamano y caracteristicas especificas que a continuacion se discuten. Ademas, de las
gléquidas presentes en las aréolas del pericarpelo se encontré que la disposicion lineal de los

haces vasculares en el perianto son caracteres que comparten las Opuntioideae estudiadas.
Valor filogenético de los caracteres anatomicos florales

Algunos caracteres anatémicos de la flor al ser mapeados en el cladograma de consenso
estricto de Wallace y Dickie (2002) se revelan como posibles caracteres apomorficos (Fig. 16). Por
ejemplo, el clado Pterocactus se podria apoyar por la ausencia de contenido de color oscuro en las
células epidérmicas del pericarpelo y la presencia de la epidermis papilosa del pericarpelo (Fig.

16b).

El clado de la tribu Cylindropuntieae, que incluye a Cylindropuntia'y Pereskiopsis, se apoya
por la presencia de contenido de color oscuro ocluyendo el lumen celular de las células que
conforman la epidermis adaxial y el mesofilo de los tépalos externos (Fig. 16c). Las posibles
sinapomorfias para Cylindropuntia son la forma cuadrada del filamento y el I6culo del ovario de
forma arrifnonada (Fig. 16d). Para Pereskiopsis las posibles sinapomorfias son la presencia de
drusas en el nectario y en la columna (Fig. 16e). Sin embargo estos caracter solo podran refutarse

o reconocerse en un analisis filogenético que incluya las especies de todos los géneros de la tribu.
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El clado de la tribu Tephrocacteae se distingue por tener el ldculo de forma ovada-depresa
y los meristemos del pericarpelo fuertemente invaginados (Fig. 16f). La posible sinapomorfia para
Tephrocactus es la presencia de papilas en el ovario y las paredes periclinales gruesas (>9 um) de
la epidermis de los tépalos y los filamentos (Fig. 16g). Para Maihueniopsis la presencia de haces
vasculares de tipo anficribal en ambos tépalos (Fig. 16h). Es un estado de caracter que se
comparte con Maihuenia'y por ello se considera plesiomoérfico. En Maihueniopsis clavarioides una
posible autapomorfia es la presencia de pequefios cristales prismaticos en las células epidérmicas
adaxiales de los tépalos externos. Las diferencia encontradas entre Maihueniopsis clavarioidesy M.

darwinii deberan de confirmarse al estudiar un mayor nimero de especies de este género.

El clado de la tribu Opuntieae, donde se encuentran 7unilla y Opuntia se apoya por tener la
epidermis con cuticula rugosa en el pericarpelo (Fig. 16i). El género Opuntia tendria como posible
sinapomorfia la presencia de papilas en la epidermis abaxial de los tépalos externos (Fig. 16k).
Nopalea no comparte con las especies estudiadas de Opuntia, el estilo globoso con la base en
forma de copa, la epidermis papilosa y la cavidad estilar semiabierta (Fig. 16l). Estos rasgos junto
con otras evidencias morfoldgicas al estudiar un mayor nimero de especies de Nopalea y de
Opuntia, deberan de incluirse en futuros andlisis de parsimonia con la finalidad de refutar la
parafilia del género Opuntia y apoyar el reconocimiento del género ANopalea como un grupo

monofilético.
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Fig. 16. Mapeo de las posibles sinapomorfias de la anatomia floral de la subfamilia Opuntioideae
sensu Wallace y Dickie (2001). Se marcan las posibles sinapomorfias con una letra (en el texto se
da la informacion).
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Por otra parte el clado de Maihuenia presenta como posibles sinapomorfias la presencia de
granos de almidon en tépalos externos e internos y el arreglo al azar de los haces vasculares en
ambos tépalos, asi como el contenido de color oscuro en las células epidérmicas del pericarpelo
(Fig. 16m).

Los caracteres anatomicos

Perianto. De acuerdo con Tiagi (1955) el perianto en la familia Cactaceae esta
conformado por hojas diferenciadas o bien escamas derivadas que presentan modificaciones y
discrepancias marcadas a través de las series que forman tanto los tépalos externos como los
internos. Esta aseveracion se corrobora en los taxones estudiados, ya que se distingue una ligera
diferencia en cuanto al grosor de los tépalos externos, en comparacién con los internos.

La vascularizacién en los tépalos, por considerarse hojas modificadas y a su vez
extensiones del tallo, es similar a la de las hojas, pero mas simple (Dickison, 1993). En general,
puede ser abierta cuando las Ultimas ramificaciones de los nervios terminan libres o cerrada
cuando las nervaduras se anastomosan entre si (Dickison, 1993; Lindorf et a/, 1991). En las
especies estudiadas, los tépalos revisados cuentan con numerosas nervaduras secundarias que se
derivan de una central, la cual se distingue del resto por ser de mayor grosor. Las nervaduras se
ramifican y tienen una distribucidon por la superficie del tépalo uniéndose para formar aréolas;
mismas que hacia el margen del tépalo se observan libres. La disposicion y el tipo de los haces
vasculares varia entre especies. Por ejemplo, la disposicion de los haces vasculares observada es
lineal en todos los miembros de Opuntioideae, pero en Maihuenia la disposicion es al azar y en
varios miembros de Cactoideae se han regitrado ambas, como en Escontria chiotilla, Lophocereus
schottii, Myrtillocactus geometrizans y Polaskia chichjpe (Fuentes-Pérez, 2004). Los haces
vasculares son colaterales tanto en tépalos externos como en internos; en la mayoria de las

especies estudiadas y concuerda con lo reportado por Tiagi (1955) para otras cactaceas y para los
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haces corticales y medulares de los tallos (Terrazas & Mauseth, 2002). Solamente en Maihueniay
Maihueniopsis se observaron haces vasculares del tipo anficribal en tépalos externos e internos.

De acuerdo con Endress (1994) y Dickison (1975), las inclusiones minerales en las células
epidérmicas se consideran un caracter con valor diagndstico, como es el caso de los cristales
prismaticos de Maihueniopsis clavarioides. En el mesofilo todos los miembros de Opuntioideae
presentaron drusas, pero no en Maihuenia. La presencia de granos de almidon en las especies
estudiadas es variable y pueden observarse no sélo en tépalos externos e internos, sino también
en otros verticilos. Su presencia seguramente esta relacionada con la actividad metabdlica de la
flor y no puede considerarse un caracter con valor diagndstico (Esau, 1987).

Notoriamente la pared periclinal de las células epidérmicas puede ser gruesa y de
naturaleza exclusivamente celuldsica. Por ello, se interpreta como una epidermis colenquimatosa
(Haberlandt, 1914). La presencia de colénquima se hace evidente en todas las células de mesofilo
de Cylindropuntiay Opuntiay seguramente esta pared de celulosa ayuda a la economia hidrica de

la flor antes y durante de la polinizacion.

Pericarpelo. En cortes transversales, se distingue la presencia de meristemos activos,
ubicados en las aréolas. A diferencia de lo que ocurre en Cactoideae (Fuentes-Pérez, 2004), en
Opuntioideae la aréola esta invaginada en el cortex del pericarpelo. Este rasgo de la posicion de la
aréola en el pericarpelo se comparte entre la mayoria de los miembros de Opuntioideae y
Maihuenia. Estos resultados sugieren que los miembros de Opuntioideae con aréolas
completamente invaginadas en el pericarpelo son mas primitivas al compartir este atributo con
Maihuenia. Unicamente, Opuntia pilifera y Pereskiopsis tienen los meristemos de las aréolas
relativamente superficiales. Se sugiere estudiar un mayor nimero de especies de ambos géneros
para confirmar la posicion de las aréolas en el pericarpelo. Las caracteristicas anatdmicas del

pericarpelo en la epidermis, hipodermis, cortex y tejido vascular son similares a lo descrito para el
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tallo de Opuntioideae (Mauseth, 2005) y los haces vasculares de tipo colateral son similares a los

descritos por Tiagi (1955) para Pereskia bleo, Mammillaria tenuisy Rhipsalis cassutha.

Androceo. En las especies observadas se distinguen numerosos estambres exsertos
exclusivamente en Nopalea, en Pereskiopsis, Tephrocactusy Tunilla se distinguen de la misma
altura que el estigma. En un corte longitudinal los filamentos se encuentran libres sobre el tejido
de néctar y por arriba de donde se da una constriccion del pericarpelo en la flor (cintura). Los
estambres son numerosos y se forman en las paredes internas del tubo receptacular en las

cactaceas (Boke, 1980).

La forma del filamento, vista en corte transversal, resultd ser un caracter diagndstico que
permite separar a los géneros. Ademas, la epidermis papilosa distingue a Cylindropuntia, Opuntia
y Tephrocactus, asi como sus paredes periclinales gruesas en Tephrocactus'y Opuntia pilifera. El
haz vascular anficribal de cada filamento ya habia sido registrado para otras Cactaceae (Tiagi,
1955; Fuentes-Pérez, 2004); pero difiere de lo registrado para los géneros de otras familias como
Commelinaceae (Hardy et al, 2000), Ericaceae (Hermann y Palser, 2000) y Hamamelidaceae

(Mione y Bogle, 1990).

Comunmente se observa una o dos capas de células del endotecio (Fahn, 1978), pero se
pueden observar hasta cinco en algunas especies de la familia Buxaceae (Baltasar & Endress,
2002). En las Opuntioideae estudiadas solamente se observé un estrato de células que conforman

el endotecio y semejante a lo registrado en miembros de Cactoideae (Fuentes-Pérez, 2004).

Nectario. En las Opuntioideae estudiadas solamente se encontraron los tipos disco y
embudo. Este Ultimo es el mas comin y se comparte con varios géneros de Cactoideae como
Acanthocalycium, Lophophora, ~Mammillaria, Strombocactus, Thelocactus, Toumeya Yy
Turbinicarpus. El nectario tipo embudo se distingue por ser una cdmara mas o menos abierta o

cerrada; dicha cavidad generalmente esta cerrada por la base encorvada de los estambres mas
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internos o por una proyeccion del tejido receptacular, misma que da forma a un diafragma que
cierra mas o menos la cavidad nectarial, dejando Unicamente paso al estilo (Buxbaum, 1953;
Smets & Cresens, 1988). El nectario tipo disco sblo se encontré en M. darwiniiy las especies de
Opuntia, en este caso las células secretoras de néctar se distribuyen entre el espacio que se forma
de los estambres al pericarpelo, es decir, en la base y alrededor del estilo. Este tipo de nectario se
encuentra presente en Maihueniay fue registrado en Rhijpsalis por Buxbaum (1953). Se interpreta
que el nectario disco aparecid independientemente dos veces en Opuntioideae a partir del nectario

tipo embudo.

Comunmente el tejido secretor del néctar puede estar restringido a la epidermis o en varios
estratos celulares por debajo de la epidermis, cubierta por una delgada cuticula (Esau, 1987;
Lindorf et al., 1991). Usualmente las células epidérmicas tienen un citoplasma denso y pueden o
no modificarse en tricomas (Vogel, 1974; Rudall, 1992) y subyacente a la epidermis, las células
son pequefas, con paredes delgadas, citoplasma granular denso y nucleos relativamente grandes
(Fahn, 1979; Esau, 1987; Lindorf et a/, 1991). Estas caracteristicas de las células subyacentes a la
epidermis se observaron en las especies de Opuntioideae estudiadas y son semejantes a otros
miembros de las familias Caryophyllaceae (Fahn, 1979; Weberling, 1992), Leguminosae (Pascal et
al, 2000); Ranunculaceae, Valerianaceae, Lauraceae y Passifloraceae (Fahn, 1979; Weberling,
1992; Flores, 1999). Ademas en todos los miembros de Opuntioideae estudiadas la célula
epidérmica del nectario es simple, pero los taninos que ocluyen el lumen de estas células es un

caracter compartido por Nopalea y Tephrocactus.

Gineceo. El ovario infero tipico de Cactaceae se observo en las Opuntioideae estudiadas.
La forma del l6culo es un caracter diagndstico para las Opuntioideae estudiadas; por ejemplo, es
eliptica en MNopalea, Pereskiopsis y Tunilla, ovada-depresa en Maihueniopsis y Tephrocactus y

circular en Pterocactus. Notablemente, las especies estudiadas de Opuntia presentan mas de una
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forma del léculo; por ello, se sugiere estudiar un mayor nimero de especies de este género para
entender la variacién de este rasgo. Ademas, la epidermis del I6culo es papilosa exclusivamente
en 7ephrocactus. Barthlott y Hunt (1993) indican que externamente el ovario esta rodeado por el
pericarpelo y limitado por un anillo de haces vasculares. Esta disposicion se confirmd en las
especies de Opuntioideae estudiadas, donde el parénquima del ovario se encuentra limitado por

un anillo de haces vasculares de tipo colateral.

En todas las especies estudiadas se observaron dvulos de tipo campilotrdpico, bitégmico
con un funiculo simple, largo y encorvado sobre la calaza, confirmando que este tipo de évulos es
el mas comun en Cactaceae (Boke, 1963; Hernandez-Garcia & Garcia-Villanueva, 1991; Nuhez-
Mariel et al, 2001). A diferencia de Nufez-Mariel (2004) no se observan tricomas en el funiculo.
De acuerdo al tipo sefalado, los o&vulos tienen dos tegumentos distinguibles, donde
Cylindropuntia, Nopaleay Opuntia se distinguen por presentar drusas en la epidermis del funiculo.
La presencia de taninos en el funiculo es compartida por Cylindropuntia, Maihueniopsis
clavarioides 'y Opuntia pilifera, mientras que se prolongan hasta la calaza en Cylindropuntia, pero
se restringe a la calaza en Nopalea, Pterocactus y Tephrocactus. Este caracter distintivo fue
llamado células aperladas del funiculo por Buxbaum (1953), quien las registrd en varios géneros
de Pachycereeae de la subfamilia Cactoideae. Nufiez-Mariel (2004) reporta para Myrtillocactus
geometrizans el mismo tipo de contenido, el cual se deposita desde las primeras etapas de la
megagametogenesis. Se sugiere realizar estudios de embriologia para confirmar si también en

Opuntioideae se presentan en las primeras etapas de la megagametogenesis.

En las especies estudiadas de Opuntioideae se encontré un estilo abierto similar a lo
registrado para Pereskia (Boke, 1963, 1966, 1968) y en varios miembros de Cactoideae (Fuentes-
Pérez, 2004) y es comun en las monocotiledoneas (Hanf, 1935). Notoriamente, Nopalea fue el

Unico miembro de Opuntioideae con la cavidad estilar semi-abierta, similar a lo reportado para
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Cereus tortuosus (Hanf, 1935) y Myrtillocactus geometrizans (Fuentes-Pérez, 2004). Este tipo es
poco comun pero también se ha registrado para Mangifera indica (De Wet et al., 1990) y Persea

americana (Sedgley y Buttrose, 1978).

El tejido de transmision presenta células isodiamétricas, pequefias y compactas, con un
citoplasma denso y nucleo evidente en todas las especies estudiadas y rodea a la cavidad estilar
como en otras dicotiledoneas (Lindorf et a/, 1991). La presencia de taninos que ocluyen el lumen
celular de la epidermis de la cavidad estilar es un atributo que se comparte con Mahuienia y
Pereskia (Boke, 1963, 1966, 1968). El nimero de haces vasculares que corren por el estilo
corresponden al nimero de ldbulos y confirman lo registrado por Tiagi (1955) para otras

Cactaceae.

Una de las diferencias mas significativas para la flor de cactaceas se ha descrito para el
desarrollo y organizacion del pistilo y por consiguiente del estigma debido a la diferencia en fusion
de los carpelos y la especializacién de su tejido (Buxbaum, 1953; Boke, 1980). En la mayoria de
las cactaceas el estigma esta integrado por I6bulos regulares mas o menos largos (Bravo-Hollis,
1978). Mas aun, las caracteristicas estructurales y fisioldgicas del estigma varian entre familias
(Fahn, 1978; Lindorf et a/, 1991); no obstante como extensién del estilo, el estigma se encuentra
organizado de manera muy similar con epidermis, parénquima, tejido de transmision y haces
vasculares. Los lébulos en la mayoria de las familias tienen una epidermis papilosa (Esau, 1987) y
una escasa epidermis lisa, en adicién a una hipodermis que puede ser colenquimatosa. En las

especies estudiadas se confirman dichas caracteristica de los estigmas lobados.
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CONCLUSIONES

La descripcion anatdmica y morfoldgica de cada una de las flores de las especies de
Opuntioideae estudiadas permitié encontrar caracteres distintivos para género y otros comunes
para la familia Cactaceae. Por ejemplo, en los tépalos externos se encontraron estomas
paralelociticos, mesofilo con abundantes cloroplastos y haces vasculares de tipo colateral; en el
pericarpelo se observaron los rasgos tipicos de los tallos; en los filamentos un solo haz vascular
anficribal; en las anteras tetrasporangeadas la epidermis papilosa y un estrato de células del
endotecio y el ovario infero con évulos campil6tropos. Los miembros de Opuntioideae comparten
con Maihuenia epidermis adaxial simple con células cuadradas en tépalos externos; aréolas con
meristemos activos en el pericarpelo; filamentos con caracteristicas similares; un nectario del tipo
disco; ovario embebido en el pericarpelo con numerosos 6vulos campilotropos y de placentacion

parietal; un estilo columnar abierto y numerosos I6bulos papilosos.

Los caracteres que comparten los miembros de Opuntioideae estudiadas en los verticilos
florales son: ausencia de contenidos en las células epidérmicas del pericarpelo en el clado formado
por Pterocactus incluyendo Maihuiniopsis clavarioides, presencia de contenidos de color rojo en el
lumen de células epidérmicas y mesofilo de tépalos externos en el clado que incluye a
Cylindropuntiay Pereskiopsis, mientras que el clado conformado por 7ephrocactusy Maihueniopsis
se distingue por la forma del l6culo que es ovada-depresa y tener meristemos invaginados en el
pericarpelo; el clado de 7wunilla 'y Opuntia es respaldado por tener una epidermis rugosa en el
pericarpelo. Estos se afiaden a las posibles sinapomorfias de la subfamilia. Se encontraron estados
de caracter que pueden interpretarse como sinapomorfias para los géneros sensu Wallace y Dickie
(2001). Se sugiere estudiar los géneros Austrocylindropuntia, Brasilopuntia, Consolea,

Cumulopuntia, Grusonia, Miquelopuntia, Quiabentia y Tacinga con la finalidad de confirmar las
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posibles sinapomorfias de la subfamilia y encontrar los atributos en la anatomia floral que

permitan apoyar el reconocimiento de estos géneros.
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