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Resumen

Se estudié la morfologia y anatomia de la zona florifera de Ce-
phalocereus senilis (Haw.) Pfeiff. con la finalidad de caracterizar-
la'y compararla con la informacion disponible para otras espe-
cies. Se describen con detalle las ramas vegetativas y reproducti-
vas. Los resultados mostraron que existen cambios en la morfo-
logia relacionados con cambios en la anatomia después de la
formacién de la zona florifera. La reduccién de los espacios inte-
rareolares, el incremento en el tamafo de las aréolas y una den-
sa produccion de cerdas y tricomas largos en las aréolas de la
zona florifera permiten reconocerla como un cefalio lateral. Tres
cambios anatémicos se asocian a la presencia del cefalio lateral:
el desarrollo de la peridermis cercana al meristemo apical, la au-
sencia de clorénquima y el retardo en la formacién de fibras en
el xilema secundario. El cefalio lateral de C. senilis presenta las
modificaciones reportadas para las especies del género Espos-
toa, también con cefalio lateral, excepto por la presencia de cris-
tales en los tricomas, la incorporacion de nuevas costillas al ce-
falio y la dilatacion del parénquima xilemético y floemaético.

Palabras clave: cactaceas, cefalio lateral, Cephalocereus, clo-
rénquima, habito columnar, Hidalgo, paedomorfosis, perider-
mis, pseudocefalio, viejito, zona florifera.

Introduccion

La mayoria de las cacticeas no muestran diferen-
cias morfoldgicas entre las ramas vegetativas o juveni-
les y aquellas maduras que portan las estructuras re-
productivas (Anderson, 2001). Sin embargo, en algu-
nas especies de las tribus Cereeae, Pachycereeae y Tri-
chocereeae, se presentan cambios en la morfologia
cuando la planta inicia su reproduccion al llegar a la
fase adulta (Terrazas & Arias, 1999). El 4rea de las ra-
mas o tallos asociados a la reproduccién en el que se
producen los cambios morfolégicos recibe el nombre
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de zona florifera. Las zonas floriferas han sido deno-
minadas indistintamente cefalios o pseudocefalios
por diferentes autores (Buxbaum, 1964a; Rauh, 1979;
Barthlott & Hunt, 1993; Anderson, 2001), a pesar de
que Buxbaum (1964a,b) define a un cefalio como
aquella zona donde las aréolas de la zona florifera se
modifican y no contindan con su funcién vegetativa, y
aun pseudocefalio, cuando las aréolas de la region flo-
rifera contintian con su funcién vegetativa después de
la floracién. Ademas las han llamado cefalio o pseu-
docefalio anular y semi-periférico (Bravo-Hollis,
1978; Rauh, 1979; Taylor & Zappi, 1989; Barthlott &
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Hunt, 1993; Terrazas & Loza-Cornejo, 2002). Las zo-
nas floriferas pueden desarrollarse en posicion lateral
o apical. En la zona florifera apical, el crecimiento de
todas las costillas es interrumpido peridédica o perma-
nentemente (Barthlott & Hunt, 1993), mientras que la
posicion lateral esta confinada a una o varias costillas
debajo del apice y también puede ser permanente o
periddica. La presencia de zonas floriferas ha sido
considerada una caracteristica derivada (Taylor &
Zappi, 1989) que fue adquirida independientemente
en las tres tribus (Terrazas & Arias, 2002). Terrazas &
Loza-Cornejo (2002) senalaron la necesidad de reali-
zar estudios para verificar si el pseudocefalio es la si-
tuacion intermedia entre la total ausencia de especia-
lizacién y una muy acusada. Uno de los miembros de
Pachycereeae con zona florifera es Cephalocereus se-
nilis (Haw.) Pfeiff., especie endémica de la zona arida
de los estados de Hidalgo y Veracruz, en México. La
zona florifera de esta especie ha sido llamada indis-
tintamente cefalio y pseudocefalio (Bravo-Hollis,
1978; Gibson & Nobel, 1986; Anderson, 2001), aun-
que no existe ningln trabajo estructural que describa
los cambios asociados a su formacién. En este trabajo
abordamos el estudio morfoldgico y anatémico de la
zona florifera de C. senilis con el fin de caracterizarla
y compararla con las ramas juveniles.

Materiales y métodos

La morfologia de C. senilis se describe a partir de la
observacion de ramas juveniles en estado vegetativo y
ramas maduras en estado reproductivo. Los ejempla-
res estudiados fueron recolectados en la Reserva de la

Fig. 1. Ramas de Cephalocereus senilis donde se indica con li-
neas verticales y horizontales los segmentos para el estudio ana-
tdmico. a, rama juvenil; b, rama reproductiva con cefalio (b1) al
que se han eliminado tricomas y cerdas, y zona vegetativa (b2)
opuesta al cefalio.

Biosfera de Metztitlan (Hidalgo, México) y estan de-
positados en CHAPA (T. Terrazas et al. 640, 640A).
La morfologia de la rama vegetativa se describi6 sin
hacer ninguna diseccién (Fig. 1a), mientras que en la
reproductiva se eliminaron de las aréolas cerdas y tri-
comas (Fig. 1b). En ambas se midieron el diametro,
ntmero de costillas, altura y ancho de la costilla, dis-
tancia entre aréolas, largo y ancho de las aréolas, ni-
mero de espinas radiales y centrales, y se documentd
su forma y color. Cada rama se corté desde el dpice
hasta la base en segmentos de 10 cm de grosor (Fig.
1a,b). En las ramas adultas se tomaron segmentos de
la zona florifera (Fig. 1 b1) y del lado opuesto, que co-
rresponde a la region no florifera o vegetativa (Fig. 1
b2). Estos segmentos se dividieron en pequefas sec-
ciones que inclufan desde las aréolas hasta la médula.
Los segmentos se fijaron en formalin-acido acético-
alcohol e incluyeron en parafina para su cortado (Jo-
hansen, 1940).

Resultados
Morfologia

Cephalocereus senilis es una planta de habito co-
lumnar, monopddica, de hasta 15 m de altura y 45-50
cm de didmetro en su parte mas ancha, con ramas es-
casas que se consideran basitonas porque se originan
de las aréolas de la base (Fig. 2a); cuando ocasional-
mente hay ramas en la parte superior, éstas se originan
como respuesta al dafio del meristemo apical. Ramas
verdes, con 32-34 costillas poco prominentes, de
9-12 mm de altura; aréolas de 6,5-7,0 mm de largo y
5,0-5,4 mm de ancho, de circulares a elipticas, separa-
das entre si 12-14 mm (Fig. 2d); no hay espinas radia-
les ni centrales distinguibles, pero en cada aréola se
observan 3-5 espinas y numerosas cerdas largas y fle-
xibles de color blanco; cerdas de 3-5 cm de longitud
en las aréolas jovenes, pero de mas de 40 cm de longi-
tud en las aréolas mas viejas en la base de la rama. Las
ramas juveniles estin cubiertas con abundantes cer-
das de color blanco (Fig. 2c). Estas cerdas son muy
notorias en los individuos o ramas jévenes (Fig. 2a-c);
por ello, esta especie recibe el nombre vernaculo de
“viejito”.

Cuando la planta alcanza la madurez se inicia el de-
sarrollo de una zona florifera lateral diferenciada (Fig.
2b). Esta zona florifera, que crece cada afio por incor-
poracién de nuevas aréolas a la reproduccion, cubre
menos de la mitad del tallo en longitud. En sus prime-
ros estadios s6lo dos o tres costillas se diferencian,
pero en las fases mas avanzadas ocupa cerca de la
mitad del diametro del tallo o de la rama (Figs. 2a,b,
3b). Las costillas modificadas tienen aréolas de
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8,7-12,5 mm de largo y 6,9-10,3 mm de ancho, espa-
ciadas entre si 6-8 mm, y conservan su disposicion li-
neal, pero con los podarios prominentes (Fig. 3b-d).
Ademis, las costillas se cubren por una densa capa de
tricomas de color beige y hasta 8 cm de longitud. En
las aréolas también hay algunas cerdas largas (ca 8
cm), muy flexibles y similares en color a los tricomas
(Fig. 3a). Tricomas y cerdas cubren casi completa-
mente a las flores hasta que los botones alcanzan su ta-
mafio maximo y se produce la antesis (Fig. 2e). Cuan-
do los tricomas y las cerdas se eliminan (Fig. 3a,b,c), se
aprecia en la regién mas cercana al apice el meristemo
apical hundido y ligeramente desplazado lateralmen-
te, asi como la superficie (epidermis) lisa y de color
blanco (Fig. 3d). La epidermis cambia progresiva-
mente hasta un color café claro, se engrosa y sella las
aréolas (Fig. 3e), aunque se conserva lisa. La parte no
reproductiva de la regién apical conserva las caracte-
risticas ya descritas para la parte vegetativa (Fig. 3a,c).

Anatomia

En la epidermis, la cuticula es gruesa (> 7 pm), lisa
en ambas ramas, pero ocasionalmente se deposita en-
tre las paredes anticlinales de células adyacentes en la
parte vegetativa opuesta a la zona florifera. La epider-
mis es simple y esta conformada por células cuadradas
o rectangulares, con la pared anticlinal m4s larga y es-
casas divisiones anticlinales y periclinales. Se presenta

Fig. 2. Cephalocereus senilis: a, individuo con ramificacion basi-
tona; b, individuo con ramas juveniles, cefalio en desarrolloy ce-
falios maduros; ¢, individuo juvenil; d, detalle de costillas y aréo-
las con cerdas largas en el lado opuesto al cefalio; e, cefalio con
botones y flores después de la antesis nocturna.

uno o mas cristales prismaticos en todas las células
epidérmicas (Fig. 4a). Los estomas son paraciticos
con tres pares de células subsidiarias y las células oclu-
sivas se localizan al mismo nivel que el resto de las cé-
lulas epidérmicas. En la zona florifera son més abun-
dantes los estomas en las depresiones de las costillas.
La epidermis de la base de la aréola da origen exclusi-
vamente a tricomas largos con cristales y cerdas igual-
mente largas en la zona florifera (Fig. 4b). La base de
las cerdas estd constituida por abundantes células
cuadradas, nucleadas y de paredes delgadas no lignifi-
cadas, que al continuar su crecimiento se alargan y co-
mienzan a lignificar sus paredes. Bajo cada cerda se
observa el tejido vascular (Fig. 4c). Cuando son muy
jovenes, los tricomas estdn formados por una sola hi-
lera de células cuadradas, sus paredes son verdes y se
aprecia el nacleo celular (Fig. 4d). Conforme avanza
su maduracion cada célula se alarga y adquiere una
forma rectangular, pierde el nicleo y sus paredes se
lignifican (Fig. 4e), ademas de desarrollarse en su in-
terior pequefios cristales prismaticos.

La hipodermis es colenquimatosa, con entre cuatro
y seis hileras de células en las ramas vegetativas y en la
zona vegetativa opuesta a la zona florifera, y de cinco
a siete hileras en la zona florifera. La pared en ambas
zonas es gruesa. Las células de la hipodermis sola-
mente se ven interrumpidas por las cimaras subesto-

Fig. 3. Morfologia del cefalio: a, cefalio lateral con tricomas y
cerdas; b, vista frontal del cefalio en la que se muestra la dispo-
sicion lineal de las aréolas formando costillas; ¢, vista lateral del
cefalio y de la region vegetativa opuesta, cuyos espacios intera-
reolares y aréolas son de menor tamano; d, detalle del &pice, las
aréolas del cefalio son de color blanco y la peridermis no se ha
desarrollado aun; e, detalle de las aréolas selladas por el desa-
rrollo de la peridermis.
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maticas que atraviesan todos sus estratos (Fig. 4f). La
corteza primaria estd formada por dos regiones: clo-
rénquima y reservante. Las células de la zona mis cer-
cana a la hipodermis tienen forma verticalmente alar-
gaday tienden a formar hileras radiales de entre 7y 11
estratos. Estas células tienen muchos cloroplastos, por

lo que recibe el nombre de parénquima en empaliza-
da o clorénquima (Fig. 4g). Sin embargo, en la zona
florifera no se aprecian los cloroplastos y las células
tienden a ser més cortas (Fig. 4h). La region reservan-
te se caracteriza, en ambas ramas, por la forma m4s o
menos isodiamétrica que tienen sus células. En esta

Fig. 4. Anatomia de la dermis y de la corteza primaria de la rama vegetativa y del cefalio: a, epidermis de la rama vegetativa formada
por células con cristales y cuticula gruesa; b, base de aréola del cefalio; ¢, detalle de una cerda del cefalio; d, tricomas jovenes del
cefalio con nucleo en sus células; e, tricomas maduros del cefalio; f, hipodermis de la rama vegetativa con cdmara subestomatica;
g, rama vegetativa, células en empalizada con cloroplastos; h, cefalio, células en empalizada sin cloroplastos. Escalas: a, d = 30 ym;
b =300 um; ¢, e-h =50 pm.
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region, los haces corticales son colaterales, pequefiosy ~ mulacién de floema colapsado. Ademis, en la region

con crecimiento secundario escaso (Fig. 5a). Ocasio-  reservante se aprecian células de mucilago que varian
nalmente se observan haces vasculares corticales anfi-  en tamafo y abundancia. Los esferocristales se obser-
vasales con escaso o nulo crecimiento secundario cer-  van s6lo en la zona florifera (Fig. 5b).

ca del dpice de la zona florifera. El crecimiento secun- La médula en ambas ramas esta constituida por cé-
dario en estos haces corticales se distingue porlaacu-  lulas de parénquima de forma isodiamétrica y ademas

Fig. 5. Anatomia del tejido vascular de la rama vegetativa y del cefalio: a, haz vascular cortical colateral de una rama vegetativa; b, es-
ferocristales en la corteza primaria del cefalio; ¢, haz vascular medular anfivasal del cefalio con escaso crecimiento secundario; d, xile-
ma primario en el cefalio; e, desarrollo de xilema secundario en una rama vegetativa; f, vasos embebidos en la matriz de parénquima
en el tejido vegetativo opuesto al cefalio (Fig. 1 b1); g, punteaduras intervasculares escalariformes y radios multiseriados; h, vasos em-
bebidos en la matriz de parénquima del cefalio y células colapsadas; i, punteaduras intervasculares con los radios y algunas células de
parénquima colapsadas. Escalas: a-c =30 um; d, f, h = 50 um; e = 200 um; g, i = 100 ym.
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los haces medulares son escasos y principalmente co-
laterales, aunque pueden presentarse algunos haces
medulares anfivasales con escaso crecimiento secun-
dario (Fig. 5¢). Las células de mucilago son grandes y
escasas, mientras que los granos de almidén se pre-
sentan s6lo en la zona florifera.

La estela consiste en un conjunto de haces colatera-
les dispuestos en anillo. Generalmente forman subcon-
juntos de dos a tres haces (Fig. 5d). Cada haz puede es-
tar conformado en el xilema primario hasta por siete
elementos de vaso con paredes helicoidales y placa de
perforacion simple. El floema primario esta constituido
por elementos de tubo criboso, células acompanantes y
escasas células de parénquima floematico.

El crecimiento secundario est4 limitado a la region
fascicular de cada haz vascular y se inicia muy cerca de
la region apical en ambas ramas, aunque su acumula-
cién es escasa en la rama vegetativa (Fig. 5e). El xile-
ma secundario, en esta region apical, se compone por
un numero variable de elementos de vaso que se en-

cuentran embebidos en una matriz parenquimatosa.
En la rama con zona florifera se aprecia una mayor
acumulacién de tejido secundario con diferencias
contrastantes entre la zona florifera y la vegetativa. En
ambas zonas hay un ntimero variable de vasos embe-
bidos en parénquima (Figs. 5f,h, 6a,b). Los elementos
de vaso tienen placa de perforacién simple con orien-
tacién de oblicua a casi transversal y las punteaduras
intervasculares son escalariformes y ocasionalmente
pseudoescalariformes (Fig. 5g,i). El parénquima axial
tiene comtinmente células fusiformes y el parénquima
radial tiene solo radios multiseriados (> 3-series). El
parénquima axial y el radial presentan células de pa-
red delgada no lignificada (Fig. 5f-i). Sin embargo, en
la zona florifera los vasos cercanos al cimbium vascu-
lar disminuyen en nimero y forman grupos, mientras
que hacia la médula se disponen en hileras radiales
(Fig. 5h) y las células de parénquima axial y radial
pueden estar colapsadas por la expansion de las célu-
las contiguas (Figs. 5h,i, 6b).

Fig. 6. Floema secundario y peridermis en rama vegetativa y cefalio: a, floema del tejido vegetativo opuesto al cefalio con las células
de parénquima dilatadas horizontalmente; b, floema del cefalio en el que la dilatacion de los radios provoca una disposicién diferen-
te al de la rama vegetativa; ¢, estadio inicial de la formacién de peridermis en las depresiones de las costillas; d, peridermis, las células
de felema de pared delgada alternan con estratos de células de pared gruesa. Escalas a, d = 100 um; b = 250 pm; ¢ = 200 um.
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El floema secundario presenta dos zonas distinti-
vas, una region colapsada y una regién sin colapsar
(Fig. 6a). La region sin colapsar presenta tubos cribo-
sos con placa cribosa simple, células acompanantes de
forma angulosa vista en corte transversal y células de
parénquima floematico. En la region colapsada las cé-
lulas de parénquima se dilatan horizontalmente y divi-
den a las capas de floema colapsado (Fig. 6a), obser-
vandose escasas esclereidas entremezcladas en los
manchones de células colapsadas. El floema de la
zona florifera difiere por la dilatacion de los radios,
que le dan una apariencia distintiva (Fig. 6b).

La peridermis se desarrolla cercana al meristemo
apical exclusivamente en la zona florifera, pero falta
en la rama vegetativa, excepto en la base del tallo don-
de se presenta en forma de parches. El desarrollo de la
peridermis se inicia en las depresiones de las costillas
(Fig. 6¢) mediante divisiones periclinales de las células
epidérmicas, que al diferenciarse en fel6geno tnica-
mente producen felema. El felema se compone de va-
rios estratos de células de pared delgada alternando
con estratos de células de pared gruesa (Fig. 6d).

Discusion

De acuerdo con Buxbaum (1964a,b) un cefalio
puede ser apical o lateral y, en ambos casos, es una
continuacién del tallo o rama, producido por el mis-
mo meristemo apical. Sin embargo, cuando se produ-
ce la transicién juvenil/adulto, las aréolas de la zona
florifera se modifican de tal manera que no contintian
con su funcién vegetativa y cominmente no pierden
ni las cerdas ni los tricomas. El mismo Buxbaum
(1964b) senala que un pseudocefalio también puede
ser apical o lateral y las aréolas de la region florifera,
después de la floracién, pierden las cerdas y tricomas,
persistiendo sus funciones vegetativas. A partir de es-
tas definiciones de Buxbaum (1964b) y de las modifi-
caciones morfoldgicas aqui descritas para C. senilis, la
zona florifera de esta especie corresponde a un cefalio
lateral y no a un pseudocefalio, como erréneamente
sefialaron Gibson & Nobel (1986) y Anderson (2001).

En C. senilis las aréolas del cefalio nunca retoman
sus funciones vegetativas. Después del evento repro-
ductivo las aréolas se sellan por el desarrollo de la pe-
ridermis, tal y como se ha reportado para las especies
del género Espostoa con cefalio lateral (Mauseth,
1999), para Backebergia militaris (Audot) Bravo ex
Sanchez-Mej. (Vazquez-Sanchez, 2002) y para Melo-
cactus intortus (Mill.) Urb. (Mauseth, 1989), todas
ellas especies con cefalio apical. Bravo-Hollis (1978)
se refiri6 al cefalio de C. sen:lis como semi-periférico.
Esta denominacion seguramente se debid a que en la

region apical el nimero de aréolas que se incorporan
ala zona florifera aumenta a medida que la planta cre-
ce. De hecho, en los primeros eventos reproductivos
las aréolas de nueve costillas fueron reproductivas y
sufrieron las modificaciones senaladas, mientras que,
anos después, en el area del 4pice, las aréolas de 15 6
16 costillas presentaron dichas modificaciones. Ade-
mas, el tamafio de la aréola se incrementa con el paso
del tiempo, por lo que parece que el cefalio ocupa casi
todo el apice del tallo. El mayor tamafio de las aréolas,
unido a la reduccién del espacio interareolar, provoca
el desplazamiento del meristemo hacia el cefalio, que
se ve hundido (Fig. 3d). Las figuras de la morfologia
del cefalio de Espostoa lanata (Kunth) Britton & Rose
(Buxbaum, 1952, 1964b) y nuestra revisién de ejem-
plares de herbario (NY) para todo el género muestran
un desplazamiento del meristemo similar al aqui des-
crito para C. senilis. Sin embargo, en E. lanata y otras
especies de Espostoa el dpice permanece estrecho, a
diferencia de lo que ocurre en C. senzlis.

Asociado a los cambios morfolégicos se produce
una serie de modificaciones en la anatomia del cefalio
de C. senilis, entre ellas la formacién temprana de pe-
ridermis, la pérdida de cloroplastos, el colapso o ex-
pansion del parénquima xilematico y la dilatacion del
parénquima floematico. Algunas de estas modifica-
ciones anatémicas ya se habian sefalado para los cefa-
lios de Backebergia militaris, Leptocereus quadricosta-
tus (Bello) Britton & Rose, Melocactus intortus y las es-
pecies del género Espostoa (Mauseth & Ross, 1988;
Mauseth, 1989, 1999; Vazquez- Sanchez, 2002).

Muy cerca del meristemo apical la epidermis es re-
emplazada a partir de divisiones periclinales por la pe-
ridermis, lo que da origen a un fel6geno unidireccio-
nal. Estas divisiones se inician en las depresiones de
las costillas y contintian hacia las elevaciones hasta se-
llar la base de las aréolas después de la floracién y
fructificacion. La formacion de peridermis en el cefa-
lio posiblemente tiene la funcién no solo de aislar las
aréolas una vez que cumplen con su funcién repro-
ductiva, sino también de contribuir a dar soporte. Sin
embargo, la peridermis, asociada a la persistencia de
las abundantes cercas y tricomas, impediria la absor-
cién de luz, bloqueando el proceso fotosintético. A
pesar de que la epidermis es reemplazada en poco
tiempo, en el cefalio de C. sen:lis se observaron esto-
mas, algo similar a lo reportado para los cefalios de
Backebergia militaris y Espostoa guentheri (Kupper)
Buxb. (Mauseth, 1999; Vazquez-Sanchez, 2002), pero
que difiere de lo que ocurre en Melocactus intortus, es-
pecie donde los estomas son escasos o nulos en el ce-
falio (Mauseth, 1989). Hasta la fecha no se ha encon-
trado ninguna diferencia entre los estomas paraciticos
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del cefalio y los de las ramas o tallos de otras especies
con cefalio estudiadas, ni con otras Cactoideae (Eggli,
1984; Terrazas & Mauseth, 2002). Tampoco se han
encontrado referencias previas sobre cristales en las
células de los tricomas en cactaceas. Si consideramos
que las especies del género Cephalocereus tienen cris-
tales prismaticos en las células epidérmicas (Gibson &
Horak, 1978; Terrazas & Loza-Cornejo, 2002; Loza-
Cornejo & Terrazas, 2003 ), no es sorprendente su pre-
sencia en los tricomas, cuyo origen es epidérmico.

La hipodermis actda principalmente como tejido
de proteccion, soporte y elasticidad. En las especies
Sudamericanas con cefalio, la hipodermis falta o es
muy delgada (Mauseth, 1989, 1999). Mauseth (1989)
sugiere que la hipodermis no es necesaria en el cefalio
porque el soporte mecanico es proporcionado por las
espinas, cerdas y tricomas entrelazados. Sin embargo,
en el cefalio de C. senzlis 1a hipodermis esta presente y
no difiere en su forma de la observada en el resto del
tallo, aunque si en su abundancia debido a la reduc-
cion de los espacios interareolares. La presencia de hi-
podermis también se reportd para el cefalio de Backe-
bergia militaris (Vazquez-Sanchez, 2002), lo que su-
giere que, junto a la peridermis y las abundantes cer-
das y tricomas, contribuye a dar soporte mecanico en
ambas especies.

La corteza primaria del cefalio de C. senilis carece
de cloroplastos en las células del parénquima en em-
palizada, aunque éstas conserven su forma y disposi-
cién. Esta condicion ha sido reportada del cefalio de
las especies del género Espostoa, Leptocereus quadri-
costatus y Melocactus intortus. Contrariamente, en el
cefalio de B. mzilitaris se han observado abundantes
cloroplastos (Vazquez-Sanchez, 2002). La falta de
cloroplastos debe de estar relacionada con la falta de
luz, que ocasiona la formacion de peridermis y la pro-
duccién de abundantes cerdas y tricomas. La region
reservante del cefalio, la vegetativa opuesta a éste y la
rama vegetativa estan formadas por células parenqui-
maticas isodiamétricas y haces vasculares corticales.
En el cefalio de C. senilis los haces corticales presen-
tan crecimiento secundario y son colaterales y anfiva-
sales. Esta misma condicién se describié para B. 7zli-
taris (Vazquez-Sanchez, 2002). El crecimiento secun-
dario ha sido reportado como escaso para todas las
especies con cefalio descritas a la fecha (Mauseth,
1989, 1999; Mauseth & Ross, 1988). Respecto a los
haces vasculares medulares, se confirma un compor-
tamiento similar al observado para los haces vascula-
res corticales (Mauseth, 1989, 1999; Vazquez-Sin-
chez, 2002).

A nivel de tejido vascular, las especies estudiadas
con cefalio apical, como Backebergia, o lateral, como

Espostoa, presentan madera fibrosa en el tallo o rama
vegetativa (Mauseth, 1999; Vizquez-Sanchez, 2002).
Cuando ocurre la transicion de la fase vegetativa a la
reproductiva la madera tiende a cambiar de fibrosa a
parenquimatosa (Mauseth, 1999). Sin embargo, en
C. senilis no se produce este cambio en la madera de la
region apical vegetativa, porque la madera fibrosa se
restringe a la region media y basal del tallo (Terrazas,
datos inéditos). En la parte apical del tallo o rama el
cambium vascular inicamente produce elementos de
vaso, parénquima axial y radial. Esto se interpreta
como un retardo en la diferenciacion de las fibras re-
lacionado con las propiedades biomecanicas de los te-
jidos que conforman los tallos monopddicos de cacta-
ceas (Bernal-Salazar & Terrazas, 2005). Posiblemente
en los individuos de mas de 8 m de altura con cefalios
de ca 3 m delongitud se presenten fibras de xilema se-
cundario en la regién més vieja (Fig. 2a,b). Segura-
mente la ausencia de fibras en el xilema secundario
del cefalio se prolonga porque el desarrollo de la peri-
dermis y la formacion de abundantes tricomas pro-
porcionan la rigidez necesaria. La ausencia de fibras
favorece, en el cefalio, la habilidad del parénquima
axial y radial de dilatarse e incrementar el espacio para
almacenar los productos de la fotosintesis que se mo-
vilizan del clorénquima presente en el lado opuesto
del cefalio y en el resto del tallo. Ademads propicia una
mayor diferenciacién de vasos en la regién cercana al
cambium vascular, con lo que se mantiene el trans-
porte de agua y nutrientes necesarios en el momento
en que se presente el evento reproductivo anual.
A partir de nuestros resultados no se puede afirmar
que la madera del cefalio de C. sen:lis tenga un com-
portamiento paedomérfico (sensu Carlquist, 1962),
porque a pesar de que los elementos de vaso si con-
servan sus caracteristicas, el parénquima axial y ra-
dial difieren del presente en el 4pice de la rama vege-
tativa.

Concluimos que las modificaciones morfolégicas
del cefalio lateral de C. senzlis (reduccion de los espa-
cios interareolares, incremento en el tamafio de la
aréola y densa produccién de cerdas y tricomas con
cristales en las aréolas, asi como el desplazamiento del
meristemo apical) estan asociadas a cambios anatémi-
cos (desarrollo de peridermis, ausencia de cloroplas-
tos, retardo en la formacién de fibras en el xilema se-
cundario asociada a la dilatacion del parénquima). Es-
tos atributos del cefalio lateral seguramente se adqui-
rieron en conjunto como una novedad evolutiva, por
lo que seria interesante estudiar el desarrollo del cefa-
lio en C. columna-trajani (Karw.) K. Schum., especie
muy proxima a C. senzlis (Arias & al., 2003 ), para con-
firmar dicha hipétesis.
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