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SUMMARY

Background and aims: The taxonomic delimitation of species within genus Rebutia s.
I. (Cactaceae, Cactoideae, Cereeae) has been based primarily on molecular studies,
while detailed morphoanatomical descriptions of diagnostic characters useful for
field identification. In this context, the present study aims was to characterize and
compare the stem and root morphoanatomy of Aylostera deminuta (Aylosterinae)
and Rebutia minuscula (Rebutiinae), globular cacti from northwestern Argentina.

M&M: Stems, thorns and roots from individuals collected from natural populations
at Tucuman Province were processed using conventional light microscopy and
histochemical techniques.

Results: The two species show consistent differences in the morphology, number,
and arrangement of spines, the structure of the areoles, and the abundance of
mucilaginous idioblasts, allowing the establishment of reproducible diagnostic
patterns. In addition, both species exhibited arbuscular mycorrhizae and
ectomycorrhizae.

Conclusions: The morphological and anatomical characters surveyed provide
robust evidence for distinguishing A. deminuta from R. minuscula. These findings
contribute to a better understanding of structural variability within genera and offer
useful tools for its classification, as well as for future ecological assessments related
to their environmental adaptations and conservation.

KEY woRDs
Diagnostic characters, mycorrhizae, root, stem, taxonomy.

RESUMEN

Introduccion y objetivos: La delimitacién taxondémica de especies del género
Rebutia s. I. (Cactaceae, Cactoideae, Cereeae) se ha sustentado principalmente en
estudios moleculares, mientras que existen escasos antecedentes de descripciones
morfoanatdémicas de caracteres diagndsticos confiables a campo. En este contexto,
el objetivo fue caracterizar y comparar la morfoanatomia caulinar y radicular de
Aylostera deminuta (Aylosterinae) y Rebutia minuscula (Rebutiinae), Cactaceas
globulares del noroeste argentino.

M&M: Tallos, espinas y raices provenientes de individuos de poblaciones naturales
de la provincia de Tucuman, fueron procesados mediante técnicas de microscopia
Optica tradicional e histoquimicas.

Resultados: Ambas especies presentan diferencias consistentes en la morfologia,
ndmero y disposicion de las espinas, estructura de las areolas y abundancia
de idioblastos mucilaginosos, permitiendo establecer patrones diagndsticos
reproducibles. Ademas, para ambas especies se identifica la presencia de
micorrizas arbusculares y ectomicorrizas.

Conclusiones: Los caracteres morfolégicos y anatdmicos relevados proporcionan
evidencias solidas para la distincion entre A. deminuta y R. minuscula. Estos
resultados contribuyen a la comprension de la variabilidad estructural dentro de los
géneros y ofrecen herramientas Utiles para su clasificacion, asi como para futuras
evaluaciones ecoldgicas adaptativas a los ambientes en que se encuentran y de
conservacion.

PALABRAS CLAVE
Caracteres diagndsticos, micorrizas, raiz, tallo, taxonomia.
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INTRODUCCION

Los representantes de la familia Cactaceae
exhiben una distribucion predominantemente
neotropical, que se extiende desde el sur de
Argentina hasta el norte de Canada. Los principales
centros de diversidad se localizan en el sudoeste
de Estados Unidos, el México arido, los Andes
centrales de Perti y Bolivia, y el este de Brasil.
Ocupan una amplia gama de ambientes: selvas
tropicales, bosques montanos, desiertos y habitats
frios y aridos de alta montafa (Trevisson & Perea,
2016; de Vos et al., 2025).

La subfamilia Cactoideae es una de las seis
subfamilias actualmente reconocidas sobre
la base de datos moleculares y filogenéticos,
comprendiendo alrededor del 80 % de las 1660
especies de Cactaceas descriptas (Nyffeler, 2002;
de Vos et al., 2025). Incluye especies terrestres,
epifitas, arboreas, arbustivas, con ausencia de
gloquidios y hojas. Se reconocen para Cactoideae
ocho tribus: Lymanbensonieae N. Korotkova &
Barthlott, Copiapoeae Doweld, Fraileeac B. P.
R. Chéron, Cacteac Rchb., Cereecac Salm-Dyck,
Notocacteae Buxb., Phyllocacteae Sakm-Dyck y
Rhipsalideae DC. (de Vos et al., 2025).

La tribu Cerecae, a la que pertenecen los
géneros Rebutia K. Schum. y Aylostera Speg.,
constituye un grupo monofilético bien respaldado
y principalmente restringido a Sudamérica. Sin
embargo, por la variabilidad de rasgos reproductivos
y diversidad de habitos carece de un caracter
morfologico tnico que la defina en su conjunto (de
Vos et al., 2025).

Un estudio filogenomico sugiere que la historia
evolutiva de los taxones dentro de Cereeae, se
resolveria mejor aceptando clados subordinados
monogenéricos o con pocos géneros en el rango
de subtribu (Romeiro-Brito et al., 2023), lo que
contrasta con el taxon parafilético Rebutiinae
Donald, reconocido por Nyffeler & Eggli (2010).
Siguiendo este criterio, de Vos et al. (2025) proponen
una subdivision en seis subtribus para Cereeae:
Uebelmanniinae N. P. Taylor, Aylosterinae N. P.
Taylor, Rebutiinae Donald, Gymnocalyciinae N.P .
Taylor, Cereinae Britton & Rose y Reicheocactinae
Eggli, Nyffeler & J. M. de Vos.

Aylosterinae (Romeiro-Brito et al., 2023),
representada solo por el género Aylostera Speg.,
se caracteriza por la presencia de tricomas y
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cerdas en las areolas ubicadas en las axilas de
las escamas florales (de Vos et al., 2025). En
contraste, la subtribu Rebutiinae, comprende tres
géneros: Rebutia, Weingartia Werderm. de tallos
globosos y pequeiios, hasta de 12 cm de diametro,
parcialmente geofiticos y Browningia Britton
& Rose de tallos ramificados en forma de arbol,
que muestran como Unico caracter en comun
la presencia de escamas florales con areolas
desprovistas de tricomas o cerdas (de Vos et al.,
2025).

Las especies del género Rebutia generalmente
se encuentran en quebradas abiertas, pastizales de
altura, entre los 1000-3500 m s.n.m, en lugares
sombreados a himedos o expuestos a alta radiacion
solar, principalmente en verano. Presentan tallos
que alcanzan hasta 8 cm de didmetro, con areolas
oblongas, circulares o elipticas, subapicales, con
surco adaxial, lo que implica un estrechamiento
y alargamiento hacia el borde superior de la
areola. Flores infundibuliformes, con camara
nectarial difusa (con limite superior no definido),
pericarpelo y tubo floral con escamas anchamente
triangulares, en cuyas axilas desarrollan areolas
glabras o con escasos tricomas y cerdas, estilo
soldado parcialmente entre 1 a 10 mm de longitud
al tubo floral (Muruaga et al., 2008; Muruaga,
2014), granos de polen tri-colpados (Garralla et
al., 2008) y semillas asimétricas con proyecciones
conicas. Por otra parte, las especies del género
Aylostera habitan tanto en lugares sombreados a
himedos, como en laderas montafiosas con baja
disponibilidad hidrica, entre los 1700-3200 m
s.n.m. Presentan tallos de 6 cm de didmetro (hasta
8 cm solo en 4. fiebrigii), con areolas circulares de
posicion apical en los tubérculos, sin surco adaxial.
Flores infundibuliformes a hipocrateriformes, con
camara nectarial abierta (cuyo limite superior
se encuentra bien definido), pericarpelo y tubo
floral con escamas triangulares a angosto-lineares
en cuyas axilas desarrollan areolas con pelos y
cerdas; estilo soldado en el tercio inferior del tubo
corolino en mas de 20 mm de longitud (Muruaga,
2014). Granos de polen pantocolpados (6-8-15
colpos) (Garralla ef al., 2008).

Ambos géneros comprenden entidades de
delimitacion compleja, particularmente cuando se
analizan individuos obtenidos bajo condiciones de
cultivo, tal es el caso de Mosti et al. (2011) quienes
reconocieron 12 especies para Rebutia y 49 para
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Aylostera. Asimismo, los trabajos de Muruaga
(2008, 2010, 2014), basados en entidades naturales,
no concuerdan con los conceptos especificos
propuestos por diversos autores europeos. La
realidad taxondémica de los grupos es mas acotada,
hay entidades que corresponden a otros géneros
y otras se consideran sinénimos. En este sentido,
resulta pertinente revisar la clasificacion de las
entidades pertenecientes a estos géneros, si bien
la identificacion de diferencias moleculares
constituye una herramienta robusta, su elevado
costo y su limitada aplicabilidad a campo refuerzan
la importancia de los analisis de caracteres
estructurales, que continuan siendo fundamentales
en investigaciones taxondmicas y filogenéticas.

En particular, el uso de caracteres anatdomicos
caulinares ha demostrado tener valor diagnéstico
significativo para la clasificacion dentro de la
subfamilia Cactoideae, y resulta especialmente
informativo para la delimitaciéon de géneros y
clados subordinados (Terrazas & Arias, 2002;
Martinez-Quezada et al., 2020).

Los estudios anatomicos existentes sobre especies
de la subfamilia Cactoideae globulares de pequeiias
dimensiones, independientemente de la tribu a la
que pertenezcan, se centran principalmente en el
sistema dérmico: cuticula, células epidérmicas, tipos
de estomas e hipodermis, y en las caracteristicas del
xilema (Terrazas & Arias, 2002; Mauseth, 2006a;
Arruda & Melo-de-Pinna, 2010; Vazquez-Sanchez
& Terrazas, 2011; Grego-Valencia et al., 2014;
Perotti et al., 2022), siendo escasos los trabajos
que abordan una caracterizacion caulinar completa
(Terrazas & Arias, 2002; Mauseth, 2006b; Soffiatti
& Angyalossy, 2007; Avila-Escobar et al., 2023;
Soto Acosta et al., 2023). Para Rebutia y Aylostera,
la informacion disponible se limita a la descripcion
de caracteres epidérmicos en unas pocas especies
(Muruaga & Guantay, 2012) y al estudio de
adaptaciones caulinares asociadas a la sequia en 4.
favistyla (F. Ritter) Mosti & Papini (Nuzhyna &
Baglay, 2016).

La mayoria de los cactus que crecen en ambientes
hostiles (suelos aridos, alta radiacion solar, fuertes
vientos o elevados niveles de salinidad, entre otros
factores) presentan estrategias adaptativas fijadas a
lo largo de la evolucion, que les permiten sobrevivir
y reproducirse (Schulze et al., 2019). Entre ellas,
se incluyen el desarrollo de vias fotosintéticas del
metabolismo acido de las crasulaceas (CAM), la

suculencia de los tallos con presencia de mucilagos,
la reduccion de las hojas modificadas a espinas
(Taiz et al., 2018) y el establecimiento de simbiosis
con microorganismos, principalmente bacterias y
hongos micorricicos (Carrillo-Garcia et al., 1999;
Fracchia et al., 2009; Soto Acosta ef al., 2023).

El objetivo del presente estudio plantea
describir la morfologia y anatomia de los 6rganos
vegetativos, de Aylostera deminuta (F. A. C. Weber)
Backeb. y Rebutia minuscula K. Schum., especies
representativas de los respectivos géneros, con la
finalidad de aportar caracteres de valor diagndstico
que ayuden a su identificaciéon y posiblemente
a la delimitacion a nivel de género; ademas de
identificar otros rasgos, como el status micorricico,
que contribuyan a la supervivencia de estas especies
en los ambientes en los que crecen.

MATERIALES Y METODOS

Material vegetal estudiado

De cada especie se selecciond a campo cuatro
individuos en floracion, de los cuales tres se fijaron
en FAA (formol, alcohol etilico, acido acético y
agua, 100:300:50:35, v/v) y uno fue incorporado
al herbario LIL-HbF como material de referencia.

Aylostera deminuta. ARGENTINA. Prov.
Tucuman: Dpto. Burruyacu, Sierras del campo, 10-
2024, Silenzi Usandivaras et al. s.n. (LIL 618696).

Rebutia minuscula. ARGENTINA. Prov.
Tucuman: Dpto. Burruyacu, Sierras del campo, 10-
2024, Silenzi Usandivaras et al. sn. (LIL 618695).

Anatomia caulinar y radicular

Para el analisis de las caracteristicas epidérmicas,
se obtuvieron fragmentos de epidermis de la region
media del tallo, correspondientes a areas con
y sin areolas, mediante la técnica de raspados
(D’ Ambrogio de Argiieso, 1986; Zarlavsky, 2014),
comprendiendo para cada area tres muestras por
individuo (n= 9 por especie). Se separaron, ademas,
conjuntos de 10 espinas por individuo (n= 30
por especie). El procesamiento de las muestras
incluy6 diafanizacion en hidréxido de potasio
al 10 % durante tres dias (Dizeo de Strittmatter,
1973), clarificacion con hipoclorito de sodio al 50
%, tincion con violeta de cresilo al 1 % y montaje
en agua-glicerina (1:1, v/v). El tipo de estomas se
describi6 seglin la terminologia de Eggli (1984) y

21



Bol. Soc. Argent. Bot. 61 (2) 2026

Ellis et al. (2009). El analisis cuantitativo incluyo
numero de espinas por areola, longitud y diametro de
las espinas, largo y ancho de los estomas y densidad
estomatica por unidad de superficie (mm?).

Se tomaron muestras de la region apical, media
y basal del tallo (semejante a un rizoma), asi como
de espinas y raices de diferentes diametros (< 1 mm
y 3-4 mm) (n= 3 por especie). Todas las muestras
fueron incluidas en parafina para la obtencion
de cortes permanentes, siguiendo los protocolos
propuestos por D’Ambrogio de Argiieso (1986) y
Zarlavsky (2014). Las muestras se deshidrataron en
una serie ascendente de alcohol-xileno, se infiltraron
e incluyeron en paraplast (58 °C punto de fusion)
y se seccionaron transversalmente a 15-20 pm de
espesor con un micrétomo rotativo Microm HM 315.
El procesamiento de las secciones obtenidas incluyo
desparafinado en una serie de alcoholes, tincion con
safranina-verde rapido y montaje definitivo en medio
sintético.

Con el objetivo de describir los elementos
xilematicos, se realizaron macerados de porciones
de 2 cm de longitud de la region central de los tallos.
Para ello, los segmentos de tallo se sumergieron en
hidréxido de potasio al 10 % a 60 °C durante 3 dias,
los mismos se disgregaron con ayuda de una pinza
y agujas histolégicas, se clarificaron con hipoclorito
de sodio al 50 %, colorearon con azul Astra y
safranina al 1 %, y finalmente montaron en agua
glicerina (1:1, v/v).

Para determinar la naturaleza de contenidos
celulares cortes realizados a mano alzada, fueron
sujetos a test y coloraciones especificas. Los
cristales se evaluaron mediante birrefringencia
bajo luz polarizada y test de burbujeo con acido
clorhidrico 5 %. Se utiliz6 Lugol (IKI), azul de
toluidina 1 %, cloruro férrico (ClFe,) 10 % y Sudan
IV a saturacion en etanol 96° para la identificacion
de almidon, mucilagos, compuestos fenolicos y
lipidos, respectivamente (D’Ambrogio de Argiieso,
1986; Zarlavsky, 2014). El analisis cuantitativo de
idioblastos mucilaginosos incluy6é 10 campos por
individuo (n= 30 por especie), permitid calcular
la densidad de idioblastos por unidad de superficie
(mm?).

Micorrizas

Lapresenciade ectomicorrizas (EM) se determiné
mediante observacion en estereomicroscopio. Los
tipos morfologicos de las EM se describieron segun
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la terminologia propuesta por Agerer (1999). La
observacion del manto y red de Hartig, propios de
EM, se realizé sobre cortes transversales de raices
previamente fijadas. El material se secciono (15-25
um de espesor) con micrétomo rotatorio Thermo
Scientific™ HM 325 utilizando soportes de cera
odontolégica (Mercado & Ponessa, 2021). Las
secciones obtenidas se decoloraron con hipoclorito
de sodio al 50 %, lavaron con agua destilada,
tifieron con coloraciéon doble sucesiva de azul
Astra-safranina y montaron en agua-glicerina (1:1,
v/v).

Para evaluar la presencia de hongos micorricicos
arbusculares (MA), endoéfitos septados oscuros
(ESO) y otros endofitos, las raices se lavaron
con agua corriente, clarificaron con hidroxido de
potasio al 10 %, neutralizaron con acido clorhidrico
0,1 N, colorearon con azul de tripan al 0,05 % en
acido lactico-glicerol y Sudan IV al 0,3 % (p/v)
en etanol al 70 % (1:1, v/v) (Osuna Avila et al.,
2021) y montaron en agua glicerina (1:1, v/v). Se
analizaron fragmentos de 0,5-1,5 mm de diametro y
1 cm de longitud aproximadamente.

Observaciones con estereomicroscopio y
microscopia optica (MO)

Los preparados se observaron con un microscopio
estereoscopico Olympus SZ y con microscopio
optico Karl Zeiss Axiostar plus con filtro de luz
polarizada y camara fotografica Zeiss Axiocam ERc
5s adosada.

Las mediciones cuantitativas de estructuras y
tejidos se realizaron utilizando el software Axiostar
Plus 4.8.2 (Carl Zeiss Ltd, Herts, UK)

Analisis estadistico

Para cada variable cuantificada se calcularon
la media, el desvio estandar y la mediana. Dado
que los datos no cumplieron con los supuestos
de normalidad, la comparacion entre especies
se realizo mediante la prueba no paramétrica
de Kruskal-Wallis, considerando diferencias
estadisticamente significativas cuando p < 0,05.
Los analisis se efectuaron con el paquete estadistico
Infostat version 1.1 (Di Rienzo et al., 2015).

Observaciones con microscopia electronica de
barrido (MEB). Técnica de preparacion de las
muestras.

Para la observacion de MEB, espinas enteras,



G. M. Silenzi Usandivaras et al. - Morfoanatomia de érganos vegetativos de Aylostera deminuta y Rebutia minuscula

fragmentos de tallos y raices con EM de tres
individuos se fijaron en glutaraldehido al 5 % en
tampon de cacodilato de sodio 0,1 M, pH ajustado a
7,y posfijaron en tetroxido de osmio al 1,5 % en el
mismo tampon ajustado a pH 7,2. Posteriormente se
deshidrataron en una serie creciente de soluciones
de acetona, se sometieron a secado mediante punto
critico utilizando CO, fueron adheridas a soportes
de aluminio utilizando discos adhesivos de cinta
de carbono y se recubrieron con oro (Fine Coat
Ion Sputter JEOL JFC-1100). Las observaciones
fueron realizadas en un microscopio electronico
de barrido ZEISS SUPRA-55VP (Carl Zeiss NTS
GmbH, Germany), utilizando el software INCA
SUITE V.4.13 en el Centro de Investigacion y
Servicios de Microscopia Electronica (CIME),
CONICET-UNT.

REsuLTADOS Y DiscusioN

Morfoanatomia caulinar

Se registraron a campo individuos aislados de
Aylostera deminuta y Rebutia minuscula (Fig.
1A-B) o en agrupaciones, observandose casos de
coexistencia entre ambos taxones (Fig. 1C). Ambas
especies presentaron tallos globosos deprimidos,
cada uno con una region apical, media y basal.
Esta ultima, se continlia con una estructura caulinar
engrosada, discoidal y parcialmente subterranea,
similar a un rizoma, desde la cual emergen raices
de aspecto adventicio y, en algunos casos, nuevos
tallos aéreos globosos (Fig. 1D-E). De manera
excepcional, Rebutia minuscula puede desarrollar
tallos claviformes, sigmoides y péndulos hasta
de 40 cm de longitud. Hernandez-Hernandez et
al. (2011) y Vazquez-Sanchez et al. (2012, 2017)
definen el predominio del ancho sobre la altura
con un eje vertical comprimido para las formas de
crecimiento globosas-deprimidas. Mientras que
para el habito claviforme predomina la longitud
sobre el ancho, tal como lo describe Muruaga
(2014) para algunos ejemplares de R. minuscula.

En ambas especies se presentan tubérculos
dispuestos espiraladamente o alineados
verticalmente aparentando costillas. Morfologias
similares se han descrito en especies de dimensiones
reducidas y formas de crecimiento globosas o
globosas-deprimidas, tanto en las tribus Cereeae
como en Cacteae verticales (Mauseth, 2006b;

Muruga, 2014; Vazquez-Sanchez et al., 2017).
Esta caracteristica morfoldgica se asocia con
propiedades biomecanicas como la capacidad de
compresion vertical (Mauseth, 2006b; Vazquez-
Sanchez et al., 2017).

La posicion de cada areola vegetativa varia
sutilmente entre 4. deminuta de posicion apical
y central (Fig. 1F) comparada con R. minuscula
de posicion apical a subapical (Fig. 1G), con un
surco adaxial en su extremo proximal el cual
converge con los intercostales, en coincidencia
con lo observado por Muruaga (2014). En
ambas especies los tricomas de las areolas son
pubescentes con tricomas uniseriados (Fig. 2F;
H). En esta region de la areola, las células
epidérmicas son poliédricas cuadrangulares, con
cuticulas lisas, paredes anticlinales de contornos
lobulados y estomas paralelociticos con dos a
tres pares de células subsidiarias asimétricas (Fig.
2A-D) caracteristicos de la subfamilia Cactoideae
(Eggli, 1984). La densidad estomatica fue mayor
en R. minuscula 20,89 + 6,60 estomas mm? en
relacion a A. deminuta 15,83 + 3,16 estomas mm
(» = 0,0453). En tanto las células oclusivas fueron
de mayores dimensiones en A. deminuta (50,83
+ 5,11 pm de longitud por 32,86 + 2,15 um de
ancho) en relacion a R. minuscula (38,45 = 3,63
um de longitud por 23,68 + 3,19 um de ancho) (p
<0,0001).

En 4. deminuta cada areola presenta alrededor de
13,7 + 1,05 espinas robustas, lefiosas sub-rigidas,
de 5,12 +£2,01 mm de longitud por 0,28 + 0,09 mm
de diametro, su epidermis es continua ornamentada
con proyecciones conicas cortas de apice agudo,
obtuso y en gancho (Fig. 2E-F). En contraste, en R.
minuscula se observan 24,54 + 2,16 espinas sub-
rigidas, de aspecto mas delicado y flexible, de 3,11 +
1,12 mm de longitud y 0,16 + 0,04 mm de diametro,
su epidermis es continua con o sin ornamentacion,
las células son lisas o presentan leves proyecciones
de aspecto papilado (Fig. 2G-H). Las espinas de
ambas especies presentan epidermis lignificadas y
fibras homogéneas de paredes delgadas (< 2-3 um
de espesor), sin una marcada diferenciacion entre
espinas radiales y apicales. Tanto la morfometria
como la anatomia (en particular caracteres como la
textura, tamafio, nimero, forma y ornamentacion de
las espinas) tienen un alto valor en la clasificacion y
delimitacion de especies (Mosco, 2009; Tapia et al.,
2016). Las diferencias morfométricas entre ambas
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Fig. 1. Aspecto general de las plantas. A, D, F: Aylostera deminuta. B, E, G: Rebutia minuscula. C: Ambas
especies coexistiendo en el filo de una ladera. D-E: Corte longitudinal del tallo y rizoma de A. deminutay R.
minuscula, respectivamente. F-G: Detalle del tubérculo con areola y espinas. Referencias= ta: tallo region
apical; tb: tallo regién basal; tm: tallo region media; ra: raiz; rz: rizoma. Escalas= A-E: 2 cm; F-G: 2 mm.

especies fueron significativas para el ntimero de Una revision exhaustiva sobre las funciones de
espinas por areola (p = 0,0001), la longitud de las  las espinas, destaca que solo un pequefio porcentaje
espinas (p = 0,0005) y el diametro de las espinas (p  de las especies de Cactaceae fueron estudiadas, e
<0,0001). identifica cinco funciones principales para estas
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Fig. 2. Caracteristicas epidérmicas. A, C, E-F: Aylostera deminuta. B, D, G-H: Rebutia minuscula. A-D:
Superficie epidérmica, en microscopio éptico (MO) (A, B) y microscopia electrénica de barrido (MEB) (C,
D). Detalle de estoma paralelocitico. E-H: Superficie de las espinas centrales, con MO (F, H) y MEB (E, G).
Detalle de tricomas uniseriados en la base de la areola. Referencias= 1, 1’, 2, 2’, 3, 3’: células subsidiarias
asimétricas; e: estoma. Escalas= A-H: 50 ym.
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estructuras: termorregulacion, defensa contra la
herbivoria, recoleccion de agua, dispersion y
defensa antiparasitaria (Aliscioni et al., 2021).
Por otra parte, las espinas sub-coriaceas de
esclerénquima homogéneo, como las descritas para
estas especies, son poco frecuentes en la subfamilia
Cactoideae y estan restringidas a unos pocos
géneros no relacionados (como Leuchtenbergia
Hook., Pediocactus Britton & Rose, Sclerocactus
Britton & Rose y Turbinicarpus Buxb. & Backeb.),
lo que sugiere que representan un rasgo altamente
derivado que ha evolucionado independientemente
varias veces (Mosco, 2009).

En seccion transversal la region apical y media de
los tallos de ambas especies presenta contorno sub-
circular tuberculado (Figs. 3A-E; 4A-E). Epidermis
unistrata con cuticulas delgadas (entre 2-3 um
de espesor), estomas a igual nivel que el resto de
las células epidérmicas e hipodermis unistrata
parenquimaticas de paredes delgadas (Figs. 3C;
4C; 51, K). Caracteristicas similares se reportan en
tallos de otras especies globosas como Lophophora
williamsii (Lem. ex Salm-Dyck) J. M. Coult., L.
diffusa Croizat (Bravo), Epithelantha micromeris
(Engelm.) F. A. C. Weber ex Britton & Rose,
Acharagma aguirreana (Glass & R. A. Foster) Glass
y A. roseanum (Boed.) E. F. Anderson, entre otras
(Mauseth, 2006a, b). Las formas de crecimiento
tuberculosas se distinguen por tener tejidos mas
flexibles con paredes celulares delgadas, epidermis
e hipodermis no colenquimatosas, como en las
especies de los géneros Coryphantha (Engelm.)
Lem. y Mammillaria Haw. (Terrazas et al., 2016;
Avila-Escobar et al., 2023).

Por debajo de la hipodermis se observa el
cortex parenquimatico organizado en 4-5
estrados de parénquima en empalizada radial
(menos evidentes en R. minuscula), seguidos
por parénquima isodiamétrico, interrumpido por
trazas vasculares areolares y haces vasculares
colaterales abiertos aislados de posicion cortical
(HVC) (Figs. 3D-F; 4D-F). El sistema vascular
presenta crecimiento secundario con grandes
radios parenquimaticos, floema, cambium y xilema
monomorfico en fasciculos con elementos de vasos,
parénquima y abundantes traqueidas de banda
ancha, cuyas paredes secundarias presentan fuertes
engrosamientos anulares y espiralados simples y
dobles (Figs. 3E, H; 4E, H). La médula es amplia
en ambas especies con haces vasculares colaterales
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abiertos de posicion medular (HVM) (Figs. 3E, G;
4G).

En la region basal del tallo y rizoma, en
ambas especies la epidermis es reemplazada por
peridermis, y se observa un mayor desarrollo del
xilema secundario con crecimiento monomorfico,
abundantes traqueidas de banda ancha y menor
cantidad de parénquima radial (Fig. 31-J; 41-J).

A nivel del parénquima cortical y medular
se observa almidén compuesto (Fig. 5A-C) y
abundantes idioblastos mucilaginosos. La densidad
de estos ultimos fue significativamente mayor en
A. deminuta (9,88 + 3,94 idioblastos mm) que en
R. minuscula (3,50 + 0,93 idioblastos mm?; p =
0,0002) (Figs. 3A-E, 1I-J; 4A-E, 1-J; 5E-H), esfero
cristales de oxalato de calcio de diferentes formas
y tamaifios, refringentes bajo luz polarizada (Figs.
3D; 4D; 5L-0), y pequeiias gotas de lipidos solo
presentes en A. deminuta (Fig. 5J).

Los haces vasculares corticales y medulares son
adaptaciones anatomicas importantes, considerados
sinapormofias de la subfamilia Cactoideae, que
incluye a la mayoria de los cactus globosos
(Mauseth, 2006b). Los HVC forman una red que
vasculariza el cortex, lo que permitié que este
tejido evolucionara a una suculencia extrema
no encontrada en otras especies adaptadas
a ambientes xéricos como, por ejemplo, en la
familia Euphorbiaceae (Mauseth, 2004). El sistema
formado por HVC y HVM mantiene hidratados
tejidos distantes al xilema y floema del cilindro
vascular central, como clorénquima, parénquima
cortical (o cortex), hipodermis, epidermis y la
region de la médula, facilitando la circulacion de
nutrientes y el flujo de fotoasimilados desde el
floema (Mauseth & Sajeva,1992; Mauseth, 2006b;
Garcia et al.,2012). En géneros de las tribus Cacteae
y Trichocereeae Buxb., con algunos representantes
globosos, como Coryphantha (Escamilla-Molina,
2013), Gymnocalycium Pfeiff. ex Mittler (Soto
Acosta et al., 2023); Mammillaria (Loza-Cornejo
et al., 2017), Turbinicarpus (De la Rosa-Tilapa et
al., 2018), diversos autores observaron la presencia
de HVC, HVM, traqueidas de banda ancha, células
mucilaginosas y esfero cristales.

La forma de crecimiento globosa con abundantes
cé¢lulas mucilaginosas en cortex y meédula,
presencia de HVC, HVM, abundante parénquima
xilematico y tejidos vasculares monomorficos con
traqueidas de banda ancha y ausencia de fibras
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Fig. 3. Corte transversal de tallo de Aylostera deminuta. A-C: Region apical. D-H: Seccion media. D: Areola.
En detalle se muestran cristales de oxalato de calcio. E: Tallo. F: Haz vascular colateral medular. G: Haz
vascular cortical. H: Detalle de traqueida de banda ancha. I: Regién basal. Detalle de peridermis. J: Rizoma.
Referencias= a: areola; cl-r: clorénquima radial; co: cristal de oxalato de calcio; cu: cuticula; ep: epidermis;
es: espinas; hip: hipodermis; hv: haz vascular; hvc: haz vascular colateral cortical; hvm: haz vascular
colateral medular; im: idioblasto mucilaginoso; pe: peridermis; ta: traza areolar; tu-ap: tubérculo apical.
Escalas= A-B, D-E, I-J: 100 um; C, F-H: 50 pm.
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Fig. 4. Corte transversal de tallo de Rebutia minuscula. A-C: Region apical. D-H: Region media. D: Areola.
Detalle de cristal de oxalato de calcio. E: Tallo. F: Haz vascular medular. G: Haz vascular cortical. H: Detalle
de traqueida de banda ancha. I: Regién basal. J: Rizoma. Referencias= a: areola; cl-r: clorénquima radial;
cu: cuticula; ep: epidermis; es: espinas; hip: hipodermis; hv: haz vascular; hvc: haz vascular colateral
cortical; im: idioblasto mucilaginoso; pe: peridermis; ta: traza areolar; tu-ap: tubérculo apical. Escalas= A-B,
D-E, I-J: 100 ym; C, F-H: 50 ym.
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Fig. 5. Histoquimica. A-B, E-F, I-J, L-M: Aylostera deminuta. C-D, G-H, K, N-O. Rebutia minuscula. A-D:
Granos de almidén compuesto (A, C), coloreados con lugol (B, D). E-H: Mucilagos coloreados con azul de
cresyl. I-K: Cuticula y otros lipidos evidenciados con sudan IV (punta de flecha). L-O: Cristales de oxalato
de calcio, microscopio optico (L-M, O), luz polarizada (L-M) y lupa (N). Escalas= A-O: 50 ym.
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xilares (caracteres pedomorficos de la subfamilia
Cactoideae) (Mauseth, 2004), se relacionan con
la adaptacion a habitats xéricos extremos. Su
funcién es almacenar agua, evitando la cavitacion
durante temporadas de sequia y manteniendo la
estructura de la planta por turgencia (Mauseth et
al., 1995; Mauseth, 2006b; Vazquez-Sanchez et al.,
2017). Este tipo de estructura permite a los cactus
globulares contraerse durante sequias prolongadas,
ya que sus componentes celulares no presentan
paredes lignificadas longitudinalmente (Mauseth,
2006b). Segun Mauseth et al. (1995), las traqueidas
de banda ancha constituyen un rasgo Unico de
cactus que contribuyd a su €xito en ambientes
aridos, representando una innovacion estructural
clave en la evolucion de la familia.

Por otra parte, la presencia de cristales de
oxalato de calcio, incluyendo la morfologia de
agregados esféricos (conocidos como cristales
agregados, drusas, esfero cristales o esferulitos),
es una caracteristica comin y taxonomicamente
informativa de los cactus globosos, particularmente
dentro de la subfamilia Cactoideae, como por
ejemplo en los géneros Coryphantha (Avila-
Escobar et al., 2023), Mammillaria (Loza-
Cornejo et al., 2017; Lopez-Macias et al., 2019),
Turbinicarpus (De la Rosa-Tilapa et al., 2018) y
Gymnocalycium (Perotti et al., 2022). Es probable
que la composicion de estos cristales sea de
oxalato de calcio mono (whewellita) o dihidratado
(weddellita) (De la Rosa-Tilapa et al., 2018; Lopez-
Macias et al., 2019). En plantas de ambientes
xéricos, estos cristales se han asociado con la
regulacion del calcio y del balance osmotico, el
almacenamiento de agua y carbono, el soporte
estructural y la defensa frente a herbivoros (De
la Rosa-Tilapa et al., 2018; Lopez-Macias et al.,
2019). En Cactaceas, Nuzhyna & Baglay (2016)
sugirieron que una mayor acumulacion de oxalatos
podria estar vinculada con la resistencia a la sequia.

Micorrizas y morfoanatomia radicular

Se determind en Aylostera deminuta y Rebutia
minuscula la presencia de EM con morfologia
simple, en ambos casos el manto de hifas es laxo y
abundante (Fig. 6A-F). Sin embargo, en A. deminuta
se observa en sus extremos un hinchamiento,
dandole un aspecto terminal globoso (Fig. 6A)
mientras que R. minuscula sus terminaciones son
rectas y cilindricas (Fig. 6B). En ambas especies
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se observan micorrizas arbusculares, con hifas
intercelulares, arbusculos tipo Arum y vesiculas
(Fig. 6H, J, L, N-O). Ademas, 4. deminuta presenta
microesclerocios de hongos endoéfitos oscuros (Fig.
6K).

En seccion transversal, las raices de < 1 mm
de diametro de ambas especies presentaron
crecimiento secundario incipiente derivado de
raices primarias diarcas a poliarcas (Fig. 6G, I). En
A. deminuta, se evidencidé un manto de hifas sobre
la peridermis (originada a partir del periciclo) e
inmediatamente por debajo el cilindro vascular (Fig.
6G). En R. minuscula, se observo persistencia de la
rizodermis unistrata y un cortex parenquimatico
uniestratificado, con hifas intercelulares que
forman la red de Hartig. Internamente, el cilindro
vascular se encontr6é delimitado por la endodermis
pluristrata, seguida por un periciclo unistrato y los
tejidos vasculares (Fig. 6I).

En ambas especies, las raices de mayor didmetro
(3-4 mm), mostraron crecimiento secundario
avanzado, con persistencia de hifas del manto sobre
la peridermis y xilema secundario monomorfico
constituido por traqueidas de banda ancha, mas
frecuentes en A. deminuta (Fig. 6M) que en R.
minuscula (Fig. 6P). En contraste con lo observado,
Stone-Palmquist & Mauseth (2002) y Mauseth
(2006b) indican que los cactus globosos suelen
desarrollar madera fibrosa en las raices, lo que
contribuiria a evitar el deslizamiento de los
individuos en el sustrato. Esta diferencia podria
estar vinculada con el terreno arenoso y pedregoso
en que se encuentran los individuos y al habito
de crecimiento agrupado que presentan ambas
especies, lo que favoreceria la estabilidad mecanica
y la sujecion al sustrato. Sin embargo, no puede
descartarse la influencia de otros factores, como
otras caracteristicas fisicas del suelo o el estado
de desarrollo de las raices, aspectos que deberian
evaluarse en futuros estudios.

Si bien las micorrizas arbusculares y los endéfitos
han sido ampliamente documentados en diversas
especies de Cactaceae (Soto Acosta et al., 2023),
la presencia de ectomicorrizas fue registrada
recientemente por primera vez para la familia,
en el género Gymnocalycium (Soto Acosta et al.,
2023). La simbiosis microbiana cumple funciones
esenciales en la adquisicion de nutrientes, minerales
y agua, probando a la asociacion raiz-micorriza como
un factor determinante tanto para la nutricion como
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Fig. 6. Raices. A, C-D, G-H, K-M: Aylostera deminuta. B, E-F, I-J, N-P: Rebutia minuscula. A-B: Raices con
estructuras simples de colonizacién ectomicorricica (punta de flecha). C-F: Vista superficial en microscopia
electronica de barrido (C, E) y microscopia éptica (D, F) donde se aprecian las hifas del manto (doble
punta de flecha) en las estructuras de colonizacién ectomicorricica. G, I: Seccion transversal de raiz con
crecimiento primario. H, J: Micorrizas arbusculares. K: Microesclerocio de endéfito septado oscuro. L, N,
O: Hifas melanicas intercelulares de hongo enddfito y esporas. M, P: Transcorte de raiz con crecimiento
secundario. Referencias= ar: arbusculo; end: endodermis; ep: epidermis; f: floema; h: hifa; m: manto; mx:
metaxilema; pa: pelo absorbente; pe: peridermis; px: protoxilema; rH: red de Hartig; x2: xilema secundario.
Escalas= A-B: 1 mm; C-E:100 um; G, I: 50 ym; H, J-L, N-O: 20 ym; M, P: 50 ym
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para la capacidad de respuesta al estrés ambiental.
En este contexto, la deteccion de EM en Aylostera
deminuta y Rebutia minuscula podria constituir
un rasgo adaptativo que incremente la tolerancia a
ambientes xéricos (Soto Acosta ef al., 2023).

CONCLUSIONES

Este trabajo constituye el primer estudio morfo
anatomico integral de los organos vegetativos
de Aylostera deminuta y Rebutia minuscula,
permitiendo reconocer caracteres de valor
diagnosticos que contribuyen a su identificacion.
La morfologia externa de los tallos, junto a la
forma y dimensiones de las espinas, aporta rasgos
distintivos que permiten diferenciar con precision
ambos géneros, a pesar que a simple vista son
semejantes. Asimismo, el estudio anatéomico,
permitiéo diferenciar una mayor densidad de
idioblastos mucilaginosos en Aylostera respecto
de Rebutia lo que complementa la evidencia
disponible para su circunscripcion. En relacion con
las asociaciones simbidticas, si bien las micorrizas
arbusculares y los endofitos han sido ampliamente
documentados en otras Cactaceae, los resultados
aqui presentados constituyen el segundo registro
de ectomicorrizas en la familia, ampliando el
conocimiento sobre la diversidad y distribucion
de estas asociaciones en cactus globosos. La
coexistencia de ectomicorrizas y micorrizas
arbusculares, junto con la presencia de caracteres
estructurales como idioblastos mucilaginoso,
esferocristales y traqueidas de banda ancha,
representan rasgos adaptativos que favorecen la
tolerancia a condiciones xéricas, optimizando la
adquisicion de agua y nutrientes en ambientes
aridos. Estos hallazgos enriquecen la comprension
de la anatomia, ecologia y adaptacion de Aylostera
y Rebutia a ambientes xéricos, y proporcionan
informacion relevante para la interpretacion de su
evolucion y delimitacion taxondmica dentro de la
familia Cactaceae.
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