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RESUMEN
En México existen entre 66 y 83 especies de Opuntia (sensu stricto). La Altiplanicie

Meridional es la region del pais con la mayor riqueza de especies del género, con 29 especies.
También en esta altiplanicie se encuentra la mayor riqueza de variantes cultivadas del género.
Unas 144 de estas variantes han sido preservadas en las nopaleras de solar. pero sélo 14 de ellas
han sido la base para miles de hectareas de plantaciones para tuna y para nopalito en el territorio
nacional. Las variantes cultivadas de nopal son el producto de la relacion. al menos durante 9.000
afos, entre Homo sapiens 'y Opuntia. La importancia economica que ha adquirido el nopal en
Meéxico. sus numerosas variantes Utiles, su amplia variacion morfoldgica y el interés de los
fitomejoradores ha motivado el estudio de la variabilidad morfolégica de Opuntia, en especial de
sus 6rganos de interés econdémico. Sin embargo, estos analisis s6lo han considerado algunas de las
variantes existentes, y los materiales estudiados proceden de pocas localidades ubicadas en una
sola zona de la Altiplanicie Meridional. El escaso tratamiento taxondmico de las variantes
estudiadas. asi como el atraso general en el estudio taxondémico de Opuntia puede deberse al
supuesto de que solo la seleccion natural ha influido en la variabilidad actual de Opuntia.

Los objetivos del presente trabajo son: documentar la relacion Homo sapiens-Opuntia en la
Altiplanicie Meridional de México; analizar la biologia de la reproduccion de Opuntia, en relacion
con su éxito ecologico y evolutivo, y como oportunidad de un recurso domesticable: y describir y
analizar la variabilidad morfolégica de Opuntia y su relacidon con las probables presiones de
seleccion bajo domesticacion. Para lograr los objetivos se realizé una exploracion botanica en 21
localidades de la Altiplanicie Meridional. Se obtuvieron 487 recolectas de nopaleras silvestres,
nopaleras de solar, plantaciones comerciales y plantaciones experimentales. Se registro
informacion sobre 118 atributos morfoldgicos de seis plantas de cada recolecta, de cada una de
ellas se prepararon especimenes de herbario y una parte del material se mantiene en una coleccion
viva. Se identificé hasta especie el 89.73 % de las 487 recolectas, del resto fue imposible
determinar su identificad especifica. Se obtuvo informacién oral de los propietarios o responsables
de las nopaleras y plantaciones. Con la informacion de las recolectas se prepararon bases de datos
computarizadas, las cuales se analizaron por medio de técnicas de ordenacion (Decorana) y
clasificacion (Twinspan).

Opuntia fue uno de los géneros importantes para los pobladores del territorio nacional

cuando su sobrevivencia dependi6 de la caza y la recoleccion; luego siguid siendo importante en el



periodo agricola prehispanico y periodos historicos subsecuentes, como recurso espontaneo y
como cultivo, pues al menos una de sus especies fue domesticada. Asi, la relacion prolongada de
los grupos humanos de la Altiplanicie Meridional de México con Opuntia explica la existencia de
una especie con domesticacion acentuada (O. ficus-indica), y de otras especies con menores y
variables grados de humanizacion. El éxito evolutivo y ecoldgico de Opuntia posiblemente se
relaciona con su diversidad de formas de reproduccién y multiplicacion vegetativa. En
comparacion con la multiplicacion vegetativa. la reproduccién sexual es mas compleja, ya que
involucra mas drganos y estadios y sus probabilidades de generar individuos adultos es baja. pero
a través de ella la dispersion natural es mayor y produce individuos genéticamente Gnicos. En
contraste. la multiplicacion vegetativa es menos compleja y mas eficiente, pero solo produce
clones. La mayoria de las especies de Opuntia presenta tanto reproduccion sexual como
mulfiplicacién vegetativa, lo cual posiblemente ha contribuido al éxito ecoldgico y evolutivo de
este género. Opuntiu ficus-indica es la cactacea de mayor importancia econémica en el mundo y se
le cultiva en varios paises para la produccién de fruta. forraje o como hospedante de la cochinilla
de grana. pero s6lo en México sus cladodios tiernos son consumidos como verdura. Esta especie es
nativa de México, donde presenta su mayor riqueza de cultivares, y en el siglo XVI fue llevada a
Europa. Citogenéticamente se han identificado individuos con diversos niveles de ploidia, se
reproduce sexual y asexualmente, y ésta es el medio mas difundido para su cultivo. En este estudio
se encontré evidencia suficiente de que O. ficus-indica es una especie distinta de O. albicarpa, O.
megacantha 'y O. streptacantha. L.a domesticaciéon en O. ficus-indica presenta dos patrones: a)
Variantes seleccionadas para nopalito, en las cuales el cladodio es pequefio, sin gloquidios y con
varias aréolas con espinas aciculares; ademas, el nopalito presenta hojas relativamente largas, con
algunas espinas aciculares y espinas setosas en sus aréolas; el fruto es amarillo, pequefio, con
pulpa poco dulce, semilla abortiva abundante y semilla normal escasa y pequefia. b) Variantes
seleccionadas para fruto, con cladodio grande, ovalado a rémbico, de color verde pélido, alta
cantidad de aréolas, ninguna de ellas con espinas aciculares, pero si con abundancia de gloquidios;
nopalito inerme; y fruto rojo, grande, con semilla normal grande y abundante. Las 38 variantes
estudiadas de O. ficus-indica se clasificaron en 12 grupos; dicha clasificacion es congruente con la
riqueza de variantes y propdsitos de cultivo y a la vez, revela los atributos morfolégicos
fundamentales para la comprension de la variabilidad de la especie y la precision de la identidad

de las variantes. Por otra parte, la clasificaciéon de los 37 atributos estudiados, en el analisis de O.



ficus-indica, generd ocho grupos. Los atributos mas utiles para el reconocimiento de estas
variantes infraespecificas con distinto grado y proposito de domesticacion son: a) del cladodio, la
forma, el numero de aréolas por cara, el nimero de aréolas con espinas y la cantidad de
gloquidios; b) del nopalito, el nimero de espinas aciculares y setosas por aréola; ¢) del fruto. la
forma, el peso, la densidad de aréolas, la profundidad de la cicatriz floral, el color de la cascara. el
peso de la pulpa, el color de la pulpa, el nimero de semillas normales y el nimero de semillas
abortivas. Los atributos probablemente ajenos al proceso de domesticacion y por ello
probablemente con mayor valor para la sistematica del género son: los atributos florales. la
longitud de las hojas de los nopalitos y el numero total de semillas. Las 243 variantes de Opuntia
consideradas en el analisis de variabilidad morfolégica correspondieron a O. albicarpa. O.
atropes, O. chavena, O. cochinera, O. compressa, O. duranguensis, O. ficus-indica. O.
hyptiacantha, O. jaliscana, O. joconostle, O. lasiacantha, O. leucotricha, O. lindheimeri. O.
matudae, O. megacantha, O. oligacantha, O. robusta. O. rzedowski, O. spinulifera. O.
streptacantha'y O. velutina, y a los posibles hibridos O. streptacantha x O. robusta'y O.
streptacantha x O. cochinera. De tres variantes no se reconocid su especie. Los atributos con
coeficientes de variacion > 100 % fueron: numero de espinas menores que 0.99 cm. nimero de
semillas abortivas por fruto, nimero de espinas radiales y de longitud mayor que 3.0 ¢cm. El primer
eje de ordenacién correspondié a un gradiente de domesticacion hacia plantas con frutos grandes y
cladodios sin espinas; el segundo eje de ordenacion mostrd otra tendencia de domesticacidon hacia
plantas, también con frutos grandes, pero con cladodios con espinas prominentes. Se propone que
el gradiente general de domesticacion de Opuntia, inicia con variantes silvestres de O.
streptacantha, continlia con variantes de O. hyptiacantha, siguen, en la parte intermedia, variantes
de O. megacantha, luego de O. albicarpa y por Ultimo, las variantes de la especie domesticada, O.
ficus-indica. En la clasificacion se obtuvieron 76 grupos de variantes; los atributos mas
importantes para su clasificacion fueron la cantidad de espinas radiales y el numero de espinas por
aréola en el cladodio, y el color y peso de la pulpa. Esta clasificacién revela los elementos del
sindrome de domesticacion de Opuntia para fruto, dentro del cual el peso de la pulpa del fruto
aparece como el elemento principal, secundado por las caracteristicas de las aréolas y espinas, y

luego por la longitud y color del fruto.



ABSTRACT

In Mexico there are among 66 and 83 species of Opuntia (sensu stricto), The Meridional
High Land Plateau is the region of the country, with the biggest richness, with 29 species. Also in
this plateau there are the biggest richness of cultivated variants of the genus. Some 144 of these
variants have been preserved in the homegardens, but only 14 of they have been the base of
thousands of hectares of plantations for fruit and nopalito in the national territory. The cultivated
variants of cactus pear are the product of the relationship, at least 9,000 years, between Homo
sapiens and Opuntia. The economic importance that cactus pear has acquired in Mexico, their
numerous useful variants. their wide morphological variation and the interest of the breeders, has
motivated the study of the morphological variability of Opuntia, especially its organs of economic
interest. However. these analyses have only considered a small part than the existent variants, and
the studied materials come from some localities from one region of the Meridional High Land
Plateau. The scarce taxonomical treatment of the studied variants, as well as the general
backwardness in the taxonomical study of Opuntia can be due to the supposition that the natural
selection has only influenced in the current variability of Opuntia.

The objectives of the this work are: to document the relationship between Homo sapiens and
Opuntia in the Meridional High Land Plateau; to analyze the biology of the reproduction of
Opuntia in connection with their ecological and evolutionary success and as an opportunity of
domesticable resource; and to describe and to analyze the morphological variability of Opuntia
spp. and its relationship with the probable selection pressures under domestication. To achieve the
objectives was carried out a botanical exploration in 21 towns of the Meridional High Land
Plateau: 487 cactus pear were gathered from wild nopaleras, homegarden nopaleras, commercial
plantations and experimental plantations. We registered information on 118 morphological
attributes of six plants of each cactus pear gathered; of each one of them, herbarium specimens
were made and one part of the material stays in an alive collection; 89.73 % from 487 collects
were 1dentified, the other part was impossible to find its taxonomical identity. Oral information
from owners or responsible for the nopaleras and plantations was obtained. With the information
gathered, we prepared databases, which were analyzed by means of technical of ordination
(Decorana) and classification (Twinspan).

Opuntia was one of the most important genus for the first settlers of the Mexican territory,

when their survival depended on hunting and gathering; then it continued being important during



the whole prehispanic agricultural period and subsequent historical periods, as spontaneous
resource and like cultivation, because at least one of species was domesticated. This way, the
lingering relationship of the human groups from Meridional High Land Plateau of Mexico with
Opuntia explain the existence of a species with accented domestication (O. ficus-indica), and other
species with smaller and more variable grades of humanization. The evolutionary and ecological
success of Opuntia is related with its diversity in reproduction ways and vegetative multiplication.
In comparison with the vegetative multiplication, the sexual reproduction is more complex, since it
involves more organs, stages and processes and the probabilities of achieving mature individuals it
is low; but trough sexual reproduction, the natural dispersion is bigger the advantage is the
production of genetically unique individuals. In contrast, the vegetative multiplication is less
complex and more efficient, but it only produces clones. Most of the species of Opuntia present
sexual reproduction and vegetative multiplication, that which possibly contributed to the
ecological and evolutionary success of this genus. Opuntiu ficus-indica is the cacti of more
economic importance in the world and it is cultivated in several countries for the fruit production,
forage or as host of the cochineal insect, but only in Mexico their young cladodes are consumed as
vegetables. This species is native of Mexico, where the highest cultivar richness is found, and in
the XVI century it was taken to Europe. From a cytogenetic standpoint, specimens with varying
ploidy levels have been identified and reproduction is sexual and propagate asexually, the latter
being the most extensively used for cultivating. There was enough evidence that O. ficus-indica s
a different species from O. amyclae, O. megacantha and O. streptacantha. The domestication of
O. ficus-indica presents two patterns: a) Variants selected for nopalito, in which the cladode is
small. without glochids and with several areoles with acicular spines; also, the nopalito presents
long leaves, with some acicular spines and setose spines in its areoles; the fruit is yellow, small,
with not very sweet pulp, abundant abortive seeds and scarce and small normal seeds. b) Variants
selected for fruit, with big cladode, oval to rhombic, green pale, high quantity of areoles, none of
them with acicular thorns, but with a lot of glochids; inermous nopalito; and red, big fruit, with big
and abundant normal seeds. The 38 studied variants of O. ficus-indica were classified in 12
groups; this classification is appropriate with the richness of variants and cultivation purposes and
at the same time, it reveals the fundamental morphological attributes for the understanding of the
variability of the species and the precision of the identity of the variants. On the other hand, the

classification of the 37 studied attributes, in the analysis of O. ficus-indica, generated eight groups.



The attributes more useful for the recognition of these infraspecifics variants with different grade
and domestication purpose are: a) of the cladode, the form, the number of areoles in a face, the
number of areoles with spines and the quantity of glochids; b) of the nopalito, the number of
acicular spines and setose spines by areole; ¢) of the fruit, form. weight, density of areoles, the
depth of the floral scar, the color of the skin. the weight of the pulp, the color of the pulp, the
number of normal seeds and the number of abortive seeds. The attributes probably with out
relation to the domestication process and probably with more value for the systematic of the
domestications are: the floral attributes, the longitude of the leaves of the nopalitos and the total
number of seeds. The 243 variants of Opuntia considered in the analysis of morphological
variability corresponded to O. albicarpa. O. atropes, O. chavena, O. cochinera, O. compressa, O.
duranguensis, O. ficus-indica, O. hypliacanth&, O. jaliscana, O. joconostle, O. lasiacantha, O.
leucotricha, O. lindheimeri, O. matudae, O. megacantha, O. oligacantha, O. robusta, O.
rzedowski, O. spinulifera, O. streptacantha and O. velutina, to the possible hybrids O.
streptacantha x Q. robusta and O. streptacantha x O. cochinera. From three variants their species
was not recognized. The attributes with coefficients of variation > 100% were: number of spines
smaller that 0.99 cm, number of abortive seeds by fruit, number of radial spines and spines with
longitude more that 3.0 cm. The first ordination axis corresponded to a domestication gradient
toward plants with big fruits and cladodes without thomns; the second ordination axis showed
another domestication tendency toward plants, also with big fruits, but with cladodes with
prominent spines. We intends that, the general gradient of domestication of Opuntia, begins with
wild variants of O. streptacantha, continues with variants of O. hyptiacantha, continues, in the
intermediate part, with variants of O. megacantha, after O. albicarpa and lastly, those of O. ficus-
indica. In the classification, 76 groups of variants were obtained; the most important attributes for
their classification were the quantity of radial spines and the number of spines for areole in the
cladode, and the color and weight of the pulp. The classification reveals the elements of the
syndrome of domestication of Opuntia for fruit. inside which the weight of the pulp of the fruit
appears as the main component, seconded by the characteristics of the areoles and spines, and then

for the size and color of the fruit.



Introduccion general
Opuntia es un género americano que incluye de 191 a 215 especies (Anderson, 2001; Hunt,

2002; Stuppy, 2002; Wallace y Dickie, 2002). De ellas, en México existen entre 66 y 83 (Bravo,
1978; Guzman et al., 2003). En este pais, en la region de la Altiplanicie Meridional se encuentra la
mayor riqueza de Opuntia, con 29 especies, de las cuales 16 son endémicas de la region (Guzman
el ul.,2003). Ademas, ahi mismo aun existen relictos del matorral crasicaule, comtinmente
conocido como nopalera, por el predominio de poblaciones de Opuntia (Rzedowski, 1978) y
tambi€n se encuentra la mayor riqueza de variantes cultivadas del género (Barbera, 1995).
Numerosas de estas variantes (entendiéndose por variante “‘cada uno de los individuos que
integran una clase por coincidir en un mismo caracter”, de acuerdo con Font Quer, 1953) han sido
preservadas en las nopaleras de solar (Figueroa. 1984), pero sélo 14 de ellas (Fernandez ef al..
2000) han sido la base de mas que 66,000 ha de plantaciones comerciales de nopal tunero que
existen en la Altiplanicie Meridional de México (Gallegos et al.. 2003) y de mas que 10,500 ha
para la produccion de nopalito en todo el territorio nacional (Flores, 2001). Las variante§
cultivadas de nopal son el producto de la larga relacion entre Homo sapiens y Opuntia y las
nopaleras de solar concentran el mayor riqueza de ellas (Figueroa ef al., 1980).

En el sur de la Altiplanicie Meridional (norte de Mesoameérica), el nopal fue una planta muy
importante para las culturas indigenas, como lo muestra su amplia representacion iconografica
prehispanica (Bravo, 1978) y como lo sugieren las elaboradas formas de uso culinarias y
tarmacéuticas, en el pasado y en el presente (Martin del Campo, 1957; Bravo, 1978). Pero las
evidencias arqueobotanicas de su uso se remontan a mas de 9000 afios en el Valle de Tehuacan
(Callen, 1967), y seguramente este género ya fue importante para los pobladores pre-agricolas de
Mesoameérica, desde el inicio de la ocupacién de la altiplanicie, varios milenios antes. Todo indica
que la especie de Opuntia mas ampliamente domesticada en esta parte de la altiplanicie es O.
ficus-indica (Bravo, 1978) (las autoridades para las especies mencionadas en el texto se anotan en
el Apéndice 1).

En la parte norte de la Altiplanicie Meridional (sur de Aridoamérica), no existen evidencias
de domesticacion de alguna especie de Opuntia; en esta region la recoleccion de productos del
nopal persistid entre los grupos indigenas chichimecas (Valdés, 1995). Seguramente, el habito de
recolectar frutos (o tunas) y nopalitos prevalecié en los grupos de colonizadores indigenas y

espafoles que sustituyeron a las tribus chichimecas al final del siglo XVI (Powell, 1977), asi como
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en los actuales grupos mestizos a quienes dieron lugar y que han habitado estas zonas en los
altimos 400 afios (Aguirre, 1983).

La recoleccion continua y sistematica de los nopales favorecié que algunas plantas
(derivadas de mutaciones somaticas, hibridos y extremos de variacion de los nopales silvestres)
con caracteristicas excepcionales (forma y tamafio del fruto, sabor y textura de la pulpa, cantidad y
dureza de las semillas, grosor de la cascara y densidad de gloquidas; y forma, color, abundancia,
precocidad, sabor, textura y firmeza de los nopalitos), fueran sometidas a diferente grado de
tolerancia, auspicio o cultivo, y que comenzaran a ser llevadas al ambiente doméstico, esto es, a
los huertos o solares alrededor de la casa-habitacion, tal y como lo sugieren Figueroa ef al. (1980)
y Colunga et ul. (1986). En estos lugares los clones de nopal elegidos han recibido Jas condiciones
necesarias para su persistencia (por ejemplo. control de competencia interespecifica. mejores
condiciones de humedad, proteccion contra depredadores, multiplicacién y poda), las cuales
dificilmente se darian en condiciones naturales como para permitir alli su continuidad (Figueroa et
al.. 1980). Asi, las plantaciones de nopal en los solares son la sintesis del esfuerzo de generaciones
de recolectores por acopiar lo mas util de la diversidad genética del nopal en sus respectivos
territorios de recolecta y de cientos de afios de cuidados para preservarlos. Parte del producto de la
relacion de los humanos con los nopales son las 144 variantes de Opuntia nombradas y apreciadas
por los recolectores y cultivadores de nopal, pero dificilmente asignables a una especie en
particular (Reyes y Aguirre, en prensa). Hasta hace relativamente pocas décadas, la produccion de
las plantaciones de solar fue suficiente para satisfacer el autoconsumo y la reducida demanda
regional de tuna y nopalito (Figueroa er al., 1980); sin embargo, después de los afios cincuenta del
siglo pasado, esta demanda se convirtié en nacional, e incluso internacional. Las plantaciones
comerciales aumentan paulatinamente, pues la demanda sigue creciendo, pero también comienzan
a presentarse los primeros problemas en el mercado exterior, como la falta de normalizacion de los
productos y la imposibilidad de satisfacer ciertas demandas con los cultivares actualmente
plantados (cultivar se refiere a variante cultivada; es un conjunto de plantas cultivadas que se
distinguen claramente por cualquiera de sus caracteres, y que de generacion en generacion se
mantienen diferenciadas; de acuerdo con Jeffrey, 1968 y Jones, 1987).

En cuanto a las plantaciones de solar, el proceso que les dio origen comenz6 a perderse en
las ultimas décadas, a la destruccion acelerada e irreversible de las grandes nopaleras de donde se
nutrian. y debido también al abandono creciente que han sufrido los solares, por la emigracion
campesina y otros efectos de los cambios sociales, economicos y culturales recientes (Guzman,

1998). Por lo tanto, si se pierde lo que atn existe en los solares, dificilmente podra recuperarse; es

11



decir, se perdera para siempre esta herencia cultural milenaria de los grupos humanos de la
Altiplanicie Meridional.

Sobre las relaciones entre los humanos y los nopales se han escrito varios trabajos, casi
todos ellos sobre sus usos (Martin del Campo, 1957; Meyer y McLaughlin, 1981). En el altiplano
potosino-zacatecano Figueroa er al. (1979, 1980) y Figueroa (1984) realizaron el primer estudio
exploratorio, con el propésito de describir ampliamente dicha relacion. Posteriormente, Colunga et
al. (1986) realizaron el primer analisis cuantitativo de la domesticacion del Opuntia, con base en
su variabilidad morfolégica y en los diferentes grados de importancia agricola. Pimienta y Mufioz
(1995) al discutir sobre la domesticacion de Opuntia, reconocieron la alta variabilidad morfologica
de los nopales en los solares. y postularon a los habitantes de las zonas dridas y semidridas de
México como los domesticadores del género.

Los analisis iniciales sobre la domesticacion de Opuntia se centraron en especular sobre las
especies ancestrales de O. ficus-indica (Reyes et al., 2005). Posteriormente, Bravo (1978) sefialo
que algunas especies (O. hyptiacantha, O. lasiacantha, O. megacantha 'y O. streptucantha) tenian
también algin grado de humanizacién (la biota humanizada util o deseable es aquella que es
objeto de recoleccidn o que se produce; la biota recolectada se encuentra en ecosistemas
relativamente naturales, corresponde a poblaciones naturales, auspiciadas o incrementadas; la biota
producida, a su vez se obtiene en agroecosistemas y se divide en aquella que se cria o se cultiva sin
domesticacion, y la que tiene algun grado de domesticacién: ya sea incipiente, media o avanzada).
Otras 15 especies con grado variable de humanizacion (O. atropes, O. cantabrigiensis, O.
chavena, O. cochinera, O. crassa, O. fuliginosa, O. guilanchi, O. joconostle, O. leucotricha, O.
pachona, O. rastrera, O. robusta, O. tomentosa, O. undulata'y O. velutina) fueron analizadas por
Figueroa (1984) y Colunga et al. (1986). Posteriormente se documentaron las 144 variantes
adicionales de Opuntia, mencionadas lineas arriba, denominadas y apreciadas por los recolectores
y cultivadores de nopal, pero dificilmente asignables a una especie en particular (Reyes y Aguirre,
€n prensa).

La importancia econdémica que ha adquirido el nopal en México, sus numerosas variantes
utiles, su amplia variacion morfologica y el interés de los fitomejoradores, motivaron a varios
autores (Rodriguez, 1982; Peralta, 1983; Mauricio, 1985; Mondragon, 2002; Aguilar et al., 2003,
Gutiérrez et al., 2003; Molina ef al., 2003) a estudiar su variacion morfolégica. En la mayor parte
de estos estudios el area de procedencia de las variantes estudiadas fue el altiplano potosino-
zacatecano, esto es, solo parte de la Altiplanicie Meridional. Dichas variantes se identificaron s6lo

ocasionalmente con nombres cientificos. El niumero total de variantes fue de seis a 66 y los
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atributos analizados variaron de dos a 33; y las técnicas estadisticas utilizadas fueron analisis de
varianza y metodos de analisis multivariable como ordenacion (componentes principales) y
clasificacion (agrupacion aglomerativa).

Asi, se ha avanzado en el estudio de la variabilidad morfolégica de Opuntia, en especial de

sus organos de interés econdmico en relacion con procesos de domesticacion. Sin embargo, sélo se

ha considerado una parte menor de las variantes existentes, y los materiales estudiados proceden
de unas pocas localidades ubicadas en una sola region de la Altiplanicie Meridional (el altiplano
potosino-zacatecano). Por otra parte, es posible que la falta de un tratamiento taxonémico de las
variantes estudiadas, asi como el atraso general en la taxonomia de Opuntia se deba al supuesto

implicito de que solo la seleccion natural ha influido en la variabilidad actual de las especies de

este género.

Con base en lo precedente los objetivos del presente trabajo son:

1.- Documentar la relacion Homo sapiens-Opuntia en la Altiplanicie Meridional de México.

12

- Analizar la biologia de la reproduccion de Opuntia, en relacion con su éxito ecologico y
evolutivo, y como oportunidad de un recurso domesticable.

.- Describir y analizar la variabilidad morfolégica de Opuntia y su relacion con las probables

(U9

presiones de seleccion bajo domesticacion.

Las hipotesis correspondientes son:

1.- El analisis documental de la relacion Homo sapiens-Opuntia proporciona las pistas principales

sobre los propositos de la seleccion cultural y sobre los atributos morfolégicos que pudieron ser

alterados durante la domesticacion.
2.- La polivalencia en la reproduccion de Opuntia se relaciona con su gran riqueza especifica, su
amplia distribucion geografica y ecoldgica y su relativa facilidad de domesticacion

.- El analisis comparativo de las variantes de O. ficus-indica, la especie con mayor

(U9

domesticacidn, puede facilitar la comprension del problema de la domesticacion de Opuntia y
allanar dificultades para el tratamiento del conjunto numeroso de variantes con distinto grado
de humanizacion supuesta y pertenecientes a varias especies.

4 .- [La comparacion de un gran nimero de poblaciones de especies diferentes con distinto grado
supuesto de humanizacidn a través de atributos usuales en las claves taxonémicas, mas los
relacionados con los érganos de interés humano, puede revelar los elementos del sindrome
general de domesticacion de Opuntia, asi como los atributos morfoldgicos con mayor valor

taxonomico al haber permanecido inalterados por la domesticacion.

13



Generalidades metodoldgicas

Para lograr los objetivos y probar las hipétesis se realizé una exploracion botanica que
permitié recolectar materiales vivos en 21 localidades de la Altiplanicie Meridional (Tamayo.
1988) (Fig. 1). desde el sur del valle de México (19° 11’ N), hasta el sur de Nuevo Leén (23° 42°
N), y desde el sureste del valle de Epazoyucan, Hgo. (98° 38" O), hasta el noroeste del altiplano
potosino-zacatecano (102° 217 O). Se obtuvieron 487 recolectas de nopaleras silvestres (ambientes
con vegetacion primaria de matorral crasicaule de Opuntia), nopaleras de solar (el solar es la
vivienda rural, incluye la casa-habitacion, areas para guardar los aperos agricolas, almacenar la
cosecha, corral para que el ganado pernocte; también se incluye una area en donde se cultivan
plantas, en los solares de la Altiplanicie Meridional. comunmente se mantienen poblaciones de

Opuntia, entre otros géneros), plantaciones comerciales (plantaciones en extensiones de una
104°33°  97°57 Oeste

Altiplanicie
meridional

24°19°

19°11°
Norte

Fig. 1. La Altiplanicie Meridional, en la region centro-norte de México (Comision Nacional para
el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad. México: Imagen desde el espacio. Mosaico
2002 de imagenes, bandas 1,4,3 (RGB))
pocas hasta decenas o cientos de hectareas. en donde se cultivanuna o dos variantes de
Opuntia con el proposito de cosechar sus frutos para su venta; en el caso de las
plantaciones para nopalito, las extensiones pueden ser desde algunos metros cuadrados,
hasta hectareas) y plantaciones experimentales (colecciones vivas de Opuntia que se
mantienen en instituciones de investigacion). Se registré informaciéon sobre 118 atributos
morfolégicos de seis plantas de cada una de las recolectas, y se prepararon seis

especimenes de herbario por cada una de ellas (que se depositaron en los herbarios
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SLPM, MEXU y CHAP) y parte del material se mantiene en una coleccion viva en el Instituto de
Investigacion de Zonas Desérticas, de la Universidad de San Luis Potosi, en la ciudad de San Luis
Potosi, México (22°07°38” N, 100°57°39”0 y 1875 msnm). Se identific hasta especie el 89.73 %
de las 487 recolectas. Se obtuvo informacion oral de los propietarios o responsables de las
nopaleras y plantaciones (comerciantes, cultivadores, ganaderos, agroindustriales, indigenas
otomis, mestizos rurales y urbanos, técnicos agricolas, investigadores, agentes gubernamentales y
amas de casa). Se hizo acopio y revision de mas de 280 fuentes bibliograficas. Con la informacion
de las recolectas se prepararon bases de datos computarizadas, las cuales se analizaron por medio
de técnicas de ordenacion (Decorana) y clasificacion (Twinspan).

Esta tesis la integran siete capitulos. El primero es una revision critica sobre el estado de]
conocimiento existente hasta finales del siglo XX, sobre la relacion Homo supiens-Opuntia. El
segundo es una revision critica sobre la biologia de la reproduccion de Opuntia, con mayor énfasis
en el papel de la reproduccion en el éxito ecologico y evolutivo del género. En el tercero se analiza
la sistematica de O. ficus-indica y se define su separacion de especies cercanas, y con informacion
original se presenta una descripcidn detallada de esta especie. En los dos capitulos siguientes se
realiza un analisis de la variabilidad morfologica de O. ficus-indica; en el primero de ellos se trata
la ordenacion y clasificacion de 38 variantes, con base en 37 atributos; y en el segundo se ordenan
y clasifican los atributos con base en su variacion entre las variantes. En el capitulo sexto se
presenta la ordenacion y clasificacién de 243 variantes de nopal, correspondientes a 21 especies
mas dos hibridos probables, con base en 42 atributos morfolégicos. Finalmente se presenta una

discusion general.
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RESUMEN

Opuntia fue uno de los géneros mas importantes para los pobladores del territorio nacional
cuando su sobrevivencia dependia de Ja caza y la recoleccion: después siguid siendo imporiante
durante todo el periodo agricola prehispanico y periodos historicos subsccuentes. como recurso
espontaneo y como cultivo, pues al menos una de sus especie fue domesticada con variantes para
diterentes propositos. Asi. la relacion prolongada de Opuniia con los grupos humanos del centro
v centro-norte de México explica la existencia de una especie con domesticacion acentuada (O,
ficus-indica), de otras especies con menores y variables grados de humanizacion (O. albicurpa,
O. atropes, O. cochinera, O. crussa, O. chavena, O. fuliginosa. O. guilanchi. O. hyptiacantha. O.
Joconostle, O. lasiacantha, O. leucotricha, O. megacantha. Q. pachona, O. robusta. O.
streptucantha, O. tomentosa, O. undulaia y O. velutina), y de al menos 144 variantes de Opuntiu
sin reconocimiento taxondmico formal, con diferente grado de domesticacion y asociadas con
ambientes antrépicos diversos. Su riqueza de tipos de reproduccion sexual y multiplicacion
vegetativa ha determinado una alta variabilidad y que la domesticacion instantdnea haya sido la
predominante en este género. Los procesos de domesticacion en Opuntia se han dirigido hacia el
fruto (tunas) y verdura (nopalito), pero se desconoce el sindrome de domesticaciéon en relacién

con su uso como hospedante de la coclunilla de grana.

SUMMARY
Opuntia was one of the most important genus for the first settlers of the Mexican territory when

their survival depended on hunting and gathering; then Opuntia continues being important during
all the prehispanic agricultural period and later historical periods, as a spontaneous resource and

as a crop. Therefore, one Opuniia species was domesticated for several purposes. The long

'Reyes A., J.A.; J.R. Aguirre R. (en prensa). lndicios sobre la domesticacion de Opuntia en
Meéxico. En: Casas, A.; B. Rendén (Eds.). Procesos de evolucién de plantas bajo
domesticacion en Mesoameérica. Fondo de Cultura Econémica. México, D.F. México. pp.



relation of Opuntiu with human groups of the Center and Center-North of Mexico or Meridional
High Land Plateau accounts for the existence of one species with high degree of domestication
(O. ficus-indica). and other species with lower degree of humanization (O. albicarpa, O. atropes,
O. cochinera, O. crassu, O. chavena. O. fuliginosa. O. guilanchi. O. hyptiucantha, O. joconosile.
O. lasiacantha, O lencotricha. O. megucantha, O. puchona, O. robusta, O. streptucantha, O.
tomentosa, O. unduluta y O. veluling), and at least 144 traditional vaniants without formal
taxonomic recognition. with difterent degrees of domestication and related to different anthropic
environments. Variation in sexval and asexual reproduction mechanisms, has determined great
variation of Opuniia and that the instantaneous domestication had been the predominant one in
this genus. The processes of domestication in Opuntia have been directed toward fruits (tunas)
and stems (nopalitos): the syndrome of domestication in relation to its use as host of the

cochineal insect is unknown.

INTRODUCCION
Opuniia es un género americano que incluye de 191 a 215 especies {(Anderson 2001, Hunt

2002, Stuppy 2002, Wallace y Dickie 2002): de ellas. en México existen entre 66 y 83 (Bravo
1978, Guzman ef al. 2003). En éste pais, en su region Altiplanicie Meridional se encuentra la
mayor riqueza de Opuntia, con 29 especies. de las cuales 16 son endémicas de la region
(Guzman er al. 2003). Algunas de las especies de Opuntia son dominantes fisondmicos de tipos
de vegetacion natural conocidos como matorral crasicaule o nopaleras (Rzedowski 1978).
Ademas de los taxones silvestres, existe una riqueza considerable de variantes de Opuntia con
diferente grado de domesticacion, estas variantes se cultivan, con intensidad variable, en
agostaderos, milpas, huertos de wraspatio o solares, y en plantaciones comerciales (Figueroa e/ al.
1980, Figueroa 1984, Colunga er al. 1986).

Los intentos por dilucidar el proceso de domesticacion de Opunria se iniciaron desde el
siglo XX, al postularse posibles ancestros silvestres de O. ficus-indica (Britton y Rose 1937,
Benson y Walkington 1965); posteriormente Bravo (1978) reconoci6 que Ja dimension del
problema era mayor y se planteé que para conocer la ascendencia de las numerosas variantes se
requeria combinar los conocimientos botanicos con los tradicionales. Varios autores se han
propuesto contribuir a dilucidar este proceso, de manera que la presente revision tiene como

objetivo analizar el estado actual del conocimiento sobre la domesticacion de Opuntia.
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ANTECEDENTES HISTORICOS
La relacidon de Homo supiens L. con Opuntia se inicié hace al menos unos }5.000 afios,

cuando los humanos al llegar al continente americano (Nemecek 2000) se encontraron con
animales y plantas como las cactaceas, que crecian solo en esta parte del mundo. LLa evidencia
arqueobotanica hasta hoy conocida, de que las especies de Opuntia han formado parte de la dieta
humana, se remontan a unos 9000 afios antes del presente (Callen 1966). La cazay la
recoleccién fueron comunes en el centro-norte de México hasta comienzos del siglo XVII,
cuando las tribus némadas del Altiplano Septentrional y del norte de) Aluplano Meridional
fueron sometidas o exterminadas por la sociedad colonial (Valdés 1993). Esta zona ha sido
denominada Aridoamérica para distinguirla de la Mesoamérica sedentaria y agricola (West y
Augelli 1976). Para el siglo X VI, los cazadores y recolectores ya habian desarrollado un fino
sistema de subsistiencia. en ¢l cual las especies de maguey, mezquite y nopal fueron los
principales componentes (Gonzéalez 1978).

En Mesoamérica los grupos humanos evolucionaron culturalmente de practicar sistemas de
caza y recoleccion a realizar sistemas de produccion de cosechas de especies como el maiz y el
frijol. pero también incluyeron plantas perennes como diversas especies de arboles, magueyes y
nopales (Gonzalez 1978). En lo que respecla a Opuntia, la culminacion de ese proceso fue la
domesticacion de O. ficus-indica Mill. (L.) (Bravo 1978) y el cultivo de otras especies con menor
grado de domesticacidn, como O. streptacantha Lem., O. megacantha Salm-Dyck y O. amyclae
Tenore (especie ahora considerada O. albicarpa Scheinvar) (Dressler 1953, Bravo 1978, Mufioz
1998). La profunda relacién de los mesomericanos con el nopal quedd registrada en varios
codices, esculturas y leyendas que incluyen a Opuntia como elemento principal (Sodi 1968). La
unién de las dos grandes vertientes culturales prehispanicas (la de Aridoamérica y la de
Mesoamérica) sucedio el 13 de julio de 1325, cuando un grupo de némadas provenientes de
Aridoamérica o del occidente del actual territorio de México, encontraron la sefial profética para
reconocer la tierra prometida. Esta sefial era un nopal que crecia entre rocas y sobre el que se
posaba una aguila, que a su vez sostenia con una de sus patas una vibora, segun la version mas
difundida (Sodi 1968), 0 una tuna como simbolo del corazén humano, segin otra versién
(Dufétel 2002). En ese lugar los némadas fundaron Tenochtitian, que significa "donde e] nopal
stlvestre” (Sodi 1968) o "lugar del tunal sobre la piedra” (Simeén 1999) o “el tunal divino donde

esta Mexith” (Corona 2000), la cual luego llegaria a ser la capital del ymperio azteca.
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Los espaiioles que llegaron a México en el siglo XVI se encontraron gran riqueza de frutos
de Opuntia en los huertos y en los mercados (Dressler 1953). Existen indicios de que, ademas de
aprovechar los nopales que cultivaban en sus huertos, recolectaban frutos de poblaciones
stlvestres. como lo demuestra el hallazgo de semillas de O. hyptiacantha A. Web., O. matudae
Scheinvar, O. robusta Wendl., O spinulifera Salm-Dyck. O. streptacantha 'y ). tomentosu Salm-
Dyck en un sitio arqueoldgico de 1800 arios de edad en Teotihvacan (Scheinvar y Gonzalez
1985).

ETNOBOTANICA DE OPUNTIA
Usos

A diferencia de Jos magueyes que tienen su diosa prehispanica (Mayahuel), no se ha
identificado alguna deidad de los nopales. Sin embargo, los nopales se usaron en algunas
ceremonias: el tallo seco era la lefia sagrada para el Fuego Nuevo, y las flores el omamento
especial para adorar a la diosa otomi del agua Acpaxapo (Sodi 1968). A los corazones obtenidos
en los sacrificios humanos se le llamaba ieonochili (luna divina) o cuauhnochtli (tuna de aguila)
(Martin del Campo 1957). Los usos prehispanicos de las especies de Opuntia eran diversos. Los
indios de Aridoameérica consumian principalmente tunas frescas durante tres meses, tiempo
durante el cual sélo se dedicaban a la danza, pero también deshidrataban runas que almacenaban
para consumirlas meses después (Valdés 1995). El nopalito era preparado de muy diversas
maneras: cocido, asado, crudo, combinado con verduras, semillas, carne (de mamiferos, aves o
peces), con huevos del insecto Axayacatl (Corixella texcocana Jacz.) o con hormigas Azcamolli
{Liometopum apiculatum Mayr) (Sodi 1968): los botones florales se consumian como verduras
(Meyer y McLaughlin, 1981). Con la tunas se preparaba miel, queso de tuna y la bebida
fermentada nochoctli (de nochili, tuna y ocili, vino o bebida fermentada) o colonche, como se le
denomind en espanol (Martin del Campo 1957, Sodi 1968, Meyer y McLaughlin, 1981, Sanchez
1982). El nopal como medicina tenia aplicaciones desde el nacimiento, pues el mucilago
mezclado con agua se daba a beber a la parturienta (Sahagun 2001). Para curar escoriaciones en
pies. labios y manos el mucilago del nopal se mezclaba con grasa del insecto Axocuillin (Coccus
axin Llave) y se aplicaba en las partes afectadas (Sodi 1968). La infusién de nopal se usaba para
remediar los efectos alucindgenos de algunas plantas (Sodi 1968). El colorante o grana que se
obtenia del insecto conocido como cochinilla (Dactylopius coccus Costa), se denominaba

nocheztli, 1o cual significa sangre de nopal (Martin del Campo 1957). El mucilago se usé para
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fiyar colores en los textiles y en los murales, para precipitar particulas suspendidas en el agua,
como pegamento y en la argamasa que se usaba para unir adobes y para cubrir la pared levantada
(Diguet 1928, Meyer y McLaughlin 1981, Sanchez 1982).

El nopal fue aceptado por los espaiioles de tal forma que su uso se afianzo en las
poblaciones criollas y mestizas resultantes (Bye 1979). Durante la colonia aumento €] nimero de
vegetales y tipos de carnes con los que los nopales se combinaron para hacer platillos (Sodi
1968). Al inicio de la evangelizacion del siglo X V1, en la version jeroglifica del Pater noster,
como medio mnemotécnico para dicha oracion, se usé una bandera y un nopal. que se leian pantli
nochtli (Sodi 1968). Desde la Colonia se venera en el cerro de San Andrés Reglita, Hidalgo. al
Cristo del Nopal, y en EI Mezquital. perteneciente al mismo estado, a2 Nuestra Sefiora del Nopal
(Sodi 1968). Durante la colonia y el periodo independiente el nopal siguid usandose como
medicina, en especial para disenteria, erisipela, diabetes, amigdalitis y para dolores de cabeza,
nariz y oidos; se continuo Ja cria de la cochinilla (Sodi 1968); se inicié el uso del nopal como
forraje en la ganaderia (Flores y Aguirre 1979) y durante el siglo XIX se aprovecharon las
peroxidasas del mucilago para desteriir el cabello humano (Sodi 1968). Atn a mediados del siglo
XX era frecuente la conservacién de |a fruta con técnicas al parecer de origen prehispanico, como
las “tunas pasadas’ (rodajas deshidratadas de la fruta) y las “tunas aparceradas™ (fruta enterrada
en bancos de arena por seis meses), y también eran muy populares la miel y el queso de tuna, la
melcocha y el colonche (Diguet 1928. Bye 1979, Figueroa 1984).

Muchos de esos usos aun perduran, aunque en forma decadente (Figueroa 1984, Meyer y
McLaughlin 1981). Durante el siglo XX se agregaron usos nuevos, principalmente como materia
prima para la industria de transformacion (pulpa para papel, alcohol, azicar, vinagre. potasa,
acido oxdlico, fertilizante y aceite), en particular para elaborar cosméticos (champus,

acondicionadores, jabones, cremas y lociones) (Corrales y Flores 2000).

Posible proceso y contexto de la domesticacion

Durante esa larga relacidon de los humanos con Opuntia, se puede suponer que la
recoleccidn continua y sistemdtica de los nopales favorecié el reconocimiento de plantas con
caracteristicas excepcionales (en el caso del fruto: forma y tamafio del mismo, sabor y textura de
la pulpa, cantidad y dureza de las semillas, grosor de la cdscara y densidad de gloquidios; en el

nopalito: forma, color, abundancia, precocidad, sabor, textura y firmeza; y en los joconostles:
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cascaras gruesas y acidas). Luego, estas plantas pudieron ser sometidas a diferente grado de
lolerancia. auspicio o cultivo in situ o en €] ambiente doméstico; esto es, los individuos elegidos
comenzaron a ser favorecidos en Jas propias nopaleras silvestres o en campos de cultivo
derivados de ellas. para aprovechar sus productos, usarlos como sombra y guardar aperos. o a ser
cultivados en los huertos de traspatio o solares (el solar es la vivienda rural, incluye la casa-
habitacion, areas para guardar los aperos agricolas, almacenar la cosecha, corral para que el
ganado pernocte: también se incluye una area en donde se cultivan plantas, en Jos que
comunmente se mantienen poblaciones de Opuntia, entre oros géneros), o en épocas recientes.
en forma intensiva en plantaciones comerciales. tal y como lo sugirieron Figueroa er «/l. (1980).
En estos lugares. los clones de nopal escogidos (posibles mutaciones somaticas. hibridos y
extremos de vanacion) han recibido las condiciones necesarias para su persistencia (por ejemplo,
multiplicaciéon. control de la competencia interespecifica. mejores condiciones de humedad v
nutricion. proteccion contra depredadores y poda) (Colunga ef al., 1986). Dichas condiciones
difictlmente se darian en su ambiente natural como para permitir ahi su continuidad (Figueroa er
al. 1980, Pimienta y Ramirez 1999).

La recoleccion de materiales de Opuntia para autoconsumo en el Bajio guanajuatense
(Colunga ef al. 1986) se realiza en lugares cercanos a los asentamientos humanos, pero cuando la
recolecta se planea para la venta. se buscan los parajes con mayor densidad de nopales. De junio
a diciembre se recolectan tunas y de agosto a febrero los joconostles; de las variantes mas
apreciadas se procura la recolecta moderada y cuidadosa; algunas pencas de las plantas
recolectadas se plantan en forma vertical para favorecer su arraigamiento. En el altiplano
potosino-zacatecano la recoleccion de nopalitos, principalmente de O. robusta. se inicia desde Jos
primeros meses del afio y disminuye hacia julio-agosto; los recolectores de nopalito operan
practicamente sin restriccion alguna, en apariencia anarquica, sin organizacion ni control
(Figueroa ef al. 1979, Figueroa 1984).

En el Bajio los nopales tolerados o fomentados en campos agricolas en los cuales se cultiva
tradicionalmente maiz de secano (milpas o huarniles), se benefician de las practicas agricolas
dirigidas a los cultivos anuales. En efecto, los nopales fomentados se escogen cuidadosamente,
se plantan en la parte mas apropiada del terreno, y se les beneficia con deshierbas, podas y
control de plagas y enfermedades: las podas que reciben son mas intensas que ¢n las plantas

toleradas. por el mayor tamario de los cladodios y frutos de estos nopales. Las plantaciones de
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nopal en los huamiles son para comercializar sus productos. y resulta necesario vivir cerca de
ellas para atenderlas y vigilarlas de posibles robos (Colunga er a/. 1986). En el huerto de solar y
cercos vivos. los nopales espontaneos originales son gradualmente sustituidos casi en su totalidad
por individuos de las variantes mas apreciadas. En estas nopaleras la deshierba y control de
plagas son mas intensos y mds especificos, las podas se realizan con mayor frecuencia. cuidado e
intensidad, se “protegen” de los eclipses, y se les aplican cenizas. gallinaza. agua y pequefias
cantidades de estiércol y basura. En ocasiones, individuos nacidos de semilla en el huamil o en el
agostadero se trasplantan al huerto con propésitos de evaluacion (Colunga et al. 1986).

En los huertos de traspatio del altiplano potosino-zacatecano, Figueroa (1984) y Mauricio
(1985) destacaron la riqueza de variantes de Opuntia. hasia 18 variantes en un mismo solar. Estas
nopaleras de solar se delimitan generalmente con cercos vivos de nopal y maguey; aunque
originalmente la nopalera se conforma como un huerto fruticola. el desarrollo de la planta, y la
reproduccion vegetativa incontrolada generan un huerto de aspecto cadtico, que incluso dificulta
e) paso de la gente y animales. En estas nopaleras no se realizan labores culturales sistematicas,
pero por ser a la vez el corral del ganado, el granero y el almacén de pajas y frecuentemente
también e} espacio usado por la gente para defecar. reciben constantemente materia organica, asi
como agua de desperdicio de Jas labores domésticas o de la proporcionada a los animales
domeésticos (Figueroa 1984, Mauricio 1985, Colunga er /. 1986).

Las plantaciones comerciales modernas de nopal se iniciaron en México durante la segunda
mitad del siglo XX (Mondragdon 2001), esto es, unos 100 arios después que en Sicilia, Italia
(Barbera et al. 1992). En e altiplano potosino-zacatecano el establecimiento de las plantaciones
comerciales implica una seleccion cuidadosa del terreno. su preparacién (desmonte, si se va a
usar por pnmera vez, aradura, rastreo, rallado y cercado). seleccidn cuidadosa del material
vegetativo (variante, edad, tamafio, sanidad, etc.), seleccidn precisa de la fecha de plantacién y de
la forma de plantar. Posteriormente se vigila el enraizamiento de los cladodios y se reponen los
nopales muertos; durante el crecimiento y produccion de las plantas se realizan deshjerbes y
podas, y se aplican abonos, fertilizantes, pesticidas y, si es posible, negos (Figueroa 1984, Savas

1995. Gallegos y Méndez 2000).

Nomenclatura de las variantes tradicionales
En México el nombre comun mas extendido para el género Opunria es el de nopal. Una

version indica que proviene del nahuatl nopalli que significa nuestra bandera (de no, nuestra y
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palli, bandera), y la otra indica que de nochpalli (de nochili, tuna y palli, cosa ancha, extendida.
en alusién a los cladodios planos) (Martin del Campo 1957. Santamaria 1959). Ademas del
nahuatl, en al menos 16 lenguas indigenas existe una palabra para nopal: 4 xit/ en totonaca, Chog
en chinanteco. Guichi en zapoteca. Héel en seri, Ira en tarahumara, xhkihd o Sathd en otomi,
Laponecadzol en chontal, Lo en chinanteco, Naabo en mayo, Nucd en cora, Nacarité en huichol,
Ndi-tu en cuicatleco, Puk 'un en maya. Paré en purépecha, Vindia en mixteco y Vishi-vishio en
zapoteca (Martinez 1979).

El nombre comun actual de aigunas especies proceden del nahuatl, como Cuijo (0.
cuntabrigiensis Lynch) de cuixa. lagartija pequedia, por extension planta aita y flaca: Chamacuero
(0. rtomentosa Salm-Dyck. ). del nahuatl chamauac. grueso, en alusion a su cascara gruesa:
Guilanchi (O. guilunchi Griffiths) del huilanili, tullido, que anda a rastras (Santamaria 1959).
Seguramente que la mayor parte de las especies de nopales tuvieron o tienen su nombre indigena,
como Tenochtli o Tzapotlnochtli para O. ficus-indica o Tecolonochnopalli para O. streptacantha
(Estrada 1989), pero en varios casos, tal y como sucedio con esta especie, prevalecid su nombre
esparnol Cardon, por su aspecto espinoso y corpulento.

En la actualidad, Ja nomenclatura de las variantes tradicionales es muy rica. Existen
nombres comunes para los mismos nopales que se comparten entre regiones diferentes, como el
Bajio guanajuatense y el Altiplano potosino-zacatecano (Anaranjado. Blanco, Cardén, Pachon,
Sangre de Toro y Sanpedrena) (en todo e) texto, el nombre de las variantes se escribe de acuerdo
con Jones 1988). entre el Bajio y el Valle de] Mezquital (Chamacuero) y entre las tres regiones
(Joconostle) (Figueroa 1984, Colunga e/ al. 1986, Rodriguez e al. 1987). Pero la mayor parte de
los nombres son exclusivos para cada una de esas tres regiones. Los nombres masculinos
(Amarillo. Sanjuanero, Carddn, etc.) por lo general se asignan a la planta y frecuentemente se le
antepone la palabra nopal; los nombres femeninos (Amarilla, Sanjuanera, Cardona, etc.) se
asignan a la fruta y es comun que se mencione antes la palabra tuna. Existen precisiones, como la
planta denominada Tuna Blanca, a la que nunca se le agrega la palabra nopal para no confundirlo
con e] Nopal Blanco, que es cultivado para nopalito (Colunga 1984).

Los nombres de los nopales son descriptivos de algun atnbuto destacado, como el color
(Amarillo, Anaranjado, Morado y Rojo) o forma (Jarrilla, Larguito y Barrilito) del fruto; el sabor
(Agridulce y Zorrillo) o consistencia (Masuda) de la pulpa; el sabor (Joconostle, por su acidez) o

caracteristicas destacadas de la cascara (Chamacuero, por su grosor; Boludito, por los podarios
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prominentes, etc.). También son frecuentes los nombres derivados de la época de maduracion de
los frutos (el Cuaresmefio madura en |a época de la cuaresma: e) Octubrefio en octubre; y la
Sanjuanera por el dia de San Juan) o del lugar de su procedencia (Yurireda, de Yuriria.
Guanajuato, Milpa Alta, de Milpa Alia. Distrito Federal y Paloaltefa, de Palo Alto.
Aguascalientes) (Figueroa 1984, Colunga ¢/ ul 1986, Rodriguez y Nava 1998).

Lo destacable en este respecto es que entre Jos campesinos de cada una de las regiones, Jos
nombres de las variantes tradicionales estan consensuados y en la mayor parte de los casos, se
asignan inequivocamente a las plantas que les corresponden, lo cual implica que se reconocen los

atributos etnobotanicos y morfologicos de cada una de ellas.

TAXONES RELACIONADOS CON EL PROCESO DE DOMESTICACION
Para la Dra. Helia Bravo (1978) Ja especie de nopal con mayor grado de domesticacion es

Opuntia ficus-indicu. En efeclo. de esta especie existen numerosos cultivares para el mayor
numero de formas de uso, ya sea por sus frutos (funas) y cladodios tiernos (nopalitos) para
consumo humano, o por sus cladodios desarrollados (pencas) como hospedante de la cochimlla
de grana (Dactylopius coccus) o como forraje de herbivoros domesticados (Barbera ef al. 1992).
Britton v Rose (1937) postularon que la serie Ficus-indicae (compuesta por O. ficus-indica, O.
crassa Haworth y O. undulaia Gniffiths) es parte de {a serie Streptacanthae, pero la separaron de
ésta solo por carecer de espinas. Sin embargo, Berger (citado por Bravo 1978) afirmo que O.
ficus-indica es sélo una forma sin espinas de O. a/bicarpa, en tanto que Benson y Walkington
(1965) opinaron que lo es de O. megacantha. A su vez, Sosa'y Acosta (1966) afirmaron que O.
albicarpa 'y O. megacantha son la misma especie. dada su similitud citolégica. Bravo (1978)
destacd a O. megacantha como una especie con frutos comestibles grandes y agradables y
numerosos cultivares; y que esta especie se hibridiza facilmente con otros nopales.
particularmente de la propia serie Streptacanthae (O. hyptiacantha, O. joconostle Weber, O.
lasiacantha Pteiffer, O. spinulifera y O. streptacanthu) (Bravo 1978).

La cantidad de especies de Opunitia identificadas en relacidn con el proceso de
domesticacién aumentd considerablemente después de los trabajos de Figueroa (1984) y Colunga
et al. (1986). Estos ultimos autores reconocieron 82 variantes en una zona del Bajio mexicano,
las cuales asignaron a 13 especies con certeza, cinco especies con dudas (affinis) y dos supuestos
hibridos (Tabla 1); los tixones con mayor cantidad de variantes fueron O. megacantha y O. aff.

Joconostle. Por su parte, en e trabajo de Figueroa (1984) se reconocieron 80 variantes no
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Tabla 1. Taxoncs y el nlmero dc variantes de Opuntic en Valle de Santiago. Guanajuato

(Tomado de Colunga 1984).

Serie Taxones N“f“‘ de Nombres de las variantes
variantes
Elatiores Q. aff._fuliginosa 1 Viudita
Ficus-indicae (). ficus-indica 5 Amarilla sin Espinas, Cenizo, Manzana sin
Espinas, Morada y Nunca Vista
O. unchilatu 2 Burriona y Yurireia
O. crassa | Sandia
Leucotrichae O, aff. leuconrichu 2 Jocotuna Blanca y Peludita
Macdougalinae . arropes 3 Nopal Blanco Chico, Nopal Blanco Espada y
Nopal Blanco Grande
. julscana ! Gigante
O. afl julixcana 3 Chamacuerito, Duraznillo y Verija de Chepa
O. aff. velutina var. 2 Boludito y Cardona Cimarrona
mucdougalinae
Robustae 0. robusiu var. 2 Camuesa Alargada y Camuesa Redonda
larrevi
O. robusta var. | Camuesa Cimarrona
robusto
Streptacanthae O joconosile, 3 Joconostle Agrio, J. Colorado y J. Cuaresmeio
0. afY. joconostle 14 Joconostle Amarillo, J. Anaranjado. J. Anaranjado
Chico. J. Barnilito-1. J. Barrilito-2. J. Blanco, J. de
Burro-1. J. de Burro-2, J. de Burro de Rincén de
Parangueo. J. Cenizo, I. Chaveiio. J. Chapeadito.
J. Cuerudo y J. Liso.
O. hvptiocantha 3 Lisita, Peraltefia y Sotelefia
O lasiacantha 4 Joconostle Ahuevado, J. Anaranjado, J. Blanco y
J. Perdn
O. megacanihu 12 Agriduice, Amarillo con Espinas, Apastillada
Bajita, Apastillada Silvestre, Apastillada Subida,
Jitomatilla Grande, Languano, Manzana con
Espinas, Piitrillo, Sanjuanefia, Sanpedreiia y Tuna
blanca
O. megacamhu x O. 2 Anaranjado y Conguito
sireptacantho
O. strepraccantha 5 Cardona, Hartona, Jocotuna Morada, Sangre de
Toro Cimarron y Sotaleiia Cimarrona
O. streptacanthu x 4 Nopal de Puerco, Platero, Sangre de Toro y Torito
O. hyptiucantha
Tomentosae O. tomentosa 12 Aguamielilla, Ceniza, Chiquihuitilla, Huesuda,
Giganta, Jitomatilla, Negrita. Nopal Doroteo,
Pachona, Peludita, Zarquita y Zorrillo
Total 82

identificadas taxonémicamente, mas las especies O. caniabrigiensis, O. chavena Griffiths, O.

cochinera Griffiths, O. ficus-indica, O. guilanchi. O. joconostle, O. leucotricha De Candolle, O.

pachona Griffiths, O. rastrera Weber, O. robusta'y O. streptacantha. Asj, en el analisis de
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domesticacién del género. de solo considerarse como importantes a los integrantes de las series
Ficus-indicae y Streptacanthae, se pasé a incluir especies de las series Dillenianae, Elatiores,

Leucotrichae, Macdougaliane. Phaecanthae, Robustae y Tomentosae.

GRADOS DE DOMESTICACION /

Al ser la domesticacion un proceso evolutivo. en las regiones donde ha tenido lugar, es
posible localizar poblaciones de plantas y animales con diferentes grados de asociacion con los
humanos, esto es. elementos de un gradiente de diferenciacion morfologica que va desde las
variantes idénticas a las sijvestres. a las variantes totalmente domesticadas. Pero este proceso
evolutivo no es unidireccional ni deterministico, por lo que en los procesos de domesticacion de
plantas se Jocalizan poblaciones dificiles de reconocer como auténticamente espontaneas o
domesticadas (Harris 1989). Una planta 0 animal totalmente domesticado es completamente
dependiente del hombre para sobrevivir; por lo tanto. la domesticacién implica un cambio en la
adaptacion ecoldgica, y ésta usualmente se encuentra asociada a diferenciacion morfologica
(Harlan 1992). Asi, resulta fundamental el reconocimiento del o de los ambientes de
domesticacién, sus peculiaridades fisicas v bioticas v su grado de humanizacion.

Para el reconocimiento de grados de domesticacién de Opuntia, Figueroa er al. (1980)
agruparon las variantes reconocidas tradicionalmente en: a) espontaneas o propias de ambientes
poco humanizados (nopaleras silvestres o agostaderos); b) de solares; y ¢) de plantaciones
comerciales. Posteriormente, Colunga ef ol. (1986) v Rodriguez y Nava (1992) reconocieron
variantes tradicionales correspondientes a ambientes con caracteristicas intermedias entre esos
tres tipos basicos.

Para el Altiplano Potosino-Zacatecano, Figueroa (1984), Mauricio (1985). Orea (1986) y
Rodriguez y Nava (1998) han registrado las variantes tradicionales de Opuntia de los tres
ambientes basicos esto es, en nopaleras silvestres, nopaleras de solar y nopaleras en plantaciones
comerciales (Tablas 2 y 3).

En el Bajio destaca O. megacantha como la especie con variantes en todos los ambientes de
domesticacion reconocidos, mientras que O. sireptacantha sélo las presenta como poblaciones de
monte; también cabe sefialar que las tres especies de la serie Ficus-indicae (O. ficus-indica, O.
crassa'y O. undulata) junto con O. robusta var. lurreyi solo existen plantadas en los huertos,

estos cuatro taxones carecen de espinas (Tabla 4).
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Para el Valle Alto del Mezquital, en el estado de Hidalgo. Rodriguez er al. (1987)
registraron 26 variantes tradicionales de Opuntiu de solar. pero ninguna la relacionaron con
alguna entidad taxonomica reconocida: Bast 'd, Chamacuero. Demxi-kzihd, Dogju-kéhii, Donza
ixkdhd, Hintuani-kaha, Ix-kdhd, Jidri-kéhd, Kiha-mi ho. Kabta-kéhd, K ‘as-kiha. Megja-kdihd,
Mboho-kahii, Monda-kdahd. Njunxi, Nonda-kdahd. Nuna-kéhd. Pep 'ni. T axd-kéiha, T 'sebe-kiiha,
Ts’iba-kéiha, Ua, Us 'mini y Xim-bdst'a.

Tabla 2. Especies y variantes de Opuntia el altiplano polosino-zacatecano (Figueroa 1984,
Mauricio 1985, Orea 1986, Rodriguez y Nava 1998).

Especies en nopaleras silvestres:

O. cantabrigiensis o Cuijo, O. chavena, o Chaveiio. (). cochinera o Cochinero, O. guilanchi,
O. hyptiacantha, O. joconostle, O. leucotricha o Duraznillo. O. pachona. O. rastrera o
Rastrero, O. robusta o Tapony O. streplacantha o Cardon

Variantes en nopaleras silvestres sin reconocimiento taxonémico:

Amarilla Naranjita. Amarilla Plana, Amarilla San Nicolas. Bayito Penca Grande, Blanca las
Trojes. Blanca Plana, Brigido, Cacalote, Cagén, Caidillo, Cambray, Cardén Blanco, Cardén
Chatito o Chinchilla, Cardén Durazno o Cardén Negrito. Ceniza, Chiguihuitilla o Huesuda,
Chivo, Coloradito. Coyotillo, Cuaresmerio, Cuatralva, Erizo, Gato, Huevo de Gato, Jarrilla ,
Jocoquillo, Larguito. Lobito, Mantequilla Blanca, Masuda Roja, Meloncitlo. Meloncillo
Memelo, Meloncillo Rosa, Morada Villa Hidalgo, Negrito, Pachon Blanco. Pachén Cimarrén o
Pachdn Castano, Piniche. Quebradillo, Rastrero Duraznillo, Rebusco, Redonda, Redonda Coral,
Roja Cereza, Rubio y Tapén Bayito

Variantes tradicionales en nopaleras de solar sin reconocimiento taxonomico:

Amanila China, Amarillo Carretero, Amarillo Sanjuanero, Amarillo Tuna Anaranjada, Amarillo
Venadero, Apastillado, Blanca de Agua, Blanca Dura, Blanca Mieluda, Blanca San José, Blanco
Chinchilla, Blanco Corriente, Blanco Débil, Blanco Manso, Blanco Pepino, Blanco Pescuezon,
Blanco Resistente, Blanco Sanjuanero con Espinas, Peldon Tuna Roja, Blanco Sanjuanero sin
Espinas, Pitayo, Blanco Teco, Blanco Tuna Roja, Bola de Masa, Camueso Legitimo, Camueso
Redondo, Camueso Tuna Anaranajada, Camueso Tuna Blanca, Camueso Tuna Morada o
Moradilla, Tapon de Castilla, Camueso Tuna Roja, Cardén Amarillo, Chapeado de Castilla,
Chapeado Rojo. Colonche, Colorado, Curra, Estanzuelefio, Fafayuco Globoso, Fafayuco
Legitimo. Jarrilla Amarilla, Meldn, Mieloso o Jagiiefio, Morada La Blanca, Morado, Mulato,
Pachon de Castilla, Pelén Blanco, Pelén Rojo Sandia, Pelén Tuna Blanca, Rojo Dulce, San José,
Sandio. Sanmigueleiio, Sanpedreina, Septiembre, Tapon Blanco, Tenaguefio o Andresefio,
Trompo,

Variantes en plantaciones comerciales sin reconocimicnto taxonémico:

Amarilla, Burrona, Cdstalina, Chapeado, Fafayuco, Mexital, Papanton, Pepinillo, Pico Chulo,
Reina, Roja Gorda y Verdulero Huarachén

Todo indica que las plantaciones comerciales modernas existentes en varios estados de
Meéxico. se establecieron con material vegetativo de las variantes o cultivares tradicionales mas

destacadas de los huertos de traspatio. La eleccién de variantes para este propdésito debio ser muy
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rigurosa: produccion alta, muy adaptables y resistentes a estreses ambientales y a los herbivoros,
pero sobre todo con las cualidades demandadas por el mercado urbano (Figueroa er al. 1980,
Pimienta y Murioz 1995). En las plantaciones comerciales del pais se han registrado 22 cultivares
de nopal tunero, ocho de nopal verdulero y tres de joconostle (Tabla 5). De los nopales tuneros
solo se tiene certeza de la identidad de las varianies Alfajayucan, Burrona, Cristalina y Reina
como correspondientes a O. albicarpu; 1a mayor parte de los nopales para nopalito pertenecen a

O. ficus-indicu, y los joconostles a O. matudue y O. oligacantha Férster (Tabla 3).

Tabla 3. Variantes tradicionales de Opuntia en relacion con diferentes ambientes en tres regiones

_ de Meéxico. ) B -
Regidn Tipos de poblaciones (niimero de variantes)  Fuente
Bajio (Valle de Santiago, Gto.) Del monte o silvestres (11) Colunga et al.
Toleradas o fomentadas en el huamil (16) (1986).
Plantadas en el huamil (14)
Cerco vivo (3)
De huerto o solar (13)
Altiplano potosino-zacatecano Nopaleras silvestres (47) Figueroa
(en varios municipios) Nopaleras de solar o huerto de traspatio (59)  (1984),
Nopaleras en plantaciones comerciales (12)  Mauricio
(1985), Orea
(1986),
Rodriguez y
Nava (1998).
Valle Alto del Mezquital Nopaleras de solar (26) Rodriguez ef
(Cardornal, Hgo.) al. (1987)

SINDROMES DE LA DOMESTICACION
Las caracteristicas generales de las plantas muy humanizadas (reduccion de la habilidad

competitiva interespecifica, gigantismo de algunos 6rganos de interés, mayor variabilidad
morfolégica, supresion de los procesos naturales de dispersion, eliminacion de estructuras o
sustancias de defensa, reduccién o pérdida de la fertilidad seminal en variantes de reproduccion
vegetativa, cambios de habitos y respuestas al fotoperiodo, pérdida del letargo y germinacién
rapida y homogénea, procesos de autocompatibilidad, etc.), han sido reconocidas como resultado
de procesos complejos de seleccién artificial. A estas caracteristicas en conjunto Hawkes (1983)
denomina sindrome de domesticacion, el cual por supuesto difiere segun la naturaleza de la
planta, los motivos para su domesticacion y las caracteristicas naturales y culturales del ambiente

de domesticacion.
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En contraste con las vartantes espontaneas, de ambientes casi naturales, las poblaciones de

Opuntia que crecen en los ambientes humanizados. como los solares. son mas susceptibles a

depredacién, competencia, plagas y enfermedades, responden mejor a suelos profundos sin

pedregosidad. sus frutos y cladodios son mas grandes, fructifican a edad més temprana y mas

pronto en el afio, uenen menor proporcion de semillas normales, y requieren cuidados y el calor

de gente y animales” (Colunga 1984). En las nopaleras de solar se ha medido mayor variacion en

el color y peso de la cascara y la pulpa, y en la cantidad y tipo de semilla, que en las poblaciones

espontaneas o en plantaciones comerciales (Pimienta y Ramirez 1999). En general, en el Bajio

Tabla 4. Cantidad de variantes tradicionales de Opwia en Valle de Santiago,

Gto., en relacion con cinco ambientes (Colunga et al.. 1986).

Ambiente

Especies

Monte o poblaciones
silvestres en el agostadero

Toleradas o fomentadas
en el huamil

Plantadas en el huamil

Cultivadas en los linderos
COMO Cerco vivo
Cultivadas en huerto o
solar

Numero de
variantes

O. tomentosu

0. megacanthu
O. joconosile

O. lasiacantha
0. aff. Jaliscana
O. aff. fuliginosa
0. aff. leucotricha
O. joconostle

O. megacantha
O. streptacantha
O. tomentosa

O. aff. velutina
0. aff. jaliscana.
O. joconostle

O. atropes

O. sireptacantha
O. hyptiacantha
O. lasiacantha
O. megacaniha
O. megacantha

0. megucantha

O. ficus indica

O. undulata

O. robusta var. larreyi
O. crussa.
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Tabla 5. Cultivares de Opuntia registrados en las plantaciones comerciales de México

Cultivares Estados donde se cultiva Referencias
Para fruto Flores ef al.
Alfajayucan Hgo. y Méx. 1995,
Amarilla Huesona Jal.y Zac. Fernandez es
Amarilla Monteza Ags., Jal,, Gto., S.L.P. y Zac. al. 2000,
Burrona Ags., Gtlo., Jal.,, Qro., S.L.P. y Zac. Gallegos y
Blanca de la Gavia N.L.y S.L.P. Méndez
Blanca San José Zac. 2000
Cristalina Ags, Gto., Jal., Pue., S.L.P. y Zac.

Chapeada Jal., S.L.P.y Zac.

Esmeralda Gto. y Qro.

Fafayuco Ags. y Zac.

Gavia S.L.P.

Miquihuana S.L.P. y Tamps.

Morada Ags.

Naranjona Jal., SL.P. y Zac.

Papanton Zac.

Picochulo, Naranjona o Apastillada Ags., Jal. y Zac.

Reina Hgo., Gto., Mex., Pue., Qro., S.L.P. y Zac.

Roja Lisa Gto., Jal., S.L.P. y Zac.

Rubi Reina S.L.P.y Zac.

San Martin Hgo. y Méx.

Torreoja Ags., Jal. y Zac.

Villanueva Pue.

Para nopalito Flores 2001
Atlixco Pue

Blanco Mich.

Negro Mich.

Copena VI* B.C., Hgo., Gto. y Mex.

Copena FI* B.C., Méx., Pue. y Tlax.

Milpa Alta D.F. y Mor.

Moradilla Méx.

Polotitlan Méx.

Para jocopostle Scheinvar
Cuaresmefio Colorado, Cuaresmefio Méx. 1999

Blanco y Chivo

*Las variantes Copena (acronimo derivado de Colegio de Postgraduados de la Escuela Nacional
de Agncultura) se han ostentado como cultivares mejorados por métodos fitotécnico, pero esto
nunca se ha acreditado, por lo que probablemente sélo constituyen variantes tradicionales o
segregantes destacados de sus cruzas simples.

las variantes cultivadas en el huamil presentan caracteristicas mas acordes con las preferencias y

necesidades directas de los campesinos (autoconsumo), lo cual en los nopales tuneros, equivale a

color rojo y sabor mas dulce del fruto, asi como un periodo mas amplio de produccién (Colunga
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el al. 1986). Las presiones de seleccion artificial en las variantes tuneras en el Bajio son para
favorecer frutos de color rojo o amarillo, grandes, dulces, muy suculentos y de pulpa consistente;
con mayor proporcion pulpa/cascara y pulpa/semillas, cicatriz floral poco profunda, sin
pedinculo y semillas pequefia; sin espinas ni gloquidios, y con céscara gruesa (Colunga ef al.
1986).

En el altiplano potosino los frutos de los cultivares Blanca y Burrona, los mas apreciados con
fines comerciales y que se plantan en grandes extensiones de secano, son mas pesados (de 202.81
a 239.52 g) que los frutos de las especies silvestres O. hyptiacantha'y O. streptacantha (de 59.15
a71.67 g) (Peralta 1983; Mauricio 1985). Ademas, las variantes cultivadas presentaron mas
semillas totales (9.71 g) que las silvestres (2.07 g) (Peralta 1983). Asimismo, en dichos cultivares
tradicionales se registré el mayor peso de semillas abortivas (0.16 g), y en O. streptacantha el
menor peso de estas semillas (0.005 g), pues su nimero fue mayor en los cultivares que en las
especies silvestres (Mauricio 1985). La dulzura es importante como un atributo de calidad del
fruto, pero su relacién (en grados Brix) con el grado de domesticacién de las variantes, de
acuerdo con el grado de humanizacién de sus ambientes respectivos, no fue lineal. Asi, entre los
cultivares se encontraron tanto las mayores cantidades de sélidos solubles {Anaranjada, 16.93;
Roja, 15.86) como los menores (Pachona, 10.4; Burrona, 11.51), y entre ambos extremos se
sitwaron las vanantes silvestres (Peralta 1983, Mauricio 1985). Esta tendencia se repitié cuando
los cultivares y las vanantes si)vestres se desarrollaron en ambientes homogéneos de plantaciones
experimentales (Valdez er al. 1996) lo que indica que la dulzura es un atributo con gusto variable
y propio de cada variante. En lo que respecta al color de los frutos, en las variantes cultivadas
tienden a predominar los colores verde-claro, amarillo-castafio y rojo-plrpura; en cambio, en las
nopaleras espontaneas, la mayoria de las variantes producen frutos de color rojo-puarpura
(Punienta y Ramirez 1999).

En Jos frutos acidos o joconostles el sindrome de la domesticacién se manifiesta en frutos
de tamafio mayor; alta proporcion cascara/pulpa; cascara gruesa, acida y consistente; y semillas
con envolturas funiculares poco hidratadas (Colunga et al. 1986). En lo que se refiere a los
drganos vegetativos, en los nopalitos las presiones de la seleccién artificial parecen orientarse
hacia la presencia de tomento sélo en el caso de O. atropes, y en general al color verde claro,

poco grosor y mucilago, vasos poco fibrosos, espinas escasas y erectas, podarios prominentes y
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oxidacion lenta después de cortados. Mientras que en los cladodios maduros la tendencia ha sido

hacia mayor longitud, anchura y tamario de las aréolas (Tabla 6) (Colunga er al. 1986).

DISCUSION

El género Opuntia ha estado estrechamente relacionado con la evolucidn cultural en
México; asi, cada uno de los periodos reconocibles de su relacién con Homo sapiens, es posible
asociarlo con alguna de las principales etapas historicas del pais. En efecto, en la fase cazadora
recolectora, Ja sobrevivencia de muchos de los primeros grupos humanos dependid del desarrollo
oportuno de un sistema de subsistencia muy adaptado, en el que Ja recoleccidn y uso de Opuntia,
Agave y Prosopis fue primordial (Gonzalez 1978). Para ¢l periodo agricola hay evidencias de
algin grado de domesticacion de O. albicarpa y la domesticacion ptena de O. ficus-indica (Bravo
1978). Cuando nuestro pais fue conquistado por los espafioles, O. ficus-indica fue parte de la
contribucidn de biota domesticada que México hizo al mundo. Durante el siglo XVII se
establecid la politica de fundar pueblos y comunidades (Cavazos 1999), especialmente al norte de
las fronteras de Mesoamérica, y Opuntia fue importante en la humanizacién de los nuevos

asentarnientos, como uno de los principales componentes de los nacientes huertos de traspatio.

Tabla 6. Diferencias medias en algunas caracteristicas
morfolégicas de variantes silvestres y domesticadas
de Opuntia (Con base en Colunga er al. 1986).

Atributos Silvestres' ~ Domesticadas”
Longitud del cladodio (¢m) 30.05 37.96
Anchura del cladodio (cm) 16.63 21.58
Longitud de aréola (mm) 0.34 0.38
Anchura de aréola (mm) 0.24 0.26
Aréolas/cm’ 0.11 0.07
Peso del fruto (g) 35.71 239.52
Peso de la pulpa (g) 160.21 12.84
Numero total de semillas 43] 96
Semillas abortivas (%) 337 1.0
Color de fruto Rojo Verde
Grosor de céascara Delgada Gruesa

‘0. streptacantha, O. hyptiacantha 'y O. megacantha
20. ficus-indica, O. undulata 'y O. crassa

Asi, los huertos de traspatio gradualmente se convirtieron en la sintesis del esfuerzo de
generaciones de recolectores, quienes reconocieron y luego acopiaron lo més util 0 mas atractivo
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de las extensas nopaleras, proceso que continu¢ durante los siglos de la colonia y el México
independiente. A partir de los afios cincuenta del siglo XX, de esos solares se derivé el material
vegetativo de las variantes de Opuntia elegidas para ir conformando las més de 50,000 ha de
plantaciones comerciales de nopal tunero (Gallegos y Méndez 2000) y 10,500 ha para producir
nopalito (Flores 2001).

Durante la primera mitad del siglo XX, la discusion sobre la domesticacién de Opuntia se
centrd en especular sobre el ancestro de O. ficus-indica. Luego, Bravo (1978) sefialé que al
respecto se debian considerar las especies de la serie Streptacanthae, como O. hyptiacantha, O.
lusiacantha, O. megucantha 'y O. streptacantha, por presentar algin grado de domesticacion,
aunque el interés continuaba centrado en establecer cuél de las especies de dicha serie era el
ancestro silvestre de O. ficus-indica. La dimensién del problema cambi6 cuando la cantidad de
especies involucradas en la domesticacidon de Opuntia aumenté considerablemente, pues Figueroa
(1984) y Colunga et al. (1986) agregaron otras 13 especies con algin grado de humanizacién: O.
atropes, O. cantabrigiensis, O. cochirnera, O. crassa, O. chavena, O. guilanchi, O. joconostle, O.
leucotricha, O. pachona, O. rastrera, O. robusta, O. tomentosa 'y O. undulala, y otras dos
dudosas (O. fuliginosa 'y O. velutina). El problema se hizo aun mas complejo cuando con el
registro parcial de varios autores (Figueroa 1984, Mauricio 1985, Colunga e al. 1986, Orea
1986, Rodriguez et al 1987, Rodriguez y Nava 1998), se pudo integrar una lista de unas 144
variantes tradicionales de Opuntia, la mayoria localizada en huertos de traspatio. El grado de
complejidad del problema se aprecia en la imposibilidad de identificacién taxonémica confiable
de Ja mayoria de estas variantes; por ello, s6lo se han registrado sus nombres comunes y para
algunas de ellas se prepararon especimenes de herbario (Figueroa 1984, Colunga et al. 1986),
fotografias y descripciones (Rodriguez y Nava 1998). Es posible que una de las limitaciones para
solucionar las dificultades taxonomicas de este género sefialadas por Bravo (1978), Britton y
Rose (1937) y Puente (1992) entre otros, radique en suponer que las Unicas fuerzas que han
influido en la evolucidn del género, sean las relacionadas con la seleccién natural, pues se ha
obviado reconocer el papel sobresaliente que ha tenido la seleccién artificial, como se evidencia
en la existencia de estas numerosas variantes tradicionales. De hecho Bravo (1978) ya habia
reconocido la importancia de considerar en el anélisis taxondmico el papel de la domesticacion,
pues afirmé que los taxones de la serie Streptacanthae han originado hibridos naturales, y por el
cultivo, a muy numerosas variedades y formas horticolas, y que “... el conocimiento de la

ascendencia de estas entidades, en relacion con las especies que les dieron origen, es muchas
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veces dificil de precisar y demanda una investigacion especial en la que, a los amplios
conocimientos del botanico especialista, se aunaran los muy atinados y acuciosos de los
campesinos.” Asi, queda claro que acercarse a la comprension del proceso de la domesticacién de
Opuntia seré aproximarse a la solucion de su problema taxonémico.

En este analisis de la relacion entre Homo y Opuntia. se debe examinar con particular
cuidado la participacion del grupo otomi en el proceso de domesticacion del nopal. Es posible
que este grupo de agricultores y domesticadores sobresalientes, que en su momento vivié entre
las culturas mesoamericanas y aridoamericanas. y que en el siglo XVII participé en la
colonizacion del norte de México (Carrasco 1979. Soustelle 1993), haya jugado un papel
importante, tanto en la domesticacion, como en la dispersion de las variantes de Opuntia a
diversos lugares del altiplano meridional.

Con la incorporacién de mayor cantidad de variantes tradicionales pertenecientes a otras
especies de Opuntia al andlisis de la domesticacion. fue indispensable considerar los ambientes
de domesticacion en los cuales esas variantes se desarrollaban. De todos los ambientes de
domesticacién de Opuntia, el que contiene la mayor riqueza de variantes es el solar, con 59
variantes exclusivas de ese ambiente en el altiplano potosino-zacatecano, 26 en el Valle Alto del
Mezquital y 13 en el Bajio; les siguen en riqueza las nopaleras silvestres con 11 variantes
tradicionales en el Bajio y 47 en el altiplano potosino-zacatecano. Estos datos confirman que
huerto de solar es el lugar donde se ha materializado y sintetizacdo el esfuerzo y conocimiento de
generaciones de recolectores y cultivadores; de estos solares han surgido las variantes de las
plantaciones comerciales actuales y aun contienen la reserva de variantes disponible para
satisfacer inmediatamente las demandas diferentes de nuevos mercados. Pero también constatan
la importancia de O. megacantha, pues al menos en el Bajio (Colunga e al. 1986), es la unica
especie con variantes en todos los ambientes de domesticacion; en contraste, las tres especies de
la serie Ficus-indicae, junto con una subspecies de 1a serie Robustae, son exclusivas de los
ambientes mas humanizados, lo cual concuerda con la propuesta de que O. ficus-indica es la
especie con mayor grado de domesticacién.

La gran riqueza de variantes tradicionales existente, permite postular que {as especies de
Opuntia han sido faciles de domesticar, pero parece mas probable la explicacién dertvada de un
proceso de interaccién humana muy prolongado, sobre millones de hectareas de nopaleras

silvestres, con fuerte flujo genético inter e intrapoblacional, y respaldado por los solares como
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areas de acopio, conservacion y dispersion de variantes sobresalientes. Para explicar los procesos
de domesticacion de plantas ha sido necesario distinguir basicamente dos modelos: vegecultura y
seminicultura o espermacultura (Harlan 1992, Harris 1968). La seminicultura explica la
domesticacion de plantas propagadas por semillas, mientras que la vegecultura refiere cémo
surgié y se desarrollé Ja domesticacion de plantas propagadas vegetativamente. En general, el
modelo de la seminicultura ha sido mas utilizado para las plantas anuales, principalmente
cereales, mientras que la vegecultura se ha propuesto para plantas perennes, tanto gedfitas como
faneréfitas (Harlan 1992). Harlan (1992) menciona que en las plantas propagadas
vegetativamente con facilidad, como es el caso de Opuntia, la domesticacion suele ser
instantdnea. Es decir. una vez que se encuentra una planta con caracteristicas sobresalientes (por
su calidad, fenologia, rareza o complementaridad), puede ser recolectada y propagada y el
cultivar se desarrolla inmediatamente. La facilidad y rapidez con la cual estas plantas se
dispersan ha hecho suponer que la vegecultura sea mas antigua que la seminicultura (Harlap
1992).

En relacion con los sindromes de domesticacion, claramente destacan las dos principales
causas aplicables a Opunria: para fruto y para nopalito. El primer caso debe ser subdividido en
frutos 4cidos, de cascara gruesa y suculenta y poca pulpa (joconostles), y en frutos dulees, de
céscara delgada y mucha pulpa (tunas). Es de notar la falta de informacion en relacién con otros
posibles sindromes de domesticacion, como podrian ser las modificaciones asociadas a su uso
desde tiempos prehispanicos, como hospedante de la cochinilla productora de la grana o
colorante granate, y las mas recientes, desde los tiempos de la colonia, relacionadas con el uso de
Opuntia como forraje para rumiantes domésticos.

La caracteristica que indica el extremo de domesticacion de una especie o variante, s su
dependencia de los humanos y sus agrohabitats para poder sobrevivir. Esta caracteristica es
evidente en la vulnerabilidad de O. ficus-indica en ambientes desprotegidos, expuesta a la
herbivoria de animales silvestres y domésticos. Sin la proteccion humana, esta especie

dificilmente cumpliria su ciclo bioldgico.

CONCLUSIONES

La especie con el mayor grado de domesticacidén es O. ficus-indica.
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Otras especies con algin grado de domesticacion pueden ser: O. albicarpa, O. atropes, O.
cantabrigiensis, O. cochinera, O. crassa, O. chavena, O. fuliginosa, O. guilanchi, O.
hyptiacantha, O. joconostle, O. lasiacantha, O. leucotricha, O. megacantha, O. pachona, O.
rastrera, O. robusta, O. streptacantha, O. tomentosa, O. undulata'y O. velutina.

Existen al menos 144 variantes tradicionales de Opuntia sin reconocimiento taxonémico formal,
con diferente grado de domesticacion, asociadas a varios tipos de ambientes antrépicos con
distinto grado de humanizacion.

El analisis taxonomico del género Opuntia ha sido insuficiente porque hasta ahora se ha excluido
el papel de la seleccion artificial.

El grupo humano otomi tiende a aparecer como protagonista en la domesticacion de Opuntia.

La domesticacién instantéanea ha sido probablemente la mas importante en Opuntia.

La domesticacién de Opuntia se ha dirigido hacia fruto (tunas y joconostles) y verdura (nopalito),
pero se desconoce el sindrome de domesticacion asociado al uso del género como hospedante

de cochinilla, y el probable relacionado con su uso forrajero.
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1. Introduction

Among angiosperms, the Cactaceae is one of the most distinctive and successful
families of plants of the New World with 1600 species (Barthlott and Hunt, 1993).
These species are distributed from Canada to Argentina, with Mexico being the most
important center of diversity with 669 species and 244 subspecies (Bravo, 1978;
Guzman et al., 2003). In this geographical area, different types of vegetation acquire
their names depending on their physiognomic andjor structural dominance
(Miranda and Hernandez, 1963; Rzedowski, 1978). Spectacular examples of these
plant associations are the “nopaleras”, consisting of several species of Opuntia sensu
stricto, which comprises the most diverse genus of the plant family (Miranda and
Hernandez, 1963; Valiente-Banuet and Godinez-Alvarez, 2002). This kind of natural
plant association, also referred as crassicaulescent shrubland, predominates in the
Chihuahuan Desert and the Balsas River Basin (Rzedowski, 1978), with the former
being the center of diversification of the genus (Bravo, 1978; Rebman and Pinkava,
2001). In addition, there are other types of nopaleras, growing on bordering farm
fields, in home gardens and in commercial plantations (Figueroa et al., 1979,
Colunga et al., 1986). Within nopaleras, there are approximately 144 variants of
Opuntia with different levels of domestication (Reyes and Aguirre, in press). The
genus also grows naturalized and cultivated in diverse environments on other
continents (Barbera, 1995; Arias, 1997).

Since the time of Darwin, it has been considered that the evolutionary and
ecological success of different groups of angiosperms is largely associated with their
reproductive efficiency, which includes mechanisms of pollination, seed dispersal and
seedling establishment (Stebbins, 1970). Considerable attention has been devoted to
the analysis of plant pollination by animals that have been associated in a correlative
manner with angiosperm success and diversification (Crepet, 1983). Some authors
have proposed that interactions between plants and animal pollinators tend to be
specialized and that this has been a pre-requisite to angiosperm speciation and
evolutionary radiation (Baker, 1963; Grant and Grant, 1965; Stebbins, 1970).
Although these ideas are supported by a considerable number of studies, it has
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become evident that pollination systems often are more pgeneralized and
dynamic than previously supposed (Waser et al., 1996). Therefore, empirical
cvidence is necessary to determine if floral traits of specific animal-pollinated
plants have been shaped in evolutionary time by the selective action of the
current pollinating agent (Herrera, 1996). Animals are also the main transfer agents
during seed delivery to germination sites, a mutually beneficial relationship since
animals use the various resources provided by plants such as thin fleshy pulp
(Jordano, 1987). In a similar way, sced dispersal has been considered as a major
factor in the evolution of angiosperms (Mulcahy. 1979; Tiffney, 1984). This has been
considered a key process in the maintenance of plant populations because seed
vectors act as the link between plant reproduction and the subsequent recruitment of
new individuals (Herrera et al., 1994, Schupp and Fuentes, 1995), which has been
traditionally documented as one of the most critical factors during ontogeny
(Harper, 1977).

Because flowers and fruits of Opuntia are strongly associated with pollination and
seed dispersal by animals (Gibson and Nobel, 1986; Valicnte-Banuet et al., 1996), the
success of the group might be related to its distinctive reproductive biology.
Likewise, both sexual reproduction and plant multiplication through fragmentation
(Font, 1953) are common and may explam the success of the genus Opuntia.
Extensive information about the reproductive biology of Opuntia exists, but most of
it involves only a few aspects ol the reproduction process. Therefore, a
comprehensive literature analysis 1s indispensable for obtaining a general overview
of reproduction and multiplication in a genus that includes 202 species (Hunt, 2002),
well above the average number of 20 species per genus in the Cactaceae family
(Hunt, 1999).

The emphasis in this work is Opuntia sensu stricto (Stuppy, 2002; Wallace and
Dickie, 2002), particularly fleshy-fruited species. but also there is information about
dry fruited and xoconostle-fruited (fruit with seeds, little pulp and thick and acid
peel) species. This work stresses phenological patterns of Opuntia in both
hemispheres of the American continent and adds some data obtained in the
Mediterranean region where several species have been introduced. Reference is made
to one floral syndrome of the genus in relation to pollination process and to the
analysis of the geographical range of plants and pollinators as a pre-requisite for
specialization (Waser et al, 1996). The diversity of crossbreeding systems for
Opunitia is analyzed, which includes most modalities existing in angiosperms, as well
as the seed-forming processes. Seedling vulnerability is documented and details are
provided about the multiplication processes of the genus.

2. Floral biology
2.1. Floral bud growth

In contrast to all other cacti, new cladodes (nopalitos) and floral buds of Opuntia
grow from cladode areolar meristems (Bowers, 1996a). These can produce either
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a flower or a nopalito, but once produced, that meristem will not produce again
(Gibson and Nobel, 1986). It has been documented that the hormone gibberellic acid
(GA) promoles the development of floral buds and indole-butyric acid (IBA)
stimulates vegetative sprouting (Aguilar and Chavez, 1995). Thus, a high flower
production causes a drop in cladode or nopalito production, leading to a reduction
in growth and, probably also, in multiplication. In contrast. overproduction of
cladodes reduces flower production and, hence, the reproduction poltential
associated with it (Bowers, 1996a). Most Opuntia species produce flowers and
cladodes throughout their life-span, but flower and cladode production can alternate
or fluctuate from 1 year 10 the next (Bowers. 1996a). Furthermorc, it has been noted
that 74% of floral buds in O. ficus-indica (the authorities for species mentioned in the
text are listed in the Appendix A) grow on l-year cladodes, with most vegetative
buds sprouting from 2-year cladodes (Nieddu and Spano, 1992; Inglese et al., 1995.
1999; Nerd and Mizrahj, 1993).

In subtropical regions, Opunria floral-buds start when the mean monthly
temperature exceeds 16 °C. in March or April in the northern hemisphere and in
September or October in the southern hemisphere (Nerd and Mizrahi. 1995) (Table
1). The period of floral bud production is long, fluctuating from 3 to 5 weeks in O.
Sficus-indica (Wessels and Swart, 1990) and up to 25 weeks in O. joconosile (Table )
(Sanchez et al., 1991).

The long bud-sprouting periods could be an ecological advantage in environments
where late-spring frost may affect the first floral buds, as in regions where the genus
originated (Nerd and Mizrahi, 1995). The first floral buds to appear in the San Luis
Potosi and Zacatecas highlands of the southern Chihuahuan Desert in Mexico, are
those of O. robusta, followed by O. cochinera, O. sureptacantha, O. leucotricha,
O. joconostle, O. hyptiacantha and O. matudae (Table 1) but there are large overlaps
(Gonzalez, 1999). Opuntia ficus-indica develops up to 20 floral buds per cladode
(Nerd and Mizrahi, 1995). During flower development, the pericarp keeps its
photosynthetic activity and areolar development of glochids, spines and leaves
(Nieddu and Spano, 1992). When the floral bud of O ficus-indica is 0.5cm long, the
gynoecium and the androecium can be distinguished microscopically. Stamens
rapidly differentiate into pairs of anthers, each having two pollen sacs (Nieddu and
Spano, 1992). Opuntia 1omentosa displays a monocotyledon-type anther-wall
development. In its microspore mother cell stage, the wall is made up of epidermis,
endothecium, middle Jayer and tapetum (Flores et al., 2001). In O. ficus-indica the
ovary has many carpels. varying in number from 6 to 12 (usually 8) that grow
together at the base and become separated at the stigmatic region (Nieddu and
Spano, 1992).

2.2. Floral morphology

The floral axis displays. from its base up, the pedicel that joins the flower with the
cladode, the pericarp surrounding the lower ovary and the receptacle containing the
perianth, androecium and gynoecium (Bravo, 1978). Opuntia polyacantha has an
average of 24 tepals and O. phaeacantha has 19 (Osborn el al., 1988). Flower color in
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Table |
Floral buds, anthesis und fruiting periods of Opuntiv in several regions of the world

Species Fioral bud Anthesis Fruiting Region References”
C polyacuntha — May—-Jun — Colorado, USA |
O. phacucuniha —_ Jun — Colorado, USA * I
C compressa Apr—May May-Jun Aug-Sep Tennessee, USA 2
Q. sirictu — May-Jun Jun-Jul Catalonia, Spain 3
C rnuxing — May-Jun Jun=Jul Catalonia. Spain 3
Q. frcus-inclic o Apr—Muay May-Jun Jul-Aug Surdinia, laly 4
@ rustrera .- Mar-Jun Jun--Sep Durango. Mcxico 5
O. robusta Feb—Mar Mar-Apr Api—Jun San Luis Polosi and &and 7
Zacatecas. México
O. coclunera Feb—Mar Mar-Muy Jun-Auyg Sun Luis Potosi and 7
Zacatecas. México
O strepracantha Mar-May Apr—lul Jun--Aug San Luis Polosi and Gand 7
Zacatecas, México
O. feucorricha Mar-May Apr=Jul Apr-Nov San Luis Polosi and 7
Zacalccas. Mexico
Q. jocunastle Jan-Jul Apr=Ago Dec—Mar Valley of México 8
O wnrneniosa — Feb-Mav — Valley of México 9
O. rohusia — Feb-Mav - Valley of México 9
O. echios QOct-Mar Apr-Mov Jun-Jul and ~ The Galapagos [slands, 10
Nov Ecuador
O. megyusperimu Oct-Mar Apr-Nov Jun-Jul and  The Galapagos Islands, 10
Nov Ecuador
O. helleri Oct—-Mar Apr=Nov Jun-Jul and  The Galapagos Islands, 10
Nov Ecuador
O. galapugeia Qct-Mar Apr—Nov Jun-Jul and  The Galapagos Islands, 10
MNov Ecuador
0. brunnesgemmiu —_ Oc1-Feb — Rio Grande do Sul, 1y
Brazil
O. viridirubro — Qcl-Feb — Rio Graade do Sul. H
Brazil
Q. guimilo — Aug—Jan — Cordoba. Argenlina 12

“References: (1) Osborn et al. {1988); {2) Baskin and Baskin (£977); (3) Gimeno and Vila (2002);
{4y Nieddu and Spano (1992); (5) Mandujano <l al. {1996); (6) Garcia (1984); (7) Rodriguez (1981);
{8) Sdnchez et al. (1991); (9) Beutelspacher (1971): {10) Grant and Grant (1981); {11} Schlindwem and
Wittmann (1997); (12) Diaz and Cocucci (2003).

Opuntia is generally yelow, bul there are also orange, pink, purpte, red, white or
mottled flowers (Anderson, 2001; Bravo, 1978). Hermaphrodite flowers are the most
common (Bravo, 1978, Gibson and Nobel, 1986; Anderson, 200!1). Stamens are
numerous; being 265 in O. polyacantha, 358 in O. phaeacantha (Osborn et al, 1988),
450 in O. viridirubra and 598 in O. brunneogemmia (Schlindwein and Witimann,
1997). Stamens are generally yellow or green (Grant et al., 1979) with a circular or
spiral arrangement around the style (Boke, 1980). In some cases, the stamens closest
to the style are short and successively grow longer, with the longest occurring
close to the tepals (Grant and Grant, 1981; Schlindwein and Wittrnann, [997).
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In O. fomentosa, the anther is bilobed and etra-sporangiated (Flores et al.,
2001). Pollen grains are spherical, dodecacolpale, cubic or dodecahedric,
measuring 65-130pm in diameler, pomlted or reliculated and the exine has
crests along the edges (Kurtz, [948; Osborn et al., 1988; Nieddu and
Spano. 1992). Opuntia rastrera produces 160 699 pollen grans per flower on
average (Mandujano et al., 1996). Some species have nectanes al the style buse
(Grant and Hurd, 1979). The siyle is simple, hollow, usually green or yellow,
although some are pink, red or orange (Bravo, 1978; Rosas and Pimienta. 1986).
The stigma appears above the anthers at the center of the Aower (Grant ¢t al.,
1979). Stigma lobes are broad and green, orange or yeliow in color (Anderson, 2001,
Bravo, 1978). The unilocular ovary contains numerous ovule or seed primordia
(Bravo. 1978), 270 in O. ficus-indica {(Nerd and Mizrahi, 1994) and 3661n O rastrera
(Mandujano et al., 1996) Seed primordia in O. ficus-indica weigh between 0 44 and
3.05 mg (Weiss et al., 1993).

As in most angiosperms, the Opuntia seed pnmordium is oval-shaped (Stuppy,
2002) ornginating fromm a small prowuberance n the ovarian wall (parietal
placentation) (Mondragdn. 2001a). The proluberance later elongates and forms
the funiculus (Archibald, 1939). Each seed primordium consists of the nucellus,
embryo sac, teguments and micropyle (Bravo, 1978). The tegument-coated nucellus
consists of a group of cetls. some of which form the embryo sac. There are inner and
outer teguments; the inner tegument surrounds the nucellus leaving a channel or
micropyle; the outer tegument is shorter and does nol reach the micropyle
(Archibald, 1939). The cells of the funicular cover begin 1o form papillae 2-5 days
afer anthesis. These papillae become filled vp with sugass and eventuaily become the
mature pulp of the fruit (Pimienta and Engleman, 1985). The chalaza is the area of
the seed primordium where the funiculus joins the leguments (Archibald, 1939;
Bravo, 1978; Pimienta and Engleman, 1985).

When the (eguments and nucellus develop, the outer cells of the funiculus divide
and elongatle faster than the inner cells. As developinent proceeds, the seed
ponmordium is forced (o move in a complete circle, so that when the embryo sac is
complete, the primordium can adopt a number of positions. mainly campylotropous
(Bravo, 1978), but also anatropous or circinotropous positons are also seen in O.
Sficus-mdica (Nieddu and Spano. 1992; Garcia and Pimienta. 1996) and O. auriantaca
(Archibald, 1939).

In the embryo sac of O. awiontaca, the archesporial cell forms (rom the megaspore
mother cell. The megaspore divides and forms eight embryonic sac nuclei
(Archibald, 1939). The embryo sac development can be either Allium- (hke
O auriantaca) (Acchibald. 1939) or Polvgonum-type (like O. tomentosu) (Flores
el al, 2001). The nucellus elongates and the chalazal end curves and widens. The
embryo sac is incomplete with a Jong and irregular cavity in the center. Tt is located
at the curved portion of the nucellus (Archibald, 1939). The outer seed primordjum
tegument develops to conslitute the seed coat or lesta; while the funiculus completely
surrounds the seed and hardens (Archibald, 1939; Flores, 1973; Pimienta and
Engleman, 1985). The hardened lunicular envelope or art! is an exclusive attribute of
the Opuntioideae subfamily (Stuppy, 2002).
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3. Anthesis

Floral development from bud 10 anthesis requires belween 21 and 47 days (Grant
and Grant, 1981; Barbera et al., 1992; Nieddu and Spano, 1992}, but may extend up
o 75 days (Wessels and Swart, 1990; Sanchez ¢t al., 1991). Generally in the [ar
northern hemusphere, anthesis takes place between May and July, while 10 the south
it occurs beiween February and August {Table 1). O. guimilo is gynodioecious, open
Aowers are found from the end of August Lo the end of January. Female plants starl
flowering about on month earlier than hermaproditic plants (Diaz and Cocucci,
2003). Tn the southern hemisphere, anthesis takes place between April and
November in The Galapagos Islands and belween Oclober and February in
southeastern Brazil (Table 1). In general, each individual bears a few flowers per day
during the fowering period (Grant and Grant, 1981). In O. leucorricha and
O. streptacantha lrom the San Luis Potosi and Zacatecas highlands, the daily
percenlage of Aowers (in relation to fAloral buds and fruits) was always below 10%
(Garcia, 1984).

Commonly. as in the case of O. rastrera. flowers are diurnal, with anthesis starting
at 0800 h, reaching full bloom at 1200 h and the perianth gradually beginning to close
from this point on, until this process is completed by 1930 h {Mandujano et al.,
1996). In other species, such as Q. brunneogemmia, O. ficus-indica, O. phaeacantha,
O. polyacanthu, O. robuste and O, swreptacantha, the Rower opens alter noon, closes
at sunset and opens again the following day (Rosas and Pimienta. 1986; Trujillo,
1986, del Casullo and Gonzalez, 1988; Osborn et al., 1988; Schlindwein and
Wittmann, 1997). This Aowerning tends o last between six to 12h and, if 1t begins
later, i1s completed the following day (Osborn et al, i988; Schlindwein and
Wiitmann, 1997). On The Galapagos Islands flowers open between 0900 and 1300 h
and remain open from 24 10 48 h (Grant and Grant, 1981). In Cordoba, Argentina,
Q. quimile open between 0800h and 1400 h, but remain open until 72 h {Diaz and
Cocucci, 2003).

At the onset of anthesis, in Q. ficus-indica, stamens are grouped together around
the style but become separated later (Rosas and Pimienta, 1986). In O lindheimeri
the exact moment when the stigma starts being receptive is unknown, but in
some species an overlap exists between the masculine and feminine phases (Grant
et al., 1979).

Anther dehiscence in O ficus-indica can occur twelve hours before or at the
moment ol blooming {Rosas and Pimienta, 1986}, In O. rasirera, it occurs 30 min
after anthesis. This species displays a gradual dehiscence until it reaches the
maximum percentage ol dehiscent anthers and stigma receptiveness follows a similar
pattern (Mandujano et al., 1996).

In Opuntiv species lrom The Galapagos Islands, neclar is available one hour afler
blooming begins and nectar production normally ceases two hours later. These
species produce a large amount of neclar per flower (0.11 ml, with 22.0% of sugar)
and are typical of bird-atiracting flowers (Grant and Grant. 1981). Opuntia rastrera
starts nectar production two hours alter anthesis begins, producing approximaltely
0.39ul. This nectar is 38.7% sucrose and maximum neclar production occurs
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between 1200 and 1400 h (Mandujano et al., 1996). Opuniia robusta only produces
nectar in the first hours of anthesis; hermaphrodile Aowers produee 11.8 uL, female
flowers 8.5 ul and male flowers 6 pL. Nectar sweclness was 24° Brix (del Castillo and
Gonzalez, 1988). The amount of nectar varies and some Opuntic species do not
produce any. Whether phylo-geographical or systematic pailerns exist among
Opuntia nectar-producing species remains unknown. [n general, the loss of nectaries
in diurnal flowers is suggested Lo be correlated wilth aridity and waler shortage
(Grani and Hurd, 1979).

When anthesis is completed, the pertanth and androecium dry up and contract
towards the style (Grant et al., 1979). Thus, moisture is retained inside the closed
penanth of pollinated flowers, possibly facilitating pollen germination and pollen-
tube development (del Castillo and Gonzilez. 1988). A developed abscission line in
the receptacle allows wilted floral siructures (perianth, androecium and style), to fall
off (Grant et al., 1379),

4. Pollinators and fecundity

Grant (1979, b), Grant et al. (1979) and Grant and Hurd (1979) have described
for Opuntia a bee-flower pollination syndrome. The genus Opuntia comprises plants
with a long flowering season, large cyathiform flowers, with perianth measuring from
5 to 10cm in diameter by S5cm high, numerous tepals, attractive colors, sweet and
soft fragrance, numerous stamens with few pollen grains or few stamens with
abundant pollen, highly nutritious pollen, style protruding from stamens, green
sticky stigma, stigma lobes that facilitate insect alighting or landing and occasionally
neclaries (Grant et al., 1979; Osborn et al., 1988; Nerd and Mizrahi, 1995). Details
about these features are addressed in other paris of this paper. 0. pumila has the
smallest flowers, 1.5¢m in length, including the pericarp (Bravo. 1978; Anderson,
2001). There is no information about fragrance of Aowers of Opuntia, but in fruits of
O. fieus-indica sixteen volatile compounds were identified in relation with its arormna
{Arena et al,, 2001).

Stamens display two different types of positive thigmotaxis: (1) staumens move
towards the place of contact; and (2) stamens move towards the style, regardless of
the place of contact. Thus, when moving towards the center, the anthers of the outer
stamens remain above the shorter stamens (Toumey, 1895; Grant and Hurd, 1979;
Schlindwein and Wittmann, 1997). For the first type, Toumey (1895) suggests that
this process facilitates contact of pollen with the insect body. Grant and Hurd (1979)
mentioned that, at the same timne, this contact causes the insect to rapidly abandon
the flower and, when visiting another flower, instead of alighting directly on the
stamen, it alights on the stigma. In regard to the second type, Schlindwein and
Wittmann (1997) suggest that pollen theft is reduced since the lower anthers, richer
in pollen, are covered by upper anthers, forcing hymenopterans Lo come into contact
with the stigma. This second type of lhigmotaxis makes hymenopterans: (a)
penetrate at the base of the fiower, walk on the style among the mass of anthers,
collecting pollen from the Jower anthers and thereby pollinating; and (b) only collect
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pollen from the upper anthers without coming into contact with the stigma
(Schlindwein and Wittmann, 1997).

Of the invenlory ol foral visitors to 36 Opuntia taxa, the richest group includes
hymenopterans (84 species, plus 19 others only identified to genus), followed by
coleopterans (Il species, plus seven identified only to genus), two species of
lepidopterans and 10 bird species {Beutelspacher, 1971; Grant and Hurd. 1979;
Granl el al., 1979; Parfitt and Pickett, 1980; Grant and Grant. 1979a, 1981, Garcia,
1984; Spears, 1987; del Castillo and Gonzalez, 1938; Osborn et al.. 1988; Huerta.
1995; Mandujano et al.. 1996, Schlindwein and Wittmann, 1997; Diaz and Cocuccl,
2003). Bee species visiting Opuntia vary during the flowering period. Those bee
species visiting Opuntia in the San Luis Potosi and Zacatecas highlands include
(Garcia. 1984): (1) continuous and abundant species (Piadasia rinconis and
Melissodes spp.); (2) conunuous and scarce species (Ashmeadiella spp., Lasioglosum
spp. and Perdita azteca); (3) rare species present {for a short time late in the season
{(Agapostemon texanus, Anthophora montana, Lithurge littoralis and Perdita bicolor),
and {4) casual species (Anthophora californica, Apis mellifera, Augochlorella
neglectula, Bombus pennsylvanicus, Ceratina spp. and Colletes sp.).

For a visiting insect Lo become an Qpuntia pollinator the [ollowing 1s required: (1)
it must be a pollen andfor nectar consumer and at least 50% of the polien il
transports must correspond to Opuntia; (2) it must alight on the stigma; (3) the time
spent on the Rower must be relatively short; (4) it must Ay from fAower to Aower; and
(5) it must measure about l.4cm long (Linsley and MacSwain, 1957; Grant and
Grant 1979b; Ordway, 1984; Osborn et al., 1988; del Castillo, 1999). Thus, {rom the
total known number of species visiting Opuntia lowers, pollinators comprise just 28
hymenopteran taxa {20 species and eight only identified to genus; Table 2), as well as
three bird species that poliinate four Opuntia species in the Galapagos Islands and
one species in Argentina. Pollinator richness may be even higher, since pollinator
species have been recorded for only 19 Opunria species (Table 2), 9.4% of the 202
catalogued by Hunt (2002).

As regards the distance of travel of pollinators for pollen, the behavior of
Diadasia rinconis was related to the availability of Aowers. Thus, in O. streptacantha
and O. leucotricha populations having a relatively high number of flowers, a
high proportion (>40%) of short Aights (<lm) was observed and the pro-
portion of long flights (= 10m) rose as the relative amount ol flowers decreased
(Garcia, 1984).

The available information about pollination is that the size of pollinators
corresponds with the flower size. Mid-sized to large hymenopterans, measuring from
1.0 to 1.6¢cm, are efficient pollinators in most of the Opuntia species {Grant and
Hurd, 1979; Michener ¢l al.. 1994; Nerd and Mizrahi, 1995), whereas the smallest
flowers, like O. pumila, are pollinated by small hymenopterans (0.2-0.7cm) (Grant
and Grant, 1979a; Michener et al, 1994), This information strongly suggests that a
specialized pollinalion system could be present in different Opuntia populalions,
mainly in Northern Mexico and South-western United States and nol surprisingly
the areas of high species diversity or this genus overlap with the areas richest in bee
species (Linsley and MacSwain, 1957 Ayala et al., 1993). However, considering the
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Table 2
Bees (Hymenoptera) pollinators of Opuntia

Species of Opuntiu

Bees

Repion

References

(SIS

© 000000

Q

Q000 VOV QVQVQOQO0

phacacantha and
polyacantha

chlorotica,
engelmunnii and
phucacantha
discata,
lindheimeri and
phucucunthu

L rastrerd

robustu

cochinera,
hyptincantha,
Jjoconustle.
leucotricha,
lindheimeri.
matudue,
microdasys.
rastrera,
robuste and
streplacantha

robusta
{omentoya
strepracantha
hrunneogemmia and
vividirubru

quintilo

Agapostemon coloradinus, Ayapostemon texanus, Bombus pennsyloanicus,
Diadasia australis, Diadasia diminuta, Diaduasia rinconis, Lithurge apicalis,
Megachile caxadae, Megachile concinna, Megachile dentitarsus, Megachile
montivaga and Melissodes sp.

Diadusiu rinconis, Diadusiu opuntiae and Diaduyiu sp.

Agapostemon texanus, Apis mellifera, Diadasia rinconis und Lithurge gibbosus

Ashimeadiella sp.. Diadasia sp.. Lasioglossum sp.. Lithurge sp.. Melissodes sp.
and Perditu sp.
Bombuy pennsvlvanicus and Diadasia rinconis

Diadusia rinconis and Lithurge litturalis

Apis mellifera, Lasioglossion sp. and Megachile sp.

Apis mellifera. Bombus sp.. Diaduyia rinconis and Perdita azicea
Cephalocolletes rugata. Lithurge ruficentris and Prilothrix fructifera

Prilothrix tricolor and Megachile sp.

Colorado. USA

Arizona. USA

Texas. USA

Durango. México

San Luis Potosi and
Zacatecas, México
San Luis Potosi and
Zacatceas, México

Valley of Mérico

Valley of México
Rio Grande do Sul,
Brazil

Cardoba. Argentina

Osbhorn et al. (1988)

Ordway (1984,1987): Pacfitt
and Pickett (1980)

Cockerell (1900); Grant ct al,

(1979): NcfT and Simpson
(1992)

Mindujano et al. (1996)

dei Castillo and Gonzalez
(1988)
Garcia (1984)

Beurelspacher (1971)

Flueria (1993)

Schimdwein and Wittmann
(1997)

Dz and Cocucci (2003)
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scarcity of detailed studies no further conclusions can be made in relation to bee
pollination effectiveness.

Pollination of Opuntia from The Galapagos Islands is exceptional because it is
carried out by birds. These birds have long and thin beaks so they can reach the
flower base and obtain nectar. Three finches (Geospiza conirostris, G. difficilis and
G. scandens) are effective pollinators, but they frequently cut the style during the
process (Grant and Grant, 1981). Pimienta and del Castillo (2002) assume that
O. stenopetala is pollinated by hummingbirds because of its tubular perianth and red
flowers.

The majority of the hymenopterans that interact with Opuntia are polylectic, but
some are oligolectic, such as Ashameadiella, Diadasia, Melissodes. Lithurge and
Perdita. The existence of a hymenopteran species exclusive 10 a single Opuntia
species is unknown (Grant and Hurd, 1979). Diadasia and Lithurge have been
mentioned as the two genera that may have coevolved along with Opuntia (Linsley
and MacSwain. 1957; Garcia, 1984; Ordway, 1984; Michener et al., 1994,
Mandujano et al., 1996; Schlindwein and Wittmann, 1997). At least four Lithurge
and five Diudusia species are related to several Opuntia species in this way (Table 3).
Like Opuntia, Diadasia occurs naturally only in the Americas and it is more frequent
in arid and semi-and regions of North and South America (Linsley and MacSwain,
1957; Michener et al., 1994). Lithurge has a more extensive distribution in the world,
but 1its species native to xeric environments in North American, are oligolectic of
Opuntia (Michener et al., 1994).

In general, there is agreement about the limited role of coleopterans in Opuntia
pollination (Grant and Connell, 1979; Grant and Grant. 1979b; Grant and Hurd,
1979; Garcia, 1984; del Castillo and Gonzalez, 1988; Mandujano et al., 1996).
Nevertheless, when the coleopteran Trichochrous sp. was given access to O. robusta
flowers, the adaxial part of the stigma was found to be saturated with pollen. It is
possible that a massive invasion of this insect to Opuntia flowers and their
continuous movement in them may have caused pollen to adhere to the stigma or the
style (del Castillo and Gonzélez, 1988). This might be important in a self-compatible
species, like O. robusta, although, its effectiveness has not been evaluated
(del Castillo, 1986).

In O. ficus-indica, 18.4-30.1% of pollen grains deposited on the stigma germinate
and form pollen tubes (Weiss et al., 1993). Up to 397 tubes can be formed in this
species, which develop over the glandular epidermis of the inner channel of the style.
Most tubes are initiated on the stigma and grow towards the base of the style. Pollen
tubes reach the style base about 48 h after pollination and ovule fecundation starts
72 h later. After four days 48% of ovules were fertilized (Rosas and Pimienta, 1986).

5. Breeding systems
Autogamic and xenogamic pollination occur in O. ficus-indica (Nerd and Mizrahi,

1995). Overlapping of male and female phases provides suitable conditions for
autogamy (Grant et al., 1979). According to Rosas and Pimienta (1986), pollen
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Species ol Lithurge und Digdasia (Hymenoptera) as pollimatons ol Opuntia

Lithurge or
Dieselasicr

L. apcalis

L. gihhaosus
L. fittoralis
L. rufirenivis
Lithurge spp.
0. ausiraiis

O diminiiia
D opuntiae

D. patagonica

D rinconis

Diadusia spp.

S

Qi

ittoralin, O phaeacantho und
. polvecantha

L compressa, O engelmonid and

. phacacantha

. refoxia

. hrunneogemmio and O rieidirnbra
. angcanti, O licin-indica,
prasina, O qunnito, O rusirera,

| wdphiea sood Opunia spp.

DL TCOOLD

L polyvacantha and Opunita ~pp.

O. pulyacanrha

O. engelmarnii O phaeacantha und
Opintice spp.

Q. frevs-indica. Q. prasina O sidphirea
and Q. Quimike

L cochinera. O, compressa, (O diseaia
L engehnamil, O byvpriscaniig.

L goconostle, O lencorricha,

- adhermers. Q macrorinza.,

- aetiedae, O miicradasys.

. phacacantha, Q. robusta, Q. rasirera,
- strepiacantfia and Opuntia spp

- chivraiica. O phacacantha and

D00 TOODD

L s frera

References

Cockerell (1900, Grant and Grant
(1979b). Grant and ilurd (1979, 1989).
QOsborn et al (1988)

Cockerell (1900). Gran et al, (1979

del Castillo and Gonvalez (19RR)
Sehiindwein and Witmann (1997
Diaz and Cocucer (20035 Manduano
et al. (1296), Schlindwem and
Wittmann {1997)

Linsley and MucSwuin 11957), Osborn
ctal (1988}

Osborn et al. (198%)

Linsley and MacSwam 11937). Ordway
(1984)

Diaz and Cocuec: (2003

del Castllo and Gonsiler (198%).
Garcla (1984). Grant eval, (1979},
Huerta 11993). Linsley and MacSwain
(1957). Nell and Simpson (1992,
Ordway (1987). Osborn ¢t al. (19%8)

Mandujuno et al. { 1996). Parfic and
Pickett (1980}

grains related (o sell-pollination were lound at the stigma base, whereas pollen from
other plants wus deposited on Lhe stigma. Seil-pollination has been experimentally
demonstrated in Q. robusta (del Casullo, 1986), O. strepracantha, O. cochinera and
O. rastrera (Trujillo and Gonzalez. 1991).

Opuniia species with mixed cross-breeding systems exist, in which the levels of
autogamy and xenopamy change through the owering season or [rom one site to
another. Thus. in one location, sell-pellination was recorded in 61.1% of a
populaton ol G rerrorsa (Irom the Argentinean Chaco), while 67% of plants in
other lecation showed cross-pollination (Bianchi et al., 2000). In the gvnedicecious
specie, (. guimilo, hermaphroditic showed cross and sell’ pellination and female
are cross-pollinated (Diaz and Cocucect, 2003). Opuntia brunneogemmic and
0. viridirubra are moderalely sell-compatible in southeaslern Brazil (32% ol the
seeds of each [ruil was lcriilized), with the highest lfecundation (84—100%) achieved
through cross-pellination while autogamy is virtually nil (2%) (Schlindwein and
Wittmann, 1997). By contrast, m Texas Opuntia lindheimeri is essentially xencgamic
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at the beginning of the anthesis period, when the stigma 1s located above anthers.
However, at the end of this period the anthers arc as tall as the stigma i at least
some flowers. Normal fruits were produced during artificial scif-pollination while
covered, non-artificially pollinated flowers failed to produce lruits. 1t was concluded
that this species 15 sclf-compatible but not autogamic (Grant ct al, 1979).
In southern Colorado (USA), O polvacantha is essentially xenogamic and
O. phacacantha 1s autogamic and xenogamic. Autogamy in the latter is re-
lated to small Nowers and lower amounts ol pollen (Osborn ¢t al.. 1988). The
presence of xenogamy in O. polvacantha suggests that it is insect-pollinated (Osborn
ctal., 1988). Cleistogamy (pollination before anthesis). a fTorm of autogamy. has been
obscrved in O. ficus-indica (Rosas and Pimienta. 1986). O. cochinera and O. robusta
(del Casullo. 1999).

There are hermaphroditic Opuntia species. whose reproduction s mainly
xenogamic. On The Galapagos Islands, O. helleri produced a higher amount of
seeds by using pollen from plants that were scparated between 3-200m from one
another, that using pollen from the same plant (Grant and Grant, 1981}, Mandujano
et al. (1996) obtained a higher percentage of fruits (92.7%) in O. rastrera with
xenogamic compared to autogamic pollination (26.3%). Furthermore. the number
of seeds, percentage of germination and percentage of seedling survival were also
higher (213, 11.3% and 12.3%. respectively) with xenogamic rather than with
autogamic pollination (129, 8.7% and 5.7%, respectively).

Opuatia stenopetala and O. quitensis are dioecious (Bravo. 1978: Anderson. 2001)
and probably also O. glaucescens and O. grandis (Parfitt, 1985). In O. robusta there
are two types of sexual condition (del Castillo. 1999): (a) dioecious (male or
staminate plants and female or pistillate plants) and (b) trioecious (male plants,
female plants and hermaphroditic plants). O. quimilo 1s gynodioecious (hermaph-
rodite plants and female plants) (Diaz and Cocucci. 2003).

In Opuntia neither dichogamy nor herkogamy have been observed, nor
have andromonoecious, gynomonoecious and androdioecious populations
(del Casullo, 1999).

Hybridization in Opuntia under natural conditions is very high. [n nopalera stands
located in the San Luis Potosi and Zacatecas highlands, sites having up to 11
sympatric Opuntia species can be found (Orea. 1986). with important overlaps in
floral phenology and pollinators (Rodriguez, 1981; Garcia. 1984; Gonzalez. 1999).
However, it is hkely that spontaneous hybridization in this genus is higher in home
gardens, where up to 18 different Opuntia variants coexist (Figueroa, 1984;
Mauricio, 1985: Colunga et al., 1986).

One of the most commonly used indicators for postulating interspecies
compatibility has been the existence of individuals with intermediate morphological
attributes (Table 4), as documented in the crassicaulescent shrublands of the San
Luis Potosi and Zacatecas highlands (Orea. 1986), in California (McLeod, 1975), in
central Texas (Grant and Grant. 1979¢) (Table 3).

Through cytogenetic methods, the O. curvispina hybrid origin was confirmed
to have an intermediate ploidy level (n = 22) with respect to O. chlorotica (n=11)
and O. phaeacantha (n = 33) (Parfitt, 1980). Additionally, artificial hybridization
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6. Apomixis

Apomixis occurs [requently in Opuntia (Pimicata, 1990: Mondragon and
Pimienta. 1995). Apomixis is the production of seeds without previous [ertilization
(Pcrez de. 2000). In Opuntia the most common is the development ol adventitious
embryos [rom nucellar tussue (sporofitic agamospermy) (Garcia and Pimienta, 1996;
Velez.and Rodriguez. 1996; Mondragon. 2001b) or like in O. sirepiacantha. cmbryos
can bc devcloped from an unferuhzed cag (diplospory-parthenogcnesis) (Garcia and
Pimienta. 1996). Opuniia strepracantha Nowers that are emasculated and isolated
from exogenous pollination produce {ruits with sceds. This hax heen interpreted as
evidence ol apomixis (Trujillo and Gonzalez, 1991: Pimicnta and Rumirez, 1999).
Polyembryony has been aiso considered as proof ol aponixis ( Mondragon. 2001b).
Thus, apomixis i1s satd 10 occur commonly in members of Opuniia. For example. 20
of the 23 most important lruit cultivars of Opuniia in the San Luis Potosi and
Zacatecas highlands form polvembryonic seeds (Pimienta and Ramircz, 1999).
although only 3—4% of seeds per fTuit are polyembryonic (Mondragon and Pimienta.
1995). Apomixis is more [requent m xenogamic cultivars (Mondragon. 2001b).
Polyembryony 1is common in wild populations of O. robusta, O. cochinera,
O. leucorricha, O. rasirera, O. sirepiacantha (Trujillo. 1986), O. joconostle (Sanchez,
1997) and O. siricia (Reinhardt et al., 1999). Thirty three percent bi-embryony, 13%
tri-embryony and 4% letra-embrvony have been reported for O. ficus-indica (Nieddu
and Chessa. 1997).

Seedless fruits have been obtamed experimentally by inducing male sterility with a
chemical gameticide and the use of gibberellic acid (GA) (Gil and Espinoza, 1980;
Aguilar and Chavez. 1995). Emasculated Aowers with an application of GA develop
seedless normal-sized fruits. The most efficient treatments were: (1) a single
application of 500 pL L™" GA during anthesis and (2) the application of 100 pL L™
GA 22 and 42 days after anthesis (Aguilar and Chavez, 1995). GA inhibits seed
development and induces fruit growth. but also causes the development of a fruit
with a thin peel, little pulp and a low total content of soluble solids (Nerd and
Mizrahi, 1994).

Since epidermal cells in the [(unicular cover will not differentiate without
fertilization, Rosas and Pumienta (1986) stated that Opunria cannot produce
parthenogenetic fruits. Nevertheless, these authors did not consider the possibility
ol autonomous parthenogenesis (carried out in the absence ol any stimulus) and
Weiss el al. (1993) demonstrated that the Israeli BS| cultivar of O. ficus-indica
produces autonomous parthenogenetic fruits.

7. Fruits

Opuntia fruits are unilocular and polvspermic. There are three kind ol fruits: fleshy
fruits (contain seeds with pulp around it and thin peel). dry {fruits (seeds almost
without pulp and thin peel) and xoconostle fruits (seeds with little pulp and thick
and acid peel) (Bravo. 1978: Garcia ¢t al,, 2003). In the literature there is more
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information about the former and less information about dry and xoconostle fruits.
In fleshy fruits. when the fruit ripens the peel thickens. tubercles become
impereeptible due to ussue turgidity and the surface becomes colored. Ninety
percent ol the pulp is constituted by parenchymatous cells originating in the dorsal
epidernus of the funicular cover; the remaining 10% being funicular tissue (Pimienta
and Engleman, 1985). [t 1s hikely that areoles remain active even in the fruit, since
some devclop into cladodes (Anthony. 1954) flowers and fruits (Scheinvar, 1999). In
O. ficus-indica. the unripened green peel has stomatal and photosynthetic activity.
contributing § 10%, 1o truit growth (Inglese et al.. 1994). In fact. cladode and peel
tissues arc alike (Pimienta and Engleman. 1985). Fruit arcoles always have glochids
and may have spines and bristles or hairs. which may persist from the flower stage
(Bravo., 197%).

In O. engelmannii. after 4 years of records. on average of 48% (ranging from
23.0% to 76.0%). of floral buds become ripe fruits (Bowers. 1996a). The number of
fruits per plant in O. excelsa ranges from 0 to 479. Plants of this species may starl
producing fruits when they have 33 cladodes (Bullock and Martijena, 199%).
O. engelmanii starts 10 reproduce at a size of about six to 13 cladodes (Bowers, 1996b).
O. stricta starts at 28 cladodes (Hoffmann et al., 1998) and plants of The Galapagos
islands (O. echios and O. galapageia) start 1o produce fruits when they have 20
cladodes (Racine and Downhower, 1974). In O. excelsa the highest production of
fruits occurs in plants having 150-350 cladodes (Bullock and Martijena, 1998).

Generally, fruit ripening is asynchronous. In The Galapagos Islands fruits fall
throughout the whole year, starting from 4 10 428 days after anthesis (the first fruits
to fall are actually abortive RAowers) (Grant and Grant, 1981; Racine and
Downhower. 1974). In the northern hemisphere, fruits are produced between April
and November and in the southern hemisphere, the highest ripe fruit production
occurs in June. July and November (Table I).

The fruit requiring the longest time to ripen is that of O. joconostle, needing
224 days after anthesis (Sanchez et al., 1991). The nme that elapses from the
onset of flower bud to fruit ripening ranges from 45 to 154 days (Kuti, 1992). In
O. ficus-indica the peel is dark green until 50 days after anthesis. Between days
60 and 70 the peel starts to become colored and the pulp starts to acquire the charac-
teristic color of the cultivar. The peel and pulp are completely colored 85-100 days
after bioonung (Barbera et al.. 1992). Some O. compressa fruits never ripen, as
a consequence ol damage by the larvac Aspohondylia betheli (Cecidimyiidae)
(Baskin and Baskin. 1977).

In O. ficus-indica. fruits grow vigorously in terms of length, width, weight and
volume, during the first 20-30 days after anthesis and stop growing approximately
59-90 days after anthesis (Barbera ¢t al., 1992; Nieddu and Spano. 1992). When the
dimensions and weight of O. ficus-indica fruits are plotted against time. sigmoid
curves are obtained and three consecutive phases can be detected: (1) rapid initial
growth: (2) slow intermediate growth; and (3) rapid final growth (Barbera et al.,
1994). The pcel grows at the fastest rate during phase |, the seed shows the maximum
growth in phase 2 and the maximum pulp growth occurs during phases 2 and 3
(Nerd and Mizrahi. 1995). Fruits with few seeds (such as the Israeli BS! culuivar)
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grow al a fasier rate because of the omission ol phase 2 (Weiss et al., 1993). This
sigmoid growlh pattcrn has also becn recorded i O inermis. O. hyprivcantha.
O. lindheimert (IKuw, 1992) and Q. joconostfe (Sinchez ¢l al.. 1991).

Fruit weight in Q. ficus-indica is affecled by the order of production of the Alower
bud and the number of fruits on the cladode. Thus, Moral buds that sproul earlier
usually become heavier lmuits. Furthermore. the heaviest [ruils are obtained [rom
cladodes with only six [ruits (Wessels and Swart. 1990: Inglesc et al,, 1994). The most
conspicuous ripencss indicator in those Opimdia species Lhat produce Neshy sweel
fruits is peel color. bul the most reliable information is provided by Lolal soluble
solids. which is at fcast [0-13" Brix in ripe [ruits. The sweetness of the O, frews-indica
fruit pulp (14.27 Brix) 1s rclated 1o the soluble solid content. s acidity (pH = 5.75) 1s
mainly derived lrom ils citric acid content of 018" The [resh pulp has low levels of
ash (0.44%.;. protein (0.21%), Tal (G.12%:). peclin (0.19%,) and hber (0.02%). Sugars
present include glucose and fructose (6:4 rato). Only (races of vitanun A (f-
caroltcne), 22.1 mg ol vitamin C and 47.30 kcal were registered tn 100 g of fresh pulp.
tas rich in K, with acceptable levels of My, Ca. P and poor in Na and Fe (Sawaya
et al. 1983). The dried thick edible peel of O joconosile contams 3.22% ol prowen,
[1.68% of crude fiber and [4.16% of dictary Hber. [1is poor in Na and rich in K and
its pH s 3.2 (Garcia et al., 2003), When analyzing several cultivars and wild species
of Opuntic Trom the San Luis Potosi and Zacatecus highlands. the majority
belonging to the Sirepiacanthae series, Mauricio (1985) and Peralia (1983) lound
that fruit fresh weight ranges from 35.71 1o 205.38 g. peel weight varies from 22.87 1o
79.36 g, pulp weight lrom 20.39 to 160.21 g and sweelness lrom 10.4 10 16.937 Brix.

8. Seed

Seed growth and ripening occur 30-70 days alter anthesis (Barbera et al.. 1992).
The Opuntic seed 1s small and ovoid or lens-shaped {Bravo. 1978). An average seed
(403 frun samples belonging to 26 species, including feshy and xoconostle fruits,
obtained in 27 localities of Mexican highlands) is 0.45¢ecm long, 0.35 width and
0.16cm thick (Aguilar et al., 2003). The range in lengthis from 0.25cm in O. erinacea
(Earle, [963) to 1.3cm in O. megasperma (Anderson. 2001). Seeds have a thick white
funiculus surrounding them, well-developed perisperms and curved embryos (Bravo.
1978; Gibson and Nobel. 1986; Stuppy, 2002). The Opuntia seed of several species
presents dormancy associated with tegument impermeability and funicular hard-
ening (Flores, 1973; Swppy, 2002), such as in O. aurantiaca (Archibald. 1939).
O. robusta, O. streptacantha (Beitrdn and Aguirre. 1981; Beltran, 1984) and
0. tomentosa (Olvera et al., 2003).

In Opuntia cultivars the presence of a great number ol normal seeds in the fruit is
considered an obstacle for broadening its commercialization (Barbera et al.. 1994).
ltahan O. ficus-indicu culiivars have an average ol 273 seeds per fruit, of which 146
are normal and 127 sterile (Barbera €1 al.. 1991); Israel cultivars of the same species
have an average ol 268 normal seeds per lruit (140-430) {Nerd and Mizrahi, [995)
and Mexican cultivars of O. ficus-indica have an average of 203 normal seeds per
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fruit (10-448) (Reyes-Aguero et al.. 2004). In general. the average number of seeds
per Iruit varies considerablyv. 55 i O. brunneogemmia (Schlindwein and Wittmann,
1997). 61 in O. phacacantha (Osborn ct al., 1988). 64 m O. viridirubra (Schlindwein
and Wittmann, 1997), 99 in O excelsa (Bullock and Martjena. 1998), 110 in
O. stricta (Gimeno and Vila, 2002), 157 i O. engelmannii (Bowers, 1997), 164 in
O. joconostle (Sanchez. 1997). 174 in O. maxima (Gimeno and Vila. 2002) and 208
in Q. rastrera (Mandujano ¢t al.. 1996). In Opunitia (ruit cultivars with dilferent
degrees of domestication and wild plants growing in the meridional highlands of
Mexico were found to have 16518 seeds per [ruit, with 0.0-98.0% aborted seeds
(Aguilar et al., 2003).

In O. excelsa no significant relationships were found between seed production and
endogenous (age. plant size. number of [ruits) or exogenous lactors (site
characteristics) (Bullock and Marujena, 1998). In O. engelmianni mn an unusually
dry year, flowers and [ruits production were, respectively 70.6% and 56.7% less than
expected; but, individual [ruits contained about as many seeds as during a normal
year (Bowers. 1997). However. in Q. ficus-indica it has been shown that seed weight
increases when the plants are irrigated (Mulas and D hallewin. 1997).

Opuntia ficus-indica seed contains high amounts of P, K and Mg and lower
amounts of Ca, Na, Mn, Zn. Fe and Cu. [t has 4.6-6.7% of fatty acids, of which
linoleic was the most abundant (60.6-66.79%). lollowed by oleic (18.12-23.46%)
and palmitic acids (12.18-12.80%) (Nieddu et al.. 1997). In recently collected seeds
ol O. joconostle the water-content, given on a dry weight basis, ranges [rom 9.93% to
11.02% (Sanchez, 1997). From the acnus, O. joconostile has the highest oil content
(12.4-16.2%) (Sanchez and Ortega. 1996). Finally, eleven amino acids have been
extracted from the O. ficus-indica seed, the most abundant ol which are glutamine,
asparagine and arginine (Campos et al.. 1997).

In regards to seed dispersal. the uneven distribution pattern of O. ficus-indica in
the Karoo of South Africa is mainly attributed 1o seed dispersal by crows. Corvus
capensis and C. albus feed on a varety of fruits, including Opuntiu. When
regurgitating [ood to feed their chicks. some of the seeds (all, mainly under nests.
Also, these birds prefer posts rather than trees and lences [or nesting. As a result, the
density of O. ficus-indica in rangelands of the Karoo was 86.3 plantsha™' within a
radius of 5.0 m around telephone posts. 13.2 plantsha™' in the 2.5 m adjoining fences
and only 0.11 plantsha™" in open plains (Dean and Milton, 2000).

In The Galapagos Islands. most seed predation occurs on the ground once the
ripe, seed-filled fruit has fallen from the parent tree (Racine and Downhower, 1974).
Seed dispersal 1s dependent upon finches (Geospiza conirostris and G. scandens) and
possibly also on mockingbirds (Nesomimus macdonaldi and N. parvulus), native
Galapagos rat (Oryzomis bauri) and introduced black rat (Rattus ratius) (Racine and
Downhower, 1974; Grant and Grant, 1981). In the Spanish Mediterranean region,
the main seed dispersers of O. stricta and O. maxima are wild boars (Sus scrofa ssp.
casleliunus) and thrushes (Turdus philomenos) (Gimeno and Vila, 2002).

In the Chihuahuan Desert, Mandujano et al. (1997) quantified the number of
Opuntia rastrera seeds present in samples ol animal feces (Table 6). The highest
number ol seeds was found in coyote [eces, lollowed by pig and mule deer feces. No
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Table &
Quantity of seeds of Gpuntia rastrere in leces of mammahans and pellets of o bird and s germimation
tbased on Mandujano et al  1967)

Common name {scicnlific Average number of Avcrape of Averape of
name) {7 = samples of feces) seeds per sample germinatuon gerninalion
(£5D) percentages of secds percentages of sceds
withaut starasue wilth one or two-year
{1 = 100 seeds) stovape (+£5D).
n = 100 sceds
Coyote (Canix hirrany) 948.61 (329.80) (10 400 (18.9
[ =44]
Comman pig (Sux domesticis) 89.3 (5531 0.0 6.3 (1M
[sr= 10
Mule deer (Qdocoileus 18.87 (7.00) 0.0 69.0 (12.0)
femuonius)
[n=16)
Woodral (Neoroma albigulu) (.00 ¢0.00) 0.0 0.0 (0.0)
[ =13]
Northern vaven (Corvay 54.83 (13.64) 0.0 43.0 (8.0
corux) [0 =29
Control [7 = 100 fruits) — 0.0 3 (6 0)

seeds were found i woodrat feces. but theyv were present n pellets {regurgitated) by
crows {Table 6). Coyote feces are aclivelv looked for by granivores, who eat almost
all the seeds contained in them. In contrasl, mule deer [eces, with a lower seed
content, are rarely consumed by granivores: thus reducing the probability of seed
destruction. Also, seeds collected from mule deer feces have higher germination
percentages (Table 6). Only seeds damaged by mastication (85%) were lound in the
pig (Mandujano et al., 1997), which could be indicative of a poor role lor peccaries
(Peccary tajacu) as dispersers. The jackrabbit (Lepus californica) consumes
0. macrorhiza (ruits (Timmons. 1941) and the eastern cottontail (Sylvilugus
Aoridanus) O, compressa (ruits (Baskin and Baskin. 1977}, There are several small
mammal species, including Chaetodipus penicitlatus, Dipodomys merriami, D. nefsoni,
Perognathus flavus, Peromyscus eremicus and Spermophilus spilosoma thal play a
minor role in the consumption of Opuntia Iruits (Montiel and Montana, 2000). The
most diverse amimal group in Q. rostrera fields is birds, but out of I8 recorded
species, only Corvus corax, Toxosioma curvirosire and Mimus polyglotios are
important {ruit consumers. The former consumed almost the entire fruit while the
other two consumed only 50%. allowing other dispersers {(Myrmecocystus and
Solenopsis ants) Lo parucipate in this process (Montiel and Montana, 2000).

In the San Luis Potosi highlands. one ol the main Opuniiia seed dispersers recorded
is Pogonomyrmex ants rather than rodents (Vargus and Gonzalez, 1992). Other
Opuntia (ruit consumers arc while-tailed deer (Odocoileus virginianus). pronghorn
(Antilocapra americana), bighorn sheep (Ovis canadensisy and bison (Bison bison)
(Janzen, 1986}. Lizards and Lurtles have also been observed to participate in Opuntia
seed dispersal in The Galapagos and Tenerife Islands (Janzen, 1986). Opuntia stricta
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dispersers 1in the Kruger Natonal Park. South Africa. include baboons (Pupiv
wrsinus) and clephants (Loxodonta africana) (Holfmann ¢t al., 1998. Roinhardt and
Rossouw, 2000) Mellink and Riojas (2002) include an cxtensive hst of polential
Opuniia seed dispersers.

9. Germinatinn

Sced viability in Q. joconostle. O sericta and O. maxima varies from 94% 10 97%
{Sanvhez. 1997, Gimeno and Vili, 2007 and may last up 1o 13 years, al least in
O siretg (Remhardt et al, 1999). In the Aeld. Opunitia sceds germinale durng spring
and summer (Buskin and Baskin, 1977; Pimienta and del Castillo, 2002). Opuntia
stricia seeds require at least six davs 1o germinate il sown the vear they were
collected. or four davs if stored for | ycar (Reinhardt et af.. 1999). By contrast.
O. lewcotricha sceds stored for 14 months required 18 days o germinate (Qlivares
el al.. 1999) and seeds of O. robusta, O strepracancha and \wo Opuntia lruit culuvars
{"Amarillo Venadero® and "Blanco’) required [rom | o 10 days {Belurdn. 1984)

Germinauon of O. ficus-indica seeds reaches up to 90% in growth chambers with a
day/might temperature regime ol 30/20 ~C, but only reaches 53% when seeds are kept
at room temperalure and 3% il seeds are placed outdoors {in both cases with a mean
monthly lemperature of 30°C) {Nieddu and Chessa, 1997). Temperatures above 25 °C
are required [or the germination of the O. edwardsii. O. discaia and O. lindheimer!,
which arc the so1) temperalures prevailing in western Texas lrom April 1o Oclober
where this species ure common (Pouer et al., 1984). Beltran (1984) oblained seed
germination yules of 71% and 42% lor O. sireptucanthe and Q. robusta, respectively,
when they were placed in growth chambers at a constant temperatore of 35+3 'C. In
Q. srricia Lhe best day night lemperatures lor germination were also 30/20 °C, with
significant differences ic germination percentages among seeds oblained [rom
ripened, semi-ripened and immature rnts (43%, 40% and 48%, respectively), but
these percentages rose in seeds stored [or | year (79%, 89% and 82%, respeclively)
(Rewnhardi el al., 1999: Reinhardt and Rossouw, 2000).

Opuntia rasirera seeds oblained from fleces of dilferent animals did not germinate
the year they were collecled, but those lrom feces collected Lhe previous |-2 years
previously did (Table 6). The more recently collected seeds lailed lo germinate,
despite being 80% viable, Germination rose to 37.8% after |-year storage and 10
57% alter 2 years. The lowesl germinalion percentage was obtained in seeds
collected from pig leces while inlermediale percentages corresponded to coyole [eces
and seeds regurgitated by crows. The highest germination level was obtained in seeds
[rom mule deer leces (Table 6) {Mandujano et al., 1997). In O. rasirera germination
ol intact seeds wus srmilar or significantly higher compared to seeds thul passed
through the digestive tract (Table 4) (Mandugano et al., 1997). Similar resulis were
obtamned by Polter et al. {1984) lor Q. lindheimeri and by Gimeno and Vila (2002) lor
O. maxima and Q. stricia.

In general, seeds of Opuntia at teast | year old alter collection did not require
special treatment (0 germinate (Bellrdn and Aguirre, 1981; Mondragon and
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Pimienta. 1995; Mandujano et al.. 1996). Nevertheless. a number of treatments have
becn used in order to break the dormancy of rccently collected seeds with varying
results: (a) mechanical scanfication: (b) mcchanical scartfication plus immersion in
gibberellic acid; (¢) immersion lor five to 20min in water at nearly 100°C; (d)
immersion 1n sulfuric acid solutions. followed by washing and imbibition n a
solution of 100 mg of gibberellic icid in one liter of water: (¢) immersion in 20% HCI
for 24 h; (1) cooling; and (g) soaking in running water for 24. 48 and 72 h (Aguirre.
[970: Beltran and Aguirre, 1981: Potier et al. 1984: Mondragon and Pimienta. 1993:
Olvera et al.. 2003).

Recently collected O, echvardsii sceds required immersion for 60min  in
concentrated sulfuric acid. achicving @ 13" gernination rate after 14 days at
constant temperature (35 °C) (Porter i al. 19584). Also. O. joconostie seeds required
mechanical scarification, imbibition in water and in a 40 L L™ aibberellic acid
solution to obtain 80% germination (Sanchez. 1997). Beltran and Aguirre (1981)
found that chemical scarificanon with 20%, HCI for 24h was harmful for
O. sirepracantha and O. robusia sccds and had a shghtly favorable effect on the
seed germination of two Opuniia cultivars ((Amarillo Venadero’ and "Blunco’).
Later, Beitran (1984) found that seeds of O. sirepracantha. O. robusia and the
"Amarilla Venadero® and ‘Blanco cultivars’ showed 70.6%, 42.0%, 26.6% and
23.3% germination, respectively, after mechanical scarification.

Sowing O. tomentosa seeds increased thelr germination capability (reaching 100%
after 18 months), compared 10 seeds stored m the laboratory for the same period
(Olvera et al.. 2001a). In the casc of sown sceds. the germination percentage was
inhibited in sites with a temperature above 20.6°C. Sowing caused a partial
deterioration of the seed teguments due 1o the action of fungi and abiotic factors.
leading to the loss of dormancy (Olvera ct al.. 2001b).

10. Seedlings

[n Opuntia seedlings, cotyledons are long and normally protrude completely and
easily from the seed coating (Archibald, 1939). Opuntia auriantiaca cotyledons are
oval-shaped, approximately twice us long as wide. thick and succulent. green in the
upper portion and with a reddish color at the bottom. The first cladode is globular
and gradually elongates (Archibald. 1939).

During the first year, seedlings ol O. ficus-indica and O. echios grow in length at a
rate of 25cm year" {Racine and Downhower. 1974; Nieddu and Chessa, 1997),
3.36cmyear”' in O. maxima and 4.0cmyear™' in O. stricta (Gimeno and Vila.
2002). Under greenhouse conditions O. compressa scedlings grew 6.0 cm year™', but
seedling growth was only |.16cm year™' in the ficld (Baskin and Baskin, 1977).

In the Opuniia ife cycle the seedling is the most vulnerable stage. Successful
seedling establishment is largely limited 10 arcas beneath the canopy of perennial
“nurse plants” and therefore, seedlings most likely to disappear are those that
develop in open spaces, without the protection of larger Opuntia plants or other
shrubs (Anthony, 1954; Mandujano et al., 1998; Racine and Downhower, 1974;
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Yeaton. 1978; Yeaton and Romero-Manzanarez, 1986; Flores and Yeaton. 2000,
2003). Vargas and Gonzalez (1992) registered a drop from 500 to 16 seedlings over
an 1§&-month pecriod n sites with unrestricted access to herbivores in an
O. streptacantha and O. robusta nopalera. The same authors planted 4-5 week-old
seedlings in different microsites and found that the highest mortahty (77-86%)
occurred in barren soil lacking the cover of older Opuntia plants. whereas the highest
survival rate (57-70%) occurred in rock crevices or at the basc of grass tussocks.

Germinating and growing under the cover of adult plants does not cnsure survival
in some species indicating a high mortality rate during the establishment phase. For
example. in a study of survival of scedlings of O. rastrera in nopalera and grassland,
in the former. 76% of the transplanted seedlings in protected areas were eaten during
the first 20 days and 100% of the unprotetcted seedlings were eaten within 3 days; in
the grassland. all were caten during the first 5 days regardless ol whether they were
protected or not. In both environments. herbivores were Chaetodipus penicillutus.
Dipodomys nelsonii. Perognathus flavus, Peromyscus eremicus and Neotoma albigula
(Mandujano et al., 1998). In other work, 50 O. compressua seedlings that Baskin and
Baskin (1977) recorded growing under protected areas by shrubs, 19 died in the first
vear. 10 in the second year. 12 the following year. five the fourth year and the
four remaming plant seedlings died in the fifth year; the highest mortality occurred
during dry summers. In effect, several features of sexual reproduction, such as
number of fAoral buds, the success in producing fruits, the size and the number of
seeds and probably seedling survival. are affected by the weather, especially the
quantity of rainfall (Racine and Downhower, 1974; Bowers. 1996b; Mulas and
D hallewin, 1997).

In the case of O. rastrera, 3406 adultsha™" produced 34706 [ruits containing
7200000 seeds, but only 12 seedlings were recorded (Mandujano ct al., 1996). In
abandoned olive plantations of the Spanish Mediterranean, O. maxima produces
22180000 seeds and 1780 seedlings ha™', with a survival of 100% after 2 years, while
O. siricta produces 16660000 seeds and 370 seedlings ha™', with a survival of 95%
after 2 vears (Gimeno and Vila. 2002).

11. Multiplication

Vegetative multiplication occurs frequently in Opuntia. In fact, some species
mainly reproduce in this way such as O. fragilis, O. polyacantha, O. sirigil and
O. trichophora (Anthony, 1954; Bobich and Nobel, 2001a). A study assessed the
importance of reproduction and multiplication in the population growth of
O. microdasys, O. rustrera and O. violacea in the southern Chihuahuan Desert,
finding that the highest proportion of population growth was due to multiplication
in O. microdasys and O. rastrera and to reproduction in O. violucea. Al the same
time, the annual rate of population growth of O. microdasys and O. rastrera was 3%,
whereas the O. violacea population decreased by 0.01% (Mandujano et al., 2001).
The high frequency of multiplication in Opuntia can maintain particular genetic
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combinations, perpetuate hybrids, develop dense populations and readily colonize
new localitics (Rchman and Pinkava, 2001).

Two hypotheses have been proposed m order to explain the importance of
multiphication in Opuntia: (1) the scarcity of sale places that allow adequalte
germination and scedling survival, as documented in the above section and (2) the
extinction, during the Pleistocene of seed dispersers which had (putatively) coevolved
with Opuntia (Janzen, 1986; Nobcl. 1998). The cvidence reported by several authors
(Garcia, 1984: Mandujano et al., 1997: Gonzalez. 1999; Dean and Milton. 2000:
Gimeno and Vila. 2002; Montiel and Montanu. 2000: Vargas and Gonzalez. 1992)
precisely documents active sced dispersal processes. However, the most common way
of muluplication 1s through cladode dctachment. The presence of spines that project
downward acting as hooks (at least i O. frayilis). may be evolved dispersal
mechanisms for disseminating joints and fruits by large mammals (Gibson and
Nobel. 1986; Janzen. 19%6). These parts ol the plants develop adventitious roots
when areoles contact soil (Barrientos and Brauer. 1964: del Castillo. 1986). The
naphthalenic acid auxin (NAA) experimentally promotes the development of
adventitious roots (Mauseth and Halpern. 1975).

An important aspect in multiplication s cladode-detachment resistance. Opuntia
ficus-indica cladodes are more resistant to detachment. since they lean only 2.9°
when a | kg [orce 1s applied to the ciadode center. In contrast. the same force ap-
phed in O. occidentalis leads to an inchnation of 21.3" and ol 10.37 1n O. litioralis.
The higher cladode resistance of O. ficus-indica is attributed to the fact that the
area at the cladode-cladode joint is 2.4 times larger than the area registered for
the other two species, along with higher amount ol woody tissue at the joint (Bobich
and Nobel, 2001b).

Under natural conditions, O. occidentalis 1s a species that covers a large area due
to its horizontal branches that root when they make contact with the soil, eventually
detaching from the mother plant. Each plant has an average cover of 5.5m” and
about 6.5m” detached and rooted branches. Forly six percent of branches are
formed by two cladodes. less than 9% include four or more cladodes and the lowest
rooting frequency was observed in branches with only one cladode (Bobich and
Nobel, 2001b). Most commonly, detachment tends to occur when the branch has a
wide vertical angle. Other than gravity. the natural forces that contribute to these
detachments remain unknown. Coyotes, cattle, deer or rabbits could play a role in
this regard (Anthony, 1954; Bobich and Nobel, 2001b). although the effect of wind
may also be important.

Another type ol asexual reproduction is by rhizomes. In the San Luis Potosi
highlands. farmers collect rhizomes ol the medicinal species O. pachyrrhiza and
O. megarhiza (Juarez et al.. 1996; Hernandez et al., 2001a, b) and transplant them to
their home gardens. Under natural conditions, rhizomes could give rise to colonies
around a mother plant that has grown from a seed. Opuntia also includes stolon-
forming species (i.e. plants that produce lateral branches at the stem base, above or
below the soil surface) which root at intermediate portions and from which new
individuals grow (Font, 1953). An example is O. polyacantha, which produces shoots
from large woody underground stolons that extended some meters near the soil
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surface. The longest stolon measured. 1.6 m, had two branches and produced 10
shools (Harvey, 1936). The other stolon type occurs in species with radial branching
over the soil surface, with cladodes ¢growing in rows perpendicular to the soil, as in
O. occidentalis (Bobich and Nobel, 2001b), O. rastrera (Flores and Aguirre, 1979)
and O. phacacantha. O. polyacantha, O. stenopetala and O. stricta (Bravo, 1978).
Upon maturing, these cladodes gradually lose symmetry because the margins in
contact with soil become straighter and wider. Rooting is profuse and soon the
branch functions as an independent individual plant (Flores and Aguirre, 1979).

At the northern distribution limit of the genus, located in southeast Manitobu,
Canada, O. fragilis apparently reproduces solely by multiplication. This species is
distributed along riverbanks and lakc shores in boreal forests. Terminal or youngest
cladodes detach more eusily und require less force (0.29kg) for detachment than
distal or older cladodes. Detachment occurs more [requently i late spring on
hillsides. from where they are dispersed by rolling (geochory). untl their spines
become attached to moss. Some cladodes may fall into rivers and travel long
distances (hydrochory). even remaining floating in still waters for 40 days or more
before becoming established and rooting. Cladode survival percentuge 13 months
after being deposited on a number of substrates ranged from 63% to 100% and 86%
ol surviving cladodes developed roots, mainly in mossy substrates and barren soil.
Epizoochory by humans and deer is also [requent in this species and birds and small
mammals are also likely to participate (Frego and Staniforth. 1985).

12. Discussion

The evolutionary and ecological success of Opuntia can be partly explained in
terms of the richness of reproduction modalities. Basically, the two main variants are
morphologically derived from the areoles of Opuntia, since their areolar meristems
give rise to buds for vegetative growth (shoot or root) as well as buds for flower
production (Bowers, 1996a).

Sexual reproduction appears to be more complex and risky compared to
multiplication, since the former involves more organs, stages and processes (floral
bud, anthesis, flower. pollination, [ruit, seed production, dispersal, germination,
seedling development and growth) until an adult individual grows (Barbera et al.,
1991. 1992, 1994; Nerd and Mizrahi. 1995; Mandujano et al., [996. 1997; Pimienta
and del Castillo, 2002). The seedling stage is very vulnerable (Baskin and Baskin,
[977. Vargas and Gonzilez. 1992) and processes such as pollination and seed
dispersal, that depend on animals interactions (Garcia, 1984: Janzen, 1986;
Mandujano et al., 1997) require more time. An individual that developed from
a seed has a low probability of reaching reproductive age (Mandujano et al,
2001). The advantage of sexual reproduction in Opuntia is the production of
genetically unique individuals, which contribute to maintaining the species genetic
variability as well as having the potential to be more easily dispersed (Montiel
and Montana, 2000).
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Considering the genus as a whole. Opwatia s in flower or fruit virwally year
round. However. low lemperalures in the previous season sccm 1o be necessary 1o
trigger anthesis (Need and Mizrahi 1993), so that flowering period almost always
begins in late winter and can last until early autumn (Table [}

The richness and broad distribution of the genus arc probably reflccted in the large
variabtlity in size of the Mowers with just one pollinauon syndrome. However,
further in-depth pollination studies are requived. The cxistence of a considerable
numbecr ol polylecuc insects ensures that any of (hese can at lcast cause thigmotaxis
towaurds the style or use stigma lobes as a plutform for alighting (del Casullo, 1999),
thus assuring {ruit and sced production. Nevertheless, the apparent specialization in
Opuntig-polhnating bees contributes (o hybridization in the genus (Grant and Grant,
1979¢). Bees ol the genera Lithurye and Diadasia stand oul among oligolectic insects.
stnce these arc the oncs closest 1o being considercd as having coevolved along with
Opuntia (Linsley and MacSwain. 1957; Mandujano et al., 1996; Schlindwein and
Wittmann. 1997). Howcever, not even thesc bees show any speciheily towards a
parucular Opunria species {Table 3) that could cause reproductive isolation. Several
of the different reproductive systems exisling 1n angiosperms have been reported to
occur in the genus Opuniia (del Castillo. 1999). Xenogamy and autogamy have been
recorded and Lhesc systems may occur more or less [requently in some species,
depending on ume und space. Most populations are hermaphrodilic. but
maonoecious, dioecious. tricecious and gynodioccious species also exist {del Castillo,
1999; Diaz und Cocuccr. 2003). The highest lruit production takes place 1n the
summer, but. taken as a genus, Mruits are produced virtually all year round. as in
several Mexican culuivars (Gallegos and Méndez. 2000), including xoconostle
(Scheinvar. 1999). as well as most species of The Galapagos Islands (Grant and
Grant, 1981). There are several kinds of Opunria dispersers with different level of
success (Tabhle 6). irom ants 10 medium-size mammals. Based only on the results by
Aguurre (1973) and Mandujano ev ab. (1997), the passage of the seed through the
digestive tract seems an unnpecessary requirement lor germination. However, this
research is still insufficient 1o evaluute the role of endozoochory in the success of the
genus. Qpuniia sceds may be viable for up (o 15 years and undergo a dormancy
period that lasts al least | year. This period seems 1o be assoctated with the hardness
of the fumicular cover and leguments {Aguirre, 1970; Beltran and Aguirre. 1981),
although it has also becen attributed Lo embiyo mmmaturity (Mandujano el al.
1997; Olvera ct al.. 2003). However, in some species (Q. auranticca, Q. robusta,
O. streptacantha and O. romentosey dormancy does not last more than | yeay, alter
which high germination rales are obtained (Archibald, 1939; Flores, 1973; Beltran
and Aguirre, 1981 Beltran, 1984: Stuppy. 2002; QOlvera et al., 2003).

The low seedling survival rate of Opuniia i the Chihuahuan Desert (Vargas and
Gonzalez, 1992 Mandujano ci al.. 1996) contrasts with the high seedling survival
rate in the Spanish Mediterranean, where the highest percentage of new individuals
is the result of sexual reproduction (Gimeno and Vila 2002). Tuis likely that higher of
rainfall (mean annual 600 mm). lack of livesiock disturbance and the exlensive
hunting practiced in abandoned ohve fields, contributes (o keep the number of
seedling predators st low levels i Europe.
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In contrast to reproduction, multiplication in Opuntia seems 10 be a less complex
process (virtually, only requiring vegetative parts, which are gencrally large and
protected by spines) with a high probability of becoming adult individuals (Aguirre.,
1970; Bobich and Nobel, 20014; Mandujano et al., 2001). One drawback of
multiplication is that it produces organisms genctically identical to the mother plant.
which reduces the population variability and generally implies lower opportunities
for long range dispersal (Bobich and Nobel. 2001a,b). In several populations the
higher recruitment of individuals by multiplication is cvident (Bobich and Nobcl.
2001a: Mandujano et al.. 2001). Vegetauve propagules display & short-range
dispersal (Bobich and Nobel. 20014), resulting in high-density  populations
surrounding the mother plant (Bobich and Nobel, 2001b). although mn O. fragilis,
dispersion ol joints may be verv broad (Frego and Staniforth. 1983). especially when
animals cause detachment (Anthony, 1954 Bobich and Nobcl. 2001b) and
dispersal (Frego and Staniforth. 1983) of the joints. Furthermore. 1t seems likely
that in the absence of multiplication, most plants hve no longer than 20-25 years
(Bowers, 1996b).

Assuming that more details about the reproductive biology are unveiled in the
future, 1t can be concluded that even when species which reproduce solely by
multiplication exist (del Casullo, 1999) or by seceds (Mandujano et al.. 2001). both
contribute to the evolutionary and ecological success of the genus.

13. Conclusions

The genus Opuntiu 1s probably the most successful cactus genus according Lo its
distribution, dispersal traits and multiphcation processes. Its ecological and
evolutionary success can partly be attributed to its strong assocration to animals
during its reproduction. There is an apparent specialized bee-pollination system.
exemplified by Lithurge and Diadasia bees, which are probably coevolved with
Opuntia. Future studies should analyze how effective pollinators are in order Lo
assess the possible role of pollinators in adaptive radiation. Also n this regard,
interspecific hybridization in Opuntia seems to be an important aspect Lo study. In a
similar way, seed dispersal has been an important aspect contributing to the success
of Opuntia, but an assessment of disperser effectiveness will be useful to determine
the role of seed dispersal on seedling establishment and population dynamics. It is
possible that extinct megafauna contributed in this regard and future efforts should
be directed to determine if seed dispersal traits or even different multiplication
processes can be associated with such anachronisms.
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Appendix A

Authoriuiy (1es) of species mentioned in the Lext.

Species

Insccts

Agapostemon coloradines
Agapostemon iexanus
Anthophora californica
Anthophora montuna
Apis mellifera
Aspohondylia berhieli
Augochlorella neglectida
Bombus pennsyivenicus
Cephalocolleres rugata
Diadasic custralis
Diadasia dimimua
Diadusiu opuntiae
Diadasia patagonica
Diadasia rinconis
Lithurge apicalis
Lithurge gibbosus
Lithurge livtoralis
Lithurge rufiveniris
Megachile amica
Megachile casadae
Meguachile concinna
Megachile dentitarsus
Megachile montivaga
Melissodes coreopsis
Melissades tristis
Perdita azteca

Perdita bicolor
Ptilothrix fructifera
Piilothrix tricolor
Birds

Corvus albus

Corvus capensis
Corpus corax

Authority (ies)

(Vachal) Halicudae
Cresson
Cresson
Cresson

L.
Cackerell
Cockerell
DeGeer
Urban
Cresan
Creson
Cockerell
Creson
Cockerell
Cresson
Smith
Cockerell
Friese
Cresson
Cockerell
Smith
Sladen
Cresson
Roberison
Cockerell
Timberlake
Smith
Holmberg
Holmberg

Statius Miiller
Lichienstein
L.
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Geospiza conirostris
Geospiza difficilis
Geospiza scandens
Mimus polyglotios
Nesonimus macdonaldi
Nesomimus parculus
Toxostoma curcirostre
Turdus philvmenos

Mammals

Antilocapra americana
Bison bison

Canis latrans
Chaetodipus penicillatus
Dipodomys merriami
Dipodomys nelsoni
Lepus californica
Loxodonta africana
Neotoma albigula
Odocoileus hemonius
Odocoileus virginianus
Oryzomis bauri

Ovis canadensis

Papio ursinus

Peccary tajacu
Perognathus fluvus
Peromyscus eremicus
Ratius rattus
Spermophilus spilosoma
Sus domesticus

Sus scrofu spp. casteliunus
Sylvilaguys floridanus

Plants

Opuntia anacantha
. auriantiaca

. brunneogemmiau
. chlorotica
cochinera

. compressa
curvispina
discata

echios
edwardsii

. engelmannii

. erinacea

000000

Ridgeway
Sharpe
Gould

L.
Ridgeway
Gould
Swainson
Brchm

Cord

L.

Say
Woodhouse
Mearns
Merriam
Donald Rvder
Blumenbach
Hartley
Rafinesque
Boddaert
Allen

Shaw

Kerr

G. Cuvier
Baird

Baird

L.

Bennel
Erxleben
Thomas
Allen

Speg.

Lind.

(F. Ritter) C. Schlindwein
Engelm. & J.M. Bigel.
Griffiths

J.F. Macbr.

Griffiths

Griffiths

J.F. Howell

V.E. Grant & K.A. Grant
Salm-Dyck

Engelm. & J.M. Bigelow
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- excelsa

- ficus-indica
- fragilis

- galapageia

glaucescens
grahamii
grandis
helleri

. hyptiacantha
. Jjoconosile

leucotricha

indheimeri
littoralis

macrorhiza

matudae

. muxima

- megacantha
- megarhiza

. megasperma
. microdasys

occidenialis
pachyrrhiza

. phueacantha
. polyacaniha
. prasina

. prolifera

. pumila

quinmilo

. quilensis

rastrera
retrorsu
robusta

schotii

. spinosior
. stenopetala
. streptacantha

stricta
strigil
sulphurea

. lomentosa
. trichopliora

violacea

- viridivubra

Sanchez-Me;j.

(L.) Mill.

(Nutt.) Haw.

Hens.

Link & Otto

Engelm.

Hort. Angl. ex Pfeiff.
K. Schum. ¢x Robinson
A. Web.

A. Wch.

DC.

Engelm.

Britton & Rose
Engelm.

Scheinvar

Mill.

Salm-Dyck

Rose

Houwell

(Lehm.) Pfeiff.

Engelm. & J.M. Bigelow
H.M. Hern., Gomez-Hin. & Bércenas
Engelm.

Haw.

Speg.

Engelm.

Rose

K. Schum.

F.A.C. Weber in Buis
F.A.C. Weber

Speg.

Wendl|.

Engelm.

(Engelm.) Toumey
Engelmann

Len.

(Haw.) Haw.

Engelm.

G. Don in Loudon
Salm-Dyck

(Engelm. & J.M. Bigelow) Britton & Rose
Engelm.

(F. Ritter) C. Schlindwein
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ABSTRACT

Opuniia ficus-indica is the cactus species with the highest economic
imporiance worldwide It is culvated for its fruils. forage. or as
host of 1he cachineal insect, but only In Méxkeo their voung cladades
are cansumed as vegetables. The anain goals of this study were: a)
lo Integrate systemalic no(es 2bouf Ms common nomenclature,
arigin, reproductive biology and ploidy levels of O. ficus-indiva:
1) to present a complete botanical description based on specimens
collected in north-central México: ¢) to discuss the 1axunontical
relationships with other Opuntio specics 1o which it has been
associated. This cactus is native of México. where the highest
cultivar richness is lound. From a cylogenctic standpoint.
specimens with sarying ploidy levels have been identified and
reproduction is sexual and propagate asexually, the latter being
the most exiensively used for cullivating, Samples from 72 different
cultivars were collecled from 17 Jocations across cight Mexican
States. There seems 1o be evidence to support the fucl thal 0. ficus-
indica s 3 different species from O. amyclae, O. megucantha and

O. strepracantha.
Key words: Caclaccace, caclus pear, smooth prickly pear, taxonomy.
INTRODUCTION

puntia ficus-indica (L) MilL s the cactus specics
with the highest cconomic impornance
worldwide (Kiesling, 1999). l1 is grown in
America, Africa, As)a, Europe and Occania (Barbera er
al., 1992). Throughout its current range, il is cultivated
1o harvest fruits and cladodes uscd as fodder (Mondragdn
and Pérez, 2001). Only in México lhere are morc 1han
10 500 ha f(or the production of young cladodes
{nopalitos) consumed as vegetables (Flores, 2001).
This cactus is grown 10 host the cochineal insect
(Dacrvlopius coccus), nopalitos are also used to make
anti-diabetes preparations, its flowers arc used 10 prepare
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RESUMEN

Optunia ficus-indica ¢s la especie cactacen de mavor importancia
cconémica en el mundo. Sc cwltiva para frura, forraje o como
hespudante de la grana cochinilia. pero sdlo ¢o México se consu-
men sus cludodios liernos camo verdura. L.os principales objeli-
vos de este trabajo fucron: ) infegrar notay sisteméticas sobre su
nomenclatura comun, arigen. biologia de Ju reproduccidn v nive-
les de ploidfa de O. fivns- indica. hy presentar una descripelén
boldnica compleia baxada en cspecimenes recolectados ¢o la re-
glén centro-norte de México: ¢) discutir sus redaciones taxonémicas
con Jas o(ras especies dv Opuntia con las cuales se le ha vineulado.
Esta Cactacea es naliva de México. donde existe [a mayvor riqueza
de cultivares. Citogenéticamente e han idenlificado individeos
can diversos niveles de ploidia, se repraduce sexval v se multipli-
¢a asexualinente, v esta dlfima o ¢l medio mas difundido para su
cultivo. Sc estudlaron mucsiras de 72 recolectas diferentes, oble-
nidas ¢n 17 localidades de ocho Estados mexicanos. Parece haber
evidencla suficiente de que O. ficus~-indica es una cspecie distinia

dc O. amyclae, O. meyucantha y O. sireptacantha.
Patabras clave: Caclaccace, luna, nopalilo, laxgnonsia
INTRODUCCION

a especie caclicea con mayor impaoriancia eco-
némica en ¢l mundo ¢s Opuniia ficus indica (L.)

Mill. (Kiesling, 1999). Se cultiva en América,
Africa, Asia, Europa y Oceania (Barbera e/ al., 1992). A
través de su arca actual de distribucion, se culliva para
cosechar frutos y cladodios utilizados como formaje
(Mondragén y Pérez, 2001). S6lo en México exislen mas
de 10 500 ha para la produccian de cladodios nemos
(nopalitos) consumidos como verdura (Flores, 2001).
Esta caclacea se cultiva como hospedante del insecto
cochimlla (Dacivlopius coccus), Yos nopalilos también
se utilizan para elaborar preparaciones antidiabéticas, sus
flores son usadas para preparar bebidas diuréticas, los
frutos son utilizados para preparar jugos, jaleas, miel,
mermeladas y pastas, y se extrae accite de sus semillas
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diurctic beverages, and the fruits are ulilized to preparc
juices, jelly, honey, jam and paste, whereas oil is extracted
from its sceds (Barbera ¢f af., 1992). Thus, scveral studics
have been carried out on this species, but results arc stif)
incomplete and fragmentary, cspecially regarding ils
origin, common nomenclature, ploidy levels and
reproductive biology.

This specics was domesticated in México (Bravo,
1978, Griffith, 2004y where the highest richness of
traditional cultivars s found (Benson and Walkington.
1965: Bravo, 1978) snd numerous comnon names are
used (0 designate it The most iccepled  botanical
descriptions of €. fic is-inche o are thase by Brion and
Rose (i919), Brava (1978) snd Scheinvar (1995
however. they only inclade o fraction of 1he varblity
of the species. and are nol supported by specimens kept
in scieatific collections. Britton and Rose (1919)
established the series Ficuy-indicae and poinied out that
the specius included were taxonomically closely related
to the series Strepracanthae. Therefore, O. ficus-indico
has been mistakenly associated 1o or with three of the 12
species in this series: Q. amvelae, Q. megacantha and O.
streptocaniha (Kiesling, 1999).

The main goals of this contribution were: a) to
integrate  svstematic  notes  about  the  common
nomenclature. origin. reproductive biology and ploidy
levels of O. ficus-indica. b) 10 present a coniplete
botanical description based on specimens collecled in
north-ceniral México: and c) to discuss the (axonomical
relationships with other Qprintiu species with which has
been associated.

MATERIALS AND IMETHODS

Bibliographteal information ahout ongin, conymun nomenclature,
ploidy levels and reproductive troiowy ot O. flcus-mdics were nbtsined
using rcports of Copernic Avent Basic. The information was analyzed
and summiar:zed. In order to cnrich the existng descriptions, praviding
morc in~depth nformation, O. ficus-indicu samples were collected
Trom 72 culuvarsat 17 localsies across cight Mexican Suates, between
Ociaber 1998 and Junc 2001 (Table 1), Forty ainc culwars conespond
1w expernimental plantauons, 14 10 hume gardens, and nine 10
comntercial plantations: 39 cultivars are grown o harvest fruits, 22 o
harvest nopalito. cight with both purposcs, and only three for fodder.
Each sample consisied of maienals oblained from six representative
individuals; thus. 432 healthy plants were exaavined. In cach of thesc,
2410 Y-ycar old chudodes, alrcady wnl sprouts, feaved nopalilos, open-
perianih flowers and mature (ruis, were cvaluated.

Arcole observanons und measurements were conducted at the
ccnirat portion of cladode. Pulp sweciness was measured using an
Atage ponahle refractometer with a 0-32 °Brix scale. Sced hardness
was assessed using «n Instron universal test machine. Munscll whles
were used (0 eategorize vlindode and Iruit color (Anonyimous, 1954,
1977). Specimiens were Jdeposited in the SLPM. MEXU and CHAP
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(Barbera et al., 1992). Asi se han hecho, varios estudios
sobre exta ¢speceie, pero los resullados son incompletos y
fragmentarios, espccialmente respecto a su origen, no-
menclatyra comun, niveles de ploidia y biologia de su
reproduccion.

Esta especic fue domesticada en México (Bravo,
1978; Grifluh, 2004). donde sc cncucnira la mayor ri-
qucza de cultivares tradicionales (Benson y Walkington,
1965; Bravo, 1978) y sc¢ han utilizado numerosos nom-
bres comuncs para designarla. Las descripciones botani-
cus mis aceptadas de O, ficus-indica son las de de Britton
y Rosc (1919), Bravo {1978) v Scheinvar (1995): sin cmi-
bargo, ¢stas solo incluyen una fraccion de la vanabilidad
dc la cspecie, y carccen del respaldo de especimencs
mantenidos en coleecivnes cientificas Britlon y Rose
(1919} establecicron la serie Ficus-indicoe v scialaron
que las especicy inclitidas eran laxondmicanente cerca-
nas a las scries Streptacanthaue. Por 1anto, O. ficus-indi-
ca ha sido erroneamente asociada con tres du las 12 ¢s-
pecies cn estas series: O amyvelae, O. megacantha 'y O.
streptacontha.

Los principales abjctivos de esta contribucion fue-
Ion: a} integrar nolas sislematicas sobra la nomenclatura
comin. origen, biologia de |z reproduccion v niveles de
ploidia de O ficus-indica: b) presentar una descripcion
botanica completa con base en especimenes recolecia-
dos cn laregion centro-norte de México y; ¢) discutr las
rclaciones taxonomicas con otras uvspecies de Opuniia
con las cuales se ha relacionado.

M ATERIALES Y METODOS

La informacién bibliogrifica sobre ¢l origen. {a nomenclatura
comiin, los niveles de ploidia y |+ Twelogia de la reproduecién de O.
Sficus-mdica se obtuvo usando los informcs obtenidos con Copemnic
Agemt Basse. La informiteson Lue anahzada y resumida. Con el propu-
s1t0 d¢ enrigquecer Jas descrpeiones evistenics, proveyendo informu-
c16n mas detallada, se recolectzron muestias de O, ficrs-indiea de 72
culivares en 17 Jocahdades en ocho estados de Mixico entre octubre
de (998 v junio de 2001 (Cuadro 1). Cuaremz y nucve cultivares
comespondicron a planiaciones experimenlales: 39 culiivados para la
recoleceivn de frutos, 22 para cosceliar nopalito, ocho con ambos pro-
positos y s6lo res para forraje. Cada mucsui2 consistid de matenales
obtcnidos de scis individuos represemativos. asi. 432 plantas sanas
fucron exanmmadas. 2y cada una dc ¢stas, cladodios de dos 2 wres aos
con broltcs, nopalitos con hojas. flores con ¢l perianto abicrto y (rutos
maduros, fucton ¢valuados.

Las abscrvaciones y mcdiciones de 1as aréolas sc realizaron cn la
zona cemral Jel €ladodio. La dulzura de la pulpa sc midia uiilizando
an refraciomeiro porati! Alago, ¢on oseats 0-32 ° Brix. La dureza de
la semilla s¢ evalud uitlizando una miquina umversal de prucbas
Instron. Se utihizaron 1ables Munscll para la clasificacion de los co-
lores del cladodio y fruto (Andnino, 1954, 1977) Los cspecimences
s¢ depositaron ¢n los herbanios SLPM. MEXU y CHAP. Ademds, sc
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Table 3. J.ocations where cultivars of Opuetia fivun-indica were collecied.
Cuadra 1. Localidades dande sc reenlec(aron cullivares de Opuntiv ficux-indicu.

Location, municipality. staic Lat/Lon. Elevation (m) Culuvars
Tlaxcalacingo, Cholula, Puchin 192 037 799 |27 2160 |
Chapingo, Texcoco., México 1O 30" Yg™ 50" AR 18
San Muartin de las Pirmdes, Méxica 197427 98° An* 23K0O 2
Milpa Alta, D. T, 197 60" 99" o 2600 2
Chicavasco. Actopan, [Lidalgo 207 127 98" 37" 2020 1
Ef Rincon, Actopan, Hidalgo 200 167 1 9RE ST 2000 |
Gaonzalez, Santiago de Anaya. Iidalgo 2023 198" SKR° 2040 )
El Nith, Ixemquilpan, Hidalze EUERE 2060 2
Daboxiha, Cardonal. Hidaigo 200317 9y uy 2000 4
San Luis de 1u Paz, Guanajuato b A A 4 g 2020 21
Las Papas de Arnba, Oyuclos, Jabisco LI R R T R U 2280 3
La Montesa, Vills Gareia. Zacamecas U | A 71 e Ui 2180 t
Villi de Pozos, San Luts Potosi, Sas Ly Potoy 206 0T 46T 1900 3
San Luis Potosi, San Lus Potosi 22U 58T 1860 2
Palma de fa Cruz. Soledad de Greaciano S.. San Lms Potosi 22171600 5367 1850 7
San L:has, Armadillo de los Infante. San Luis Potosi 2218 IR 41t 1950 2
La Mantcqulla, San Luis Potosi. San Luis Polosi i LI 117 o 1850 1

hesbaria T addition. o hyvire callecton was extabinhed al the Instituls
dc Investigacion de Zanas Desénticas. University of San Luic Potosi.
San Luis Potosi cily. Mevico 1220 b7 387 N 100° 37" 39"W, and
1875 m)

unonomical relationships of O. Jicus-indive 10 other Opunnie specics

Finally, all the information was used 10 discuss the
10 which it has heen associated.
RESULTS AND Discussion
Svstematic notes
Common nomenclature

The nahuat) pre-Columbian name of O. ficus-indica
was Tenochtli or Tzapotlnochtli. Nochtli is the Nahuatl
word for cactus pear. The first name -Tenochtli- ineans
divine cactus pear (Martin del Campo, 1957); the latter
derives from the similarity between the cactus pear fruit
with the spherical fleshy fruits generically denominated
Tzapol (Manilkara zapota and Diospyros digyna).
México records the largest list of common names for O.
JSicus-indica (Table 2). names are related to either the
location where the plant grows (Milpa Alta, from Milpa
Alta, D. F), the absence of spines and fruit color (Rojo
pelon), acronyms derived from its supposed plant
breeding origin (Copena-V1), cladode shape (Redonda)
or its native name (Tefokahi. in the Otomi Janguage).
Nopal de Castilla or Tuna de Castilla (Martinez, 1979)
likely derived from the habits of colonizers of naming
the most desirable native products in this way (Diaz,
1955). The name most extensively used outside México
is Indian Fig, because of i1s supposed resembiance to
Ficus fruits (Barbera. 1995) and its American origin
(Kiesting, 1999); its scientific epithet derived from this

cstablecio una coleceion viva en ¢ Instito du levesnvacion de Zo-
nay Descrticas. Universidad Amonoma de San Lwis Potosi. en la cio-
dad de San Luis Patosi, Mexica (229077387 N, 100° §7° 39" W y 1875 m).
Finalmente, tods ta informacion sc uso para disculir las relaciones
wxononueas de Q. ficus-indica con tespecto de otras especics Optuniu

con las cuales ha sido asociada.
ResuLTaDOS Y DisCusIoN
Notas sisternaticas
Nomenclatura comuan

El nombre nahuatl precolombino de O. ficus-indica
fuc Tenochtli o Tzapotlnochtli. Nochtli es |a palabra nahuatl
para ¢l nopal. E) primer nombre -Tenochtli- significa no-
pal divino (Martin de} Campo, 1957); el segundo deriva
dc la simititud entre ¢l fruto del nopal con los frutos
globosos y camosos llamados genéricamente Tzapoti
(Manitkara zapota y Diospyros digyna). México regisra
ta mayor cantidad dc nombres comunes para O. ficus-in-
dica (Cuadro 2); 10s nombres estan relacionados tanto con
el lugar donde crece 1a planta (Milpa Alta, de Milpa Alta,
D.F.). la ausencia de espinas y color de sus frutos (Rojo
pelon), acronimos denvados de su supuesto origen
fitogenéuco (Copena- V1), la forma de los cladodios (Re-
donda) o su nombre nativa (Telokihd, cn el idioma
Otomi). Nopal de Castilla o Tuna de Castilla (Martinez,
1979) probablementic derivé de los habitos de los colo-
nizadores de nombrar asi los productos nativos mas de-
seables (Diaz, 1955). El nombre mas difundido fuera de
México ¢s Higo de las Indias, por su supuesta semejanza
con los frutos Ficus (Barbera, 1995) y su origen ameri-
cano (Kicsling, 1999); su cpitcto cicntifico derivé de este

REYFES-AGUERO et al | 397
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Table 2. Common nzanics of Opuntiv ficus-indica in the world. The marked namcs (') correspond to cullivars in commercial plantations
Cuadre 2. Nembres comuncs de Opuatiu ficun-indica ¢n o) mundo. Los nombres marcados (') corresponden a cullivos vn planiacioncs

comerciales.

Country Name
Africa
Ethsopia Beles
Moroceo Chnstian Fig and Tapra
South Africa Algeran'. Burbank', Dirckwur' and Fusicaulis'
America
Argentina Amarilla'. Higo de las Indias, Naranja' and Resada'
Brazi Jamaracd, Jurombeba, Orclha de Onga, Palma. Patmva Adensady, Palmi de Gado, Palni Formageir. Palma Giganie and

Palmatornia
Chile Amarilla’. Plateada’, Tunal and Verde!
Colombia
Guatemala
México

Tasapllo and Tuna blanca

Cardon de Mcxico, Chumbera, Hizo Chumbo and Hhgo de México

Amarilia. Amarnilla st Espinas, Athaeo', Blanco', Cenizo, Copena-F1', Copena-V1', Liso, Liso Blanco. Munzana sin

Espimas. Milpa Alta’. Morada®., Moradilla', Negro, Nopal de Castilla, Nopal sin Espinas, Nopalito de California,
Nepro'. Nunca Vista, Pelon, Pellejo de rata, Platano. Polotitlan'. Redonda, Roja Lisa'. Roja San Manin'. Rojo Pelan.

Telokdha. Tuna de Casulla and Tuna Mansa

Pueno Rico
United States

Alquinra, Higo Chumbo and Tuna de Espadia

: Firn =
Andy Boy . Indian Fig. Mission Cactus and Smooth Pnckly Pear

Venenuclha Higo de Pala. Higucra de Plata, Tuna Espafola and Tuna Realz
Asia
Isrel Barbary Fig. BS1'. Indian Fig. Ofer', Sabra and Tuna
Farape
England Barbary Fig and Indian Fig
France Cactus Raquette. Chardon d'Inde. Figuerra d'Inde. Figuer a Raquetes, Figuier de Barbarie and Figuier indica
Germany Indische Foige. Indischer Feigenkakius and Opuntic
laly Bianca', Erba da Calli, Fico d'India, Fritclle, Gialla', Gialla Sarda’. Nopalc, Opunzia, Rossa', Sunguigna’ snd Trunzara’
Portugal Figucira da India. Figuerra de Barbara, Figueira do inferno. Figueira Moura and Tabaibo
Spain Blanco'. Choya Chumbera, Chumbera, Figuéra de Moro, Figuerassa, Higo Churibo, Higo de Barbaria, Higo de las Indias.

- 3 . - . t
Higa de Pala. Higo de Tuna, Morado', Palera. Sanguino', Tunal and Verdal

Sources: Angula (1952): Benson and Walkington (1965). Barrientos (1963). Bravo {1978); Maninez (1979): Sanchez-Monge {1980). Colunga

ol 11980): Bardera er ol (1992); Brutsch and Zimmermann (1993); Flores e7 of. (1993) Pumienta and Mooz (1995); Tous and Fergurson (1996
Kieshing (1999): Fermandez er of (2000); Anderson (2001): Gallegos and Méndez (2000); Flores (2001); Mondragén (2001); Reyes-Agiicro ef of

(1004).

name (Lcuenberger. 1991), as well as some common
names in other languages (Indischer Feigenkakius and
Fico d'India). Other common names refcr to the lack of
spines (Smooth Prickly Pear) or shape (Higo de Pala).
The name Tuna is a word of the Canbbcan Taino
language; the Arabs call it Christian Fig, and the
Portuguese name it Figuicra Moura (Sanchez-Monge,
1980); its name 1s Mission Cactus in the United States,
since Franciscan nonks establhished missions in California
during the 18 cenrury. using it as fruit, decoration and
building material (Benson and Walkington, 1965). 1t is
called Sabra in Israel, a namc also given to some local
inhabitants in the country (Kiesling, 1999), in Brazil i is
called Palma Forrageira, because i is used almost
exclusively as fodder (Kicsling, 1999). The namc of the
Burbank cultivar denves from the plant breeder Luther
Burbank (Brutsch and Zimmermann, 1993: Barbera,
1995). The richness of commion names for O. ficus-indica
is a signal of its importance. Peaple name only plants
with economical, social or ecological value (Martinez,
1979).

39K VOLUMIEN 3, NUMEROD 4

nombre (Leuenberger, 1991), asi como algunos nombres
comunes en otros lenguajes (Indischer I-cigenkaktus y Fico
d’ India). Otros nombres comunes refieren a la carencia
de espinas (Smooth Prickly Pear) o forma (Higo dec Pala).
El nombre tuna es una palabra cn idioma caribefio taino;
los drabes le laman Higo de los Cristianos, y los portu-
gueses Higo de los Moros (Sanchez-Monge, 1980); ¢n los
Estados Unidos su nombre es Cactus de las Misiones, dado
que los monjes franciscanos establecicron misiones en
Califormia durante ¢l siglo X V111, utihizandolo como fru-
10. omalo y material de consmuccion (Benson y
Walkington. 1965). En [srael sc l{fama Sabra, nombre dado
también a algunos habitantcs locales dc! pais (Kiesling,
1999); en Brasil sc lec denomina Palma Forrageira, ya quc
es utilizada casi exclusivamente como forraje (Kiesling,
1999). El nombre del cultivar Burbank deriva del genetista
Lother Burbank (Brutsch y Zimmermann. 1993; Barbera,
1995). La riqueza de los nombrcs comunes para O. ficis-
indica es un signo de su importancia. La gente sélo nom-
bra plantas que tienen un valor ccondmico, social o
ecologico (Martinez, 1979).
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Origin

Opuntia ficus-indica is native 10 México (Benson and
Walkington, 1965, Bravo, 1978), where it was
domesticated (Griffith, 2004; Reyes-Aguero ef af., 2004).
Wild plants have not been found and it has been proposcdd
that it derived [rom Q. amycloe (Berger, 1903, cited by
Britton and Rosc, 1919) or O. mepacantha (Benson and
Walkington, 1963), nwo species distributed in north-
central México. The most extreme degree of
dameslication in any given species is characlerized by
its dependence on man-made habitats 1o survive (Harlan,
1992) In s sense, all O. ficus-indica cultivars are
located in protected environments, cither plantations or
home gardens (Figucrou et af., 1979 Colunga ef al., 1986
Flores, 2001). since their survival in arcas exposed to
herbivore vertebrates is unlikely

The domestication process of Opuntia was directed
towards producing plants with cladodes lacking spines
and with large sweet fruits (Colunga er ol , 1956),
process developed in the south of the meridional
highlands of México (Gonzalcz, 1978). It has been
hypothesized that the Otomi ethnic group was the
protagonist in the domeslication of this species (Reyes-
Aguero el al ,2004). Although (here is archaic-botanical
evidence indicating the use of Opuntia spp. by sevcral
cthnic groups since about 8000 years ago (Gonzilez,
1978), none of it can be direcily associaled to O. ficus-
indica

In the sixteenth cenrury O. ficus-indica was already
an imporant crop n central México (Diaz, 1955) The
Spanish teok this species o their homeland, given its
morphological peculiarities. and because of its edible
fruits, anti-scurvy propertics and for being the host of
the cochinea) insect, from which the commercially
impontant cochineal dye was obtained. Afterwards, from
both México and Spain, O. ficus-indica was introduced
1o other parts of the world, particularly to the
Mediterranean region (Barbera ef al., 1992).

Reproductive biology

Complete information about reproductive biclogy of
Opuniia will be available in Reycs ef al. (in press)’ . [n
this paper, a review of the reproductive biology of fleshy-
fruited species of Opuniio was conducted. Among
Cactaceae, Opuntio is the most diverse and widcly
distributed genus in the Americas. The geaus is strongly
associated with bee pollination, and coevolution with at
least two bec genera, Lithurge and Diadasia. is suggested.
Fruits are closely linked with seed dispersat by animals.

Origen

Opuntia ficus-indica ¢s nativa de México (Benson y
Walkington, 1965; Bravo. 1978), dondc fue domcslica-
da (Griffith, 2004; Reyes-Agucro ef ol., 2004) No se
han encontrado plantas salvajes y se ha propuesto que
deriva de O, amyclue (Berger, 1903, citado por Britton y
Rosc, 1919) o O. megacantha (Benson y Walkington,
1965). dos cspecices distribuidas en la region centro-nor-
tc de México. El grado mas cxiremo de domesticacion
en cualquier especic se caracteriza por su dependencia
de ambicntes madificados por el hombre para sobrevivir
(Haorlan, 1992). En este senido, todos los cultivos de O.
ficus-indica extan localizados ¢n ambicntes protegidos,
ya sea plantaciones o huertos de traspatio (Figueroa et
al., 1979: Colunga et al., 1986: Flores, 2001), dado guc
¢s improbable su supervivencia en areas expuestas a
vertebrados herbivoros.

[l proceso de domesticacion de Opuntia se oriento 4
la produccion de plantas con cladodios sin espinas y fru-
tos grandes y dulces (Colunga er al.. 1986), un proceso
desarrollado en ¢l sur def Altiplano meridional de Méxi-
co (Gonzilez, 1978). Se ha formulado )a hipdtesis que cl
grupo étnico otomi fue ¢l protagonista en la domestica-
cidn de esta especie (Reyes-Agiero ef ai., 2004). Aun-
que exisicn evidencias arqueo botanicas quc indican el
uso de Opuntia spp. por varios grupos émicos desde hace
8000 unos (Gonzalez, 1978), mnguno puede ser asocia-
do directamente a O. ficus-indica

En el siglo XVI O. licus-indica era va un cultivo im-
ponantc en ¢l centro de México (Diaz. 1955). Los espa-
rioles llevaron esta especic a su patria, dadas su peculia-
ridades morfologicas, y por sus frutos comesubles, pro-
picdades anticscorbiticas y por ser el hospedante del in-
sccio cochinilla, det cual se obtenia el colorante grana
cochinilla. Despucs, tanto de Méxica como de Espana,
Q. ficus-indica se introdujo en otras regiones del mundo,
particulanmente en la mediterranca (Barbera er a/., 1992).

Biolagia de Ia reproduccién

Informacion complela sobre la biologia de la repro-
duccion de Opunie cstara disponible en Reyes ef al. (en
prensa)®. En estc trabajo, sc realizo una revision de 1a
biologia de la reproduccion de especies de Opuntia con
frulos pulposos Cntre las cactdceas, la Opuntia es el gé-
ncro mas diverso y ampliamente distribuido en América.
El género esta fucriemente asociado con la polinizacién
de abejas, y se sugicre su cocvolucion con al menos dos
géneros de éstas, Lithurge y Diadosia. Los frutos estén muy
relacionados con la dispersion de semillas por animales.

' Reyes-Agiero. J AL LR Aguirre R . and A. Valicate-Banuet (in press). Biology reproductive in Opuminer: a review. J. And Env. © Reyes-Agiicra,
LA LR, Aguirre R.. y A Valiente-Banuct (¢n prensa). Biologia de fa repreduccion en Opuniw. una revision. J. And Env.
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Vegetative multiplication appears to be more efficient than
sexudl reproduction for plant recruitment. Both, sexual
rcproduction and ascxual propagation sccm 1o have
contributed 1o the ecological and ¢volutionary success
of the genus, but cmpincal evidence is lacking.
Similarly to other Opuntia species, O ficus-indica
reproduces sexually and propagates vegelatively (Table
3). Flower development, from flower bud to anthesis,
takes berween 21 and 75 d; anther dehiscence may occur
simuhancously with flower opening or 12 h prior 10 it
(Rosis and Pamienta, 1986 Nieddu and Spano, 1992).
Opuntta ficus-indica individusls are genctically self-
compatible, pollination can be either autogamous snd/or
xenugamous, and cleistogamy occurs frequently (Rosas
and Pimicenta, 1986) The casy introgression of Opuntia,
and of course. O. ficus-indica, 1s very well documented;
this genus 08 among  the most  interespecifically
promiscuous plants in this regard (Griffith, 2004},
Hymenoptera, specially bees, are the main floral visitors
{Table 3) Apparently, the cffective pollinators are
Lulige und Diadasia. No bee species has been registered
as specific for O. ficus-indica, nor for any other Opuniia

Table 3. Reproductive aspects of Opuntiu ficus-indica.
Cuadro 3. Aspectos reproductivos de Opuntia ficus-indica.

La muluplicacidn vegetativa parcee ser mas cficiente que
la reproduccion sexual para la incorporacion de plantas.
Tanto {a reproduccion scxuzl como la propagacion ascxual
parecen haber contribuido al éxito ecoldgico y cvolativo
dct género, pero se carcee de cvidencla empirica.

Al igual que otras cspecics Opuntia, Q. ficus-indica
sc reproducc sexualmente y sc propaga vegetativamenic
(Cuadro 3). Ll desarrollo floral, desde a yema floral hasta
la antesis, requiere entre 2) v 73 d; la dehiscencia de las
anteras puede ocurrir simultaneamente con la apcrtura
floral o 12 h antes de ésta (Rosas y Pimienta, 1986:
Nieddu y Spano, 1992). Los individuos de Opuntia ficus-
indica xon genéticamente autocompatibles, la polimza-
cion pucde scr autdgama v/o xenogama. y la cleistogamii
ocurre frecueniemente (Rosas v Pimienta, 1986). La fia-
cHlintrogresion dce Ya Oprovia. \ por supuesto de O. ficns-
indica. estd muy bien documentada; este género esta
dentro de las plantas con mayor promiscuidad
interespeeifica (Griffith, 2004 ). Himenépteros, especial-
mente abejas, son las principales visitantes flarales (Cua-
dro 3). Aparentemente, los polinizadores efectivos son
Lithurge y Diadosia. Ninguna especie de abeja ha sido

Tyvpes of reproduction
b) Vegetanve

Paticrns of anthesis

a) Sexual {amogamous and xcnoganious)

a) One day Nlower opening: 9:00-1%:00 h

Rosas and Pinnenta (1986). Nerd and
Mizrahi { 1995), Bobich and Nobel (2001)

Rasas and Pumienta (1986)

b) Two day flower operung: 15:00-19:00 h on first day.
and 9:00-16:00 h on sccond day

Pollen grain form Sphencal and pamoporate

Floral visitors

Apis mellifere, Arhvsosuage sp.. Augochloropsis sp..

Nicddu and Spano (1992)

Diax and Cocucel (2003)

Bombus mario, Divdusia patagonice. Lithurge sp..
Megacile sp.. Melipona sp.. Nomude ignobdis,
Prilotheix tricofsr and Xvlocopa sp.

Posstion of the primordial

Numbecr of polien wbes from

The stivma, 72 h afler polhination 316-373
Number of pollen rubes rom the

mcdal poruon of the styte, 72 h

after pollinauon 223-293
Pereent of fecundated ovules

pcr ovary 70-80
Timc of development from

tlower bud o mature fruii (d) 45-154

Required temperature {or
germination (°C)

Scedling growih rate 25 cnyear”

ANAlrOpous or CIrCMolropous

a) In growth chamben, 30720° (day/nigt)
b) Open air. 30° mouthly average

Nicddu and Spano (1997, Garcsa
and Pinuenia (1993)

Rosas and Pimienta (1986)

Rosas and Fimicnia (1986)

Rosas and Pimicmia (1986)

Kuli (19923

Nieddu and Chessa (1997)

Nicdduv 2nd Chessa (1997)
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specics (Diaz and Cocucci, 2003). Acvordmg 10 Rosas
and Pimicnta (1986), autogamous pollcn germinates in
the style, whereas xenogamous pollen  undergocs
germination in the stigma, with pollen wbces developing
apon the glandular cpidermis ol the inner channel of the
style. Sced development takes place between 30 and 70 d
after anthesis (Barbera er al., 1992).

Cladode multiplication is the most extensively used
cultivation technique (Barbera ef al., 1992; Gallegos and
Méndez, 2000). and adventitious rools are developed
from 1he areoles at the portion of the cladode making
contact with the soil. allowing rooting as well as water
and nutrient absorption. Then, vegetative bud sprowing
starts from some arcoles nol in contact with the soil and
ancw individual begins 1o grow (Prnienta, 1986, Bobich
and Nobcl, 2001).

Cytogenctics

In the Cactaceae, the basic haploid numbcr is x=11
(Angulo, 1952; Pinkava ané Mcleod, 1971}, Mosl
Opuntioidcae (64.3%) are polyploid (Pinkava, 2002), bu
ocuaploids only occur in Opuntia s.str., particularly in some
members of the series Streptacanthae and Ficus-indicac
(Kiesling, 1999). Diploid O. ficus-indice individuals have
been reported (2n=22; Pinkava, 2002), as well as tetraploids
(2n=44; Angulo, 1932; Pinkava and Mcl.cod, 1971).
hexaploids (2n=66; Florcs ¢f al., 198%: Pinkava, 2002),
hepraploids (2n=77; Pinkava, 2002)«nd octaploids (2n=88:
Flores et al . 1988; Pinkava, 2002). For Angulo (1932), O
Sficus-indica tetraploid individuals arc allopolyploids
deaved from two species with 2n=44, but Kiesling (1999)
suggested that this species evolved trom a wild diploid
thal gave rise to a more vigorous allotetraploid, which
subsequently {ed to octaployd individuals.

Botanical description of O. ficus-indica

Opuntia ficus-indica (L.) Mill.. Gard Dict, Ed. &
Num. 2. 1768. Basionym: Cactus ficus-indicu L. Spec.
Pl. ed. 1. p. 468. 1753, Ncowpe: Cacrus articulato-
prolifer. articulis ovatis-oblongis. spinis setaceis. Lin,
Spec. Plant. 468.16 (S), designated by Leucnberger
(Taxon 40:625. 1991). Type locality, Tropical America,
country and localiry not specified.

Plants shrubby to arborescent. ta 1.7(-3) m all, with
a lignificd, well-defincd primary stem. Sten dark-brown,
green or gray, cylindrical, 10 45 cm high, 10 20 ecm
diameler. Cladodes usually clliptic. but also obovalc.
ovate, circular, oblong, oblanceolate or rhombic, (27-)
32-44 (-63) cm long in 2-3 year old cladodes, (14-) 18-
25(=31) em wide, (1-) 1.8-2.3 (-3) em thick, with an
area of (356-)462-796 (- | 182) cm-, usually palc green
(Munsel) color 2.5GY 6/2) (Anonymous. 1977). ranging

registrada como especifica para O. ficus-indica, ni para
ninguna otra cspecie Opuntia (Dinz y Cocucer, 2003)
D¢ acucrdo con Rosas y Pimicnta {(1986), el polen
auldgamo germina en ¢} estilo, micntras que cl polen
xenagama e pemiina en ¢l estigma, con tubos de polen
desarrollandosc sobre la epidermis glandular del canal
interno dcl cstilo. El desamrollo de la semilla sc lleva a
cabo entre 30 y 70 d después de la antesis (Barbera eral.,
1992).

La muitiplicacion de cladodios es la técnica de culti-
vo mas utilizada (Barbera er ol 1992; Gallegos y
M¢éndcez, 2000). v las raices adventicias se desarrollan de
las ardolas en la porcion del cladodio que hace contacto
con ¢l suclo. permitiendo su arraigo asi como la absor-
cion de agua v nutrientes. Después, comienza el surgi-
micnto de brotes de bolones vegelativos para algunas de
la aréolas sin contacte con ¢l suelo y un nuevo individuo
empicza a crecer (Pimiema. 1986; Bobichy Nobel. 2001).

Citogenética

En las cacticeas, el ndmero haploide basico ¢s x=11
(Angulo, 1952: Pinkava y McLeod, 1971). La mayor
panc¢ d¢ Opunuoideac (64.3%) son poliploides (Pinkava,
2002) pero las octaploides ocurren solo en Opuntia s.str.,
particularmente en alyunos de los miembros de la serie
Strepracanthac y Ficux-indicae (Kiesling, 1999). Sc han
reportado individuos diploides de O. ficus-indica (2n=22,
Pinkava, 2002). asi como tetraploides (2n=44: Angulo,
1952: Pinkava y McLeod. 1971), hexaploides (2n=66;
Flores er al.. 1988: Pinkava, 2002), heptaploides (2n=77;
Pinkava, 2002) y octaploides (2n=88; Flores et al . 1988;
Pinkava, 2002) Para Angulo (1952), los individuos
letraploides de O. ficus-indica son alopohploides deri-
vados de dos cspecies con 2n=44, pcro Kiesling (1999)
sugicre que esta especic evoluciond de un diploide sil-
vestre que dio lugar a un alotetraploide més vigoroso,
que subsecuentemente llevé a individuos octaploides.,

Descripcién botinica de O. ficus-indica

Opuntia ficus-indico (L.) Mil)., Gard. Dict. Ed. §
Num. 2. 1768. Basénimo: Cacins ficus-indica L. Spec.
Pl. ed. 1.p.468. 1753. Neotipo: Cactus articulato-prolifer,
articulis ovatis-oblongis: spmix setaceis. Lin. Spec. Plant.
468.16 (S). designado por Leuenberger (Taxon 40:625.
1991). Locahdad tipo, América tropical, pais y localidad
no especificados.

Plantas dc arbustivas a arborescentes, de 1.7 (-3) m
de altura, con un taito primano lignificado, bien definido.
Tallo castafio vscuro, verde o gris, cilindrico, de 45 cm
dc largo. a 20 c¢m de diamciro. Cladodios usualmente
clipticos, pero también obovados, ovados, circulares,
oblongos, oblanceolados o rémbicos, (27-) 32-44 (-63)
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from pale green (2.5GY ¥/2) 10 dark green (7 SGY 7/4),
with (6-)8-11(-19) spiral arcole scrics. with a distance
between serics of (2.7-) 34 (-5) cm: young cladodcs
wilh promincnt podaria, with leaves conical 10 5-7 mm
long, the arcoles with 0-1 acscular spinc and 0-2 setosc
spines. Arcoles of developed cladodes (38-) 52-69 (-80)
per face, with a densily of (4-) 8-14 (- 1X) arcoles per
each 100 cm?, cliiptic. obovate, oblanceolate or ovate,
rarely circular or rhombic, (2-) 34 (-8) mm long, 2-3
(-5) mm wide. Spines usually abscnt, bul somctimes a
few areoles in the cladode with one spinc, usually acicular.
depressed, white, (3-) 4-7 (- 10) mm long. Glochids
usually abundant in the proximal arcoles of the ¢cladode,
sometimces absent.

Flowers of diumnal anthesis, up to 10 per cludode,
nearly always produced at the apical margin of the
cladode: pericarpel usually cylindrical, somcumes
obovoid. ovoid or conic, (3.8~) 4.6-6.0 (-7.5) cm long,
(1.9-) 2.5-3.1 (-3.8) cm diameter; arcoles usually
oblanceolate, but sometimes circular, elliptic ar rhombic.
w (1.3-) 1.8-2.8 (-3.8) mm long, ([.7-) 2-2.8 (-3.3)
mm wide, sometimes with thin, caducous spines, these
(7~) 8-12 mm long, with numerous, short tnchomes, 1o
{4 mm long, also with numerous (0.9-) 1.3-3.4 (-5)
mm long, brown glochids, and with several longer ones,
1o (1-)4.5-11 (~18) mm long; external perianth scgments
green (0 greenish-yellow, with hyaline edges, carinate,
the larger anes usually grecnish-yellow, with a green
central stripe, reddish al the apex, succulent, becoming
membranous ymwvards, widcely oblanccolate 1o spatulate,
truncate at base, mucronate, margin entire or sinuate, (0.5-)
0.6-1.3 (-1.9) em long, (0.3-) 0.5-1.1 (-1.4) cm wide,
intemnal perianth segments bright yellow, sometimes red
or orange, membranous, spalulate, sometimes oblaneolale
or cordate, truncately attenuate at base, obtuse al apex,
sometimes mucronate, emarginate or fimbnate, margin
entire, (1.2-) 1.8-2.8 (-3.7) ¢m long, (0.9-) 1.2-2.0
(-2.3) cm wide at the broadest portion; stamens numerous,
crecy, slightly rechinate 1owards the pisul; fifaments white
or yellow, sensitive to touch in the first hours of anthesis,
{0.4-) 0.6-1.0 (-1.4) cm long; anthers yellow, sub-
basifixed, (1.1~) 1.4-2.1 (~2.6) mm long; style whitc,
sometimes pinkish-red, cylindrical or subconical, (7-)
14-20 (-24) mm long, (3—) 4-6 (-8) mm diameter at the
broadest portion; stigma green or yellow, capitate at first,
becoming radiate, with (5-) 8-10 (- 12) lobes.

Fruits usually turbinate, sometimes spherical,
cylindncal or ellipsoidal, frequently bright yellow
(Munsell color 2.5GY 8/6) (Anonymous, 1977), ranging
from pale yellow (2.5Y 7/10) (o red purple (SRP 4/6)
(Anonymous, 1954), less frequently of 2 combination
of yellow/green or yellow/red, (5-) 7-9 (-10) cm long,
(4-) 3-6 (=7) cm wide, (45-) 86-146 (-223) g wcight;
non-umbilicate to decply umbilicate, with the umbilicus
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cm dc largo en cladodios d¢ dos a tres anos de cdad,
()4-)18-25(-31)yem de anchura. (i—) 1.8-2.3 (-3} cm
de grosor, con un drca de (356-) 462-796 (~)182) cm?,
por lo general verde palido (Munscll color 2.5GY 6/2)
(Anonimo. 1977), de verde palido (2 5GY 8/2) a oscuro
(7.5 GY 7/4), con (6-) 8-11 (~19) serics dc aréolas es-
pirales, con una distancia ¢ntre scries de (2.7-) 3-4
(—5) cm: cladodios jovenes con podario prominente, con
bojas conicas dc 5.7 mm de longitud, las aréolas con 0-1
espina acicular y 0-2 cspinas cerdosas. Arcolas de
cladodios desarrollados (38 —) 32-69 (-&0) por cara, con
densidad de (4-) 8-14 (= 18) arcolas por cada 100 cm’.
clipticos, obovados, oblanceolados u ovados, raramente
circulares o rombicas. (2-) 3-4 (=%) mm de langiwd,
2.3 (-5) mm dc anchura. Las cspinas usualmente estan
auscrtes, pero a veces hay pocos cladodios con una espi-
na, uencralmente acicular, hundida v blanca, (3-) 4-7
(- 10) mm de longitud. Los gloguidios gencralmente son
abundanics en las aréolas proximas al cladodio, pero al-
gunas veees ausentes.

Flores de antesis divma. hasta diez por cladodio. casi
siempre en la parte apical del margen del cladodio;
pericarpelo generalmente cilindrico. algunas veces
obovoide, ovoide o ¢onico. (3.8-)34.6-6.0(-7.5)cm de
longitud. (1.9-)2.5-3.1° (- 3.8) cm de diametro; aréolas
generalmente oblanceoladas. pero algunas veces circu-
lares. elipticas o rombicas, de (1.3-) 1.8-2.8 (-3.8) mm
de longitud, (1.7-) 2-2.8) (-3.3) mm de anchura, algu-
nas veces con espinas caducas v delgadas, éstas de (7-)
8-12 mm de longitud, con 1ricomas numerosos y cortos,
de 1.4 mm de longitud, también con numerosos
gloquidios castafios de (0.9-) 1.3-3.4 (-5) mm dc lon-
gitud, y con varios mas largos de (1-)4.5-11 (-18) mm
dc longitud; segmentos extemnos del perianta de verdes a
amarillo verdoso. con orillas hialinas, carinados, los mas
largos generalmenie amarillo verdosos. con vna franja
central verde, un dpsce rojizo, suculentos, llegando a ser
membranosas en la parie interna, de ampliamente
oblanceolados a espatujados. truncados cn la base,
mucronados, margen eniero o sinuoso, de {(0.5-)0 6-1.3
(—1.9) cm dc longitud, (0 3~) 0 5-1.1 (1.4-) cm de an-
chura; scgmentos internos del perianto amarillo brillan-
le, algunas veces T0j0 O naranja. membranosas,
espatuladas, en ocasiones oblaneolados o cordados,
atenuadamente truncados cn la base, obtusos cn e dpice,
a veces mucronados, emarginados o fimbriados, margen
entero, de (1.2-) 1.8-2.8 (-3.7) cm dc longitud, (0.9-)
1.2-2.0 (~2.3) cm de ancho ¢n la porcion mas ancha;
pumerosos cslambres, ercclos, ligeramente rectinados ha-
cia el pistilo; filamentas blancos 0 amarillos, sensibles al
tacto en las primeras horas de la anwesis. (0.4-) 0.6-1.0
(—1.4) cm de longilud; anicras amarillas, sub-basifijas,
(1.1=) 1.4-2.1 (-2.6) mm de longitud: estilo blanco,
algunas vecces rojo rosado, cilindrico o subconico, (7-)
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(0-) 3-8 (-13) mm deep, (13-3 20-27 (=333 nm
diamcter; peel with (39-) 51-69 (—81) arcoles, (1-) 2-4
(- 10) mm thick; pulp of same color as the peel, but very
often of a contrasting color, fleshy and juicy, from slightly
10 very sweel (7.4-) 12.4-15.5 (-16 8) °Brix; sceds
lenticulate 10 widely cllipsoidal, (81-) 188-335 (—480)
per fruit, of which ca. 35-40"5 arc abortive, the normal
onecs (3.2-) 44.5 (-5) mm long, (2.7-) 3.2-3.8 (-4.2)
mm wide. (0.8—)1.2-1.6 (=1 9) mim thick, (32-)96-253
(-392) kgf hardness. Figure 1.

The best known botanical description is that of Brilton
and Rose (1919), with or without the elements wdded by

14.20 { -24) mm dc longitud, (3~) 4-6 (~8) mm dc dia-
mciro ¢n la porcidon mas ancha; cstigma verde o amari-
No. al principio capilado (oermandase radiante con (5-)
£-10 (=12) 18bulos.

Cl fruto usualmente ex wrbinado, algunas veces cs-
ferico, cilindrico o eliptico, frecucntemente amarillo bri-
Nante (Munsell color 2.5 GY 8/6) (Anénimo, 1977), de
amarillo palido (2.5 y 7/10) a rojo pGrpura (5RP 4/6)
(Anonimo. 1954), menos frecuentemente en combinacion
de amarillo/verde o umarillo/rojo, (5-) 7-9 (= 10) cm lar-
20, (4-) 3-6 (-7) cm de anchury, (45 -) 86-146 (-223) g
peso: de no umbilicado hasta profundamente umbiheado,
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Figure 1. Opuntia ficus-indica. A, habit; B, cladodc; C, arcole of cdadode; D, Nower: E arcole of flower: F, longitudinal section of Nlower; G.
frait; H, dorsal vicw of seed: I, ventral view of seed. Bars = Im (A), 10 em (B), S mm (C, E). 4 em (D, F), S cm (G), 4§ mm (H, [}.

Figura 1. Opuntia ficus-indica. A, hibito: B, cladadio; C. aréola del cladodio; D. flor: E, aréolu de )a Nlor: F, seccién longltuding) de la flor:
G. frula: H. vista dorsal de la semilla;g I, vista ventral de la semilla, Barras=1m (A), 10 cm (B), 5 mm (C, E). 4 cm (D,F), S em (G),
4 mm (H. D).
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Bravo (1978) and Scheinvar (1995). Without any supporl
from collection specimiens, und hence without typification,
Bravo (1978) distinguished <ix botanical varietics bascd
on fruitshape and color. From a preliminary multivariable
analysis of the variations of 37 morphological attributes
ohscrved in 38 O. ficus-1irdica cultivars, 1tis cvident thai
the vanclal classification of Bravo (1978) is unsusiainablc
(Reyes-Agiicro er uf,, 2004).

InTablc 4 there is a comparative summary of the main
momhological characteristics of O. ficus-indica and the
species more closcly selated 1o 1. The matn diagnostic
character in O. ficus-indica is the partial or (otal absence
of spines (Shreve and Wiggins, 1964; Correll and
Johnston, 1970; Bravo, 197%; Wiggins, 1980; Seheinvar,
1995): however, other mmportant features are longer
areoles. a longer pericarpel, wider fruits, and a broader
vartability in fruit color.

Taxonomical relationships
with other Opuntia species

After the late 15 century original introduction o
Europe of the cactus pear. Carolus Linnaeus named 1t

con ¢l umbilico (0-) 3-8 (- 13) mm de profundidad, (13-)
20-27 (-33) mm de diametro; cascara con (39-) 51-69
(~§1) aréolas, (1-) 2-4 (- 10) mm de grosor: Iz pulpa dcl
mismo color que cl de la cascara, pero frecucniemente de
un color contrastante, pulposo y jugoso, de ligcramente a
muy duice (7.4-) 12.4-15.5 (- 16.8) "Bnx: scmillas de
lenticuladas a ampliamente clipsoidale, (81-) 188-335
{~480) por fruto, dc las cuales ca 35-40% son abortivas,
las nonmales (3.2-) 4-4.5 (—5) mm de longiwd. (2.7-)
3.2-3.8 (-4.2) mm de anchury, (0.8-) 1.2-1.6 (=1 9)mm
de grosor, (32~ 96-253 (-392) kaf durcza, Figura |,

La descripeion botinica mas conocida es la de Britton
v Rose (1919), con o sin los elementos anadidos por Bra-
vo (197%) y Scheinvar (1995). Sin el respaldo de los
especimenes de coleceidn, y por tanto sin tipificacion,
Bravo (1978) distinguid scis varicdades botanicas con
basc ¢n ¢l color y forma de la fruta, De un analisis
multivaniable preliminar de las variaciones de 37 atribu-
10s morfologicos observados en 38 culuvares O. ficus-
mdica. ¢s evidente que la clasificacion varietal de Bravo
(1978) ¢s insostenible (Reyes-Agiiero ef al., 2004).

En ¢l Cuadro 4 s¢ presenta un resumen comparativo
de fas principales caracteristicas morfologicas de O fics-

Table 4. Comparison between O. ficus-indica and three species in serics Streptacathuc.
Cuadro 4. Camparacion entre O. ficus-indica v 1res especies en series Streptucathae.

Feature 0. ficus-indicu O. unmyelae O. megacanthy O. swreptacanthu Source
Cladode

Form Elliptic mainly Oblong 10 cliptic Obovaic 10 oblong Obovatc 10 circulas 1.2

Length (cmy) 27-63 30-40 30-60 20-35 1,356

Width (cm} 14-31 15-20 18-19.3 12-23 1.4,6.7

Thickness (em) 1-3 1.5-2.3 2.0-4.0 ).4.6.7
Arcoles

No. ol rows 6-19 7-14 1012 2.5

Lengih (mm) 28 24 3.5 3

Dnvtince between

rows (cm) 275 5-8 3-5 1
Spines Mostly abscni Present Present Presemt 1.2.3.4

Number per arcole 0-1. depressed 1-4 1-7 1-6, one central

Amd positon and the radials adpressed 12346

Leneth (mmy) 310 10 30 20:33 20-40 1.234

Color Wihniie White Wiite or broswn Wiviie 34
Flower

Leng:h of

pericarpe) (om) AR73 34 34 5
Fruit

Color of pecl Yellow, preen- Yeliow or Red-purple, 4.5

ychlow, yellow- yellow-red sometimes yellow
red. red or purple
Leneth (em) 5-10 4.5-11 4-6 1,234
Duamerer (cm) 4-7 34 4.5 1234

Sources for 0. amy clue. O. meeocantha and O streptacontha: 1: Bravo (197R8), 3: Anderson (2001), 3: Shreve and Wiggins (1964), 5: Wiggins
{19%0). b: Scheinvar (2001). 7 Britton and Rosc (1919). For O, ficus-mdicae, this contnibution.
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Cuctus ficus-indica in 1753, and Plulip Miller iransferred
it 1o the genus Opuntia m 1768 (L.cuenberger, 19913, A
specimen in the Linnacan herbarium at Stockholm was
designated as ncotype (Leuenberger, 1991). In 1919
Britton and Rose divided Opuntia into several serics,
pownting out that although the series Ficus-indicoe
(Opuntia Jicus-indica. O. crussa and O. undulota) was
closely related to the scries Streptavanthae  {that
comprises )2 species, including O amyclae. 0.
megacantha and O. streplocontha), they kept these two
series as a matter of convenience. Besides the lack of
spines in the series Ficux-indicae, Colunga ef al. (1986)
found other basic differcnces thut reinforce the separation
of both series. Thus. these wo groups can be
differentiated based on cladode size and arcole leng(h,
fruit and seed length, as well as the length and weight of
pulp of the fruit (the cdible portion of the fruit) (Table 3.

O ficus-indica can be differentiated from all other
members in the genus by the combined presence of large-
sized, vsually clliptic cladodes. totally or almost totally
devoid of spines. with large. sweet and fleshy fruits, in
by growing exclusively i man-made environments.
Determining the systematic relationships of this specics
is a challenge, because it has been under strong artificial
selection pressures during thousands of vears by different
culrural groups. in different cnvironments. and with
diverse purposes; besides. its original geographical
distribution has been dramatically miodified. Sites that
fostered artificial sympatry were created in home gardens,
where various rclated species of interest for man have
cocxisted, favored the occurrence of hybridization and
polyploidy processes (Figucroa et al., 1979; Colunga et
al.,, 1986; Pimienta and Munoz, 1993: Gallegos and
Méndez, 2000; Grifiith, 2004). Together, all of these facts
make the idenufication of the area of origin and the wild
ancestor of O. ficus-indica s highly difficult task. as well
as the definition of its systciatic affinitics with closely

indicay las especies mas cercanamente relacionadas con
¢lla. La principal caracteristica de diagndslico en O. ficus-
indica cs la ausencia parcial o total de espinas (Shreve y
Wiggins, 1964; Correll y Johnston, 1970; Bravo, 1978;
Wigging, 1980; Schemvar, 1995): sin embargo, otros ele-
mentlos importantes son las arcolas mas largas, un
pericarpelo més grande, frutas mas anchas y mayor va-
nahilidad en la gama de colores dei fruto.

Relaciones taxondmicas con otras
cspecies de Opuntia

Después de que a {inales del siglo XV s introdujo
originalmente ¢l nopa) a Europa. Carolus Linnacus lo
nombro en 1733, Cactus ficus-indica, y Philip Miller la
transfind al género Opumitia en 1768 (Leuenberger, 1991).
Un espécimen en ¢l herbario Linnaean en Estocolmo fue
designado como ncotipo (Leuenberger. 1991). En 1919
Britton y Rose dividicron Opuntia en vanas series, seda-
lando que aunque la scrie Fiucs-indicae (Opuntia ficus-
mdica. O. crassa 'y O. undulaia) fue estrechamente rela-
cionada con la serie Streptucanthe 1que comprende 12
especics, incluyendo O. amyclae. O megacantha 'y O.
streptacantha), ellos mantuvieron estas dos series a ma-
nera de conveniencia. Ademis de la ausencia de espinas
en la serie Ficus-indicae, Colunga ¢1 al. (1986) encontro
otras diferencias basicas que refuerzan la separacién de
ambas series. Asi, ¢stos dos grupos pueden ser diferen-
ciados con base en ¢l tamaiio de los cladodios y la longi-
1ud de las aréolas, por la longitud del fruto y de la semi-
I}a, asi como la longitud y peso de la pulpa del fruto (la
porcion comestible del fruto) (Cuadro 5)

O. ficus-indica puede diferenciarse de todos los otros
nucmbros del género por la combinacion de cladodios
usnalnienie elipticos, de gran (alla, carentes total o casi
totalmente de espinas, frutos grandes. dulces y camosos, y
por cncomirarse exclusivamenle en ambientes modificados

Tahle 5. Morphological differences between Opuntia series Ficus-indicar and scries Streptocanthae (data from Colunga ef ul., 1986).
Cuadro 5. Diferencias morfoldgicas entre Opuntiu sevie Ficus-indicae y serle Streptancthae (datos de Colungz ef ol.. 1986).

Ficus-indicue Streplucanthae®
Feanwe Significance
Average Range Average Range
Cladode length (cn) JR0O 20-55 0.0 1941 0.0001
Cladode wadth (cm) 216 12-33 16.6 9.0-293 0.0001
Aseole length (cm) 0.4 02-0.7 03 0205 0.0000
Arcole/em? 0.7 0.03-0.14 0.1 0.06-0.1% 0.0001
Fruil length {(cm) R2 5.2-11.4 50 3.2-69 0.0001
Pulp length (cm) 6.2 4.3-8.2 39 2353 0.0001
Pulp weight (g) 689 24 8-136.3 26.1 3.33 0.0001
Sced fength (cm) 0.4 0.3-0.5 0.4 0.3-03 0.0001

10. ficus-indicu, O. wndiduty and (@ crusso
0. swrepiucantiio. Q. hyptioeamho and O. megacanitug
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cclated species (Griffith, 2004). Opinina ficus-indica has
been mistakenly related o O. amvelae, O. megacantho
and O. sireptucantha, which belong to the serics
Streptacanthae (Labra ef ol., 2003). Thus, Benson (1982)
consider 0. smegacantha as a synonym of O ficus-indica,
since the prescnce or absence of spines in the latter ix
insufficient for separaling them. Kiesling (1999) divides
O. ficus-indica into two botanical forms- a) O. ficus-indica
f. amyclae, with the presence of spines as its main
charactenstic; b) O. ficus-indica {. ficus-indica, lacking
spines. This samc author considers O. amyclae. O.
megacantha and O. strepracantha as synonyms of the
former. By contrast, O. ficus-indica is different from O
megacantha and O amyvelae (Britton and Rose, 1919:
Shreve and Wiggins, 1964: Correll and Johnston, 1970;
Munz and Keck, 1973; Bravo. 1978, Wiggins, 1980:
Scheinvar, 2001), as well as trom O strepracantha
(Britton and Rose, 1919; Bravo. 1978: Sheinvar, 2001).
Besides, Hunt (1999), Anderson (2001) and Guzmin e/
al. (2003) also consider O, ficus-indica as different from
Q. amyclae, O. megacantha and O streprocantha. Labra
et al. (2003) made an analysis using AFLP as inolecular
markers in three species. They concluded that O. amyclae
is different from O megocantihaand O ficus-indica, and
suggested thal O. inegacanthaand O ficus-indico should
be regarded as the same species. Finally, since they
propose that the presence of spmes should not be
considered as a vanable in Opuntia 1axonomy (specially
in this species). they suggest that O. ficus-indica is a
domesticated form of O. megocantha. According to Hunt
(1999). Anderson (2001) and Guzman ¢/ a/. (2003), and
based on the combination of the differential vegetative
and reproductive characters already mentioned, we
consider that O ficus-indica constitutes a taxonomic
enuty that differs from O. amyclae, O. inegacantha and
O. sireptacaniha (Table 4)

Tn México there are scveral species of Opuntia (s.str.)
which lack spines naturally: O. basilaris, O. compressa,
O. lindheimeri var. {aevis, O. rufida, O, sienopetala var.
mermis and O. violaceo var. sana-rita (Bravo, 1978),
however, thus group of species usually possesses smaller
cladodes compared to Opuniia ficus-mdica; additionally,
O. lindheimeri vac. aciculata, O. microdasys, O.
phaecantha var. laevis and O. rufida have larger and more
abundanlt glochidia in the cladode areoles. Conversely,
similarly 1o O. ficus-indica, the absence of spines in O.
robusta var. larreyi, O. crassa and O. undulata is likely a
result of artificial selection, since these species only oceur
in man-madc environments (Colunga er al . 1986).
Opuntia robusta has greenish-bluc, broadly obovate 10
circular ¢ladodes; O. crussa has cladodes smaller than
15 cm long; and the cladode margins in O. undulaia are
undulate (Bravo, 1978). In this way, these threc taxa
possess cladodes that markedly differ from those of O.
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por ¢l hombre Determinar las relaciones sistematicas de
csla cspecic representa un chormie reto, porque ha sido
somectida por miles de aos a presioncs de seleccion aru-
Ncial por diferentes grupos culturales, en ambicnics dis-
tintos, y con diversos propositos; ademads. su distribu-
cion geografica original ha sido dramédticamente modifi-
cada. Sc crearon sitios que fomentaron simpatria artifi-
cial cn Jardines domésticos. donde han coexistido varias
especics relacionadas de interés para ¢l hombre, favore-
ciendo la ocurrencia de procesos de hibridacién y
poliploidia (Figucrou ¢f ul,, 1979. Colunga ef ul., 19%6:
Pimicnta v Munoz. 1995; Gallegos y Méndez, 2000;
Griffith, 2004, luntos. todos estos hechos vuclven una
tarca dificil la identificacion del drea de origen asi convo
del ancestro silvestre de O Jicus-indica, al igual que la
definicion de sus afinidades sistematicas con las espe-
ctes cercanamente relscionadas (Griffith, 2004). O. ficus-
indica ha sido erroneamente relacionada con O. amyelue,
0. megacantha y O, streptacantho, las cuales pertene-
cen a la serie Sweptacanthae (Labra et of., 2003). Asi,
Benson (1982) considerd a O. megacantha como sinéni-
mo de O. ficus-indica, dado que la presencia o avsencia
de espinas en esta lltima es insuficiente para separarlas
Kiesling (1999} divide O. ficus-indica en dos formas
bolanicas: a) O. ficus-indica {. Amyclae, con presencia
de espinas como su principal cacacteristica, b) O. ficus-
indica {. Ficus-indica, sin espinas. Este mismo autor con-
sidera O amyclae, O. megacantha 'y O. sireptacontha
como sindmmos de la anterior. En contraste, O. ficus-in-
dica cs diferente de O megacantha'y O. amyclae (Brinon
y Rose, 1919: Shreve y Wiggins, 1964; Correl y Johnston,
1970. Munz y Keck, 1973; Bravo, 1978; Wiggins, 1980;
Scheinvar, 2001 ). asi como de O. strepracantha (Britton y
Rose. 1919; Bravo, 1978; Scheinvar, 2001). Ademas, Hunt
(1999), Anderson 12001) y Guzman ef of. (2003), también
consideraron Q. ficus-mdica como diferente de O. amyclae.
O megacantha 'y O. sweptacantha. Labra et al. (2003)
hicieron un ardlisis utilizando AFLP como marcadores
moleculares cn tres especics. Concluyeron que O. amyclae
cs diferente de O. megacontha 'y O. ficus-indica, y sugi-
rieron que O. megacantha 'y O. ficus-indica debieran ser
consideradas la misma especie. Finalmente, puesto que
cllos proponen quc la presencia de espinas no deberia ser
considerada como una variablc ¢n la taxonomia de Opunrio
(especialmente cn esta especie), sugieren que O. ficus-in-
dica es una forma domesticada de O. megacantha. De
acuerdo con Hunt (1999), Anderson (2001) y Guzman er
ul. (2003). y con basc cn la combinacidn de caracteres
vegetativos y reproductivos diferenciales antes menciona-
dos. considcramos que O. ficus-indica constituye una en-
tidad (axonémica que dificre de O. amyclae, O.
megacantha 'y O. streptucantha (Cuadro 4),

En México exisien varias especics de Opuntia (s.str)
quc carccen naturalmente de cspinas; O. basilaris, O.
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ficus-indice that arc clliptic. pale green cladedes that
measure over 27 cm in dength with cntire margins.

There is still much to know about the sysiematic
relationships of O. ficus-indica, which necessanily require
the sysiematic study ol the species included in the series
Streprocanthae and Ficus-indicae. Alxo, the numher ol
O. ficus-indica cultivars in other regions of Méxica (c.g.
Pucbla-Oaxaca and the westeen region) must alsa be
included, to comprise the wholc range of morphological
variation. The ethnobotsnical study of the association
between the Otami cthmc group and Oprniia, particularly
O. ficus-indica, might provide valuable information.

CONCLLUSIONS

The amount ol common names for Q. ficus-indica
15 cvidence of its importance. The main diagnostic
character of O ficus-indica is the partial or total sbsence
of spines: however, other important fcatures arc longer
cladodcs. arcoles and pericarpel: wider fruits, with
broader vanability in color. sced length, as well as the
length and weight of pulp of the fruit. 1tis difficult (o
know for sure with exactitude the systematic
relationships of O ficus-mdica, because this species has
been under strong artificial selection pressures: ils
original geographical distribution has been modificd by
the extablishment, in symputry, of many related species
in backyard gardens, which favor hybrididization and
pohploidy.
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Resumen

Opuntiu ficus-indica. nativa de México, es la especie de nopal con mayor grado de
domesticacién. En este pais se localiza la mayor riqueza de variantes cultivadas de la especie, la
totalidad de la cual se encuentra en ambientes humanizados. Esta riqueza de variantes, asociada
con diferentes usos y propdsitos de cultivo, hasta ¢l presente no ha sido evaluada
morfologicamente. El objetivo del presente trabajo es analizar morfologicamente variantes
mexicanas de Opuntia ficus-indica, para contribuir a dilucidar el proceso de su domesticacion. Se
analizaron 37 atributos morfologicos de 38 variantes recolectadas en nopaleras de solar,
plantaciones comerciales y plantaciones experimentales. procedentes de 17 localidades de ocho
estados de México. La matrjz basica de varantes por atribulos se sometié a un analisis de
ordenacion y de clasificacién. Con base en tendencias de ordenacion, se advierte que la
domesticacion en O. ficus-indica presenta dos patrones: a) Variantes seleccionadas para nopalilo,
en las cuales el cladodio es pequefio, sin gloquidios y con varias aréolas con espinas aciculares:
ademas, ¢l nopalito presenta hojas Jargas, con algunas espinas aciculares y espinas setosas en sus
aréolas, y e) fruto es amarillo, pequefio, con pulpa poco dulce, semilla abortiva abundante y
semilla normal escasa y pequena. b) Variantes seleccionadas para fruto con cladodio grande,
ovalado a rombico. de color verde pahdo, alta cantidad de aréolas, ninguna de elias con espinas
aciculares, pero si con abundancia de gloguidios: nopalito inerme; y fruto rojo, grande, con
semilla normal grande y abundante. Las 38 variantes se clasificaron en 12 grupos; dicha
clasificacion es congruente con la riqueza de variantes y propositos de cultivo y a la vez, revela

los atributos morfolégicos fundamentales para la comprension de )a variabilidad de la especje y
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la precision de Ja identidad de las varianies, lo cual puede facilitarse por medio de claves
dicotémicas derivadas del analisis de clasificacién.
Palabras clave

Opuntia ficus-indica. clasificacion. domesticacion, nopal. ordenacion, variacion morfolégica

Abstract

Opuntiu ficus-indicu, native of Mexico. 1s the cactus pear species with the highest domestication
grade. The greatest richness of cultivars of the species exists in this country. a!} ol'it located in
man-made environments. This richness of variants. associated with different uses and cultivation
purposes. has not been evaluated morphologically. The objective in this work was (0 analvze
morphologically Mexican variants of Opuntia ficus-indica, in order to elucidate the process of
domestication of the species. In this work. 37 morphological atiibutes of 38 variants were
analyzed: this variants were gathered in homegradens and commercial and experimental
plantations, from 17 localities from eight states of Mexico. The basic matrix was analyzed with
ordination and classification methods. Based in ordination tendencies, it was noticed that the
domestication in Q. ficus-indicu presents two patterns: a) Variants selected for nopalito. in which
the cladode 1s small and without glochids and including several areoles with acicular spines; also,
the nopalito presents long leaves, with some acicular and setose spines in its areoles, and small
yellow fruit, with not very sweet pulp. abundant abortive seeds and scarce and small normal
seeds; b) Variants selected for fruit with-big, oval to rhombic, green pale cladode, with a high
quantity of areolas, none of them with acicular thorns, but with abundance of glochids; unarmed
nopalito; and red. big fruit, with big and abundant normal seeds. The 38 varianis were classified
in 12 groups. This classification is congruent with the richness of variants and cultivation
purposes and at the same time, it reveals the fundamenta) morphological attributes for the
understanding of the variability of the species and also reveals the fundamental morphological
attributes that help identify the variants, which can be facilitated by means of the dichotomic

keys derived from the classification analysis.
Key words:

Opuntia ficus-indica, clasification, domestication. cactus pear, ordenation, morphological

variation
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Introduccion

Opuntia ficus-indica (L.) Mill. ¢s la especie de nopal nativa de México, con mayor grado
de domesticacion (Benson y Walkington. 1963; Bravo. 1978; Colunga er «l.. 1986; Reyes ¢f al.
2005a.b). La caracteristica que indica el grado extremo de domesticacion en una especie es su
dependencia de los humanos y sus agrohabitais para poder sobrevivir (IHarlan, 1992). En México,
las variantes conocidas de Q. ficus-indica. inermes o con muy pocas espinas sélo se localizan en
ambientes protegidos (solares o plantaciones) (Figueroa ¢/ al., 1979; Colunga ¢f al., 1986; Flores,
2001; Mondragon. 2001; Reyes. 2003a). A la vez. se desconocen poblaciones silvestres de esta
especie (Reyes e ul., 2005a.b). Todo indica que el proceso de seleccion culwral de (). ficus-
indicu generd, al menos. unos 3{) cultivares tradicionales (“land races™); dos tercios dc los cuales
(20) son usados para nopalito y e) resto para fruto (Reyes er al., 2005a). Bravo (1978) distinguié
seis variedades horticolas mexicanas (luego. en el mismo texto las equipara con variedades
boténicas) de O. ficus-indica, pero s6lo con base en caracteristicas de la forma del fruto y color
de su cascara. La variedad pyriformis presenta un fruto en forma de pera, amarillo. con lineas de
color rojo violeta y pulpa amarilla. E] resto de las variedades tienen fruto oval; de ellas, la
variedad yubra presenia el fruto rojo, la variedad a/ba el fruto blanco, blanco con amarillo o
blanco con tinte rojizo, la variedad /utea lo tiene amarillo, la asperma también amarillo, pero con
predominancia de semilla abortiva y en la variedad serotina el fruto es amarillo con tinte rojizo y
floracién tardia.

La informacion disponible sugiere que O. ficus-indica fue domesticada en México, y que
como parte de esa domesticacion, se ha generado una gran variabilidad morfoldgica, que se
expresa en una riqueza alta de variantes (Kiesling, 1999; Bravo, 1978; Reyes er al., 2005a). Esta
riqueza de variantes de O. ficus-indica en México, con diferentes usos y propdsitos de cultivo, a
la fecha. no ha sido evaluada morfolégicamente, a pesar de su importancia para entender los
procesos de su domesticacién, fundamentar su clasificacion y facilitar su identificacion. Se
hipotetiza que los cultivares mexicanos de O. ficus-indica presentan gradientes de variacion
morfologica, de acuerdo con diferentes presiones de seleccion cultural reconocidas. El objetivo
del presente trabajo es analizar y comparar morfologicamente variantes mexicanas de Opuntia

Sficus-indica para dilucidar su proceso de domesticacién y facilitar su identificacion.

Materiales y métodos
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Por medio de exploraciones botanicas en la Altiplanicie Meridional se obtuvieron 93
recolectas cuyos nombres comunes. aspecto (principalmente escasez de espinas, asi como
1amafio, forma y color del cladodio y del fruto) y ambientes (siempre en solares o en
plantaciones), sugerian que se trataba de varianies de (). ficus-indica. Luego se realizd un
proceso de depuracion con el propésito de trabajar sélo con las variantes que reunieran los
crilerios sigulentes: a) certeza de que pericnecicran a Ja especie de interés; b) que tuvieran la
mayor cantidad de informacion: y ¢) que no se repiticran procedencias de una misma region, con
nombres idénticos o similares v morfoldpicamente muy parecidas. Al final de este proceso, solo
se dejaron 38 vanantes diferentes (Cuadro 1). stas variantes procedieron de 17 localidades de
ocho estados de la region centro v centro-norte de México (Cuadro 2) conocida como
Altiplanicie Meridional. Las variantes se obtuvieron de nopaleras de solar. plantaciones
comerciales y plantaciones experimentales (plantaciones en instituciones de investigacion); cada
variante se conformo con materiales de seis plantas. Los criterios de evaluacion morfolégica se
basaron en los utilizados por otros autores con propositos diversos (Colunga ef «f., 1986;
Mondragén er al.. 199S; Puente. 1992; Chessa v Nieddu, 1997). Se evaluaron cladodios de dos a
tres afios de edad (que ya hubiesen tenido brotes). nopalitos con hojas. flores con el peranto
abierto y frutos maduros. Se evaluaron 37 atributos, de los cuales 11 fueron del cladodio, cuatro
del nopalito, tres de la flor y 19 del fruto (Cuadro 3). Las observaciones y mediciones de las
aréolas se hicieron en la zona central de una de las caras del cladodio. Las mediciones hasta de
15 ¢cm se realizaron con calibrador digital (vernier) y las mayores con cinta métrica metalica. El
area de los cladodios en cm? (A) se calculd con la formula de Rebolledo (1985) en la que A =
3.214 + 0.7656 (longitud x anchura). La definicion de colores del cladodio y fruto se basé en
tablas Munsell (Andnimo, 1954, 1977). Los frutos y sus partes se pesaron en una balanza digital.
La dureza de la semilla se evalué en una mmaquina universal de pruebas. Instron. Se prepararon
especimenes que se depositaron en ¢l herbario SLPM. Con tres cladodios de cada vanante se
establecio una plantacién en el Instituto de Investigacion de Zonas Desénticas, UASLP, en la
ciudad de San Luis Potosi, México (22°07°38 " de N, 100°57°39°* O y 1875 m snm).

La matriz basica de variantes (38) por atributos morfologicos (37) se ordend con el andlisis
de correspondencias sin tendencia (Decorana) y se clasificé en forma jerarquica. divisiva y

politética, con el programa Twinspan (McCune y Mefford, 1999). Los resultados de estos
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Cuadro 1. Variantes de Opuntia ficus-indica estudiadas

Variante * Nombre Procedencia” ~ Tipo de nopalera  Institucion®
OlAmLulN  Amarilla 2289 UACH Plant. Exp. UACh
02MalLuPN  Milpa Alta San Martin de las P., Méx. Plant. Exp. UACh
03AmFIEF  Amarilla UACH UACH Plant. Exp. UACh
04CoRuEF  Copena CE 12 UACH Plant. Exp. UACh
OSFIAIEF Copena FI UACH Plant. Exp. UACh
06PoLuPN  Poloritlan Polotitlan, Méx. Plant. Exp. UACh
O07RoRuPF  Rojo Pelon San Diego de la U., Gto. Plant. Exp. UACh
08RoRuSF  Rojo Pelon Pinos. Zac. Plant. Exp. UACh
09RoSelF Rojo 3509 UACH Plant. Exp. UACh
[OSoRuET Solferino 2589 UACH Plant. Exp. UACh
[TVIFIEN Copena V1 UACH Plant. Exp. UACh
[2RoRuPF  Roia Lisa San Martin de las P.. Méx. Plant. Com. —
[3AFIPN Atlixco San Martin de las P.. Méx. Plant. Com. —
f4AMaFiPN Milpa Aha Milpa Ala. D.F. Plant. Com. —_
FSATAIPN Atlixco Milpa Ala. D.F. Plant. Com. —
16AFIPN Atlixco Chicavasco, Hgo. Plant. Com. —

1 7TeLuSN Telokahia San Andrés D., Cardonal, Hgo. Plant. Com. —
)8TeLuSN Telokahi San Andrés D., Cardonal, Hgo Solar -
19TeFiSN Telok&hi El Nith, [xmiquilpan, Hgo Solar —
20TeAsSN Telokaha El Nith, Ixmiquilpan, Hgo. Solar -_
21MaRuPN  Milpa Alta El Rincén, Actopan, Hgo. Plant. Com. —
22TeSePN  Telokidhid de Erasmo  Glez. Glez., S. de A., Hgo. Plant. Com. —
23RsRuSF Rosada Salullo Saltillo, Coah. Plant. Exp. INIFAP, Gto.
24RoRuSF Roja Dr. Mora Dr. Mora, Glo. Plant. Exp. INIFAP, Gto.
25TeRuSD  Telokshi San Andrés D., Cardonal, Hgo Solar —
26TeRuSD  Telokihi San Andrés D., Cardonal. Hgo Solar —
27PeFiSF Pelon San Luis Potosi, S.L.P. Solar —
28PeFiSF Peldn San Luis Potosi, S.L.P. Solar —
29LiIRuEF Liso-V Matancillas, Jal. Experimental INIFAP, SLP.
30PILuPD Platano Las Papas, Ojuelos, Jal. Plant. Com. —
3J1RaFiSN Pellejo de Rata San Elias, A.delos |, S.L.P. Solar —
32RoRuPF  Roja Lisa San Elias, A.de los [., S.L.P. Plant. Com. —_
33PeRuSD  Pelén La Mantequiila, S.L.P. Solar —
34L1AISD Liso Blanco Pozos, San Luis Potosi. Solar —
33LIRuSD Liso Pozos, San Luis Potosi. Solar —_
36MaLuSD  Milpa Alta Pozos, San Luis Potosi. Solar —_
37NoFiSN  Nopalito de California La Montesa, Villa Garcia, Zac. Solar —
38AtLUPN  Adixco Tlaxcalacingo, Cholula, Pue. Plant. Com. —_

*Conformacién de acronimos: dos digitos de un nimero progresivo; dos letras del nombre comin; dos letras de 1a
variecdad boldnica: Al = alba, As = asperma, Se = serotina, Lu = fuiea. Ru = rubra y Fi = sin identidad; la quinta
letra para el tipo de poblacién (E = plantacién experimental (Plant. Exp.), P = plantacion comercial (Plant. Com.) y

S = Solar: 1a ultima letra para el proposito de cultivo (N = nopalita, F = fruta, D = nopalito y frma).

" Localidad original de donde se llevé a una plantacion experimental, o donde se recolecto la muestra (Cuadro 2).

¢ Instituciones con plantaciones experimentales: UACh = Universidad Auténoma Chapino; INIFAP = Instiluto
Nacional de [nvestigaciones Forestales, Agricolas y Pecuarias, uno ubicado en ¢l norte del estado de Guanajuato
(NIFAP. Gto.) y el otra en el altiplano potosino (INIFAP-SLP).



Cuadro 2. Procedencia de las variantes de Opuntia ficus-indica estudiadas.

de

Localidad, municipio o delegacién y estado Lautud N/Longitud O Altitud N”.”"
(msnm) variantes
Tlaxcalacingo, Cholula, Puebla 19°03°/99°12° 2160 ]
Chapingo, Texcoco, México 19°30° / 98° 50° 2275 1]
San Martin de las Piramides, S.M.P., México 19° 42’ /98° 50" 2280 2
Milpa Alta, Milpa Alta, Distrito Fedral 19°60° /99° 00 2600 2
Chicavasco, Actopan, Hidalgo 20°12°/98° 37 2020 ]
El Rincon, Actopan, Hidalgo 20°16% /98° 57" 2000 1
Gonzalez Gonzalez, Santiago de Anaya. Hidalgo 200257/ 908° 38 2040 1
E! Nith, Ixmiquilpan, Hidalgo 20°29°/99°11° 2060 2
San Andrés Daboxtha, Cardonal, Hidalgo 20°31'/99°03° 2000 4
El Refugio. San Luis de la Paz. Guanajuato 21°18 /7 100°31° 2020 2
Las Papas de Arriba, Ojuelos. Jalisco 21°43 /101° 39° 2280 ]
La Monteza. Villa Garcia. Zacatecas 22°037/101°49° 2180 |
Villa de Pozos. San Luis Potosi. San Luis Potosi 22°06° /100" 46° 1900 3
San Luis Po1osi. San Luis Potosi 22°09° /100° 58° 1860 2
Palma de la Cruz. Graciano Sanchez. San Luis Potosi  22° 117/ 100° 36 1850 ]
San Elias. Armadillo de los Infante. San Luis Potosi 22°18/100°41° 1950 2
La Mantequilla, San Luis Potosi. San Luis Potosi 220257/ 100° 352 1850 ]
Total 38

analisis se interpretaron con base en los lincamientos de] manual del programa (Hill, 1979a;
1979b), en ejemplos (Hill er al.. 1975) y en las aplicaciones de ambos programas (Aguirre,
1989). Para reconocer la presencia probable de patrones de ordenacién con el Decorana, se
obtiene un coeficiente de determinacion (o proporcidn de la variacion explicada por la
ordenacion) a través de la relacion entre la distancia euclidiana del espacio no reducido de los
datos y el espacio de la ordenacion (McCune y Mefford. 1999). Una vez reconocidos dichos
patrones, para describir a ordenacion, la longitud total de cada €je o gradiente se dividid, con
base en sus valores de ordenacion (VO), en cuatro cuartos o segmentos (Cuadro 5) (Aguirre,
1989). Para cada uno de los tres ejes principales se describen los cuatro cuarios (siempre y
cuando presenten alguna tendencia clara), primero los dos cuartos extremos, posteriormente ¢l
segundo cuarto y se concluye con e] tercer cuarto; para cada cuarto las variantes se mencionan

con su acronimo (Cuadro 1).
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Cuadro 3. Atributos morfoldgicos evaluados en 38 variantes de (). ficus-indica.

Acrénimo Alribu‘los. umdgdcs de me.didp y Promedio Amplitud Coeﬁgiep!e
codigos para alributos cualitativos 0 moda de variacion
Cladaodio

Forma: | = circular, 2 = oblonga. 3 = obtanccolada. 4 =
01CFOR obovada. 5 = ovada, 6 = ovaladay 7 = rémbica 6 |_.7
02CCOL Color Munsell: 1 =2.5GY,2=5GY.3=7.5GY I [-3
03CSUP Area (cm’) 591.21  356.92-904 71 25.41
04CALA Longitud de las aréolas (cm) 0.33 0.23-0.80 26.63
O0SCAAN Anchura de las aréolas (cm) 0.25 0.18-0.50 271
06CADI Distancia entre hileras de aréolas (cim) 3.36 2.70-4.23 13.56
07CANIH Nim. de hileras de aréolas en una cara del cladodio 9.64 7.83-19.83 18.83
08CANC Num. de aréolas en una cara 58.93 13.83-79.67 14.04
09CADE Densidad de aréolas (numero ¢m™) 0.12 0.08-0.18 21.29
I0CANE Numero de aréolas con espinas 3.41 0.00-3).83 226.41
[N'CGCA Cantidad de gloquidios: 0 = ausencia, | = pocos, 2 = 0 0-3

abundantes v 3 = muv abundantes

Nopalito
I2NPOD Podario: | = plano. 2 = prominente y 3 = muy prominente 2 1-3
J3NHLO Longitud de la hoja (cm) 0.53 0.42-0.7} 11.23
14NENU Numero de espinas aciculares por aréola 0.36 0.0-1.30 116.27
13SNCNU Numero de espinas setosas por aréola 0.76 0.0-2.0 88.94
Elor
16LPLO Longitud del pericarpelo (em) 5.24 4.21-7.47 12.56
17LPD!  Diametro del pericarpelo (cm) 2.81 2.35-3.82 10.17
18LLOB Numero de I6bulos del esugma 8.97 6.0-12.17 12.49
Fruto

I9FFOR Forma: | = globosa, 2 = turbinada, 3 = eliptica, 9 1-6

4 = obovoide, 5 = cilindrica y 6 = pedunculada
20FLAR Llongitud (cm) 7.80 6.09-9.50 10.63
21FDIA  Diametro (cm) 5.24 3.79-6.31 1138
22FPES  Peso fresco (g) 113.59 42.25-187.3) 27.01
23FCPE  Peso fresco de la cascara (g) 495 14.40-96.99 31.61
24FCAD Densidad de aréolas (nimero cm'l) 0.10 0.05-0.16 24.01
25FCCP Profundidad de la cicatriz floral (cm) 0.52 0.07-1.04 42.40
26FCGR  Grosor de cascara (cim) 0.27 0.14-0.53 33.69
27FCCO Color Munsell de cascara: 1 =Y, 2=GY,3=YR 4=R, | 1-35

S=RP
28FPPE  Peso fresco de la pulpa (g) 64.93 19.36-129.32 29.99
29FPCO Color Munsell de pulpa: | =Y,2=GY,3=YR,4=Ry 4 1-3
5=RP

30FPDU Dulzura (°Brix) 13.86 10.20-16.80 10.62
JIFSLO Longitud de la semilla normal (cm) 0.43 0.38-0.48 5.51
32FSDI  Diametro de la semilla normal (cm) 0.35 0.27-0.42 7.92
33FSGR Grosor de la semilla normal (cm) 0.16 0.10-0.47 34.96
34FSNT Numero total de semillas 267.65 81.0-477.17 27.16
35FSNN Numero de semillas normales 203.10 10.0-447.67 35.96
J6FSNA  Numero de semillas abortivas 66.43 2.5-306.00 82.65
J7FSDU Dureza de la semilla normal (kgf) 171.18 32.0-329.42 41.99
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En relacién con la clasificacion, en el Twinspan los grupos se relacionan con un conjunto de
atributos llamados preferenciales (Hill, 1979a); asi. las variantes de cada grupo se caracterizan
por su afinidad en esos atributos. Dentro de este conjunto de atributos hay algunos
alhamente preferenciales que a su vez sirven como atributos indicadores: es decir, que acentdan el
grado de afinidad entre las variantes y son contrastantes entre cada par de grupos (Aguirre. 1989).

Sélo se utilizaron los atributos indicadores para describir y discutir la clasificacion.

Resultados y discusion
2) Ordenacion de variantes con base en sus atributos morfolégicos

Con la ordenacion practicada, el coeficiente de Jdeterminacion acumulado (CDA) por los
tres primeros ¢jes fue de 0.635 (Cuadro 4), valor suficiente para sustentar la existencia de los
patrones, gradientes o tendencias reconocidos por el analisis (McCune y Mefford, 1999). Este
valor fue menor que el obtenido por Reyes e a/ (2003b). en la ordenacién de 243 variantes
mexicanas de unas 21 especies de Opuntia (0.813 en los tres primeros ejes de ordenacion). Lo
anterior parece deberse a que en este Gltimo caso se analizaron individuos procedentes de

distintas especies, con mayores diferencias morfoldgicas v patrones mas definidos.

Cuadro 4. Valores propios, coeficientes de determinacion y amplitudes de los tres primeros
ejes de la ordenacion (andlisis de correspondencias sin tendencia).

Eje Valgr Coeﬁci_ente_ ('ie C'oeﬁ_clieme de Amp]ilud de 19§
propio determinacion determinacion acumulado ejes de ordenacion
1 0.035 0.337 0.337 59
0.016 0.124 0.461 58
3 0.011 0.174 0.635 51

Caracterizacion e interpretacion del primer eje o gradiente. En el Cuadro 5 se presentan
los resultados de la ordenacion generada por el Decorana. En ¢l cuarto superior del primer eje o
gradiente se ordenaron sélo dos variantes (31RaFiSN y 16 AtFiPN), ambas usadas para nopalito.
Los atributos que caracterizan a estas variantes son cladodio pequerio (357.0 cm’), con
numerosas aréolas con espinas (de hasta 31.83); nopalito con una espina acicular y dos espinas
setosas por aréola y podano plano; y frutos con céscara y pulpa de color amarillo y semilla

normal pequeiia (0.38 cm de longitud).

105



En e) cuarto inferior se ordenaron 17 variantes (de la 21MaRuPN a la 04CoRuETl). En este
cuarto predominaron las vananles para fruto (1) variantes), sobre Jas de doble proposito (cuatro)
y las de nopalito (dos variantes). Sus atributos mas importantes son contrastantes con los de las
variantes del cuarto superior: cladodios grandes (de hasta 904.7 cm?) con todas sus aréolas sin
espinas y sin gloquidios; nopalito con cero a una espina acicular y casi ninguna espina setosa por
aréola y podarios prominentes: y frutos de color rojo. tanto en la pulpa como en la cascara.

Este primer eje de ordenaciéon muestra {odo ¢l gradiente de variabilidad morfologica de
Opuntia ficus-indica: a Ja vez, sus extremos parecen corresponder a cada una de las dos
principales tendenciss en la domesticacion de la especie: hacia variantes para nopalito (cladodios
pequenos y con vanas arc¢olas con espinas, nopalitos con algunas espinas aciculares y espinas
selosas en sus aréolas. y frutos amarillo), v hacia variantes para fruto (cladodios grandes, aréolas
sin espinas en el cladodio v en el nopalito, y frutos rojos). Una situacién semejante registraron
Aguilar e al. (2003). quienes al analizar con métodos multivariables 403 variantes de 26 especies
diferentes de Opuntia. con base sélo en atributos de la semilla, también encontraron que las dos
tendencias de ordenaciéon mas claramente definidas fueron hacia variantes para fruto y para
nopalito. Asi, para O. ficus-indica aplica la afirmacidon de Anderson (1960), de que Ja variabilidad
morfolégica de una especie domesticada esta directamente relacionada con la variedad de usos
diferentes a los que ha sido sometida.

En relacion con los ambientes de cullivo, en ambos extremos del gradiente se ordenaron
proporciones semejantes de cultivares de solar y de plantaciones comerciales. Es posible que las
variantes de solar, con mas estructuras de defensa en el cladodio y en ¢ nopalito, se preserven ah{
porque presentan otras cualidades no evaluadas en el presente estudio, tas cuales justifican su
jncorporacion y preservacion en este ambiente tradicional de cultivo. En el solar se ha registrado
la mayor riqueza de variantes de Opuntia, incluidas casi siempre varias de O. ficus-indica
(Figueroa ef al.. 1979; Mauricio, 1985; Colunga er al., 1986). Ademas, de estos solares han
surgido las variantes de las plantaciones comerciales actuales y aun contienen la reserva de
variantes que podrian satisfacer las demandas eventuales de nuevos mercados (Reyes y Aguirre,
en prensa). Asi. al solar se le puede considerar como el Jugar donde se ha materializado y
concentrado el esfuerzo y conocimiento de los domesticadores de Opuntia. Por su parte, las

variantes de plantaciones ordenadas en ambos extremos destacan por ser de las mas apreciadas
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Cuadro 5. Valores de ordenacion (VO) de 38 variantes de (). ficus-
indica, con base en 39 atributos morfoldgicos.

Eje ) Eje 2
Acrénimo* VO Acronimo VO
31RaFiSN 59 24RoRuST 58
|6 ALFiPN 158 23RsRuSF 57
34LIAISD 38 38AtLUPN 48
| SALAIPN 38 29LiRuSF 47
14MaFiPN 34 22VeSePN 144
| 7TeLuSN 31 27PeliSF 43
38AtLUPN 31 28PCFISE 4]
18TeLuSN 30 13AFiPN 40
02MaLuPN =29 26TeRuSD 39
19TeFiSN 29 32RoRUPE 37
22VeSePN 27 08RoRuST 36
06PoLuPN 27 37NoFiSN 35
30PILuPD 27 33PeRuSD 34
27PeFiSF 25 JIVIFiEN 32
37NoFiSN 24 30PILuPD 3

0SFIAIEF 24

28PeFiSF 24
11'VIFIEN 23
OlAmLuEN 23
13AFIPN 21
35LiRuSD 18
21MaRuPN  [14
24RoRuSF 12
09R0SeEF 12
[0SoRuUEF 10
23RsRuSF 10
36MaluSD 10
20TeAsSN 9
26TeRuSD 8
03AmFIEF 7
08RoRuSF 6
07RoRuPF 5
25TeRuSD 4
33PeRuSD 4
29LiRuSF 3
32RoRuPF 3
12RoRuPF 0
04CoRuEF 0

07RoRuPF 30
| 7TeLuSN —28
18TeLuSN 28
19TeFiSN 28
36MalLuSD 27
35LiRuSD 26
02MalLuPN 26
16AtFiPN 26
06PoLuPN 25
[2RoRuPF 25
34LIAISD 24
09R0SeEF 23
25TeRuSD 23

15ATAIPN 2]
03AmFIEF 21
10SoRuEF 19
21MaRuPN 19
04CoRuEF 19
[4MaFiPN 15

20TeAsSN {14
01AmLuEN [0
31RaFiSN 7
0SF1AIEF 0

Eje 3
~_Acronimo VO
19TeFiSN 51
20TeAsSN 50

18TeLuSN 147
21MaRuPN 34
23RsRuSF 33

27PeFiSF 31
28PeliSF 31
34LiIAISD 31
38AtLUPN 31

24RoRuSF 30
35L1IRuSD 30
36MaluSD 30
37NoFiSN 29
01AmLuEN 28
33PeRuSD 28
OSF1AIEF 27
32RoRuPF =25
03AmFIEF 23
09R0SeEF 25
I VIFIEN 23
14MaFiPN 21
25TeRuSD 21
04CoRuEF 20

29LiRuSF 20
13AtFiIPN 19
30PILuPD 19
10SoRuEF 17
12RoRuPF 17
31RaFiSN 15
07RoRuPF 14

08RoRuSF 13
16AtF1PN 112

22VeSePN 12
26TeRuSD 12
06PoLuPN 1]
15AtAIPN 1]
02MalLuPN 4
17TeLuSN 0

Con base en los VO, los cuartos extremos de cada eje se sefialan con las flechas

Ly [, respectivamente. y el valor medio del eje y separacion de los
cuartos intermedios con — (Aguirre. 1989).

F = Fruto y D = Doble proposito.

* En el acrénimo se destaca, con negritas e} propdsito de cultivo: N = nopalito;
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comercialmente; asi. en el primer cuarlo csta ¢l cultivar para nopalito Atlixco (acrénimo
16AUFIPN) y en el cuarto extremo destacan variantes comerciales para fruto, como Tuna Roja
Lisa (12RoRuPF) de San Martin de las Piramides, Rojo Liso (32RoRuPF) de San Elias y Rojo
Pelon de San Diego de [a Union. Las plantaciones comerciales modernas de nopal se iniciaron en
México la segunda mitad del siglo XX (Mondragon. 2001) y actualmente existen en varios
estados de México; todo indica que estas plantaciones se establecieron con material vegetativo de
las variantes o cultivares tradicionales mis destacadas de los solares. Su eleccion debid ser muy
rigurosa: produccion alta. muy adaptables y resistentes a estreses ambientales v a los herbivoros.

pero sobre todo con las cualidades demandadas por e) mercado urbano (Figueroa ef al.. 1979).

Caracterizacion e interpretacién del segundo eje o gradiente. En el cuano superior del
segundo eje o gradiente se ordenaron cinco variantes (de la 24RoRuSF a la 22VeSePN). Estas
vanantes se caracterizan por cladodios verde péalido (2.5GY). ovalados o rombicos, alta cantidad
de aréolas (hasta 79.76) con abundancia de gloquidios Y pocas espinas; nopalitos sin espinas
aciculares ni espinas setosas; predominio de frutos con pulpa roja, alta cantidad de semilla por
fruto (477.17), la mayor parte (447.67) normal v muy largas (hasta 0.48 cm).

En el cuarto inferior se ordenaron cuatro vanantes (de la 20TeAsSN a la 0SF1AIEF). Estas
variantes se caracterizan por cladodios sin gloquidios, verde olivo (7.5GY) y mavor nimero de
aréolas con espinas; nopalitos con hojas largas; frutos con peso y dimensiones bajas, pulpa poco
dulce, con menor nimero, dimensiones y dureza de la semilla normal y. en contraste, mayor
cantidad de semilla abortiva.

En este segundo gradiente destacan variantes con atributos complementarios a los
resaltados por el primer eje. Asi. se aprecia una tendencia hacia variantes de solar. cultivados
principalmente por sus frutos, con cladodios verde palido, ovalados y rombicos, con una alta
cantidad de aréolas, ninguna de ¢llas con espinas, pero si con abundancia de gloguidios; nopalitos
sin espinas aciculares; y frutos grandes, rojos, con semilla grandes y abundantes. En México, la
mayor parte de las 50,000 ha de plantaciones de nopal para fruto son de variantes relacionadas
con Opuntia albicarpa Scheinvar, las cuales se caracterizan por presentar cladodios con espinas
(Mondragon y Pérez, 1994). Sin embargo, en las nopaleras de solar existen variantes inermes de
O. ficus-indica, con las caracteristicas para ser aprovechadas en la produccién comercial de tuna.

La tendencia opuesta es de variantes principalmente para nopalito, cultivadas también en solares.
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con cladodios sin gloquidios, y varias aréolas con espinas; nopalitos con hojas largas: y frutos
pequefios, con pulpa poco dulce, abundancia de semilla abortiva y semilla normal pequefia. Al
parecer, la longitud de las hojas puede ser Uil para caracterizar morfolégicamente variantes de
Opuntia, pues Carranza ef al. (2004) encontro diferencias significativas al respecto entre
varianies con espinas e inermes. En relacion con la semilla y el propdsito de cuitivo. los
resultados presentados coinciden con lo registrado por Aguilar (2003), de que las variantes para
nopalito tienden a presentar frutos poco atractivos, con alta proporcion de semillas en relacion

con la pulpa o al contrario, frutos con semilla 1an escasa, que carecen de pulpa.

Caracterizacion ¢ interpretacién del tercer eje o gradiente. En el cuarto superior del
tercer eje o gradiente sc dispusieron tres variantes (18TeLuSN, 19TeFiSN y 20TeAsSN),
cultivadas para nopalito en solares de )a region otomi del estado de Hidalgo. Estas variantes se
caractetizan por su abundancia de gloquidios en el cladodio v su fruto pedunculado o con una
base larga y con alto namero de semillas abortivas (hasta 306 por fruto). El cuarto inferior
correspondi6 a siete variantes (de la 16 AtFIPN a la 17TeLuSN), de las cuales seis son para
nopalito. Las caracteristicas morfologicas principales de estas variantes son: nimero alio de
aréolas con espinas (hasta 31.83) en el cladodio; y frutos pesados (187.31. 129.32 y 96.99 g, para
e} fruto, pulpa y céscara, respectivamente), con cascara gruesa (0.53 cm) y semilla normal
abundante (477.17) y gruesa (0.47 cm).

En el segundo cuarto se ordenaron 13 variantes de las tres categorias o prop6sitos de uso.
Estas variantes se caracterizan por cladodios con hasta 19.83 hileras de aré¢olas por cara'y
gloquidios abundantes; y por nopalitos con hasta |.5 espinas aciculares y una espina setosa por
aréola, y podarios prominentes. En el cuarto tercero se ordenaron 15 variantes. Los atributos en
comuin de estas variantes fueron: cladodio sin gloquidios, y fruto dulce (16.8 °Brix), con 0.16
aréolas cm’ y semilla normal pequefia (0.38 cm de longitud).

Este tercer eje de ordenacion parece corresponder a las dos tendencias conirastantes en fos
frutos de las variantes utilizadas por su nopalito. Asi, por un lado se tienen cultivares con frutos
pequefios y semilla abortiva abundante, como sucede con la variante 20Te AsSN. con frutos de
s6lo 42.25 g y 306 semillas abortivas por fruto. La otra tendencia es hacia variantes con frutos
muy grandes, conocidos comunmente como “semilludos”, por su cantidad alta de semilla normnal

y gruesa; un ejemplo de esta tendencia es otra variante otomi (22TeSePN), con frutos que a pesar
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de su semilla abundante (447.67). su pulpa (100.58 g) es menor que el promedio general (113.39
g)-

Asi, con base en el analisis de )as tendencias de ordenacion expuestas, y lo presentado por
Reyes y Aguirre (en proceso), se advierte que el sindrome de domesticacién en O. ficus-indica
presenta dos modalidades: a) en las variantes seleccionadas para nopalito, el cladodio es pequerio,
sin gloquidios, y con varias aréolas con espinas; el nopalito presenta hojas largas, con algunas
espinas aciculares y setosas en sus aréolas; y el fruto es amanillo, pequeiio, con pulpa poco dulce,
semilla abortiva abundante y semilla normal escasa y pequefia; b) las variantes seleccionadas para
fruto tienen cladodio grande, ovalado a rombico, verde palido, con alta cantidad de aréolas,
ninguna de ellas con espinas, pero si con abundancia de gloquidios: el nopalito es inerme; el fruto
es rojo, grande, con semilla normal grande y abundante. Algunas de las caracteristicas del
sindrome relacionado con el fruto, coinciden con lo expresado por otros autores (Peralta, 1983;
Mauricio, 1985; Colunga ef al., 1986; Pimienta y Ramirez, 1999); en cambio, no se habia
reconocido o postulado un sindrome relacionado con el uso de Opuntia, para nopalito. Al
respecto, s6lo Colunga er al. (1986) habian seiialado a O. atropes Rose, como la especie
apreciada en la regién del Bajio mexicano, por su nopalito delgado, con epidermis tomentosa, de
color verde claro, espinas aciculares escasas y erectas, podarios promingntes, parénquima con

mucilago escaso, poco fibrose y de oxidacidn lenta después de cortados.

b) Clasificacién de variantes con base en sus atributos morfolégicos

Las 38 variantes de O. ficus-indica se clasificaron en 12 grupos (Figura 1). La
conformacion de estos 12 grupos concuerda con las tendencias generales registradas en la
domesticacion de las angiospermas. Es decir, la variabilidad morfolégica de una especie
domesticada siempre es notablemente més amplia y generalmente mayor que la de sus
congéneres silvestres (Pickersgill y Heiser, 1976) y, a la vez, esa vanabilidad esta directamente
relacionada con la diversidad de usos a los que ha sido sometida la especie (Anderson, 1960). En
el presente estudio no se contrastaron poblaciones silvestres y domesticadas de Opuntia, sin
embargo se puede apreciar que los coeficientes de variacion (CV) de varios atributos, como
numero de semillas abortivas (FSNA), nimero de cerdas y de espinas aciculares en el nopalito
(NCNU y NENU) y cantidad de aréolas con espinas en el cladodio, fueron muy altos (82.65,
88.94. 116.27 y 226.41, respectivamente) (Cuadro 3); otro indicjo al respecto es que de solo 34
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variantes de (). ficus-indica. se formo un nimero relativamente alto (12) de grupos. En cuanto a
la clasificacion, los dos conjuntos del nivel ) (el primero integrado por los grupos del 1 al &. con
28 vanantes, y el segundo por los grupos del 9 al 12, con diez variantes), separan de manera
general las variantes de acuerdo con el propdsito principal que motivé su cultivo y
domesticacion. Asi, en el primer conjunto prevalecen las variantes para fruta (50 % son para
fruta. 35.7 % para nopalito y 14.2 % de propdsito doble); y en el segundo. la mayor parte (70 %)
de las variantes de nopalito y ¢} resto es de proposito doble. Como se muestra. las variantes de
proposito doble se encuentran distribuidas en ambos conjuntos. En relacion con las dicz
variantes de nopalito del primer conjunto. s1 bien se cultivan con ese proposito. debdo a sus
frutos grandes, el Twinspan los ubicd en este conjunto. Sin embargo. sus trutos son de poco valor
comercial, pues tienen gran cantidad de semilla y una cantidad relativamente pequeiia de pulpa.
Los atributos indicadores asociados a la separacion de los dos conjuntos en el njvel ] de la
clasificacién fueron la canudad de espinas aciculares y de espinas setosas por aréola en el
nopalito, los cuales destacaron a la vez en el primer eje de la ordenacidn de atributos (el numero
de espinas setosas también sobresalid en el eje 2), el relacionado con los elementos mas
importantes de los sindromes de domesticacion de esta especie (Reyes er al., en proceso). £n el
nivel 2 de clasificacion los atributos indicadores fueron el didmetro del pericarpelo, el diametro
del fruto y el peso del fruto. Los indicadores dej nive) 3 de clasificacion fueron el namero de
aréolas con espinas en el cladodio. y la profundidad de la cicatriz floral y ¢) nimero de semnitlas
normales en el fruto (ese atributo del cladodio destacé en el eje 1 y la profundidad de la cicatriz
en el eje 2 de la ordenacion de los atributos evaluados) (Reyes A. er al., en proceso). En el nivel 4
se repiten como indicadores el nimero de aréolas con espinas del cladodio y la profundidad de la
cicatriz floral. En el pentltimo nivel (5) los atributos indicadores fueron el color del cladodio y el
numero de aréolas en una de sus caras y el color de la cascara del fruto (el color del cladodio

destaco en el eje 2, y el color del fruto en el eje | de la ordenacion de atributos).
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2 3 4 5 6 Nam. de Proposito Variedades. segun

| L I | I | grupo {variantcs) de cultivo Bravo (1978)
o Grupo | (5) NF lutea. rubra y aff. serorinu
5 Grupo 2 (1) N aff. asperma
A C
L Grupo3(5) FN albu, rubra y hutea
- ; Grupo 4 (3) N rubra
k o Grupo 5(3) I'N rubra
FF
cc
46 Grupo 6 (3) N lutea
y Grupo 7(3) F rubra
EE
ML Grupo 8 (5) F rubra 'y serotina
| Grupo 9 (2) N lutea
A ) — Grupo 10 (3) N Tutea y rubra
J
! KK Grupo 11 (3) N lutea 'y ulbu
. Grupo 12 (2) N ninguna

Figura |. Clasificacion de 38 variantes mexicanas de Opuntia ficus-indica, con base en 37
atributos morfoldgicos. Las letras en el dendrograma corresponden a las alternativas de
la clave dicotémica. N = nopalito, F = Tuna.

Por ultimo, en el sexto nivel de clasificacion, una vez méas el niimero de aréolas con espinas
en el cladodio aparece como atributo indicador. Asi, la mayor parte de los atributos indicadores
en la clasificacion de variantes sobresalieron también en los gradientes de ordenacion de los
atributos estudiados {Reyes y Aguirre, en proceso); en especial, destaca la correspondencia plena
entre el mivel 1 de clasificacién de variantes y el eje 1 de la ordenacion de atributos. Lo anterior
puede considerarse como una prueba de la robustez y complementariedad de los métodos de
analisis utilizados.

La clasificacién automatica de variantes es consistente con la realidad observable en esta
especie, en términos de su riqueza y propositos de su cultivo: a la vez, revela la importancia de

atributos morfoldgicos hasta ahora desestimados para la comprension de la variabilidad de la
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especie y la precision ¢n la identidad de sus cultivares. Sin embargo. en la conformacion de los
grupos se presentaron tres aspectos destacables:

1) Cultivares que en la clastficacion preliminar pertenecieron a grupos diferentes y que en
ésta formaron parte del mismo grupo. Es el caso de las variantes 21 MaRuPN y 36MalLuSD del
cultivar Milpa Alta en ¢J grupo 3; de las variantes 13AFiPN y 38 AtLuPN del cultivar Atlixco en
el grupo 6; de 07RoRuPF y 08RoRuSF correspondientes al cultivar Rojo Pelon en el grupo 8, y
de las varniantes }8TeLuSN y 19TeFiSN pertenccientes al complejo de cultivares tradicionales
otomnies Telokdha en el grupo 9. Es muy probable que al reducirse Ja redundancia de varantes. el
analisis de la matriz depurada permitid gque cullivares preliminarmente separados, se agruparan
mejor con sus semejantes morfologicos.

2) variantes aparentemente del mismo cultivar. pero que siempre se mantuvieron (en el
analisis preliminar y en el definitivo) en grupos diferentes. Este es el caso del cultivar Milpa Alta
(con vanantes en los grupos 1 y 3), Atlixco (con variantes en los grupos 6, 11y 12) y Telokahi
(con variantes en los grupos 2, 4 y 9). El nombre comin aplicado a variantes de importancia
comercial no siempre resulta inequivoco. El denominador comun de los tres cultivares con
vanantes representadas en grupos diferentes es que son de distribucién muy amplia, los dos
primeros en la Aluplanicie Mendional y el tercero en la region del Valle del Mezquital, Hidalgo.
Ademas, dentro de los cultivares Milpa Alta y Atlixco existen variantes cuya nomenclatura mas
comunmente utihzada por técnicos y propietarios de plantaciones, se basa solo en atributos como
la forma de) cladodio y el color del fruto, lo cual, como se evidencia en las claves dicotomicas
presentadas posteriormente. es insuficiente para distinguirlos a todos. En cuanto al cultivar
Telokdhd, y en general a las numerosas variantes otomies de Opuntia, el problema puede ser
aparente, pues se requieren estudios etnobotanicos detallado, con énfasis en Ja nomenclatura y en
criterios de seleccidn y de clasificacion tradicional.

3) Cultivares que al recolectarse se consideraron como diferentes, pero en las
clasificaciones se ubicaron en un mismo grupo. Este es el caso del grupo 3, pues los cultivares
Amarilla UACh, Copena CE12 y Copena F1 (supuestamente variantes mejoradas) (Barrientos,
1965, 1981) se agruparon con dos variantes de Milpa Alta. Este resultado confirma que lo
ostentado como cultivares mejorados por métodos fitotéenicos, lo cual nunca se ha acreditado
(Barrientos, 1965, 1981. 1992; Barrientos y Ortiz, 1992; Barrientos ef al., 1981 Barrientos e/ al.,

1993), en especial los cultivares Copena, sélo constituyen variantes tradicionales o posibles



segregantes destacados de sus cruzas simples (Reves y Aguirre. en prensa), que en este caso
serian del cultivar Milpa Alta. Situacion semejante se presenta en el grupo 4. en el que el cultivar
Copena V1 parece corresponder o derivarse de una variante del cultivar Telokdha (25TeRuSD)
de la region de) Mezquital, Hidalgo. En efecto, segiun Barrientos (1981) para desarrollar lo que él
denomind cultivares Copena (acronimo derivado de Colegio de Postgraduados de la Escuela
Nacional de Agricultura), recolecto especimenes de Opuntia sin espinas en la region de Ajacuba,
Hidalgo. Se afirma que los Copena son cultivares hibridos, producto de mejoramiento genético
(Barrientos, 1965, 1981. 1992; Barrientos v Ortiz. 1991: Barrientos ef «l.. 1981, 1993), sin
embargo, no se proporciona informacion de las variantes de Opunria utilizadas como parentales.
ni del método de fitomejoramiento utilizado.

En el grupo 1, caracterizado por tener los frutos mas grandes, se incluyen dos de las
variantes con mayor importancia comerciales (Milpa Alta para nopalito y Roja Lisa para fruta) y
tres tradicionales del Valle Alto del Mezquiral. Es posible postular que las variantes de nopalito y
tuna mas ampliamente cultivadas en México, corresponden a cultivares tradicionales otomies
Telokahd. Asi, de acuerdo con una comunicacion oral del Sr. Artemio Solis Guzman (Milpa Alia,
D.F., miércoles 3 de marzo de 1999), sobre el origen de su famoso culuivar para nopalito, a
puncipios del siglo pasado, el Sr. Pedro Rios, nativo de Milpa Alra, traba)é en alguna region
minera de! estado de Hidalgo (no se precisd la region), y en una visita que hzo a su lugar de
origen, llevo de regalo a la pareja formada por Dona Agustina Napoles y Don Melquiades Solis,
cladodios que adquiri6 en el estado de Hidalgo. Este matrimonio planté los cladodios de lo que
posteriormente se conoceria como nopal de Milpa Alta. Lo antenor respalda {a opinion (Reyes et
al., 2005a) de que el grupo otomi del Valle del Mezquital ha sido el principal domesticados de
especies de Opuntia ficus-indica, y probablemente de otras especies como Opuntia albicarpa.

Por otra parte, en la Figura | se muestra que la propuesta nomenclatural de Bravo (1978) es
insuficiente para denominar tan sélo a los cultivares aqui estudiados, pues Ginicamente se basa en
algunos atributos del fruto. Ademas, es dificil complementar o constatar la informacién de Bravo,
pues en ¢l herbario MEXU no se localizaron los especimenes respectivos, ni 5¢ cuenta con Sus
descripciones botanicas formales. Asi, la nomenclatura estrictamente tradicional para O. ficus-

indica es poco conocida, la comun es imprecisa y la botanica es insuficiente.
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Sin embargo. debido al caracter parcial y exploratorio del presente trabajo. faltan recolectas
de la especic en la region estudiada y en otras regiones del pais; esto restaria validez a que los 12
grupos postulados se asignaran a categorias taxonomica formales.

Por ultimo, otra forma de mostrar los resultados dc la clasificacion es como las claves
dicotomicas usadas en taxanomia vegetal para identificar la especie a la cual corresponden los
individuos recolectados (Hill e al., 1975). Esta opcion parece particularmente pertinente para el

problema estudiado. Asi, con base en la clasificacion automatica se prepard la clave siguiente.

A Nopalito con rara vez alguna espina acicular o espina setosa en las aréolas ... B
B Fruto con diametro de 5.84 2 6.29 cm v de 129.79 a 187.31 g de peso w.ococovvires Grupo ]
Vanantes del grupo 1: Milpa Alta (02MaLuPN), Roja
Lisa (12RoRuPF), Telokdhd (17TeLuSN, 26TeRuSD)
v Telokzha de Erasmo (22TeSePN)

BB Fruto con didmetro de 3.79 2 5.72 cm v de 42.25 2 156.90 g d€ PESO .ovcovviviciiciiiiicc C
C Fruto con cicatriz floral de 0.59 a 1.04 cm de profundidad ... D
D Fruto con menos de diez semillas normales y hasta 316 semillas abortivas. Cladodio
ovalado, con una a dos aréolas con espinas. pocos gloquidios ...........ccccccoeee. Grupo 2

DD Fruto con 160 a 195 semillas normales y hasta 100 semillas abortivas ............... Grupo 3
Variantes del grupo 3: Amarilla UACH (03AmFiEF),
Copena CE12 (04CoRuEF), Copena F1 (0SF1AIEF) y
Milpa Alta (21MaRuPN y 36Mal.uSD).

CC Frutos con cicatriz floral de 0.07 a 0.58 cm de profundidad ... E
E Fruto con cicatriz floral de 0.48 a 0.57 ¢cm de profundidad ............ccoocooviiiiiii F
EE Fruto con cicatriz floral de 0.07 a 0.47 e de profundidad ... H

F Fruto con cdscara roja a roja-puUrPura «.......c..coeveieerimeorvineeinee e e Grupo 4

Variantes del grupo 4: Copena V! (11 VIFIEN), Solferino
2589 (10SoRuEF) y Telokéha (25TeRuSD).

FF Fruto con cdscara amarilla ... e G

G Cladodio con ninguna aréola con eSPiNa...........ccevcieriiciirieiieirineieeeae Grupo S
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Vanantes del grupo S: Pelén (27PeFiSF. 28PeliSF) y Nopalito
de Cahfornia (37NoFiSN).
GG Cladodio con cuatro a diez aréola con espinas ...........cooeerrrerrccneceennns. Grupo 6
Variantes del grupo 6: Polotitlan (06PoLuPN) y Atlixco
(I3ALFiPN y 38 AtLuPN).
H Cladodio verde pahido, con 70 a 80 aiéolas en cada cara .........cocoeveveenn. Grupo 7
Variantes del grupo 7: Rosada Saltillo (23RsRuSF), Roja
Dr. Mora (24RoRuSF) y Liso-V (29LiRuSF).
HH Cladodio verde. con 50 a 60 aréolas por Cara .........cocoocovivirniecesccccecanns Grupo 8
Variantes del grupo §: Rojo Peldn (07RoRuPF y 08RoRuSF),
Rojo 3509 (0YRoSeEF). Roja Lisa (32RoRuPF) y Pelon

(33PeRuSD).
AA Nopalito frecuentemente con una espina acicular y una a dos espinas setosas por aréolas ....... I
I Cladodios con gloquidios de abundantes a muy abundantes ... Grupo 9

Variantes del grupo 9: Telokéhd (18TeLuSN y 19TeFiSN).

I1 Cladodio con gloquidios QUSENLES O POCOS .......ccveieiiririareei ittt et sttt eeee e J
J Cladodio con ninguna a 20 aréolas CON €SPINa .......o..ooviiriiiiiie e K
K Cladodio con cero a dos aréolas con espinas ..........ococooeviiiarieieiiecicei e Grupo 10

Vanantes del grupo 10: Amarilla 2289 (01AmLuEN), Milpa
Alta (14MaFiPN), Liso (35LiRuSD).

KK Cladodio con dos a nueve aréolas con eSpinas ..........ccoceeoeivviiieiiic e, Grupo 11
Variantes del grupo 11: Atlixco (15AtAIPN), Platano
(30PILuPD) y Liso Blanco (34Li1AISD).

JJ Cladodio con 28 a 32 aréolas con €Spinas ...........cccoccoeiiiiiniincn s Grupo 12
Variantes de! grupo )2: Atlixco (16AtFIPN) y Pellejo de
Rata (31RaFiSN).

De acuerdo con esta clave, la clasificacion de variantes de O. ficus-indica requiere de varios
atributos morfoldgicos, particularmente de los 13 atributos reconocidos por el Twinspan como
indicadores: cuatro del cladodio (02CCOL, 08CANC, 10CANE y 1 1CGCA), dos del nopalito
(I4NENU y 15NCNU), uno de Ja flor (17LPDI) y seis del fruto (21 FDIA, 22FPES, 25FCCP,
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27FCCO. 35IF'SNN y 36FSNA). La mayor partc de estos atributos destacaron en la ordenacion de
atributos (Reyes y Aguirre, en proceso) v. como se sefiald anteriormente, algunos conforman los
sindromes de domesticacién que con base en Jos resultado de este trabajo se postulan para esta
especie.

En México existen claves de tipo tradicional para la identificacion de especies de Opuntiu
(Bravo, 1978; de la Cerda, 1989; Puente 1992; Gonzalez ¢r al., 2001 ; Scheinvar, 2001). Estas
claves se elaboraron con base en los antecedentes consultados, y en la experiencia y buen juicio
de sus autores. En cambio la clave derivada del analisis estadistico multivariable se basa
estrictamente en los atributos morfoldgicos fundamentales para reconocer los patrones en la

variabilidad de la especie v para precisar la identidad de sus cultivares.

Conclusiones

Las 38 vanantes de Opuntiu ficus-indica presentan una gradaciéon morfologica que se
relaciona con los sindromes de domesticacion de la especie: a) Las variantes seleccionadas para
nopalito. tienden a presentar cladodio pequeno, sin gloguidios, con varias aréolas con espinas;
nopalito con hojas largas, con algunas espinas aciculares y espinas setosas en sus aréolas; y fruto
amarillo, pequerio. con pulpa poco dulce, semilla abortiva abundante y semilla normal escasa y
pequeria; b) Las variantes seleccionadas para fruto tienden a tener cladodio grande, ovalado a
rombico, verde palido. con alta cantidad de aréolas, ninguna de ellas con espinas, pero si con
abundancia de gloguidios; nopalito sin espinas aciculares; v fruto rojo, grande, con semilla
normal grande y abundante.

Se confirma que ¢l solar ha sido el ambito donde se ba reunido y conservado la variabilidad
de interés y sintetizado esfuerzo de los domesticadores mexicanos de O. ficus-indica.

Las 38 variantes de Q. ficus-indicu se clasificaron en 12 grupos, separados en un conjunto
de grupos de variantes para nopalito y en otro de variantes principalmente para tuna. Los
atributos sobresalientes para la clasificacion de las variantes fueron principalmente de fruto (seis)
y del cladodio (cuvatro). y en menor proporcién del nopalito (dos) y de la flor (uno).

La clasificacion revel6 los atributos morfologicos fundamentales de la variabilidad de la

especie y los requendos para la identidad precisa de sus cultivares.
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V Anailisis parcial del complejo morfolagico Opuntia ficus-indica (L.) Mill. en México.
[1. Ordenacidn y clasificacion de atributos

Resumen

Opuntiu ficus-indicu se cultiva para producir frutos y nopalitos para consumo humano vy
cladodios para forraje: es el nopal con mayor grado de domesticacion. En México todas las variantes
conocidas de esta especie eslan en solares o plantaciones. EJ objetivo de este trabajo fue evaluar, con
métodos de analisis multivariable de ordenacion y de clasificacion, 37 atributos morfologicos de 38
variantes de O. ficus-indica procedentes de la region centro-norte de México. con el propdsito de
contribuir a dilucidar el proceso de su domesticacién en México. La variabilidad morfologica de O.
Jicus-indica es muy amplia y la correspondiente a una parte de los atributos analizados esta
directamente relacionada con la seleccién bajo domesticacion. Asi, con la domesticacion, de acuerdo
con el eje uno de ordenacion, en las variantes para nopalito las espinas del cladodio y del nopalito han
tendido a incrementarse, lo cual se contrapone con la tendencia al predominio de los colores claros en
el fruto de las variantes wneras. El eje dos destaca los gloguidios del cladodio que con la domesticacion
han tendido a incrementarse y se han reducido las espinas setosas del nopalito, el nimero de semillas
abortivas y la profundidad de la cicatriz floral en el fruio. El eje tres confirma que con la domesticacion
la cantidad de gloquidios del cladodio se ba incrementado y que el ndmero de aréolas con espinas en el
cladodio, se ha reducido. La clasificacion de los 37 atributos estudiados generd ocho grupos. Los
atributos que podrian ser mas utiles para el reconocimiento de estas variantes infraespecificas con
distinto grado y propdsito de domesticacion son: a) de} cladodio. la forma, el nimero de aréolas en una
cara, el niimero de aréolas con espinas y la cantidad de gloquidios; b) de) nopalito, ¢l nimero de
espinas aciculares y setosas por aréola; c) del fruto, la forma, el peso, la densidad de aréolas, la
profundidad de la cicatriz floral, el color de la cascara, el peso de la pulpa, el color de la pulpa, el
numero de semillas normales y el nimero de semillas abortivas. Los atributos probablemente ajenos al
proceso de domesticacion y por ello probablemente con mayor valor para la sistematica del género son:

los atributos florales, Ja Jongitud de las hojas de los nopalitos y el nimero total de semillas.

Palabras clave: Opuntia ficus-indica, clasificacion, decorana, domesticacién, nopal, twinspan.
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Opuntia ficus-indica s culuvated 10 produce fruits and nopalitos for human consumption and cladodes
for forage; it is the cactus pear with more domestication grade. In Mexico all the well-known variants
of this species are in homegardens or plantations. The objective of this work was to evaluate. with
methods of multivariable analysis of ordination and classification, 37 morphological attributes of 38
vanants of O. ficus-indicu coming from the center-north region of Mexico. with the purpose of
contributing to elucidate the process of its domestication in Mexico. The morphological variability of
O. ficus-indica is very wide and the corresponding 10 a part of the analyzed attributes is directly related
with the selection under domestication. This way, with the domestication, in accordance with the axis
one of ordination, in the vanants for nopalito the spines of the cladode and of the nopalito they have
spread to be increased, that which is opposed with the tendency to the prevalence of the clear colors in
the fruit of the fruit variants. The axis two highlight to the glochids of the cladode that with
domestication, they have spread to increased, but the setoses spines of the nopalito. the number of
abortive seeds and the depth of the floral scar in the fruit, they have spread 1o decreased. The axis three
confirm that with the domestication the quantity of glochids of the cladode has been increased and that
the areoles number with spines in the cladode, has decreased. The classification of the 37 studied
attributes generated eight groups. The attributes that could be more useful for the recognition of these
infraspecific variants with different grade and domestication purpose are: to) of the cladode. the form,
the areoles number in a face. the areole number with spines and the quantity of glochids; b) of the
nopalito, the number of spines and of setoses spines for areole; ¢) of the fruit, the form, the weight, the
areoles density, the depth of the floral scar, the color of the skin. the weight of the pulp. the color of the
pulp, the number of normal seeds and the number of abortive seeds. The attributes probably unaware to
the domestication process and for it probably with more value for the systematic of the genus are: the

floral attributes, the longitude of the leaves of the nopalitos and the total number of seeds.

Key word: Opuntia ficus-indica, clasification, decorana, domestication, nopal, twinspan.

Introduccién

Opuntia ficus-indica (L.) Mill. se cultiva en paises de los cinco continentes para producir frutos
para consumo humano y cladodios para forraje (Barbera, 1995); sélo en México se le cutiva ademas
por sus cladodios tiernos (nopalitos), los cuales se consumen como verdura (Flores, 2001). Se ha

postulado que. en general. el proceso de domesticacion de Opunria favorecié a plantas con cladodios
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sin espinas y frutos grandes y dulces (Colunga el al.. 1986: Reyes ef al., 20052); y que O. ficus-indica
¢s sin duda la especie de nopal con mayor grado de domesticacion (Benson y Walkington, 1965; Bravo,
1978; Reyes y Aguirre, en prensa).

La importancia economica de) nopal en México, sus numerosas variantes ttiles, su amplia
variacion morfologica y € interés de los fitomejoradores. han motivado estudios sobre la variacién
morfologica de variantes de Opuntiu, pertenecientes a diversas especies. Estos trabajos se han
enfocado a ordenar y clasificar variantes de Opuntiu con base en la variacion de sus atributos
morfologicos. y s6lo marginalmente se han considerado los patrones de variacion de dichos atributos
entre vanantes. Es decir, ha faltado estudiar, con métodos multivariables, los patrones de ordenamiento
y a la vez los patrones de las relaciones jerarquizadas dec los atnbutos morfolégicos. Ef estudio de los
patrones de los atributos morfologicos puede facilitar el reconocimiento de aquellos atributos
probablemente més relacionados con las presiones de seleccion culural, de los atributos ajenos al
proceso de domesticacidn y por ello con mayor valor taxondmico y de los atributos alterados de
manera concomitante o indirecta durante este proceso. Esta informacion es esencial para definir
objetivos para los bancos de germoplasma, establecer referentes para los proyectos de mejoramiento
genético y para robustecer la taxonomia de este género complejo.

En un aniculo previo se ordenaron y clasificaron 38 variantes de esta especie (Reyes ef al., en
preparacion). Para este trabajo, el objetivo es evaluar los patrones de variacion de los 37 atributos
morfologicos, en los cuales se basé el estudio de las 38 variantes de O. ficus-indica mencionado. El
proposito general de ambos trabajos es contribuir a ditucidar e) proceso de domesticacion de O. ficus-
indica en México. Se hipotetiza que la varjabilidad en los atnbutos morfolégicos de fruto y nopalito de
O. ficus-indica, se corresponde con Jas diferentes presiones de seleccion a las que ha estado sometida
esta especie. Asi mismo, que algunos atributos morfolégicos han sido inalterados por el proceso de

domesticacion.

Matersales y métodos

Sélo se resume esta seccion, pues mayores detalles se presentan en Reyes ¢/ al. (en preparacion).
Con exploraciones botéanicas en la altiplanicie meridional se obtuvieron 38 variantes diferentes de O.
ficus-indica. Estas variantes procedieron de 17 localidades de ocho estados de la altiplanicie
meridional. Las variantes se obtuvieron de nopaleras de solar, planiaciones comerciales y plantaciones

experimentales (plantaciones en institucjones de investigacion); cada variante se conformé con



materiales de seis plantas. Los criterios de evaluacion mortoldgica se basaron en los utilizados por
otros autores con propositos diversos (Colunga ef /.. 1986; Mondragon er al., 1995; Puente, 1992;
Chessa y Nieddu, 1997). Se evaluaron 37 atributos. de los cuales |] fueron del cladodio, cuatro del
nopalito, tres de la flor y 19 del fruto (Cuadro 1). Las observaciones y mediciones de las aréolas se
hicieron en la zona central de una de las caras del cladodio. Las mediciones hasta de 15 cm se
realizaron con calibrador digital (vernier) y las mayores con cinta métrica metélica. El area de los
cladodios en cm? (A) se calculd con la férmula de Rebolledo (1985), en Ja que A = 3.214 + 0.7656
(Jongitud x anchura). La definicién de colores del cladodio y fruto se basé en tablas Munsell
(An6nimo, 1934, 1977). Los frutos y sus partes se pesaron en una balanza digital. La dureza de la
semilla se evalud en una maquina universal de pruebas (Instron).

La matriz basica de variantes (38) por atributos morfolégicos (37) se ordend con el analisis de
correspondencias sin tendencia (Decorana) v se clasific6 con el programa Twinspan (McCune y
Mefford, 1999). Los resultados s¢ interpretaron con base en Hill (er al., 1975, 1979, 1979b) y Aguirre
(1989). Para reconocer la presencia probable de patrones de ordenacion con el Decorana, se obtiene un
coeficiente de determinacion (McCune y Mefford, 1999) (Cuadro 2). Reconocidos los patrones, la
longitud total de cada eje o gradiente se dividid, con base en sus valores de ordenacion (VO), en cuatro
cuartos o segmentos (Cuadro 3). Para cada uno de Jos tres gjes principales se describen los cuatro
cuartos (siempre y cuando presenten alguna tendencia clara), primero los dos extremos, posteriormente
el segundo cuarto y sc concluye con el tercero; para cada cuarto Jos atributos se mencionan con su
acronimo (Cuadro 1). En relacion con )a clasificacién, Twinspan clasifica los atributos de la misma
manera que a las variantes. La tnica diferencia es que en este caso, no se sefialan variantes

preferenciales. ni indicadoras (Hill, 1979a).

Resultados y discusion
a) Ordenacién de atributos con base en su variacién en las 38 variantes.

El coeficiente de determinacién acumulado (CDA) por los tres primeros ejes fue de 0.635
(Cuadro 2), valor suficiente para sustentar la existencia de los patrones, gradientes o tendencias
reconocidos por el analisis (McCune y Mefford, 1999). Este valor fue menor que el obtenido por Reyes
et al. (20052). en la ordenacion de 43 atributos evaluados en 243 variantes mexicanas de unas 21

especies de Opuntia (0.813 en los tres primeros ejes de ordenacion). Lo anterior
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Cuadro 1. Atributos morfoldgicos cvaluados en 38 variantes de O ficus-indicu.

Acronimo /’\1r.ibu(os. unid'ades de me'didg v Promedio Amplitud Coeﬁgier_\fe
cddigos para atribulos cualitativos 0 moda de variacion
Cladodio
‘ Forma: | = circular, 2 = oblonga, 3 = oblanceolada, 4 =

OICFOR obovada, 5 = ovada, 6 = ovalada y 7 = rémbica 6 -7

02CCOL Color Munsell: 1 =2.5GY, 2 =35GY, 3 =7.5GY ! [-3

03CSUP  Areca (cm®) 59121 356.92-904.71 2541
04CALA Longitud de 1as aréolas (cm) 0.33 0.23-0.80 26.65
0SCAAN Anchura de las aréolas (cm) 0.25 0.18-0.50 2711
06CAD] Distancia entre hileras de aréolas (cm) 3.36 2.70-4.23 13.56
07CANH Nuam. de hileras de aréolas en una cara del cladodio 0.64 7.83-19.83 18.83
08CANC Num. de aréolas en una cara 58.95 43.83-79.67 14.04
09CADE Densidad de aréolas (nimero cm™) 0.12 0.08-0.18 21.29
10CANE Numero de aréolas con espinas 341 0.00-31.83 226.41
1NCGCA Cantidad de gloquidios: 0 = ausencia, | = pocos, 2 = 0 0-3

abundantes y 3 = muy abundantes
Nopalito

I2NPOD Podario: | = plano, 2 = prominente y 3 = inuy prominente 2 1-3

13NHLO Longitud de la hoja (cm) 0.53 0.42-0.71 11.23
14NENU Numero de espinas aciculares por aréola 0.36 0.0-1.50 116.27
ISNCNU Namero de espinas setosas por aréola 0.76 0.0-2.0 88.94

Flor
16LPLO Longitud del pericarpelo (cm) 5.24 4.21-7.47 12.56
17LPD]1  Diamerro del pericarpelo (cm) 2.81 2.35-3.82 10.17
18LLOB Numero de 16bulos del estigma 8.97 6.0-12.17 12.49
Fruto
I19FFOR Forma: 1 = globosa, 2 = turbinada, 3 = eliptica, N 1-6
4 = obovoide, 5 = cilindrica v 6 = pedunculada -
20FLAR Longitud (cm) 7.80 6.09-9.50 10.65
21FDIA  Didmetro (cm) 5.24 3.79-6.31 11.38
22FPES  Peso fresco (g) 113.59 42.25-187.31 27.01
23FCPE Peso fresco de la cascara (g) 495 14.40-96.99 3).61
24FCAD Densidad de aréolas (numero cm'z) 0.10 0.05-0.16 24 .01
2SFCCP  Profundidad de a cicatriz floral (cin) 0.52 0.07-1.04 42.40
26FCGR  Grosor de cascara (¢cm) 0.27 0.14-0.53 33.69
27FCCO Color Munsell de cascara: | =Y. 2=GY.3=YR.4=R, ) {-5
5=RP
28FPPE  Peso fresco de la pulpa (g) 64.93 19.36-129.32 29.99
29FPCO Color Munsell de pulpa: 1 =Y,2=GY,3=YR,4=Ry 4 1-5
5$=RpP

30FPDU Dulzura (°Brix) 13.86 10.20-16.80 10.62
31FSLO Longitud de la semilla normal (¢m) 0.43 0.38-0.48 5.51
32FSD1  Didmerro de la semilla normal (em) 0.35 0.27-0.42 7.92
33FSGR Grosor de la semilla normal (cm) 0.16 0.10-0.47 34.96
34FSNT Nuomero total de semillas 267.65 81.0-477.17 27.16
35FSNN  Numero de semillas normales 203.10 10.0-447.67 35.96
36FSNA  Nuomero de semillas abortivas 66.43 2.5-306.00 82.65
37FSDU  Dureza de la semilla normal (kgf) 171.18 32.0-329.42 41.99

parece deberse a que en este caso se analizaron individuos procedentes de distintas especies, con

mayores diferencias morfologicas y patrones mas definidos.
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Interpretacion del primer gradiente. En e} Cuadro 3 se resumen los resultados de la ordenacion de
los atributos morfoldgicos, arreglados de acuerdo con su valor de ordenacion en los tres primeros gjes o
gradientes. En el cuarto superior del gradiente primero se ordenaron, de acuerdo con sus valores
maximos y medios (variables continuas) o modales (variables discretas), los siguientes atributos: a) del
cladodio, namero de aréolas con espinas (acronimo 10CANE); y b) del nopalito, nimero de espinas
aciculares (14NENU) y numero de espinas setosas (ISNCNU) por aréola. El cuarto inferior del
gradiente lo conformaron Jos atributos color de la cascara (27FCCO) y color de la pulpa (29FPCO) del
fruto. Los valores medios o modales y amplitudes de los 37 atributos se presentan en ¢] Cuadro .

Este primer gradiente de ordenacion corresponde probablemente a los elementos y orientaciones
mas importantes del sindrome de domesticacion de O. ficus-indicu. el cual ha polarizado las vanantes
de esta especie hacia las dos formas principales de uso, tuna y nopalito. En cuanto a las variantes para
tuna, en este gradiente se destaca cJaramente el predomino de colores claros en el fruto. raros en
poblaciones silvestres de Opuntia. en las cuales lo usual son variaciones del rojo. En la actualidad y por
preferencia de los consumidores urbanos nacionales, la mayor parte de las 66 mil ha de plantaciones
comerciales de runa en México (Gallegos er al.. 2003) , son de variantes con frutos de colores claros
(Mondragon, 2001). Si bien esto ha sido un proceso muy reciente, sin duda se ha desarrollado a partir
de la diversidad ya existente. En efecto, en cuanto a color, lo que realmente ha sucedido con la
domesticacién es su diversificacion. at igual que con Srenocercus pruinosus (Otto) Buxb. (Luna 'y
Aguirre, 2001), especie en la que cada color del fruto representa a la vez un sabor diferente.

Los tres atributos del cuarto superior tienen relacion con estructuras adaptativas (chima y
ramoneo). Al respecto. se debe precisar que para las variantes estudiadas el valor medio del numero de
aréolas con espina fue de 3.41 (Cuadro 1), 25 de las varianies analizadas carecieron totalmente de
espinas y s6lo 13 tuvieron de una a 32 aréolas con espinas por cladodio. Ademas, en estas 13 varianies,
la espina es pequena (de 0.3 a 1.0 cm de longitud), aplicada a la superficie y dirigida hacia la base del
cladodio (Reyes e/ al.. 2005b). La tendencia al aumento de la cantidad de espinas aciculares y setosas
en el nopalito pareciera opuesta a la tendencia general observada en la domesticacién hacia la
reduccion de las estructuras de defensa (Hawkes, 1983; Luna y Aguirre, 2001). Sin embargo, las
espinas aciculares y espinas setosas del nopalito son estructuras facilmente desprendibles con un
cuchillo (Colunga er al.. 1986; Mondragén, 2002), en especial cuando estan sobre podarios muy

prominentes (tendencia asociada a este extremo del gradiente: [2NPOD, VO = 98). Ademds, parte de
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las espinas aciculares y todas las espinas setosas del nopalito son caedizas y estan ausentes en el
cladodio desarrollado, de manera que su funcion protectora persisie séto durante el periodo de mayor
riesgo de depredacion. Cabe destacar que estos atributos del nopalito. considerados como deseables. se
relacionan con las variantes indeseables por sus frutos, de manera que, en general, las variantes

destacadas como tuneras tienden a ser las menos adecuadas para la produccion de nopalito.

Cuadro 2. Valores propios. coeficientes de determinacion v amplitudes de los tres primeros ¢jes
de la ordenacién de los atributos (analisis de correspondencias sin tendencia).

B Valqr Coeﬂci_eme. fie C_oeﬁ.c'iente de Amplilud de }9§
propio determinacion determinaciéon acumulado  ejes de ordenacion
I 0035 0337 0.337 o 851
2 0.016 0.124 0.461 650
3 0.011 0.174 0.633 942

Finalmente, en el centro de este gradiente se ordenaron atributos que por su posicion neutral en el
gradiente, presentan escasas probabilidades de haber estado involucrados, directa o indirectamente, en
e] proceso de domesticacién de esta especie, como son el nimero total de semillas (34FSNT), la
densidad de aréolas del cladodio (09CADE), el didmetro del pericarpelo (1 7LPDI), e) diametro del
fruto (21FDIA) y la Jongitud de la hoja (13NHLO).

Interpretacion del segundo gradiente. El cuarto superior del segundo gradiente se conformé de
manera notable sélo con el atributo cantidad de gloquidios en el cladodio (11CGCA). En e) cuarto
opuesto de este gradiente se ordenaron el niimero de espinas setosas por aréola del nopalito (15SNCNU),
y del fruto el nimero de semillas abortivas (36FSNA) y la profundidad de la cicatriz flora) (25ECCP).
En este gradiente parecen estar involucrados otros elementos del sindrome de domesticacion,
subordinados, concomitantes o derivados de los sefialados para el primer gradiente, tanto vegetativos
como del fruto. Asi, con la mayor domesticacion sélo se destaca el incremento en ja cantidad de
gloquidios del cladodio; y con la menor domesticacion su orientacion hacia Ja produccion de nopalito
se revelan Ja reduccién de las espinas setosas del nopalito y el incremento de la semilla abortiva y la
profundidad de la cicatriz floral. Es posible que al favorecerse la carencia de espinas a Ja vez se haya
propiciado inconscientemente un mayor nimero de gloquidios, pues estas estructuras parecen tener una
funcién adaptativa natural complementaria entre si. En efecto, algunas especies silvestres sin espinas,

como O. lindheimeri var. aciculata (Gnffiths) Bravo, O. microdusys (Lehm.) Pteiff. y O. rufida
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Cuadro 3. Valores de ordenacion (VO) de 37 atnbutos de O. ficus-indicu. con
base en su variacion entre las variantes.

Eje | Eje 2 Eje 3
Acronimo VO Acrénimo VO AcCrénimo VO
10CANE 466 11CGCA 1450 11CGCA 415
JANENU 235 O01CFOR 149 3J6FSNA 1304
ISNCNU 1222 35FSNN =110 19FFOR 223
I1CGCA 106 28FPPE 108 14NENU 125
12NPOD 98 22FPES 101 JSNCNU 104
33FSGR 82 23FCPE 91 25FCCP 80
25FCCP 80 08CANC 87 01CFOR 70
24FCAD 70 34FSNT 87 07CANH 65
26FCGR 62 07CANH 85 12NPOD 63
3SFSNN 58 21FDIA 71 27FCCO 63
07CANH 57 20FLAR 68 13NHLO 60
03CSUP 57 18LLNU 67 18LLNU 60
06CADI 55 29FPCO 64 34FSNT 59
17LPDI 54 J1FSLO 62 24FCAD 58
09CADE 45 32FSDI 61 32FSDI 54
34FSNT —43 30FPDU 6] 08CANC 48
21FDIA 38 04CALA 59 30FPDU 46
13NHLO 37 03CSUP 32 16LPLO 42
20FLAR 36 06CADI 47 06CADI 33
3IFSLO 33 13NHLO 38 29FPCO 26
16LPLO 27 I6LPLO 36 31FSLO 25
I8LLNU 25 27FCCO 32 09CADE 13
04CALA 25 17LPDI 23 03CSUP 6
32FSDI 22 12NPOD 22 0SCAAN 0
0!CFOR 18 33FSGR 21 20FLAR 0
08CANC 17 09CADE -4 37FSDU -1
30FPDU 13 26FCGR 27 04CALA -6
28FPPE -2 {0CANE -49 02CCOL -16
22FPES -14 24FCAD -60 17LPDI -18
02CCOL -14 14NENU -76 21FDIA -47
0SCAAN -17 05CAAN -77 33FSGR  —-71
J6FSNA -20 37FSDU -136 35FSNN 01
19FFOR -26 19FFOR -15) 28FPPE -110
23FCPE -29 02CCOL -156 26FCGR -128
37FSDU -46 25FCCP I-179 22FPES -130
29FPCO [-239 3J6FSNA -193 23FCPE -155
27FCCO  -385 ISNCNU -200 10CANE [-527

Con base en los VO, los cuartos extremos de cada eje se sefialan con las flechas
Ly [, respectivamente, y el valor medio del ¢je y separacion de los cuartos

intermedios con — (Aguirre, 1989).




Engelm. (Bravo, 1978). destacan por sus gloguidios grandes y abundantes. Sin embargo. pareciera que
cl incremento en la abundancia de gloquidios en el cladodio no ha implicado una reduccion en el
numero de espinas setosas por aréola en el nopalito.

En relacion con la semilla, debe sefialarse que los frutos con cantidad alta de semilla normal son
grandes y pesados (Peralta, 1983; Mauricio, 1985; Aguilar, 2003). Asi, la mayor cantidad de pulpa
implica invanablemente el incremento absoluto o relativo del namero y del tamaiio de la semilla
normat (la semilla de aspecto vigoroso, totalmente llena. con la apariencia de contener un embrion
vivo. es la precursora de a formacion de pulpa, de acuerdo con Archibald. 1937). lo cual. al parecer,
provoca concomitantemente una reduccion relativa en el namero de semillas abortivas (Colunga e al.,
1986) (la semilla aboruiva. delgada. membranosa, con la apariencia de carecer de embrion vivo. forma
muy poca pulpa, segun Archibald. 1937). Entonces. la abundancia o predominio de semilla abortva se
relaciona con tunas de calidad pobre como fruta. Por ello la seleccion moderna hacia mayor cantidad de
semilla abortiva, necesariamente ha implicado restricciones a la formacion de pulpa (Nerd y Mizrahi,
1994) y en consecuencia al tamario del fruto. El extremo en la variacion de este atributo se registro en
el cultivar tradicional otomi Telokdhi (variante 20TeAsSN). e) cual presenta frutos con hasta 306
semillas abortivas y solo diez normales; lo anterior explica que estos frutos sean de pulpa escasa (19.36
g) y poco dulces (10.20 °Brix). Por cierto, estas son las limjtaciones naturales al proposito de algunos
fitomejoradores de Opuntia, como Nerd y Mizrahi (1994) v Mondragén (2001), quienes preienden
obtener frutos con poca semilla normal, mucha sernilla abortiva v una cantidad considerable de puipa.
Pareciera claro que en lugar de insistir en crear la tuna casi sin semilla, la alternativa es buscar
variantes destacadas por las caracteristicas de su pulpa, pero con una proporcion adecuada de tipos de
semilla, en la que prevalezca la semilla normal, pero con dimensiones medias y dureza baja (Aguilar,
2003). Ademas, es pertinente destacar que, en general, el numero de semilla total (normales mas
abortivas) es relativamente estable, y que la domesticacién sélo ha afectado su composicion relativa.
Asi, por ejemplo, si la media general del total de semilla por fruto es de 267.65 y el porcentaje medio
de semilla normal es de 75.88 % (Cuadro 1), existen cultivares como el Telokaha (20TeAsSN), ya
mencjonado, en el cual de sus 316 semillas, solo el 3.17 % son normales; en contraste, en la variante
I SAT1AIPN del cultivar Atlixco, de sus 308.12 semillas. ¢l §2.59 % son normales.

En la flor de O. ficus-indica, la profundidad del receptaculo es de aproximadamente 1.3 cm; en el

fruto maduro, la cicatriz floral (umbilicum)
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. resultante tiene una profundidad variable de 0.0 a 0.9 cm (Wessels y Swart. 1990). La
profundidad de la cicatnz floral se ha utilizado como indicador de madurez y turgencia se considera
que cuando la cicatriz aparece poco profunda y algo convexa, el fruto es mas suculento y ya esta
maduro (Mondragon, 2002); asi, dada la variacién registrada para este atributo (Cuadro 1), es probable
que durante la domesticacién. la seleccion culiural haya favorecido tunas con cicatriz de profundidad
escasa a media en la madurez. También, la mayor profundidad de Ja cicatriz en el fruto maduro parece
estar reJacionada con alargamiento o prolongacion de su vida después de Ja madurez, lo cual podria
tener valor adaptativo en condiciones naturales. Sin embargo, es probable que al favorecerse una menor
cantidad relativa de semilla abortiva (tunas pulposas), se haya propiciado, de manera indirecta, un
reduccion en la profundidad de la cicatriz floral.

Como se observa en el Cuadro 3, la ordenacion de atributos fue muy desigual a lo largo de este
gradiente, de manera que el cuarto segundo sélo quedo integrado por la forma del cladodio (01CFOR)
en una posicion muy proxima al punto medio del gradiente. ocupado por los atributos determinantes de
la calidad de la tuna: numero de semillas normales (33FSNN) vy el peso fresco de la pulpa (28FPPE).
En cambio, en el cuarto tercero se ordenaron la mayoria de los atributos, pero hacia sus limites con el
cuarto extremo se ubicaron notablemente el color del cladodio (02CCOL) y la forma del fruto
(19FFOR), la cual se discutira en el tercer gradiente. y la dureza de la semilla normal (37FSDU). Asi,
aunque con menor contundencia, en este gradiente también se puede apreciar: a) clerta tendencia con la
domesticacion a reconocer y favorecer plantas con diferencias en la forrna o color de sus cladodios
(rémbicos o verde-pélido, Munsell 2.5GY), lo cual pudo resultar de la utiiidad de estas diferencias para
identificar por correlacidn las variantes de interés en cualquier estado fenolégico; ast, el cultivar para
nopalito Atlixco, con cladodio rémbico, se distingue facilmente de otros cultivares de esta especie,
generalmente con cladodios elipticos; b) que se conforma la relacidén inversa de la dureza de la semilla
normal con el nimero total de semillas por fruto encontrada en Opuntia (Aguilar, 2003). De manera
que la seleccidn cultural favorable para frutos pulposos ha implicado en forma concomitante, mayor
abundancia relativa de semilla normal y probablemente menor dureza de ella; asi, por ejemplo, en el
cultivar Roja Lisa (18 TeLuSN), con 445 semillas por fruto, el 56.19 % de ellas son normales y muy
blandas (32.0 kgf de dureza), y en el cultivar F1 (0SF1AIEF), su fruto tiene 161.83 semillas, de las
cuales el 77 % son normales y muy duras (317.17 kgf).



Intcrpretacion del tercer gradiente. En el cuarto superior del ¢je tercero se ordenaron los atributos
cantidad de gloquidios del cladodio (11CGCA) y el numero de semillas abortivas (36FSNA). En el
cuarto opuesto sblo se ordend el atributo nimero de aréolas con espinas en el cladodio (10CANE). Asi,
con este gradiente fue més evidente que la tendencia al incremento de gloquidios en el cladodio se
contrapone a la de disminucion de aréolas con espinas en ¢l cladodio; a la vez. se establece la relacion
directa entre abundancia de gloquidios y la abundancia de semilla abortiva (tunas de calidad pobre).

La distribucion de atributos sobre la amplitud de este eje de ordenacion fue también muy
desproporcionada, pero en este caso la mayor cantidad de ellos se acumuld en el segundo cuarto. En
este cuarto destacaron por sus valores de ordenacion proximos al primer cuarto. los atributos forma del
fruto (19FFOR), numero de espinas por aréola en el nopalito (14NENU) y numero de espinas setosas
del nopalito (I SNCNU). Es posible que la forma del fruto hava sido de interés. en ¢l proceso de
seleccion cultural, tanto por su eventual correlacion con otros atributos deseables o indescables de la
pulpa, como por la facilidad de su cosecha; asi, el corte con cuchillo es més facil y se causa menos
dario a la tuna y a la planta cuando el fruto es turbinado. En cuanto a las espinas de los nopalitos, como
se comentd anteriormente, parecen ser deseables por reducir la depredacién natural en el estadio del
cladodio mas vulnerable y apetecible, y su eliminacion para consumo humano no representan un
problema. Finalmente. cabe sefalar que e) cuario tercero quedo integrado solo por cinco atributos con
valores de ordenacién muy préximos, de Jos cuales cuatro se asocian directamente con el tamano del
fruto, y el restante (numero de semillas normales 35FSNN) 1ambién, pero de manera indirecta. Asi. el
extrerno inferior de este gradiente se perfila una tendencia hacia frutos grandes, contrapuesta a Ja de
frutos con menor interes fruticola (con proporcion alta de semilla abortiva), asociados a nopalitos con
los mejores atributos (cuartos primero y segundo).

Por otra parte. cabe destacar que en los extremos de los tres gradientes o ejes principales no
figuré ningan atributo floral, ni algunos de otras estructuras como la abundancia de aréolas en el
cladodio (08CANC), longitud de la hoja (13NHLO) y e) nimero total de semillas (34FSNT). Esto
sugiere que dichos atributos han estado al margen de las presiones de seleccion directas e indirectas
asociadas a la domesticacién, y por lo tanto, que pueden ser los de mayor valor para el tratamiento
sistematico del género.

b) Clasificacion de atributos con base en su variacién en las 38 variantes
En la Figura 1 se muestra el dendrograma de la clasificacién de atributos generada por el

Twinspan. Sin imponer ninguna restriccion, el programa utilizé ocho niveles de clasificacion para
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Nivel de clasificacion

L2 3 405 6 7 8 Num. de grupo {acronimos de atributos agrupados

1 {0ICFOR y 1 1CGCA

| 2 {27FCCO y 29FPCO

i ———— 3{08CANC y 24FCAD

r | —— 4{21FDIA, 30FPDU, 33FSGR y 37FSDU

| 03CSUP, 04CALA, 05CAAN. 06CADIJ, 07CANH.
— ' | L 5§ <12NPOD. 13NHLO. 16LPLO. 18LLOB. 20FLAR
, L o 26FCGR, S1FSLO, 32FSDI y 34FSNT

'i —— 6 {02CCOL. 09CADE. 17LPDl y 23FCPE

— 7 {22FPES. 28FPPE y 35FSNN

8 {I9FFOR, 25FCCP y 36FSNA

9 {I0CANE, I4NENU y ISNCNU

Figura 1. Clasificacién de 37 atributos morfoldgicos de Opuntia ficus-indica generada
por el Twinspan, con base en su variacion en 38 cultivares.

conformar nueve grupos de atributos. El grupo 1 se integro sélo con atributos del cladodio; los grupos
2,4, 7y 8 se formaron exclusivamente con atributos del fruto; atributos relacionados con las aréolas de
ambos 6rganos integraron el grupo 3; en tanto que en el grupo 6 también se reunieron atributos de esos
dos organos, ademés de la flor; el grupo 9 se conformé con atributos relacionados con espinas del
cladodio y del nopalito: por ultimo, en el grupo 5 se incluyeron atributos del cladodio, nopalito, flor y
fruto. En los parrafos siguientes se describe cada grupo de Ja Figura 1 con base en los niveles de
clasificacion: es decir. se inicia con el grupo que se definié desde el nivel primero y se culmina con el
grupo que se conformo hasta el nivel octavo de la clasificacion. Con el Twinspan, mientras mas
temprana sea la definicion de un grupo mayores seran sus diferencias con el resto de las entidades o
atributos; ademas, la cercania relativa en la disposicién final de los grupos es de acuerdo con su grado

estricto de semejanza (Hill ef al., 1975).



Es muy notable que desde el nive) 1 de la clasificacion se haya conformado el grupo 9; este grupo
esta integrado por atributos que tienen relacién con las espinas: numero de aréolas con espinas en el
cladodio (10CANE), nimero de espinas aciculares (I 4ANENU) y de espinas setosas (1 SNCNU) por
aréola en el nopalito; estos tres atributos se ordenaron en el cuarto superior del primer eje de la
ordenacidn (Cuadro 3). A O. ficus-indicu se le distingue de especies cercanas taxonémicamente, entre
otros atributos, por su escasez de espinas (Reyes e/ ¢/, 2005b); sin embargo. tanto en el analisis de
ordenacién, como ahora en el de clasificacion, los atributos relacionados con estas estructura
destacaron como importantes dentro de la propia especie. Lo anterior coincide con el criterio de
taxénomos como Britton y Rose (1919), quienes han usado los atributos de las espinas para diferenciar
especies dentro de las series de Opuntid, e incluso la escasez de espinas fue fundamental para decidir
que Ficus-indicae fuera una serie independiente de Strepracunthae (Britton v Rose. 1919; Reyes ef al.,
2005b). Por su parte, Colunga ef «l. (1986), al utilizar métodos multivariables para analizar variantes de
Opuntia, tambié€n encontraron que la presencia o ausencia de estas estructuras fue fundamental para
diferenciar conjuntos de grupos; ademas, estos autores encontraron que los atributos relacionados con
la disposicidn, cantidad y dimensiones de Jas espinas, también fueron importantes en la conformacion
de los grupos de variantes espinosas. Asi, todo indica que los atributos relacionados con las espinas,
pueden ser de valor alto para la clasificacion de Opuntia, incluso de especies casi inermes como O.
ficus-indica, a pesar de ser atributos probablemente alterados por la domesticacion.

El grupo 8, definido desde el nivel 2, lo integraron los atributos forma del fruto (19FFOR),
profundidad de la cicatriz floral (25FCCP) y niimero de semillas abortivas (36FSNA). Estos atnibutos
tuvieron VO extremos inferiores en el segundo eje de ordenacion (Cuadro 3). Es posible que estos
atributos estén directamente correlacionados entre si; es decir, un fruto con un alto nimero de semillas
abortivas genera poca cantidad de pulpa (Nerd y Mizrahi, 1994), dicha escasez de pulpa propicia que ¢}
fruto tenga una cicatriz floral profunda, o cual a su vez probablemente altera la forma del fruto. Asi,
por ejemplo, la variante 20TeAsSN (cultivar Telokihi), con 306 semillas abortivas, tiene la cicatriz
floral mas profunda (1.04 cm); en contraste, la variante 10SoRuEf (cultivar Solferino 2589), tiene en
promedio 2.5 semilias abortivas por fruto y su cicatriz es de 0.48 cm, profundidad ligeramente inferior
al valor medio (Cuadro ).

El grupo 1, definido desde el nivel 3 de clasificacién, lo formaron dos atributos del cladodio, su
forma (O1CFOR) y la cantidad de gloquidios (11CGCA); estos dos atributos tuvieron los VO extremos

superiores en el eje dos de ordenacion (Cuadro 3). En relacién con la forma del cladodio, cabe sefialar
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que los productores y comerciantes distingucn los cuatra cultivares principales para nopalito por la
forma de) cladodio; en efecto. el cladodio es rombico en el cultivar Atlixco, eliptico en el Milpa Alta,
eliptico y oblongo en los Telok3ha y obovado en el cultivar Copena V1. En relacidn con la cantidad de
gloquidios, se observé que los cultivares tradicionales otomies Telokdhd mas apreciados para nopalito,
presentan mas gloguidios que los cultivares comerciales Atlixco v Milpa Alla.

El grupo 2 se definio en el nivel 4 de clasificacion y lo integraron atributos relacionados con los
colores de la cascara del fruto (27FCCO) y de la pulpa (29FPCO); ambos tuvieron los VO extremos
inferiores en el primer eje de ordenacion (Cuadro 3). El color del fruto puede faciimente asociarse a
otras caracteristicas del propio fruto y del resto de la planta; asi, en general con la domesticacion se ha
favorecido la diversificacién de colores (Hawkes. 1983). Por otra parte, el color del fruto ha sido un
atribute importante para clasificar especies de Opuntia (Brivion v Rose, 1919; Bravo. 1978) y Bravo
(1978) lo uso para distinguir seis variedades horticolas de O. ficus-indica (que luego equipard con
variedades botanicas). Sin embargo, Reyes ef ul. (en preparacion) encontraron que el uso exclusivo de
los colores de )a cascara es insuficiente para clasificar la variabilidad existente en dicha especie. Asi,
sin subestimar el color del fruto con fines de clasificacion especifica o infraespecifica, se debe evitar
usarlo como criterio Ginico.

En e) grupo 7, segregado en el nivel 5 de clasificacion, sdlo se incluyeron atributos del fruto: peso
del mismo (22FPES) y de la pulpa (28 FPPE) y el numero de semillas normales (35FSNN). Los pesos
del fruto y de la pulpa estén altamente correlacionados con la cantidad de semilla normal (Aguilar es
al., 2003; Pimienta y Mauricio, 1989), ya que la pulpa se deriva principalmente de la envoltura
funicular de Ja semilla normaj (Archibald, 1937; Pimienta y Engleman, 1985).

Ninguno de los atributos incluidos en los grupos del 3 al 6 destac en el analisis de ordenacion.
Los dos atributos del grupo 3, formado en el nivel 6 de la clasificacidn, tienen en comin las aréolas,
uno en relacién con su cantidad en el cladodio (08 CANC) y el otro con su densidad en el fruto
(24FCAD). Orea (1986) encontré en variantes esponténeas relacionadas con diversas especies de
Opuntia en su ambiente natural (principalmente de )as series Streptacanthae, Leucotrichae y
Robustae). que la densidad de aréolas en el cladodio destacé en el analisis de componentes principales.
Por su parte, Colunga er al. (1986) encontraron que la densidad de aréotas en el fruto sobresalié en la
primera funcion discriminante candnica; asi, este atributo les permitio separar las especies de la series
Streptacanthae y Ficus-indicae. Finalmente, Kiesling (1999) destaca que, al menos en los materiales de

Argentina, es facil distinguir a O. ficus-indica de otras especies, gracias a su escasez de aréolas en el



fruto. Con base en lo precedente. es posible que la densidad de aréolas sélo sea una variable de interés
comparativo en analisis interespecifico.

El grupo 6 se conformd en el nivel 7 y lo integraron los atributos color del cladodio (02CCOL) y
densidad de sus aréolas (09CADE), ademas del diametro del pericarpelo (17LPDI) y el peso de la
céascara del fruto (23FCPE). El color del cladodio es un atributo que se debe considerar con reservas.
Las variantes de O. ficus-indica para nopalito presentan con mayor frecuencia cladodios verde olivo
(color Munsell 7.5GY), en tanto que las vartantes para fruto suclen (ener cladodios verde palido
(2.5GY). Sin embargo, esta tendencia puede ser sélo un reflejo de las diferencias de calidad del
ambienie (humedad y nutrientes) y manejo para la produccion. pues las plantas para nopalito son
mantenidas en estado juvenil, con cinco a diez cladodios plenamente desarrollados que generalmente
producen sélo brotes vegetativos. suelen cultivarse en condiciones mas favorables y el suelo de las
plantaciones se mantiene con una capa gruesa de estiércol, que equivale a unos 840 t ha! (Garcia y
Grajeda. 1982). En contraste, las plantas de variantes para fruto suelen presentar de 30 a 80 cladodios,
producen menos brotes vegetativos, se cultivan en ambientes mas restrictivos y solo se les aplicade 3 a
Stha” de estiéreol (Savas, 1995). Con respecto al peso de la cascara del fruto (23FCPE), Pimienta y
Mauricio (1989) encontraron que las variantes de solar tienden a tener cascaras mas pesadas que las
variantes comerciales. Si bien en las variantes comerciales la cdscara es menos pesada, puede ser a la
vez resistente a los dafios asociados con la cosecha, transporte v almacenamiento (Javier y Martinez,
1997).

Los grupos 4 y S se conformaron hasta el nivel 8 de clasificacion. El grupo 4 incluye los atributos
diametro del fruto (21FDIA), dulzuca de la pulpa (30FPDU) y grosor (33FSGR), asi como dureza de la
semilla (37FSDU). Tal y como encontré Aguilar (2003), hay una relacidon directa entre el grosor y la
dureza de la semilla, caracteristicas mas indeseables que su tamario o €) inconveniente necesario de su
abundancia. Posiblemente la dulzura se relaciona sélo débilmente con la domesticacion, pues si bien se
ha reconocido cierta tendencia hacia frutos dulces (Colunga et af., 1986), se encuentran frutos con
valores altos de °Brix tanto en especies silvestres como en variantes cultivadas (principalmente de la
serie Strepracanthae) (Valdez er al., 1996).

El grupo 5 fue el mas pumeroso, pues incluyo 14 atributos: del cladodio, ¢l area (03CSUP),
longitud (04CALA) y anchura (0SCAAN) de las aréolas. distancia entre hileras de aréolas (06CADI) y
numero de hileras de aréolas (07CANH); del nopalito, prominencia del podario (12NPOD) y longitud
de la hoja (J3NHLO); de la flor, longitud del pericarpelo (16LPLO), numero de ldbulos del estigma
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(18LLOB); del fruto. longitud (20FLAR). grosor de la cascara (26FCGR), longitud (31FSLO) y
didmetro (32FSDI) de la semilla normal y nimero total de semillas (34FSNT). La mayor parte de estos
atributos no se relacionaron con los patrones mas notables revelados por la ordenacion con el Decorana
y tampoco parecen ser atributos con utilidad para la clasificacion de las varjantes infraspecificas

es(udiadas.

Conclusiones

La variabilidad de los atributos morfolagicos de O. ficus-indica es amplia y la de algunos de ellos
esta directamente relacionada con las presiones de seleccidn probablemente ejercidas durante el
proceso de domesticacion. En dicho proceso destacan, en primer lugar, de acuerdo con el eje uno de
ordenacion, en las variantes para nopalito las espinas del cladodio y del nopalito han tendido a
incrementarse, lo cual se contrapone con la tendencia al predominio de los colores claros en el fruto de
las variantes tuneras. El eje dos destaca los gloquidios del cladodio que con la domesticacion han
tendido a incrementarse y las espinas setosas del nopalito, ¢l nimero de semillas abortivas y la
profundidad de la cicatriz {loral en el fruto. se han reducido. El eje tres confirma que con la
domesticacion, Ja cantidad de glogquidios del cladodio se ha incrementado y que e} mimero de aréolas
con espinas en el cladodio se ba reducido. La clasificacion de los 37 atributos estudiados generd ocho
grupos. Los atributos que podrian ser mas utiles para el reconocimiento de estas variantes
infraespecificas con distinto grado y proposito de domesticacion son: a) del cladodio, la forma, ¢l
numero de aréolas en una cara, el numero de aréolas con espinas y la cantidad de gloquidios; b) del
nopalijto, el numero de espinas aciculares y setosas por aréola; ¢) del fruto, la forma, el peso, la
densidad de aréolas, la profundidad de la cicatriz floral, el color de la cascara, el peso de la pulpa, el
color de la pulpa, el nimero de semillas normales y el nimero de semillas abortivas. Los atributos
probablemente ajenos al proceso de domesticacién y por ello con mayor valor para la sistematica del

género son: los atributos florales, la longitud de las hojas de los nopalitos y el nimero total de semillas.
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VARIACION MORFOLOGICA
DE Opuntia (CACTACEAE) EN RELACION
CON SU DOMESTICACION EN LA ALTIPLANICIE

MERIDIONAL DE MEXICO

JUAN ANTONIO REYES-AGUERO, JUAN ROGELIO AGUIRRE RIVERA
y JOSE LUIS FLORES FLORES

I génere Opunna \sensu

strictoy estd (ormado por

189 especies {Anderson.
2001). Lus 83 expecies mevicanas de este
género (Guzmiitn er al.. 2003) han sido
agrupadas ep 17 senes (Bravo. 1978).
Registroy arqueobotinicos respaldun uny
correlacidn de Opwniia con Homo sapiens
mayor que 9000 anos (Calten, 1966). En
cl neolftico del sur de la Aluplanicie. hay
evidenciuas de domesticucion de O. ficus-
indica (Bravo. 1978). En ¢l none de Ia
Altiplanicie el paleolitico persistic hasta
que los conguistadares espafoles funda-
ron pueblos y comunidades (s. XV v
XVI). v crearon un ambiente para Opin-
tig inédilo cn esa rcgién: los solures o
huertos de traspatio. Desde entonces. lus
nopaleras de solar en estu region han sido
la sintesis del esfuerza de gencraciones
de recofectores. guicnes hun uacopiado 1o
mis d0l o atracuivo de lus nopaleras sil-
vestres (Figueroa ef al.. 1980). A media-
dos del 5. XX, en la Aliiplanicic Meridio-
nal sc inicié el establecimiento de planta-
ciones comerciales con algunus varianics
de solar, que ya suman miis que SO000ha
para (una y mds quc 10S00ha para nopa-

lito (Mondragdn y Pérez. 1994). Asic ¢n
México existe uran riquera de sarisates
de Opimtia con dilerente grado de do-
mesticacion.  desde  lax recolecladun o
plantadas camu ceccos vivos ¥ burdes de
taludesx de parcelas y las propias de sola-
res. hasta de plantaciones  comerciales
(Figucroa e/ al.. 1980. Colunga ¢f uf.,
1986; Rodrigucz y Navu, 1998).

La Altiplanicic Meridio-
nal (Figora 1), vbicada ¢n ¢} centro-nunc
de México, Gieme una superficic  de
~300000km*. Extd conformada por nume-
rosos valles separados por scrranius ¥ so
altitnd medja es de 2000m: estd limiada
por las Sierras Madre Occidental y Orien-
wal. sl sur por la Cordillera Neovolcinica y
al norte por serrunias de dircecién NO-SE
que la separan de la Aluplanicie Septen-
trional. Comprende parte de los estados de
Zacatceas. San Luis Polosi, Aguoscalicn-
(cs. Jahsco. Guanajuata, Querétaro, Hidal-
go. Michouscin y et Disinio  Federal
(Tamayo. 1988). Su climu ¢s seco eslepa-
rio; en los valles v laderas inmediatas pre-
valecen lox matorrules xerdfitos y en las
serraniax los encinares y pinonares (Rre-
dowski, 1978). De las 81 especies mexica-

nay de Opuniia. 29 se distribuyen cn csa
Altiplanicie (Guzmidn ¢ ol 20033 ¥ algu-
aan. como O, sweplocaniha Y O. laworri
cha. son dominantes Nsonomicas del upo
de vegetacion natvaal conocido como ma-
lorral crasicavte o nopalecu  (Rzedowski,
1978).

El iawerés inicial por I«
domesticacién de Opuntia s¢ cenud cn espe-
cular sabre las cspeciey ancesrales de O.
ficus-indica (seric Ficus-indicae), la especic
con mayor gradv de dowesticacion (Reyes
et al.. 2004). Bravo (1978) sefialé que ulgu-
nus  espocies de la ~eric Sucplacanthae.
como O. Mypriacantha. O. lasiacantho. O.
niegacansha 'y O. strepiucantha, enian tm-
bién algin grado de domesticacion. Omas (5
especies con grado  vanable  dv huma-
nizacién, algunas de las series ya menciona-
das (0. widulen ¥y Q. criussa de Ficos-
indicae: 0. chavena. 0. joconostle v O.
pachana de Suepacnthac), y de series dife-
centes. como Dillenianae (O. cumabrigien-
s15), Elatiores (0. fidiginosa). Leuocolrichae
(0. leucotricha). Macdougalianc (O. atropes
y O. velntina), Phacacanthae (O. rastrera).
Robustac (0. robusta y O. vochinera) y To-
wenwsue (O, grilinchi y O. fementosa) fuc-
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ron analizadas por Figueroa er al. (1980) o ) TABLA 1
Colunga et al. (1986). Posteriormente se han ATRIBUTOS MORFOLOGICOS EVALUADOS EN 243 VARIANTES DE Opuntia
documentado 144 varianies adicionales de

Opuntia, denominadas y apreciadas por los Alributo y unidades de medida Promedio Amplitud CoeﬁFiu:n(c
recolectores y cultivadores de nopal de la 0 moda -, Gemaciin
Atudplanicie Mendional, pero  dificiimente Cladodio
asignables a una especie en particular. Longirud (cm) 34,13 17.17-60,00 18.35
La importancia econdémi-  Anchura (cm) 2091 t2.17-29.33 15.21
ca adquirida por ¢l nopal en México. sus  Grosor (cm) 1.88 0.65-3.70 31.82
pumerosas variantes oulizadas. su ampha  Longid de Jas aréolas (cm) 0.38 0.23-0,30 19.38
variedad |n0rf0légicvd ¥y el interés de  Anchura de las aréolas {cm) 0.28 0,17-0.32 24,02
ﬁ[omgjorado[cs motvé varios estudios Distancia cntre aréolas (cm) ENB) 1.06-6.23 20,41
(Colunga et af.. 1986 Valder er al., 1997; Nlémcro de hileras de aréolu.% ¢n una cara e 9.70 4,17-15.33 16,86
Agvilar et al.. 2003) sobre su variacién NLIIml:ro de an%olas cn [Os mirgenes 6).36 25,67-226.33 30.13
morfologica. En estos andlisis, el drea de  Numero de arcolas em™ 0.16 0.05-0.82 50.64
procedencia de las variantcs fve el Altipla- lemcro dc arc(_)las con espinas 54,84 0.00-153,83 SIL.i8
20 Potosino-Zacalecano. esto es. ~15% de Nimero de ¢spinas por arcola 3,03 0.00-9.67 52.87
12 Altotanicie Meridi al las v v, J Ndmero de espinas radiales (0-20°)* 0.72 0.00-5.17 129,51
2 Auplanivie Mendionil; 1as Vanantes. Ue  Ngmero de espinas difusas (21-74%)° /.68 0.00-5.50 67.68
6 a 66, sc identificaron solo ocasionalmen-  Nymero de cspinas ercetas (75-100%) 0.64 0.00-3.17 74.28
te con nombres cientificos; se analizaron [ gngjiud de la espina mas larga (cm) 1.63 0.01-3,68 47,83
de 2 a 33 atcibulos; y lus técncas estadis-  Longiud de la espina mis corta (ci) 0,85 0,01-1.86 50,32
tcas utilizadas fueron andlisis de varianza.  Nmero de espinas con Jongitud <0.99cm 0.78 0.00-5.33 105.86
ordenacibn (companenies pnncipales) Y  Numero de cspinas con longitud de 1.0 4 299cm 2,17 0,00-6,17 6210
clasificacién (agrupacién aglomeratva). Nuamero de cspinas con longiled >3.0cm 0.08 0.00-2.00 34243
Aunque se ha avanzado X Nopalito T
en el estudio de la Vma_b'l'd“d morfolégi-  Nymero de espinas por aréola 0,73 0.00-3.00 83.66
ca de Opuntiu, en especial de sus érganos : Frato
de interés cf,onémlcq de esos (rabajos se Longitud (cm) 6.52 2751127 22.95
puede colegir que el awrraso en la taxono- o
mfa de Opunti debe al supuesto impli- Anchura {(cm) 478 2,32-6.82 16,23
A punila st aee PUEsto ympli- by (g) 88,05 7.56-237.95 4546
cilo de que solo 1a seleccién natural ha in- Ndmero de aréolas cm™ 0:87 0.04-4.00 46,03
fluido en dicha variabilidad. Por ello. el pryryndidad de la cicotriz florat (cm) 0.44 0.03-1,04 46,03
objeuvo del presenie trabajo es analizar 2 Digmeiro de la cicauiz Norat (cm) 2,30 1,31-3.47 16,31
la vez ja variabilidad de alributos morfol6-  pegq de ta cdscara (g) 41,32 7.04-104,27 4120
gicos con o sin interés econémico de nu-  Grosor de 1a cdscara (¢m) 0.65 0.14-6,12 82,93
merosas variantes dc Opuniia, para contri-  Color Monsell de la cascars 25R  2.5GY-5RP 44 87
buir a dilucidar su taxonomfa y el proceso  Longitud de la pulpa (cm) 4.88 ).15-8,70 28,76
de su domesticacion. Anchura de Ja pulpa (cm) 3,96 0,75-6.10 2341
Peso de la pulpa (g) 14.26 0,50-145,10 56.95
s Color Munsell de la pulpa 2,5R 2.5GY-7,5RP 46,75
Materiales y Métodos Dulzura (*Brix) P 12.95 1.74-18.92 18.62
De septcmbre 1998 a Longimud de las sem}llns normales (cmy) 0,40 0.27-0.51 11,31
agosto 2002 se realizaron exploraciones Anchuora de 1as Scmll_las normales (cm) 0,34 0.23-0.44 10.22
en el 4rea de estudio para obtener mues- Numero total dc semillas . A 218.81 16,00-518,40 3798
Nimero de scmillas abortivas o esténles 35,30 0,17-306.00 122,21
Pcso 1otal de las semillas 2,85 0.02-8,94 4375
Peso de las semiltas normales 2.70 0.02-8.53 42,88
Pcso de las semillas abortivas 0.22 0.00-1.49 97.38
Durcza de¢ las semillas normales (kgf) 161.77 24 .33-434.00 43.92

¢ Cousiderando la superficic del cludodio como horizonal

twas dc variantes dc Opuntio que: 1) fue-
ran apreciadas y cullivadas por sus
cladodios (1allos desarrollados, no lignifi-
cados, ulilizados como forraje), nopalitos
(cladodios jévenes o inmaduros con hojas
verdadcras, consumidos como verdura) o
por sus frulos (con pulpa abundanie ¥y
dulce, y cidscara dclgada, denominados
tunas; o frutos con pulpa reducida, pero
con céascara gruesa y dacida, llamados
xoconostles); 2) fueran reconocidas con
nombres comunes incquivocos por los re-
colcctores y cultivadores de nopal: y 3)
formaran, preferentemente. parte de plan-
taciones de solar o comerciales (algunas

Alliplanicie Meridional

Figura |. Unidades orogé-
nicas (nimecros ardbigos) y
regiones  geomdrficas  (nd-
mcros romanos) de México
{Tamayo. 1988).
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TABLA N
PROCEDENCIA DFE {.AS VARIANTES DF. Opuntiv ESTUDIADAS

Licihidad. municipio o delegacion. estado Lat N/ Long O Aliwd Numero
(msnm) d¢ recolectas
Milpu Alus, Milpa Alce Diswrito Federd 19°1 1 1 4901 2614 1
Chupingo. Texcoco. México [9°M) 7 9R%S2 2250 24
San Marun de las Pirdnstdes. S.M.P. Méxicy 14°42° 1 YR30 2280 7
AXxupusco, Axapuseo. Méxiva 19943 7 98>335 2330 3
El Salo. Epazoyucan, Hidalpo 20°01° 1 9838 200 |
Real del Monte. Real del Mowe. Hidalgo 20P0R 7 9R*54° 2660 [
Chicavasco. Actopan, Hidalgo 2P0 1 9ReST 2020 {3
El Rincon. El Arcnal. Hidalgo 20°16° 7 98°5° 2000 |
Gonzdlez. Gonzélkez. Santiago Je Anaya, Hidatgo 202X 1 9BnSK 2060 Y
El Nath. Ixmiyoilpan, Hidalgo 229" 1 99°1 1 3060 K
Sun Andrés Daboxtha, Cardonal, Hidulgo 200817 7 99°Qx 2000 10
San Luis de la Puz. Suan Luis de lu Puz. Guanajuato 21018/ 1XF3 1T 2020 6
Las Papax de Ambit. Ojuclos. Jaliseo 20X 710193 2280 IR
El Sivo. Pnos, Zacateras 20957 7 101" 219 1
La Montesa. Villa Garcia, Zacoiecis 2703/ 101°49 2140 14
Cl Rucio. Villa Garcia. Zacategas 229000/ 1O1PST 21K 1
Lu Victoria, Pinox. Zava(erax I2°(S 700137 2130 4
Trinidad Nore. Phos. Zaciecas 27 £ 101°3 1 2140 Y
Las Arcinas, Trancoso, Zacolecas 22943 7 102°21° 2190 3
La Pilic San Luis Powosi. San Luis Powosi 22702 1 1XFS2T 1870 {8
Pozos, San Luis Potosi, San Luix Potoxf 22006 / P46 1RV 14
Patina de ls Cruz. Soledad de G. S.. Sun Luis Potosi  22°13 7 1KXX32° 1850 Y
Cd. de San Luis Potos{. San Luis Potosi 22000/ 100°58° 1370 2
Los Retes, Mexquitic de Carmony, San Luis Potosi 22°15° /7 101°04° 1930 19
Sun Elfas, Armadilto de los Infanic. San Luis Potosi 22718/ 100°46° 1950 7
La Maniequilla, San Luis Potos{, San Luis Polosi 22705/ )00°52° 1850 11
Loma Larga. Abualulco. San Lais Polosi 2226° 7 101°09° 1940 9
Charco del Lobo. Macteruma, San Luis Potosi 22°35° 1 101°10° 1950 R
El Palmar, Villa de Amiap. San Luis Polost 27754710118 2170 1
Potrero. Rea de Catorce, San Luix Potosi 23°42 1 106751 2430 R
Albercones. Dr. Arroyo. Nuevo Lcén 2142 710001 IR0 2
Toul 242

s¢ obtuvicron en nopalerus silvestres y
plantaciones experimentales). Sc hicicron
483 recolectas. cada una con materiules
de 6 plantas. En cada planta se evalud un
cladodio de 2-3 anos de edad, con cwvi-
dencias de que ya hubicse enido brotes
vegetativos y/o reproductivos, un nopalito
y un fruto maduro. Originalmenie xe cun-
sideraron |18 atributos. perv (cax andlisis
de ordenacién preliminares. fucron ¢limi-
nados los de baju cocticiente de vari-
cién. cedundanies o con vulores de orde-
nacion inteymedios, Asi. solo se conserva-
ron 42 auibutos morfologicos (Tabla ).
l.ag obxcervaciones v mediciones de las
aréolas s¢ hicicron en Iy zona centrul de
und de las caras del cludodio. Las medi-
ciones  hoxta  1Sem ~¢ realizaron
calibrador digital y lus mayores con cinta
métrica metdlica. La definicion de colores
de cludodiox y frutos se busO ¢n tablas
Munsell (1934, 1977). Lox Irulos v xus
partcs sc pesaran en una balunza digital,
La durcza de lus semillix se evalud con
una miquina de compresion  Instron®
1000. Las recolectas. debidumente prepa-
radar como especimenes. xe depositaron
en ¢l herbario SLPM de la Universidad

<on
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Ayténomu de Sun Luis Putosi. Ly mariz
bidsica de varianies por atributos xc some-
16 « ordenucin y clasificacion: con cllo,
se descaad casi la mitad de lax recoleclas
por infarmacién incomplela. sgual proce-
dencia y nombres idénticox v similares, y
por semejunza morfoldgica segiin la claxi-
ficacién preliminar, Asi. o mauriz defini-
lva xc ntegro con 1Y ributos  del
cladodio. uno del aopalilo y 22 del fruto
de 24X vuriantes recolectdus en 3 locu-
lidudes Jde xicte estados de la Altiplanicie
Meridional (Tubla 1),

Ly infonnacion de  lu
matriz. defimtiva sc ordend con ¢l andligis
de correspondencias sin tendencia (Deco-
rana) y se clasifice en forma jerdrquica
divisiva v palitdlica con ¢l programa
Twinspun  (McCune ¥ Meflord, 19991,
Los resulados de ltox anidlisis se interpre-
faran con buse cn los munuales de los
programas (Hill. 19794, b) y en las apli-
caciones de umbos progrumas tAguirre,
1989). Cudu cje extd integrado por las
241 varianies, dispucstas segin su valor
de ordenacion, Los patrones significativos
en la ordenacion con ¢l Decorana se re-
conocen por su coelicienic de determina-

cién (proporcian de la variacion cxplica-
da por la ardenacion) a ravés de (a rela
cidn entre 1 distuncin euclidiana del cs-
paciv no reducido de los datos v ¢l espa-
cio de la ordenacién (MeCune y Mefford,
1599). Una vez reconocidos dichos patro-
nes. cada cje o gradienle de ordenacién
se dividid en S partex o scementos. de
wcuerdo con sus valores de ordeaacion.
segin Aguirre (J989). la cantidad de va-
rizntes por sgmeaw vand de 2 oy 149,
Finalmenic. en lox Ires primeros ejes sc
describicron lox S segmentos o guinios
Licmpre ¥ cwando  presentacan  alguna
tendencia de ordenacién identificable a
simple vista): pnmero los dos quintos ex-
tremos. luean ¢l iniermedio v al final lox
segmentos 22y 4% En pramedio. cads seg-
mento s¢ integré con 48.6 varigaies. Las
descripoiones de los quintos 2, 30y 4° g
basaron <olo ¢n lus 10 variantes de la
vona intcrmedia: en ¢ mismo sentido, ¢n
Jos segmieats extremox 1y 5% ge consi-
deraron sole las diez variantes extremax
Como en los gradientes los cambios son
suliles. e observé que con 10 varanies
de los extremos de los segmenios ¢y 5%,
y 10 vanaaiey intermedias de los demis
scgnicntos, st facilituba ¢l recunocimiento
de las tendencias en la variacidn mor(olo-
gicu y la nawraleza de cada gradienic,
La clasificacion con ¢l

Twinspan ¢ hasa ¢a arbulos que resul-

tan ser preferenciales (Hill. 1979b): asi.
las variantes de cada grupo formado por
¢l Twinspan comparlen ciertos alrihuos.
Deniro de éstox hay algunos allamente
preferenciales que @ sv vez sirven como
atmbutos indicadores v acentiun la afini-
dad cpure vananies de un grupo y la dife-
rencia cntre pares de grupos (Aguirre,
1989). Los atributos indicudores se utili-
sason para describir y discutir la clasifi-
cucién rexultante,

Resultados v discusion

Aapertas deseriprivos

Lus especices del 98.76%
d¢ lax variantes fucron dentificadas vy
pertenceen a 7 senes (Tably 11T). De 6 se-
ries ya sv habian registrada cspecies con
dierente  gride  de  humanizacion  (Fi-
gucrod o1 al.. 1980. Colungy er af.
1986): ta novedad ex [ erie Opuntiac.
pues 0. compressy se obiuve en uny
plantucion experimental. apreciada por su
nopalits ¢n ¢l norte de México. En cmn-
bits. no & regizwuron espevies de las se-
rics Flatiorex, Phacacanthac y Tomenio-
sae, sehaladax por Figucroa o7 al. (198D
v Colunga #f ul. 11986). La representante
de Phaeicanthue en el Aluplane ex O.
rastrern, . nopal - xilvesire  aprovechado
coma forraje. que sc climing en lok anali-
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TABLA 1II
[DENTIDAD TAXONOMICA DE LAS
243 VARIANTES DE Opuniia

ESTUDIADAS
Sene Especies Nimero de
varianies
Dillenianae O. lindheimeri 3
Ficus-indicae 0. ficus-indicu 30
Leucotrichac O. lencorricha 1
Macdougahianae O. atropes |
O. duranguensis 5
O jaliscana |
0. velutina 1
Opuntiac 0. compressa )
Robustac O. cochinera )
0. mbusia 3
Streplacanthae O, albicarpa S1
0. megucantl 31
0. chuvenu 14
O hypruacantha 23
O. joconusile 11
0. lasiacantha 6
O. nmnalae |
0. oligacantha 3
0. reedowski |
O. spinulifera 1
O. streptacanthu 23
Posibles hibndos O. sirepracantha 2
x O. rwbusia
O. sirepuucuniha |
x O. cochinera
Sin idenuficar 3
Total 243

sis preliminares por falta de datos. Las
otras 2 series lienen su distribucién natu-
ral en las regiones cdlidas del centro-sur
de México (Bravo, 1978; Guzman e/ al.,
2003), aunque (ambién sc encuentran en
solares del surocste de la Altplanicie
(Colunga et al. 1986). Las series con
mayor niinero de variantes fueson Suep-
tacanthae. que (ambién resulté con mas
especies. y Ficus-indicae. Esta riqueza de
Steeptacanthae la confirma como fuenie
de numerosas “variedades y formas horti-
colas™ (Bravo, 1978). A la vez, la riqueza
de variantes de la senc Ficos-indicac
concuerda con la preferenciu de los culti-
vadores dc nopal por O. ficus-indicu (Re-
yes ef al.. 2004).

Los coeficientes de va-
riacién (CV) de los 40 atributos de natu-
raleza continua (Tabla 1) {ueron dc 10,22
a 342,43%. La mayor parte de los alribu-
s (25) wvieron CV emire 1022 vy
49,90%: una cuarta partic (6 en relacién
con las cspinas de¢ los cladodios. ) con
su densidad de aréolss. { con las espinas
del nopalito y 3 con el fulo: peso de
pulpa, grosor de la cdscara y peso de las
semillas abortivas) enire 50.00 y 99.90%:
el ntimero de espinas con longitd
<0,99cm. el ndmero de semillas abortivas
por fruto y el mimero de cspinas radiales

IMERDENDIA  AUG 2005. VOL. 30 N° 8

TABLA IV
PARAMETROS DE LOS TRES PRIMERQS EJES DE LA ORDENACION CON
EL ANALISIS DE CORRESPONDENCIAS SIN TENDENCIA (DECORANA)

Eje Valor Cocficiente de Coclicient¢ de Amplitud de
propio delerminacion delerminacion los ejes de
. ) _ acuomulado _ordenacién
| 0,045 0,455 0.455 19
2 0.022 0.201 0.656 87
3 0.012 0.157 0812 100
wvieron CV de 10580, 12220 y e« grunde (846 y 5.87cm de longivd y

129.50%. respectivamente; y el ndimero
de espinas con longitud >3.0cm tuvo el
mayor CV (342.43%). Eslos resultados
concuerdan con lo registrado para O.
ficus-indica, donde los wmayores CV
(88.94. 116.20 y 224,40%) correspondic-
ron 4 atribulos relucionados con las espi-
nas del nopalito (mimero dc  espinas
sctosas y de espinas por aréola) y del
cladodio (cantidad de aréolas con espi-
nas). respectivamente.

Segin Heiser (1995) en
las plantas domesticadas los 6rganos y
estrucwras de mayor interés humano pre-
senn la mayor variabilidad morfolégica.
En Opunria csio sucede con las espinas
del cladodio y del nopalite. Asf, a la va-
riabilidad rcconocida de los atributos del
fruto (Colunga er al.. 1986) se debe agre-
gar de! cladodio Ja cantidad y disposicién
de las espinas. y la densidad de aréolas;
del nopalito el mimero de espinas por
aréola; y del {ruto el grosor de la cisca-
ra.

Ordenacion

El cocficientc dc deter-
minacién acumulado por los tres primeros
ejes fue 0813 (Tabla 1V). Este valor es
suficientemente allo para sustentar la exis-
tencia de los patrones, gradienles o ten-
dencias  reconocidos  por el andlisis
(McCune y Mefford. 1999). Reyes er al.
obtuvieron un valor menor (0,63) para la
ordenacién de auibulos y variantes de O.
Sreus-indica.

Primer eje o gradiente. El guinto supe-
rior del primer gradiente comespondi a $
varianles, 4 de O. ficus-indica y 1 de O.
albicarpa. Ex promedio, estas varianles
se carsclerizan  por cladodios grandes
(40,78; 23,10 y 2.85¢m de longitud, an-
chura y grosor, respectivamente): con
aréolas en hileras distantes unas de otras
(3,57cm). escaso namero dc hileras c¢o
cada cara (8.83). baja densidad de aréolas
(0.12¢m*) y pocas aréolas en ¢l margen
(47.73). Solo algunas aréolas de la cara
(15.0%) pascen pocas espinas por aréola
(0.4, Las espinas licnen posicion difusa,
ocasionalmente erecta y nunca radial. y la
espina mis lurga mide <0.18cm. El fruto

deimetro. y 157.4g de peso). con cicatriz
floral ancha (2.79cm de didmetro). casca-
ra gruesa (0.91cm) y pesada (63.52g).
con densidad baja de aréolas (0.44cm™) y
amanlla (2,5GY). La pulpa es alargada
(6.84cm) y pesada (87.412), represen(a
55,53% del peso total det fruto. es dulce
(14.25°Brix) y del mismo color dc ta cds-
cara; con abundante semillas por (ruto
(405.41: 32.8% abortivas), y scmillas nor-
males largas (0.44cm). Estas varianies
fueron recolectadas en solares: 2 se culti-
van para nopalito. 2 para wna y | parza
wna y nopalilo.

En el quinto inferior se
ordenaron 1Q varianwes, 4 de O. strepta-
cantha, 3 de O. hyptiacaniha, 2 de O. jo-
conosile y 1 de O. lencatricha. Estas 10
variantes presentan en promedio cladodios
pequeiios (26,73x19,67x1,7lcm), con aré-
olas en hilcras cercanas entre sf (2.32cm),
numerosas hileras de aréolas en cada cara
(11.87). densidad alta de aréolas
(0.33cm™®), muchas en el margen (86,83).
De las aréolas de las caras 96.18% 1ienen
varias espinas por aréola (5,92), en posi-
cion radial, difusa y a veces erccta. de
>1,0cm. Fruto pequeiio (4.13x3,7lem:
157,4g), con cicawiz floral pequeia
(2,02cm), cdscara delgada (0.55cm) y li-
viana (22,02g), densidad alta dc aréolas
(1.93cm®) y de color rojo (2.5R). pulpa
pequeiia (2.82em de longilwd y 13,66g),
con peso menor que la mitad (37,05%) del
wotal del f(ruto. rojo-pirpura (7.5RP) y
poco dulce (11.02°Brix); pacas semiilas
por fruto (117.79). pocas (5.39%) abor-
tivas y semillas normales cortas (0,34cm).
Seis de  estas varianles proceden de
nopaleras sijvestmes, 3 de solares y | de
cerco Vivo. (odas son apreciadas por sus
frutos.

El quino central com-
prendié 93 variantes de O megacaniha
39), O. atbicarpa (23). O. hyptiacantha
(8). 0. robusta (5). O. lasiacantha (4), O.
chovemt 'y O. strepracantha (2 de cada
una), O. atropes, O. durangenyis, 0.
lindheimeri y O. rzedowski (1 de cada cs-
pecic). 2 de un posible hibrido de O.
sireplacantha X O. cochinera 'y 2 sin
identificar. Las 10 variantes ordenadas en
la parte media de esle segmento presen-
lan atributos morfolégicos con valores
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TABLA V

GRADIENTE DE DOMESTICACION ASOCIADO AL PRIMER EJE DE ORDENACION DE 234 VARIANTES DE Opuntia

Gradienie de
domesticacion

Segmento del eje
de ordenacién

{ +

12

O D000 DL QOCC

Especies*

0. ficus-indica vy
0. albivarpu

. streptucuntha,
O. hyptiucantha.
O. jotouosile y
0. lencotricha

Aunbutos

Cladodio grande. con pocas hileras de aréolas, densidad baja de aréolas, pocas
aréolus con algunas expinas, espinas cortas y difusas. Fruto grande v pesado. con
densidad baja de aréolas, cicatriz (loral grande. ciscars groess. cdscara y pulpa amarillas,

pulpa dulce, semillus abundantes. un tercio gbortiva y semullas normales lacgas

. ficux-indica,
. albicarpa y
. megacontha
. megoconihu,
. albicorpa y
. hyptiacatho

. streptocanthy,
hvpriacontha,
. thavena y

. megacuntha

Clydodio pequcho, con muchus hileras de dréolas. densidad alta de aréolas, 1odas las
aréolas con espinas, espinas largas, radiales, difusas y crectas. Frulo pequerio. liviano.
cun aréolas densas, cicatriz flordl pequeiia, cdscara delgada. cdscara y pulpa rojas,
pulpu poco dulce, escasas semillas normales y abostivas y semillas normales cortas,

*En cada sepmento lus especies se ordenacon de mayor a menor admero de varianies representadas.
** Las dimensiones de lox atributos morfoldgicos en los segmentos 2, 3. y 4 fueron intcrmedios. aungue con la misma lendencia: fas del 2 Tueron més se-

mejanies 2 las del 1.y las del 4 a las del S.

cntre los extremos dcescritos de los quin-
tos superior ¢ inferior.

En ¢l scgundo quinto se
ordenaron 56 vanantes de O. ficus-indica
(26), O. albicarpu (25), O. megacantha
3). O. compresa y O. lindheimeri (1 dc
cada especie). Las 10 variantes de Ja par-
te media de esle quinto presentan valores
medios enwre los de las variantes de los
segmentos central y superiar. aungue mis
proximos a este Glumo.

En el cuarto segmento
se dispusieron 79 variantes de O. strepia-
cantha {18). O. hypiiacantha y O. chave-
na (12 de cada especie), O. megacantha
y O. joconostle (9 de cada vna), O. du-
ranguensts (4). O. oligacanthu y 0. ro-
busia (3 de cada una), O. lasiacansha y
0. lindheimeri (2 de cada vna) O. cochi-
nera. O. juliscana, O. majudae, O. spinu-
lifera y O. veluina (1 de cada especie).
Las dicz variantes de la parte media de
este segmenlo, presentan atributos morfo-
16gicos con valorcs entee los de los seg-
mentos intermedio ¢ inferior del gradien-
le. aunque mds proximos a los de este 0l-
tinio.

Deslaca que en el seg-
mento superior solo s¢ ordenuran varian-
tles de las 2 especies consideradas con el
mayor grado de domesucacién  por
Britton y Rosc (1919). Bravo (1978) y
Reyes g1 al. (2004); ademds, en el extre-
mo opuesto predominaron vanantes que.
aungue presentes en ambientes humaniza-
dos (Figueroa er of.. 1980; Colunga et
al.. 1986). pertenecen a especies domi-
nantes en la mayoria de las nopaleras sil-

vestres dc la  Aliplanicic Meridional
(Rzedowski, 1978). Britton y Rose (1919)
consideraron a Q. streplucantha como cn-
tidad taxonémica discreta. Sin embargo,
segn Bravo (1978) y Kiesling (1999)
esla cspecic es un complejo laxonédmico
que incluye a O. hypriacantha. O. chave-
na, 0. megacantha y O. albicarpa. con
1a) variabilidad morfolégica que lo hace
omnipresente en lodo el gradiente.

Este primer ¢je de orde-
nucién parece corrcsponder a vn gradien-
lc de domesticacién en relacién con cl
frato (Tabla V). En esle respecto s¢ con-
firoan las tendencias sefialadas por Co-
lunga ¢r al. (1986) y Valdez et al. (1997),
que las variantes de Opunsin miés utiliza-
das para [ruo presentan cladodios gran-
des y espinas escasas. asi como {rutos
grandes, de colores claros, dulces y rela-
tivamentc menos semillas normales. A di-
chas tendencius se ugrugu la mepor canti-
dad de aréolas y cipinax covtas, coando
existen, y cn disposicién difusa. La mu-
yoria dc estas tendencias son parte del
sindrome de domesucacién mas amplia-
mente reconocido: gigantismo de los 6r-
ganos de interés (en este caso el fruto, y
posiblemente  de  wanera andirecta, el
cladodio). reduccion de estructuras fisicas
prolecloras como las espinas, mcjora-
micnto del aspecto y sabos de los frulos.
y reduccién o eliminacion de sus semitlas
(Hawkes, 1983; Baker, 1971). Sc ha scfia-
lado (Colunga er al. 1986; Mondragon,
2001) el predominio de f(rus de color
verde claro en las variantes mds humani-
zadas. sobre los amarillo-castafio y rojo-

purpura; en cambio, en las nopaleras cs-
pontancas, prcdominan  frulos rojo-pur-
pura. La dulzura es reconocida como un
atributo de la calidad de) fruto (Valdez ef
ol 1997) y si bien se confirma cierta
iendencia a mayor dulzura de 1a pulpa
con la domesticacién (Colunga et af..
1986). esta relacién parece no ser lineal.
ya que al aumentar el tamafio de! fruto
su duizura puede disminuir (Valdez er al..
1997).

Cabe resaltar la tenden-
cia a4 la reducci6n de la cantidad de
aréolas en el cladodio. Ea Opuntia los
nopalilos y las flores sorgen de yemas o
meristemnos  areolares  {Bowers,  1996).
Cada aréola genera una flor o un nopali-
10, pero solo lo hace una vez: es decir. el
meristemo s¢ agotla (Gibson y Nobel,
1986). Sin embargo, los cladodios produ-
cen brotes florales o vegetativos por va-
rios afios, pues solo pocas yemas brotan
cada ano. Después. la mayor produccion
dc brotes ocurrc en los cladodios mas re-
cientes. de | a 2 aios de edad (Gibson y
Nohel. [986: Bowers. 1996).

E! gradiente principal de
domesticacién descrito se relacions sobre
todo con el fruto: <in cmbargo, con va-
viuntes de O. frcus-indica (Reyes et al .
2004). Jos exircmos del primer cje dc of-
dcnacién revelaron dos tendencias en la
domeslicaciéon: hacia variantes pars nopa-
Ino {cladodios pequeiios y con varias aré-
olas con cspinas, nopalitos con zlgunas
cspinas y cspitas sctosas en sus aréolas,
y frulo amarillo), y hacia variantes para
fruto (cladodios grandes, aréolas sin espi-
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pas en ¢l cladodio v en ¢l nopalito, & (ru-
tos rojos k. Aguoslar ¢f ol (2003, con base
en la variabihdad morfelégica de las xe-
millas de 403 varianies de Opunna. iden-
tificuran dux lendenciax en su primer egje
d¢ vrdeaacién: variiiies de Irulos Lipo
wna v ovarisales para oopalite, de frule
con semillay abortivas abundanies y poci
pulpa.

Segrndn gradiente, Exn el quinto superior
de exte gradiemie ~e¢ ordenaron (0 va-
riantes. 9 de O. alhicurpuy v 1 de O.
latiacantha. En prumedsa, ¢ caracteri-
zan  por ener  cladodios  largos
(43, 44em), muchias expinas por aréola
(5.02). la mavoria difusas v oalgunas
crectas. la espina mis larga <2.33em y I
mayoriy >1.00m. Fruto erande
(7.88x3.58¢m: 135,048y, con cicatriz flo-
ra) poco profunda 11 2ca), pera de dia-
metro grande (2.71cm). ciscara y pulpu
amanllax (353GVy, pulpa prunde
(6.33%4.92¢m): semillas Targax (0, 45¢my,

numerosas {304.3y v pesadas (2992 por
(rutg). 85.964% nornuiles.
El qumo mfenor com-

prendid 17 vanantes, Y de O. ficks-indica. 3
de O. lmdheimert. 2 de O. meeacontha, |
de Q. compressn ¥ Jas 2 restantes de espe-
vies desconocidas. Las 17 variantes s ca-
racterizan cn promedia por cludodios de
33.09¢cm. pocas espinas por aréola (0.35),
difusin v crectas en proporcion simidar, [
mas largn <X 18m. la mayorfa >1.0vm.
Fruto celativamente pequeno (6.31x4.29¢m:
73.82g). von cicariz Do prolunda
(0.47¢cm) de didmetro pequeio (2.08¢m).
ciscara roju (2.8R), poca pulpu
(4.43x3.38cm). ligeranienic mds roja que la
ciscara (SR): semillay lurpas (0.39cemy. cs-
casus (178.46) y de poco peso (2.26g) por
fruto, 93.36% narmalex.

En ¢l quinte intennedio
s¢ ardenaron 105 varisnies de O, megarun-
tha (2R, O. strepiacentha (17), 0. hypiia-
cantha (14, O, olbicarpa (V). O. joconost-
v (N, O. ficus-indica (6). O. chavemt (33,
O. durangensis ¥ O. robusta 14 de cudy
una). O. lasivcantha (3). Q. juliccans, O
oligacaatha ¥y O. vehaima {1 de cuda expe-
cich. v de fos posibles hibridos O sirepte-
canthe X 0. caduners 120 8 O, streplucan-
tha ~ O yobuseg o)y, Las 10 varantes de la
purie medin de este quinteo prosedian
Cladodios de 36.33am, 33IR asphice por
areolu, mds difusis que erectas, e pis lur-
gy <l B34em v la mayoria >1.0 ¢cm. Fruto
de 6.2dxd.5demy v 73,792, von cicuuriz (lo-
ral de 0.33¢em de profundidad v 2.25¢m de
didmetro,  ciscara roja (2.5RY. pulpa de
4.76x31.85cm. del nsmo volor que la cis-
cara: aemillas de 0.39em, 19546 por (ruto.
con peso ot de 2022 v 96.94< nomules

Fl xeeundo quinto com-

prendits 01 variamtes de O ulhivarpa
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3. O, meeacaniha 9y, O robuvia 'y (.
streptacantha (4 (e cadn aniai. Q. hivpiu.
cantha - (X, O ficosandica y O,
laxiacantha (2 de cada wna), O, atropes,
0. chavena, O cochinere. 0. leucatricig
YO, gunudifere 11 Je cada especiel v
und nooadeantweada, Lus 10 varames or-
denaday on fa pitrte mediit de este sep-
Neale. presentan cargeterintcas can valo-
rex medios entre los correspondienies
las vuriuntes del primer quinte v los ded
quinto intermedia

En ¢l cuarla segmento
ae ordenuron 5O variantes, 15 Jc O e
cacantha, 13 dc Q. firus-indica. R de O.
chavena. X de U hvptacantim, 5 de O,
Joconostle, 2 de O, oligacanihu, 1 de 0,
rrechnesly, otrn de O, \
una wlbma de O, durangiensis. Lax 10
vadanies Jel centrn de este seymento se
caracterizan por ser mortoldgicamenie in-
termedias enire s del quinto imermedio
v las del dliima,

strepracantha, N

A pesar de suvoehiciente
de dererminacion relativamente bajo 1 Tabla
IV). exte segundo eje de ardenacion revela
Iz wendenciy bacty varianles con espinus
largas, abundantes v de posicidn difusa. y
frutos relativimente grundes, pettenccica-
tes a O. wlbicarpa 'y Q. megacantha. Esta
dlimy vgpecic se curucteriza por espinus
largas. hasta de Xem (Brava. 1978 La
mayor parte de lav 30000ha de plantacio-
nes de nopal. establecidus paulatinamente
en México desde hace 50 anos, incluye
vacianies de 0. albicarpu. por sus fruwos
grandes v dulces (Moadragon v Pérez.
1994). Las espinas en estas variantes son
indescables  para los  fiomgjoradores
(Mondragon. 200(): sin cmbacgo. son in-
dispensubles en fus grandex plantaciones
del none de la Afuplanicic Meridional,
dondc abundan vericbradox herbivaros, sil-
vestres Y domesticiados, que se alimentan
de cladwdios (Villalpando y Riojas, 2003).
La wendencia a wmanener varsnies con es-
pinas existe incluso en O flws-indica
(Reves er al.. MXH): en eaa especie. pro-
tipa del nopal sin eapiis, se o encont
un vradiente desde vanantes con cludodios
VoRopalitor prachicamente s espinas,
VAEINICS CORL CNPHLS,  (uague peguenis
{<b.0cmy v adpresiss s nopalitos hasa con
2 expinax setasas 2 nacnales por oarcoly
(Reves ¢r al.. 200y Asil la reduccion o
pérdida de tay extructuras de proteceon,
wocida w0l domesticacion de muchis
plantas (Baker, 1971, Hawkes, 1981, salo
es vilida para algunas vagiintes de Opuns
tiet. pues parit otras hy swdo o contrario,

Terver gradiente. El quinto supetior del
leveer eje o pradicnte cortiene 42 vanan-
1ex de O. meeacamha 112), O. hypiiaran-
tha (Y, O. robussa (3, O, sireptaecanying
(1. O. cochinera. O. albicarpa N 0.

fvencamba (1 Je cada especic) y de loa
posibles hibrdos de O, sirepracantha s
O cochinery (23 N O vrepracanthy < O
rabusia (1), Las 10 varianles con los nya-
vores valores de ordenacidn se caracteri-
s en promedin pur  cladodios  con
arcubas anchas (O 43em). eapina larga de
279em v el resle >LS8Tem: fruto con
viscura y pulpiy rojo piirpura (SRP) v -
miublay duras (169 19kel).

En conlraste. das 2 vue
runtes del guinto exuemo infenor. 0.
lewooirirha N (). finonosile.  presentan
cludodios  con  ardolas  pequenns (0.22
cn, esping max larga de 0.80cm v ¢l
rextes >0.37¢m, frulo con ciseara v pulpa
amarilla (2.5GY) g sellax Blandas
156.58kat).

En ¢l guintw intcrmedio
fe ordengron 47 variantes de O. athicar-
pa VR 0. ficus-indica (9). O yoconoxile
(I 0. chuverr v O, duranguensiy (3 de
cada unay, O. olivacantha 2y, O, hyvplio-
cantha. O. megacuntha, O. compressa v
O. lindheimeri ¢V de cada expecicy y  no
fue identificada, Lax )0 varianies de {a
parte medii del segmenie presentun. on
promedio.  cladodios aréolas  de
0.28cm de anchurg, la espina mis larpy
<{.Hcm. la mayoria >().65¢m. fruto con
cdseara apvrilla (5Y). pulpa verde-amar-
a (25GY) y semillas con durcza de
1491 3kpf,

[}

Este  wreer  gradiente
polarizé a las varianies con aréolas del
cladodio poco anchas, espinus cortas.
frucos de colores cliaros y senullas blan-
dus en un extremo, v i lax varianies con
aréolas del cludodio snchas. espinas lar-
gas. Irutos rojox y semillax durax cn cl
extremo opuesto. gravilando en la neu-
iralidad de las vanunies mix clacamente
domesticadas  {scgmenta inlermedio)
Exte ¢je podria corresponder 1 un gra-
diente de seleecion nawral hacia expe:
Cies  Cun exXtrpclurts  CorRlasianies  gue
ameritan mavor estudio. Cabe destacar
que¢ en c¢b anidlisis muliivanable de 38
vartantes de O ficus-indica vunbién se
identificaron wnbutos  probablemente
apenon al proceso de domesticacion.
comuo o 1lorales, 1o Jongitud de las hoe-
dav v el mimero wial de semelbas TReves
et al, 200d),

Clanilicacian

De acuerde con el
dendrograma zenerado por el ‘Twinspan
1Figura 2), las 243 variantes de Opuaiia
se clusiticaron en 76 prupos. mediante
I niveley de ctasificacién. Cada grupo
incloyd de 1 a5 varisntes, en geacral
de 1 o 2 eapecics. Loa atributox con
mayor utthdad para la ¢hasificacion fue-
con la canudud de espinas radiales (Sn
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Figura 2. Claxificacion de 242 vamantes mevicanus de Opudio spp.. can base en 42 atribya-

tox morfoldgicos,

los niveles de clasificacion 5 a 10y v ¢l
nimero  de  espinas  por  ardola  del
clsdodio (niveles 4 1 7 v 9): lucgo. ¢l
color (¢n log nivelen 3, 5.6, 7.9 v 10)
y peso de la pulpa (miveles 120 5. 6 v
9) del fruto. Estos atributos. con excep-
cion del color de L pulpa. prescentitron
coclicientex de variacion altos (Tabla 1
Los alributos complementarios para Ja
clantficavon fueron, del cladodia su
longitvd. anchura y grosur. distancra
entre ardalus v nidmero de arcolus con
espinas. ¥ del Truto su longitud, qacho-
ra, denxidad de aréolas, didmerro de la
cicans florul. unchura de pulpa. dulzu-
ra. anchura de semilizs normales. ni-
mero Wwial de semitlas y pesa de las ¢
millas aormales.

Con base en los 2 pri-
meros niveles de clasilicacion (Fagara 20

482

s¢ reconocen 3 vonjunios  determinados
por ¢l frulo y schalados con los numera-
lex | (grupos 01 a I16). 2 ¢17 af 52) y 3
(53 al 76)

Cl conjuats 1. de Trutos
peyuenos, camprendia 34 varianies. L
muvoria e (ana correspondientes a las
series Streptacanthae (O, streplucantha.
120 0. chavena. 6: O, megacaniha, 3 O,
Inpnacantha. 47 v . oligacamha. 31,
Leuvoinchae (0. levemticha, 1, Dillenu-
nuc 10, lindheimer. 1), Macdoogidiange
(O. velmiina y O, jaliscana 1 de cada es-
pecic) mas X variantes de especie desco-
nocida  El resto del conjunto 1o integra-
ron vasi todas lgs variantes ¢on fruto tipo
saconastle, de (0. joronnstde (1, (.
durunguensis (3, O, off  spinvlifera v O,
muindoe (| de cada cspecict. de ellos, O
Joconosde, O, alf. spimdifera 'y O. mam-

dar xon de L
oras 2 dJde la

serie Sueptacanthae v las
xene Macdougalianac. Fl
SXI3G de lax vaciunies de este conjunto
provieacn de  solires. 33.33% de no-
paleras silvestres. 3.5% de plantaciones
comerciales v ¢l resto de planticiones ex-
perimentales. Iiste conjumto con  fruies
Pryucnos  penevd 2 subconjuntos en ¢l
(ereer nivel de clasisicacion. ¢l 11 con 2
grupos (O1 gy 02) de vananes de Q. few-
cofricha v de algunas  especics de
oconoastle con densidad sha de aréolas
en ¢l cludodos v el 1.2 com 14 grupos
R a 16y de vuriantes de O, ~xtreptucan -
the y la mavoria de xoconostes 10,
duranguensin y O, jocvnosile). con menor
densidad de ardolas. En ¢l cuarto nivel
exle  subconjonta  aenerd 2 divisiones.
1.2.1 con 7 wyropos (03 « (9) donde pre-
dominan vartuntex de 0. streptacantho
cuyas arcolas presentan al menos 1 espi-
ni €3.0cm, y la 1.2.2 formada por 7 gru-
pox 11 a 16y con diferentes especies de
xoconostles v oaréolus del cladudio con al
menos ) ocspina de $2.0cm.

El conjunte 2. con frutos
de tmano intermedio. incluyd 13 vas
vianes de lus weriex Swreptacanthae (O
megacamha, 28 0. hyptigcantha, 1§; O.
albicarpa. 132 0. sirepracamiha, 16, O.
chevena, 8. O. lasiacunthu. 5y O. joco-
nostle vy 0. rzedowski 1), Ficvos-indicae
(0. firns-indica, 12), Dillenianae (0.
lindheimeri.  2). Mucdougalianue (0.
arrapes Yy 0. dwrangensis, 1), Opuntiac
(0. cennpresya. 1) y Robustae (0. rabux-
1a. ¥); ademiis, de los poxibles hibridos
O. srepracantha x O, cochinera (2) v O.
streptacantha X O. robusta (V). El 62.6%
de estax (13 variantex provicaen de sola-
res. 12.17% de nopuleras silvesires y sélo
1.7% de¢  pluntaciones comerciales. De
este scgunda conjunio dedvaran, en cl
lereey mivel de clusificacién.  dos  sub-
conjuntos (2.1 con aréulas grandes y 2.2
con aréolax pequenus. El subconjunie 2.1
se divide en el cuarto nivel (2.1.1) en 4
arupoas (17 o 20) con ciscara roja 0 ama-
rilla, pertenccientes a O. streplacanthn y
capecics afines: voen Ja divisidn 2.1.2 ¢n
A oarapos {21 a2 con viascara rojo par-
puria de O. mbusta. Tambica en ¢l cuarno
nivel cf subconjunte 2.2 aeneré la divi-
<dn 220 con 24 grupos (24 al 47) de
espinag lyrgas. principalmente de la serie
Sueptacanthae, v 2.2.2 con N prupos de
espiis cortas de 0. ficus<indica. A la
vez. los 24 grupos de la divikion 2.2
forinuron dos subdivisiones en ¢l gquinto
nivel. 22000 de pulpa alargada. princ-
palmente de O. althicarpa 'y O. megacan-
tha, y 2.2.1.2 de pulpa coru. de O. cha-
vera. O, hvprinennmha, Q. megacantha v
O. \treprgeantha.

Lax 76 varianies del con-
junio 3 (Figura 2) con frao grande perte-
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neeen a lus series Sweplacanthae (0. athy-
carpu. 37 O. megacunihy, 17: O. hypiio-
vantha v O, luxiacanihg. 1), Rabusiae (0.
coclinera, 1) v Ficux-indicac 1O firus-in-
dicu. 19). El 44734 proceden de solares.
14.47% de plantaciones comerciules, 1,36
de nopalerax sifvestres v el resto de plan-
taciones expernmentiles. En el ercer nivel.
¢l subconjunto 31 regmiy 19 prupos con
espinas. de 1o sene Sireplacanthae, v ot
3.2 4 5 grdpos pricticinente sin cspinas
de O. ficns-indica. Fa ¢t coane nivel el
subconjunio 3.1 torma la divisién 31,1 d¢
1Y erupos, princigalmente de O. a/bivarpa
y O. megacentha, v 3,12 de 6 grpos,
prncipalineie de O albicarpa. Por iilu-
mo. en ¢l nivel 3. ¢l subconjunte 3.2 de
0. ficux-mdica formé dos divisiones (3.2}
de 2 grupos v 322 de 3 prupos) por la
presencia de una o ainguna cxpina,

El desglose del dendro-
gama segun los atribulos indicadores de
los dixuntos minveles de clasificacidn v las
relacionex sondmicas de lus recotectas
correspandientes, revela ¢l sindrome  ge-
neral de domestivacion de Opunsia v ¢l
valor relutivo de sus componentes o c¢le-
mentos. Asi. el incremento del peso de la
pulpa del fsuto aparcee cammo el clemento
principal de este sindrome. sccundado por
las curacteristicas de lay aréolus y espi-
nas. scpuido a su vez por li longiud y
color del fruto. Fl ruto ha <ido ¢l érgano
de mayor inlerds humano v sy gigantismo
¢l propdsito principal de )a seleccién cul-
wral de Opunna. En cuanto a las espinas.
solo xe habia reconocidu la tendencia con
la  domesticacion  hacia  variantes  con
cludodios sin espinas. en realidud este
clemento del sindroime de domesticacion
cs mis complejo v con mas de vna VL.
Asi, en gencral con la domesticacion se
ban lavorccido varianies con espinas mas
corlas, menos abundanles (Menos espinas
por aréola ¥ menos ardolas von expinas)
y van dispocicidn menos molesta (radiat
o difusa) pars quienes recolectin o cose-
chan los frutas. Pera en las vananies con
Jrute grande Ja ubunduncia de cspinas
presenta res ratas: auseacta tolal, presen-
cia reducida 0 mintma v opersistencia del
msmero nonnal por accoly, es decir. la
canudad de capinas yue normahmente twe-
nen <as congéneses silvestres. Ademds de
ta reduccion de la densidad de aréolas,
con la domesticacion se aprecia e redue-
¢idn de su tnoado, lo que pucde ymplicur
modificaciones ¢n las patromes de abun-
dancin.  distsibucion  y  mmzio de
gloquidion. estructuras (ue, como bis ex-
pinus.  probublemente  Benen  funawones
daprativie A cextos elearentos del sindro-
me de domesucacian de varianwes de -
W xc¢ debe agregar los del sindrome de
domesticacion para vananies producloras
de nupalito dentilicados en Q. ficvs-indi-
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e (Reves of af., 2004): cludodios peyue-
fON  con vanas  aréabas Con o espinas.
nopalitos con algunas cspinas v can espi-
nan selosus en sus arcolas. v ruo amari-
o, con xemillus oborivas abundaniex v
muy poca pulpi.

Aunque ¢l exfuerro de
recolecta fue diferente pura cada ambienge.
la propurcion de varmntes de cuds ain-
biente Nuciug de acuerdo con ¢l aradienie
general de domestcacion descrito, Lo im-
ponancia  relanvy de lax vanantes de
nopaleras stlvestres disiminve del primer
al teccer conjunio (3333 12,07 v 19y
en cambivn, con las de plinticiones comer-
ciales sncedid o contrano (550 17y
14.479%). Las diferencias en las dimensio-
nex del frute son mits evidentes entre los
malerides expontgoeos v os de plantaoo-
nes comercrales. Enire variantes de solar
CXsste thayar diversidud  marfalégica. en
especia) en las catsctensticas del (mno (Pi-
micata y Runmirez, 19991, por cello, Tugron
max importnies en los conjuars prinero
¢ intermediu,

Lua clastliciicion automd-
tea permitic conlirmar la riqueszy de va-
riantes  de  Opwntin  Jdocumentads  por
Figueroa e o, (1980) y Rodriguez ¥ Nuva
(1998) en la Aliplanicic Mendional de
México, pero a ba vez constatd lu utilidud
de cstos méledos para reconocer formal-
mente dicha riqueza. De acuerdo con la
clanficacion automdiva, Jas expecics mds
definidas son O, freus-indira. O. lewcari.
cha 'y (. rubnsso. ya que sus prupos de
varanies se confomiron desde lox pome-
ros niveles de clasificacion. En efecto.
Gonzilez of af. (2001) reconociersn mayor
facilidad para ideatificar lox individuos de
€xlis especies.

En grupos cereanos (Of,
a2, (0. 12, 14 y 161 de lon subconjuntos
by 1.2 se clasificaron las vartantes con
fruco Upo aocomosde. aungue de diferentes
especies. Este tipy de fruto ¢ ha registrado
en vanas senes (Scheinvar, 1999) pero ade-
mis de la escasez de pulpa. se revelaron
como alributos indicadores i deosidad baja
de aréalas en el cladadia (0.2 aréolas por
cm )y las espinas del cladodia hasta de
2em. Schemvar (19991 v habia desticado
la importancia de Ja dimension de Tas expi-
nas en L tnonomia de Iox vocanastles,
pero no la denadad de uréolas,

Li abundanciy dv o va-
natles pericoecientes it expecies de b ~e-
ric Stueplacanthae ex notoria, asi coma lo
S e ealiy Variaties fequiriccan mis ni-
veles de clustlicacion para su ugrupacion
Adenuds. fov especies de esta serie estdn
muy bien representadas en los 3 conume
tos: O sireptencanthu y (3 hyptiacantn
en tos grupos del canjunio 1 OO mega-
canthe v O hypriaeanting cno el 2: v O,
wlhicarpa v O megacantha en ¢l 3 Lo

anceriar concuerda con ¢l papel relevante
yuc <¢ ha pasalado para O. sirepracuntho
cn o evaluaon cultural del géaero (Rra-
vo. 1978), En efceto, esta expeaic s dis-
tribuye amplizmente en la AltGplanicie
Meridional, pero e enctienira desde ef
sur de la Aldplanicie Septentranal. Tas
eslribaciones  deb Sisteina Vulcinico
Transversal y husty las ladeess de la Sie-
reg Mudre  de Oaxace  iBruvo, 197%:
Guzimian ¢f vl 20031 Asi. ha estado ¢n
conlacto con grupos humanos. tunto no-
nedas cumo sedentarius, pard guienes ha
sida un recuese patural xignilicauvo (Cu-
llen, 1966; Gonzdlez, 19781 por cllo.
probablemente ex una de las pocas espe-
cies de Opunira registradas con su pom-
bre mihatl (Tecotonvelnopalliy en ¢l Co-
dice Fluresuno Su dastribucion wan -
plia evplica que sca moy variable morfo-
ISgicamente. lo que a su vez facililg su
seleecion artificiud (Clark, 1977% larlan,
1992). Probablemente {a seleccidn culio-
val en la seric comenzo con (. strepia-
camtha v posicnarmiente <e¢ amplia a pa-
blaciones de espevies mis Jocules como
O. hvpiacantha v (). megacaniha. paca
lucpo concentrarse en vaciantes con frutos
grandex. asociadax ancesudlmenie con O.
albicarpa vy O. ficus-indica.

Los resultados confirnman
que lax cspecies con mayor grade de do-
inesticacion <o O, ficus-indico 'y O ulbi-
vorpa, a8t como i refacién estrecha de O.
Sficus-indica con las especics de la serie
Streplacanthae. como postularon Briuon y
Ruse (1919). Sin embarge, 1 seleecion hit
sido de wl imensidud que hay diferencias
suficicntes, mortolégcas  (Reyes e al..
20041 y molecudiwes (Labra ¢f -l 2003).
yue Justifican mantener o O ficus-indica
separada de (o seric de lz cua) parcee pro-
cedee. Si bien algunax variantes de O, al-
bicarpa son de las prefendas por los pro-
ductorex de tuna y mds extensamente cal-
tvadus en México (Mondrugén y Pérez.
19943, no pacecen ser elecciones recientes
(=50 ahos) de las poblaciones silvestres
tMondragon y Pérez. 19943 Es mas pro-
buble, von buse en la inlormacion presen-
tda, que dl igual que Tas vanumies de ¢
ficus-indica, las de O. albicarpa scan ¢l
resultade de un largo proceso de domesti-
cacion a partic de poblactones silvestres
que Tueron preservadus v/o moditicadas en
los solares. de donde Tueran elegidas para
extiublecer plantaciones comerciales

Condusiones

Las 243 varianies anal-
zadox correspondicron o 2]
Opuntia. mis 2 hibndos  Las especies con
mayor cantidad d¢ varames lueron . al-
bicarpa, O. wegacanthi, 0. ficus-mdicue.
O. streptacanthae v O, hspriverntha. Se

especies de

483
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confinuo gue i serie Streplacaathae ¢s la
fucnte de numerosas vananics de inierés
ceandmico ¥y que O ficux-indiva ¢s la es-
pecic can ¢l mayor yrado de domesaca-
cion, sepuida por O. ullucary.

Los atmbutos con mayo-
ren coelicientes de variacion (> 100%.) (uc-
ron: nimero de espinas con <.99cm. mi-
mcra de semillus wbortivax por (tuto, nu-
mern de espinas raduales ¥y ndmero de es-
pras con S3em A I vez estox wribuios
destacaron por su utilidad ¢o 1z clasifica-
cudn,

El primer cje de urdena-
cign correspondid a un gradiente de do-
mesticacion, En un estremu se ubicaron
vanantes con cladodio pequeno, alia densi-
dadd de aréalas v todas stas con expings:
(rulo prquedio con cascara delgady y roja.
pulpa poca dulce. roja, vscasas semillas
normales v abortivas. Son variuntes de so-
lares ¥ nopaleras silvesires. El exirenio
onuesto del gradiente o ocuparon varian-
tes con cludodio grande. densidad baja de
aréalas y pocas espinas: fruto grande con
cdscara Rruesa v oamarilla. pulpic dutee.
amarilla. semillas abundanies. de lax gue
un lercio es abortiva. Son variantes de xo-
lares y plantaciones comerciales,

En ¢l scpundo cje de or-
denacidn se identificd un peudicate -
bién hacia varigniex con fruto grande v
pexado. pero cuyo cladodio presenta espi-
nas largas, abundanies y de posicion difu-
sa. Son varianies que s¢ usan para planta-
ciones en la parte vorte de la Alliplamcie
Meridional.  donde  abundun  vertebrados
herhivoros.

El tereer ¢je de ordenu-
cién resalid dos tendencias apuestas en las
vanar{es con menor humanizucién y por
cllo basadas ¢n awibuios  probabirmenie
mgs rclacionadas con la seleccion natural

Lag 243 vasantes  de
Oponiy e clasificaron en 76 grupos. Lox
ainbutas Mk vutizados por lu clhafica-
cién agulvmilica feeron Lk expinas radiales
v el adgmera de espimas par aréala ea ol
cladodiv. asi como cl color ¥ peso de
pulpu.

Entre los clementos del
sindrome  de domesticacion de Opuotia
para (rto, identificado< medianic {a clasi-
ficacidn. el peso de Lu pulpa del Truto apa-
rece como el principal. secondado por las
cargclensticas de sus wrcolan v oexpmas, ¥
luege por su longitud y color.
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VII Discusion general
La relaciéon Homo sapiens-Opuntia

Opuntia es un género estrechamente rejacionado con la evolucion cultural de Homo
sapiens en la Altiplanicie Meridional de México. Hay evidencia de ta recoleccion y uso de
plantas de este género durante el neolitico, cuando se domesticéd al menos O. ficus-indica.
También existen evidencias tanto de plantaciones de Opuntia erfla época precolombina,
como de que, a la par, se realizaban actividades de recoleccién de productos de nopal
(Dressler, 1953; Scheinvar y Gonzélez, 1985). Durante la colonizacion espafiola, O. ficus-
indica fue parte de la biota domesticada que de México se llevéd a Europa y a otras partes
del mundo. A partir del siglo XVII plantas de Opuntia fueron constituyentes importantes de
los solares o huertos de traspatio, en la porcion de la Altiplanicie Meridional, situada al
notte de los limites de Mesoamérica. Asi, los solares de esa region se convirtieron en la
sintesis del esfuerzo de generaciones de recolectores, quienes reconocieron y luego
acopiaron lo més atil o maés atractivo de las extensas nopaleras, proceso que continud
durante la colonia y el México independiente. A partir de los afios cincuenta del siglo XX,
de esos solares y de los de la antigua Mesoamérica, se derivé el matenal vegetativo de las
variantes de Opuntia elegidas para conformar las méis que 66,000 ha de plantaciones
comerciales de nopal tunero que existen en la Altiplanicie Meridional de México (Gallegos
et al., 2003) y mas que 10,500 ha para producir nopalito (Flores 2001).

Inicialmente el interés académico sobre el tema de la domesticacién de Opuntia se
centrd en especular sobre el ancestro de O. ficus-indica. Pero posteriommente Bravo (1978)
incluy6 en la discusion la posibilidad de que algunas variantes de especies de la serie
Streptacanthae, como O. hyptiacantha, O. lasiacantha, O. megacantha y O. streptacantha,
fueran de origen humano. Otros autores (Figueroa, 1984; Colunga ef al., 1986) también
concluyeron que algunas variantes de otras especies (O. atropes, O. cantabrigiensis, O.
cochinera, O. crassa, O. chavenu, O. juliginosa, O. guilanchi, O. joconostle, O.
leucotricha, O. pachona, O. rasirera, O. robusta, O. tomentosa, O. undulata 'y O. velutina)
también eran de origen humano. Hasta antes de la presente tesis, la lista de materiales con
indicios de influencia humana incluia 144 variantes (posiblemente cultivares tradicionales)
de Opuntia. Con el presente trabajo se agregaron otras 243 variantes con estas

caracteristicas, por lo que en total se tienen registradas 387 variantes con indicjos de
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influencia humana, todas ellas cultivadas o recolectadas, e identificadas con su nombre
comun (Reyes ef al., en proceso 1). Asi, a la lista de especies de Opuntia con variantes que
tienen algun grado de relacion positiva con los humanos se agregaron O. compressa, O.
duranguensis, O. jaliscana, Q. lindheimeri, O. marudae, O. oligacantha, O. rzedowski, O.
spinulifera y los hibridos probables O. streptacantha x O. robusta 'y O. streptacantha x O.
cochinera. Con ello, se tienen 29 especies (mas dos hibridos) de Opunria que presentan
variantes con algun grado de seleccidn artificial.

En relacién con los ambientes de domesticacion, se confirmé que el solar contiene la
mayor riqueza de variantes. Esto ya habia sido registrado en el altiplano potosino-
zacatecano (Figueroa, 1984), en el Valle del Mezquital (Rodriguez e/ al., 1987) y en ¢l
Bajio (Colunga ef al., 1986). En efecto, en ¢l presente trabajo, e) 79 % de las variantes
consideradas se obtuvo en solares. Esto confirma al solar como el lugar donde se ha
materializado y sintetizado el esfuerzo y conocimiento de varias generaciones de
recolectores y cultivadores; de estos solares han surgido las variantes de las plantaciones
comerciales actuales y alin contienen la reserva de variantes disponible para eventualmente
satisfacer las demandas diferentes de nuevos mercados.

Para explicar el proceso de domesticaciéon de Opuntia es util considerar el modelo de
vegecultura o cultivo y domesticaciéon de plantas propagadas vegetativamente (Harris,
1989; Harlan, 1992). Harlan (1992) sostiene que en las plantas que pueden ser propagadas
vegetativamente, como es el caso de Opuntia, la domesticacion suele ser instantanea. Es
decir, una vez que se encuentra una planta con caracteristicas sobresalientes, ya sea un
hibrido, un extremo de la variacién, un poliploide, un mutante o un organismo con alguna
mutacion somatica, se le puede rescatar y proporciona un medio mas favorable (ya sea en
las mismas parcelas de cultivo o en el solar del domus), y la domesticacion tiene un efecto
inmediato.

Segun Pimienta y Mufioz (1995), los habitantes de las zonas aridas y semiaridas de
México, en general, fueron los primeros domesticadores del género Opuntia. En la presente
investigacién se postula que el grupo étnico indigena otomi es el que ha jugado un papel de
primer orden, tanto en la domesticacion como en la dispersion de las variantes de Opuntia a

diversos lugares del Altiplano Meridional.
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Biologia de la reproduccion

Tanto la reproduccidn sexual como la multiplicacidn vegetativa de Opuntia se
originan en las aréolas. A partir de los meristemos localizados en estas estructuras, se
diferencian yemas que formaran nopalitos, los cuales como cladodios maduros pueden ser
propagulos. También brotan meristemos capaces de formar flores (Bowers, 1996). En el
analisis multivariable de las variantes de Opunsia spp. efectuado eh este estudio, destaca en
el primer eje de ordenacién una tendencia hacia la reduccién en la cantidad de aréolas en el
cladodio asociada a la seleccién artificial. En Opuntia cada aréola genera una flor o un
nopalito, pero sélo lo hace una vez; es decir, el meristemo se agota (Gibson y Nobel, 1986).
Sin embargo, los cladodios de las variantes con mayor grado de domesticacion producen
brotes florales o vegetativos durante varios aiios, pues sélo pocas yemas brotan cada afio.
Después, la mayor produccidn de brotes ocurre en los cladodios mas recientes, de uno a dos
anos de edad (Gibson y Nobel, 1986; Bowers, 1996).

La posibilidad de ]la domesticacion instantdnea (Hartan, 1992) de Opuntia, radica en
su potencial de multiplicacién vegetativa. En efecto, en contraste con la reproduccién
sexual, ]Ja multiplicacién vegetativa en Opuntia parece ser menos compleja (practicamente
solo requiere partes vegetativas, por lo general grandes y protegidas con espinas) y con
mayores probabilidades de lograr individuos adultos (Aguirre, 1970; Mandujano ef a/.,
2001; Bobich y Nobel, 2001a). De hecho, este método de propagacion es el mas utilizado
por los cultivadores de Opuntia. El inconveniente de la multiplicacion vegetativa es que
produce organismos genéticamente idénticos a la planta madre, lo cual en general
disminuye la variabilidad poblacional y en condiciones naturales implica, ademas, menores
posibilidad de dispersion (Bobich y Nobel, 2001a; 2001b). Sin embargo, como se destaca
en este estudio, es por medios vegetativos como Homo sapiens ha dispersado Opuntia por
el mundo.

En contraste, la reproduccion sexual parece ser mas compleja y menos segura, pues
involucra mas érganos, estadios y procesos, hasta lograr individuos adultos (Barbera e/ u/.,
1991, 1992, 1994; Nerd y Mizrahi, 1995; Mandujano ef al., 1996, 1997; Pimienta y del
Castillo, 2002). Las ventajas de la reproduccion sexual es que produce individuos
genéticamente (nicos, y por lo tanto permite incrementar la variabilidad genética, y que la

especie pueda diseminarse con mayor facilidad (Montiel y Montaia, 2000). Seguramente
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que por todo lo anterior, el cultivo de vanantes de Opuntia en solares y plantaciones se
establece predominantemente en forma vegetativa. Durante el trabajo de campo no se
identificé ninguna variante de Opuntia en solares que hubiera procedido de semilla, como
st lo encontraron Colunga et al. (1986), en solares del Bajio.

Una de las razones que se ha esgrimido para explicar la abundancia de hibridos entre
especies de Opuntia es la simpatria de poblaciones diversas en las fopaleras silvestres y en
los solares (Pimienta y Ramirez, 1999). A lo anterior es necesario agregar la carencia de
insectos polinizadores oligolécticos o exclusivos de alguna especie o especies de Opuntia
(Grant y Grant, 1979). El predominio de polinizadores polilécticos (adaptados para
polinizar a varias especies de Opuntia) asegura que cualquiera de ellos, inclusive aquellos
que sdlo propician tigmotaxis hacia el estilo o usan los ldbulos del estigma como
plataforma para posarse, pueda favorecer la polinizacién cruzada (del Castillo, 1999). Sélo
se han reconocido algunas especies de dos géneros de avispas oligolécticas (Lithurge y
Diadasia) como polinizadoras de flores de nopales, pero ninguna de ellas es especifica para
alguna especie de Opuntia. Lo anterior sugiere que un aislamiento reproductivo asociado a
polinizadores especificos es improbable. Es de destacar Ja carencia de estudios sobre

procesos de polinizacién en nopaleras de solar y en plantaciones comerciales.

Taxonomfia y variabilidad morfologica en Opunfia ficus-indica

Opuntiua ficus-indica es la especie de nopal con el mayor grado de domesticacion.
Esta especie puede ser distinguida de los demas miembros del género por la presencia
combinada de cladodios usualmente elipticos de gran talla, carentes total o casi totalmente
de espinas, por presentar frutos grandes, dulces y pulposos, y por encontrarse
exclusivamente en ambientes muy humanizados. Dilucidar las relaciones sistematicas de
esta especie, explicar su origen, establecer su ancestro silvestre, asi como sus relaciones
sistematicas con las especies emparentadas mas cercanamente, €s un reto complicado pues
la especie ha sido sometida por miles de afios a presiones de seleccién cultural, por
diferentes grupos humanos, en ambientes distintos y con propdsitos diversos. Ademas, en
los solares en donde coexisten varias especies de Opuntia de interés humano (casi siempre
con presencia de variantes de O. ficus-indica), se crearon sitios de simpatria artificial, lo

cual probablemente ha favorecido procesos de hibridacion. Asimismo, su distribucidn
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geografica original se ha modificado dramaticamente (Figueroa er al., 1979; Colunga et al.,
1986; Pimienta y Murioz, 1995; del Castillo, 1999; Gallegos y Méndez, 2000).

A O. ficus-indica se le ha relacionado (o confundido) con O. albicarpa, O.
megacantha 'y O. streptacantha, pertenecientes a la serie Streptacanthae (Benson, 1982;
Kiesling, 1999). En contraste, para otros autores hay diferencias claras entre dichas
especies y O. ficus-indica (Britton y Rose, 1919; Shreve y Wiggins, 1964; Correll y
Johnston, 1970; Munz y Keck, 1973; Bravo, 1978; Wiggins, 1980; Scheinvar, 2001). Labra
et al. (2003) realizaron analisis de AFLP como marcadores moleculares, y concluyeron que
O. albicarpa es diferente de O. megacantha 'y O. ficus-indica. Asimismo, estos autores
sugirieron que O. megacantha y O. ficus-indica deben considerarse como la misma especie,
pero finalmente propusieron a O. ficus-indica como la forma domesticada de O.
megacantha; sin embargo, segun los resultados mostrados en la presente investigacion, esta
ultima especie también presenta domesticacion avanzada. Autores de Jas Gltimas revisiones
taxonémicas del género y la familia, como Hunt (1999) y Anderson (2001), también
consideran a O. ficus-indica diferente de O. albicarpa, de O. megacantha y de O.
streptacantha. Asi, en concordancia con Hunt (1999), Anderson (2001) y Labra e/ al.
(2003), y con base en la combinacidn de los caracteres vegetativos y reproductivos
diferenciales mencionados anteriormente, en la presente investigacion se considera a O.
ficus-indica como una entidad taxonomica diferente de O. albicarpa, de O. megacantha y
de O. sireptacantha.

La caracteristica diagndstica principal de O. ficus-indica ha sido la ausencia total o
parcial de espinas (Shreve y Wiggins, 1964; Correll y Johnston, 1970; Bravo, 197§;
Wiggins, 1980; Scheinvar, 1995); sin embargo, otras diferencias importantes encontradas
son las mayores amplitudes en ]las dimensiones de los cladodios, el mayor nimero de
hileras de aréolas, aréolas mds largas, mayor longitud del pericarpelo, y el mayor ancho y la
mayor variabilidad de colores del fruto.

Aun falta mucho por conocer de las relaciones sistematicas de O. ficus-indica, pues
para ello es imprescindible el estudio sistematico de todas las especies incluidas en las
series Sireptacanthae y Ficus-indicae. Ademas, se deben incluir en la evaluacion
numerosos cultivares de O. ficus-indica existentes en otras regiones de México

(principalmente de Puebla-Oaxaca y Occidente del pais) y en la propia altiplanicie, para
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analizar toda su variacién morfologica. Estudios etnobotinicos sobre las relaciones entre
los otomi y Opuntia, particularmente O. ficus-indica, podrian proveer de informacion
fundamental para dicho estudio.

Por otra parte, el analisis con métodos multivariables de las variantes de Opuntia
Jicus-indica mostré todo el gradiente de su variabilidad morfologica. Los extremos de dicho
gradiente parecieron corresponder a cada una de las dos principales tendencias en la
domesticacion de la especie: hacia variantes para nopalito (cladodios pequefios y con varias
aréolas con espinas, nopalitos con algunas espinas aciculares y espinas setosas en sus
aréolas, y frutos amarillos), y hacia variantes para fruto (cladodios grandes, aréolas sin
espinas en ¢l cladodio y en el nopalito, y frutos rojos). Aguilar e al. (2003), al analizar con
métodos multivariables 403 variantes de 26 especies diferentes de Opuntia, con base sélo
en atributos de la semilla, también encontraron que las dos tendencias de ordenacién mas
claramente definidas fueron hacia variantes para fruto o para nopalito. Asi, para el caso de
O. ficus-indica, aplica la afirmacién de Anderson (1960), de que la variabilidad
morfolégica de una especie domesticada esta directamente relacionada con la cantidad de
usos diferentes a los que ha sido sometida.

En relaciéon con los ambientes de cultivo, en ambos extremos del gradiente se
ordenaron proporciones semejantes de cultivares de solar y de plantaciones comerciales. Es
posible que las variantes de solar, con mas estructuras de defensa en el cladodio y en el
nopalito, se preserven ahi porque presentan otras cualidades no evaluadas en el presente
estudio, las cuales justifican su incorporacion y preservacion en ese ambiente tradicional de
cultivo. En ) solar se ha registrado 1a mayor riqueza regional de variantes de Opuntia,
incluidas casi siempre varias de O. ficus-indica (Figueroa et al., 1979; Mauricio, 1985;
Colunga et «l., 1986). Por su parte, las variantes de plantaciones ordenadas en ambos
extremos destacan por ser de las mas apreciadas comercialmente; asi, en uno de los
extremos esta el cultivar para nopalito Atlixco y en el extremo opuesto destacan variantes
comerciales para fruto, como Tuna Roja Lisa de San Martin de las Piramides, Rojo Liso de
San Elias y Rojo Pelén de San Diego de 12 Unidn.

En el gradiente secundario destacaron variantes con atributos complementarios a los
resaltados por e] primer eje. Asi, se aprecio una tendencia hacia variantes de solar,

cultivadas por sus frutos, con cladodios verde patido, ovalados y rémbicos, con una alta
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cantidad de aréolas, ninguna de ellas con espinas, pero si con abundancia de gloquidios;
nopalitos sin espinas aciculares y frutos grandes, rojos, con semilla grande y abundante. La
tendencia opuesta es de variantes para nopalito, cultivadas también en solares, con
cladodios sin gloquidios, y varias aréolas con espinas; nopalitos con hojas largas; v frutos
pequeiios, con pulpa poco dulce, abundancia de semilla abortiva y semilla normal pequeiia.

En breve, con base en el analisis de las tendencias de ordenacion expuestas y lo
presentado por Reyes er al. (en proceso 2), se establece que el sindrome de domesticacion
en O. ficus-indica presenta dos modalidades: a) En las variantes seleccionadas para
nopalito, el cladodio es pequeiio, sin gloquidios, y con varias aréolas con espinas; el
nopalito presenta hojas largas, con algunas espinas aciculares y setosas en sus aréolas; y el
fruto es amarillo, pequefio, con pulpa poco dulce, semilla abortiva abundante y semilla
normal escasa y pequefia. b) Las variantes seleccionadas para fruto tienen cladodio grande,
ovalado a rémbico, verde palido, con alta cantidad de aréolas, ninguna de ellas con espinas,
pero si con abundancia de gloquidios; el nopalito es inerme; el fruto es rojo, grande, con
semilla normal grande y abundante. Algunas de las caracteristicas del sindrome relacionado
con el fruto, coinciden con lo expresado por otros autores (Peralta, 1983; Mauricio, 1985;
Colunga er al., 1986; Pimienta y Ramirez, 1999); en cambio, no se habia reconocido o
postulado un sindrome relacionado con el uso de Opuntia para nopalito. Al respecto, sélo
Colunga et al. (1986) habian senalado a O. atropes, como la especie apreciada en la regién
del Bajjo mexicano, por su nopalito delgado, con epidermis tomentosa, de color verde
claro, espinas aciculares escasas y erectas, podarios prominentes, parénquima con mucilago
escaso, poco fibroso y de oxidacion lenta después de cortados.

Por otra parte, la variabilidad morfolégica de una especie domesticada siempre es
notablemeate mas amplia y generalmente mayor que Ja de sus congéneres silvestres
(Pickersgill y Heiser, 1976) vy, a la vez, esa varjabijlidad est4 directamente relacionada con
la diversidad de usos a los que ha sido sometida la especie (Anderson, 1960). Asi; en el
analisis de la variabilidad de O. ficus-indica, si bien no se contrastaron poblaciones
silvestres y domesticadas, los coeficientes de variacion (CV) de varios atributos, como
nimero de semillas abortivas, nimero de cerdas y de espinas aciculares en el nopalito y

cantidad de aréolas con espinas en el cladodio, fueron muy altos (82.65, 88.94, 116.27 y
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226.41, respectivamente); otro indicio al respecto es que de sélo 34 variantes de O. ficus-
indica, se fortné un namero relativamente alto (12) de grupos.

Por otra parte, la clasificacion automatica de varantes es consistente con la realidad
observable en esta especie, en términos de su riqueza y propdsitos de su cultivo; a la vez,
revela ta importancia de atributos rmorfol6gicos hasta ahora desestimados para la
comprensién de la vaniabilidad de la especie y la precision en la identidad tradicional de sus
cultivares. Sin embargo, en la conformacion de los grupos se presentaron tres aspectos
destacables: a) Cultivares que en la clasificacion preliminar pertenecieron a grupos
diferentes y que en la clasificacion definitiva formaron parte del mismo grupo (fue el caso
de cultivares Milpa Alta, Atlixco, Rojo Peléon y Telokihi). Es muy probable que al
reducirse la redundancia de variantes, el analisis de la matriz depurada permitiera que
cultivares preliminarmente separados, se agruparan mejor con sus semejantes morfolégicos.
b) Variantes aparenternente del mismo cultivar, pero que se mantuvieron en grupos
diferentes. Este fue el caso del cultivar Milpa Alta (con variantes en dos grupos), del
Atlixco (con variantes en tres grupos) y del Telokdhi (con variantes en otros tres grupos).
El denominador comua de los tres cultivares con vanantes representadas en grupos
diferentes es que son de distribucién muy amplia, los dos primeros en la Altiplanicie
Mendional y el tercero en la region del Valle del Mezquital, Hidalgo. Ademas, dentro de
los cultivares Milpa Alta y Atlixco existen variantes cuya nomenclatura mas cominmente
utilizada por técnicos y propietarios de plantaciones, se basa sélo en atributos como la
forma del cladodio y el color del fruto, lo cual, como se evidencia en las claves dicotémicas
presentadas en la seccion correspondiente, es insuficiente para distinguirlos a todos. En
cuanto al cultivar Telokdhi, y en general a las numerosas variantes otomies de Opunfia, el
problema puede ser aparente, pues se requieren estudios etnobotdnicos detallados, con
énfasis en Ja nomenclatura y en criterios de seleccidn, y de su clasificacién tradicional. ¢)
Cultivares que al recolectarse se consideraron como diferentes, pero en las clasificaciones
se ubicaron en un mismo grupo. Este fue ¢l caso de los cultivares Amnarilla UACh, Copena
CE12 y Copena Fl (supuestamente cultivares mejorados) que se agruparon con dos
variantes de Milpa Alta. Este resultado confirma que lo ostentado como cultivares
mejorados por métodos fitotécnicos, en especial los cultivares Copena, s6lo constituyen

cultivares tradicionales o posibles segregantes destacados de sus cruzas simples (Reyes ef
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al., 2004), que en este caso serian del cultivar Milpa Alta. Algo semejante sucede con el
cultivar Copena V1, el cual parece corresponder o derivarse de una variante del cultivar
Telokaha de la region del Mezquital, Hidalgo. En efecto, segiin Barrientos (1981), para
desarrollar las Copena él recolectd especimenes de Opuntia sin espinas en la region de
Ajacuba, Hidalgo.

En uno de los pnmeros grupos de la clasificacidn, caracterizado por tener los frutos
mas grandes, se incluyen dos de las vanantes con mayor importancia comercial (Milpa Alta
para nopalito y Roja Lisa para fruta) y tres tradicionales del Valle Alto del Mezquital. Es
posible postular que las variantes de nopalito y tuna mas ampliamente cultivadas en
Meéxico, corresponden a cultivares tradicionales otomies Telokéha; es decir, que el grupo
otomu del Valle det Mezquital ha sido el principal domesticador de variantes de Opuntia
Jficus-indica, y probablemente de otras especies como Opuntia albicarpa.

Con base en el anéalisis de clasificacion de O. ficus-indica se mostré que la propuesta
nomenclatural de Bravo (1978) es insuficiente para denominar aun a los cultivares
considerados en este estudio, pues se basa Gnicamente en algunos atributos del fruto.
Ademds, es dificil complementar o corroborar la informacion de Bravo, pues en el herbario
MEXU no se localizaron los especimenes respectivos, ni se cuenta con sus descripciones
botdnicas formales. Asi, la nomenclatura estrictamente tradicional para O. ficus-indica es
poco conocida, Ja comun es imprecisa y la botanica es insuficiente.

Sin embargo, debido al caracter parcial y exploratorio del presente trabajo, faltan
recolectas de la especie de la misma region estudiada y de otras regiones del pafs; esto
impide asignar categorias taxonomica formales a los 12 grupos encontrados.

Los atributos que podrian ser mas atiles para el reconocimiento de las variantes
infraespecificas con distinto grado y propésito de domesticacién son: a) del cladodio, la
forma, el nimero de aréolas en una cara, el nimero de aréolas con espinas y la cantidad de
gloquidios; b) del nopalito, el niunero de espinas aciculares y setosas por arcola; c) del
fruto, Ja forma, el peso, la densidad de aréolas, la profundidad de la cicatriz floral, el color
de la céscara, e} peso de la pulpa, el color de la pulpa, €] nimero de semillas normales y el
nimero de semillas abortivas. Los atributos probablemente ajenos al proceso de

domesticacién, y por ello probablemente con mayor valor para la sistematica del género,
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son: los atributos florales, la longitud de las hojas de los nopalitos y el numero total de

semillas.

Varijacién morfoldgica de Opuntia (Cactaceae) en relacion con su domesticacion en la
Altiplanicie Meridional de México

Hasta finales del siglo pasado, se considerd que la enorme variabilidad morfolégica
de Opuntia impedia una identificacion taxondmica confiable de la mayoria de sus variantes;
por ello, lo mas comin era tan solo el registro de sus nombres vernaculos (Figueroa, 1984;
Colunga er al., 1986), a veces acompaiiados con fotografias (Rodriguez y Nava, 1998;
Fernandez et /., 2000). Autores como Bravo (1978), Britton y Rose (1919) y Puente
(1992) senalaron las dificultades taxondmicas en este género, en especial de las especies
que, al parecer, han sido uttlizadas por los humanos, a través de miles de afios. Aunque
Bravo (1978) ya habia reconocido la necesidad de incluir en el analisis taxondémico del
género el pape] de la domesticacion, es posible que una de las limitaciones para
comprender la taxonomia de ciertas especies fue suponer que solo tas fuerzas relacionadas
con la seleccién natural habian influido en su evolucidn, pues todo indica que nunca se
considerd el papel de la seleccidn cultural. Asj, queda claro que acercarse a la comprensién
del proceso de la domesticacion de Opuntia es aproximarse a la solucién de su problema
taxonomico. Con base en ello, en €] presente trabajo si se logré identificar un alto
porcentaje de las recolectas. Primero se realizo una identificacién preliminar, con base
principalmente en las claves de Bravo (1978), aunque también se usaron Jas de otros
autores (Puente, 1992; Gonzilez et al., 2001; Scheinvar, 2001) pero considerando
amplitudes morfoldgicas mas grandes que las consignadas por dichos autores. Luego, con
la ayuda de métodos multivariables, principalmente de clasificacion, la identificacion
preliminar se cotejo y confirmo para algunos casos, pero para otros se tuvo que revisar y
corregir. Al fina) del proceso, se logré identificar la especie del 98.76 % de las 243
recolectas.

Las especies encontradas pertenecen a siete series de Opunria. De sels series ya se
habian registrado especies con diferente grado de domesticacién (Figueroa, 1984; Colunga
et al., 1986); la novedad al respecto es la serie Opuntiae, pues O. compressa se obtuvo de
una plantacién experimental, en donde se tiene por el aprecio a su nopalito en el norte de

Meéxico (Talavera, 1997). Las series con mayor nimero de variantes fueron Streptacanthae
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y Ficus-indicae, y la primera también result6 con mas especies. Esta riqueza de
Streptacanthae parece confirmarla como la fuente de muy numerosas “variedades y formas
horticolas” (Bravo, 1978:324).

El analisis multivariable realizado revelé un gradiente de domesticacion en relacion
con e] fruto. Al respecto, se confirmaron las tendencias sefialadas por varios autores
(Peralta, 1983; Mauricio, 1985; Colunga er al., 1986; Reyes ef al., 2004) en el sentido de
que las variantes de Opuntia mas utilizadas para fruto presentan cladodios grandes y
espinas escasas, y frutos grandes, de colores claros, dulces y con una proporcién adecuada
de semilla normal y abortiva. A dichas tendencias se puede agregar la menor cantidad de
aréolas y que las espinas, cuando existen, son cortas y en disposicién difusa. La mayoria de
estas tendencias son parte del sindrome de domesticacion mas ampliamente reconocido,
como el gigantismo de los érganos de interés (en este caso el fruto, y posiblemente de
manera indirecta, el cladodio), la reducciéon de estructuras fisicas de defensa, el
mejoramiento del aspecto y sabor de los frutos y la reduccidn o eliminacidn de su semilla
(Hawkes, 1983; Baker, 1971). También es de destacarse lo que han sefalado otros autores
(Colunga et al., 1986; Mondragdn, 2001; Reyes ef al., 20052a) sobre el predominio de frutos
de color verde claro en las variantes mas domesticadas, sobre los amariltlo-castafio y rojo-
purpura; mientras que en las nopaleras espontaneas, predominan los frutos rojo-ptupura.

En un extremo del gradiente de domesticacion se ordenaron, precisamente, variantes
de las dos especies que han sido consideradas con el mayor grado de domesticacion: O.
Jicus-indica 'y O. albicarpa (Britton y Rose, 1919; Bravo, 1978; Reyes ef al., 2005b). En el
extremo opuesto predominaron variantes que aunque presentes en ambientes como tos
solares (Figueroa, 1984; Colunga ef al., 1986), pertenecen a especies dominantes de la
mayor parte de Jas nopaleras silvestres de la altiplanicie: O. streptacantha, O. hypriacantha,
O. joconostle y O. leucotricha (Rzedowski, 1965; Lopez ef al., 1977). En la parte
intermedia del gradiente se ubicaron especies como O. megacantha 'y O. chavena.

Resulté interesante encontrar que un segundo gradiente revel6 la tendencia hacia
variantes con espinas largas, abundantes y de posicion difusa, y frutos relativamente
grandes, pertenecientes a Q. albicarpa 'y O. megacantha. Las espinas en estas variantes han
sido consideradas como indeseables por los fitomejoradores (Mondragén, 2001). Sin

embargo, dichas espinas son indispensables para la proteccion de los nopales en las grandes
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plantaciones del norte de la Altiplanicie Meridional, donde abundan vertebrados
herbivoros, tanto silvestres como domesticados, habituados a depredar cladodios de
Opuntia (Villalpando y Riojas, 2003). La tendencia hacia variantes con espinas existe
incluso en O. ficus-indica (Reyes et al., en proceso 2); en esta especie, prototipo de) nopal
sin espinas, se encontré un gradiente que abarca desde variantes con cladodios y nopalitos
practicamente sin espinas, hasta variantes con espinas, aunque pequefias (menores de 1.0
cm) y adpresas, y nopalitos hasta con dos espinas setosas y dos espinas aciculares por
aréola. Asi, la reduccion o pérdida de las estructuras de defensa, asociada a fa
domesticacion de muchas plantas (Baker, 1971; Hawkes, 1983), séio se encontré valida
para algunas variantes de Opuntia, pues para otras ha sido lo contrario.

En general, se revel6 claramente el sindrome general de domesticacion de Opuntia.
El incremento del peso de la pulpa (fruto) aparece como el elemento principal de este
sindrome, secundado por las caracteristicas de las aréolas y espinas del cladodio, y seguido
por la longitud y color de] fruto. Asi, el fruto ha sido el érgano de mayor interés humano y
su gigantismo ha sido el resultado principal de )a selecciéon cultural de Opuntia. En cuanto a
las espinas del cladodio, sélo se habia reconocido la tendencia con la domesticacion hacia
variantes sin espinas; en realidad este elemento del sindrome de domesticacién es mas
complejo y con mas de una ruta. En las vartantes con fruto grande la abundancia de espinas
presenta tres rutas, la ausencia total, la presencia reducida o minima y la persistencia del
nimero normal por aréola. Ademas de la reduccion de )a densidad de aréolas, con la
domesticacion también se aprecia la reduccion de su tamaiio, lo cual puede implicar
modificaciones en los patrones de abundancia, distribucion y tamafio de gloquidios,
estructuras que al igual que las espinas, probablemente tienen funciones adaptativas. A
estos elementos del sindrome para variantes de fruto, se deben agregar los del sindrome
para nopalito identificados en O. ficus-indica (Reyes et al., en proceso 2): cladodios
pequerios con varias aréolas con espinas, nopalitos con algunas espinas aciculares y con
espinas setosas en sus aréolas, y fruto amarillo, con semilla abortiva abundante y muy poca
pulpa.

Aunque el esfuerzo de recolecta fue diferente para cada ambiente, la proporcidn de
variantes de cada ambiente fluctué de acuerdo con el gradiente general de domesticacidn

descrito. Asi, la importancia relativa de las variantes de nopaleras silvestres disminuyé de

165




33.33 % en el extremo basal del gradiente, hasta 1.3 % en el extremo de mayor
domesticacién; en cambio, con las de plantaciones comerciales sucedié lo contrario,
aumentaron de 5.5 % a 14.47 %, respectivamente. En efecto, las diferencias en las
dimensiones del fruto resultan mas evidentes al comparar los materiales espontaneos y los
de plantaciones comerciales (Peralta, 1983; Mauricio, 1985). Entre variantes de solar existe
mayor diversidad morfolégica, en especial en las caracteristicas del fruto (Pimienta y
Ramirez, 1999).

De acuerdo con los andlisis efectuados, las especies mas definidas son O. ficus-
indica, O. leucotricha 'y O. robusta. En efecto, diversos autores (Puente, 1992; Gonzélez ef
al., 2001) han reconocido explicita o implicitamente, la mayor facilidad para identificar los
individuos de estas tres especies.

Es notoria la abundancia de vanantes pertenecientes a especies de la serie
Streptacanthae (Reyes y Aguirre, en prensa). Lo anterior concuerda con el papel relevante
que se ha postulado para O. streptacantha en la evolucion cultural del género (Reyes y
Aguirre, en prensa). En efecto, esta especie se distribuye ampliamente en [a Altiplanicie
Meridional , pero se encuentra desde el sur de la Septentrional, las estribaciones del
Sistema Volcanico Transversal y hasta las laderas de la Sierra Madre de Oaxaca (Bravo,
1978; Rzedowski, 1978, Guzman et al., 2003). Asi, esta especie ha estado en contacto con
varios grupos humanos, tanto némadas como sedentarios, para quienes ha sido un recurso
natural significativo (Callen, 1966; Gonzilez, 1978; Scheinvar y Gonzélez, 1985). Su
distribucion tan amplia explica que O. sirepracantha sea muy variable morfoldgicamente,
lo cual a su vez pudo facilitar su seleccion artificial (Clark, 1977; Zohary, 1984; Harlan,
1992). Asi, probablemente la seleccidn cultural en la serie comenzé con O. streptacantha,
posteriormente se amplid a poblaciones de especies mas localizadas, como O. hyptiacantha
y O. megacanthu, para luego concentrarse en variantes con frutos grandes, asociadas
ancestralmente con O. albicarpa 'y con O. ficus-indica.

En general, las hipdtesis planteadas en la presente investigacion pudieron ser
contrastadas. Con respecto a la primera de ellas (El anlisis documental de la relacion
Homo sapiens-Opuntia proporciona las pistas principales sobre los propésitos de la
seleccion cultural y sobre los atributos morfoldgicos que pudieron ser alterados durante la

domesticacion), se localizaron 55 publicaciones que permitieron comprender el avance que
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hasta finales del siglo XX se tenfa en relacion con los procesos de la seleccién cultural de
Opuntia y sobre los atributos morfolégicos que pudieron ser alterados durante la
domesticacion. Sin embargo, la informacién hasta entonces disponible era insuficiente para
entender con mayor precision el proceso de domesticacion de Opuntia. Por ejemplo, no se
han realizado trabajos que exploren en detalle los archivos de fos siglos XVI v XVI1I, sobre
la colonizacion de la parte norte de la Altiplanicie Meridional y que pudieran dar cuenta de
los vegetales y, en forma mas particular, de los nopales que llevaron consigo los
colonizadores. Tampoco hay suficiente informacion sobre los atributos morfoldgicos que
pudieron ser alterados durante la domesticacion. La mayor parte de los trabajos resefiados
sélo dan cuenta parcial de Ja nqueza de variantes de Opuntia, sin la identificacion
taxondmica correspondiente y por Jo general, muy circunscritos a presentar sélo detalles del
fruto. Estas insuficiencias en la informacion hacen mas dificil el analisis de los documentos
histéricos sobre la seleccion culturat de Opuntia.

En relacion con la biologia de la reproduccidn, el reunir y analizar la informacion para
discutir la hipotesis correspondiente (La polivalencia en la reproduccién de Opuntia se
relaciona con su gran riqueza especifica, su amplia distribucién geogrifica y ecoldgica y su
relativa facilidad para su domesticacién), permitié una mayor comprension de los procesos
de reproduccion, y cdmo éstos permiten explicar, aunque sea parcialmente, el éxito
evolutivo del género Opuntia. Se reuni$ informacién basica que permitié la comprension
de problemas como la altermancia anual de la produccién (cuando las plantaciones producen
alternadamente, nopalitos y tunas), asi como la dindmica de los meristemos areolares en la
reproduccidn vegetativa y sexual. También fue de interés constatar que la relacion de
avispas con plantas de nopal es poliléctica; es decir, no hay exclusividad de especies de
avispas para especies de nopal, lo cual explica, en parte, la existencia de especies hibrdas y
a la vez la imposibilidad de aislamiento reproductivo natural en Opuntia. Es notoria la falta
de trabajos de investigacién sobre biologia de la reproduccion de Opuntia en ambientes
humanizados como los solares y las plantaciones. Otro aspecto importante de esta parte del
trabajo fue tener evidencias del potencial polivalente de la reproduccion del género, lo cual
probablemente facilité la domesticacion de algunas de sus especies y variantes.

En el analisis de la domesticacién de Opuntia, es ineludible el tema relacionado con

O. ficus-indica, por lo que se elabord upa hipétesis al respecto (El analisis comparativo de
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las variantes de Q. ficus-indica, la especie con mayor domesticacion, puede facilitar la
comprension del problema de la domesticacion de Opuwntia y allanar dificultades para el
tratamtiento del conjunto numeroso de variantes con distinto grado de humanizacién
supuesta y pertenecientes a varias especies). Asi, fue util el ejercicio de delimitar
taxonémicamente dicha especie, incluso elaborar una descripcion botanica deallada de la
misma, incluyendo caracteristicas registradas en la mayor parte de sus variaates, y analizar
con métodos multivariables su vanabilidad morfolégica. El estudiar inicamente 38
variantes de una sola especie, con base en 37 atributos, facilitd primero, avanzar en la
comprension de los métodos estadisticos utilizados y la seleccion méas cuidadosa de los
atributos a considerar en analisis posteriores (como se expresa en el parrafo siguiente), y
luego comprender Jas tendencias en los procesos de domesticacion y la identificacion de
dos sindromes de domesticacién en la especie, uno para nopalito y otro para tuna. Esto a la
vez permitié identificar atributos que, al parecer, han permanecido inalterados por la
domesticacion y por ello pueden tener valor taxondmico significativo.

Finalmente, respecto a la hipdtesis ultima (La comparacién de un gran nimero de
poblaciones de especies diferentes con distinto grado supuesto de humanizacién a través de
atributos usuales en las claves taxonémicas, mas los relacionados con los érganos de interés
humano, puede revelar los elementos de) sindrome general de domesticacion de Opuntia,
asi como los atributos morfolégicos con mayor valor taxonémico al haber permanecido
inalterados por la domesticacion), el anélisis de 243 variantes de 23 especies, con base en
42 atributos morfolégicos, permitid reconocer mas claramente el sindrome de
domesticacion de Opuntia, relacionado con el fruto. Lo interesante es que las tendencias de
domesticacion para fruto son al menos dos, y que ambas tienden hacia frutos grandes, pero
una es con variantes sin espinas (principalmente de O. ficus-indica) y otra con varjantes con
espinas (principalmente de O. albicarpa). La primera se relaciona coo ambientes
fuertemente humanizados, con mayor control de vertebrados herbivoros, propios de la parte
sur de la altiplanicie (norte de Mesoamérica), y la otra para ambientes extensos, con
dificultades para el control de los vertebrados herbivoros, silvestres o domesticados,
ambientes propios de la parte norte de la Altiplanicie Meridional . Pero ademas, con base
en los analisis de ordenacion, se propone que, en general, el gradiente general de

domesticacion de variantes silvestres, a variantes domesticadas, se inicia con variantes de

168



O. streptacantha, continia con variantes de O. hyptiacantha, en la parte central se
presentan variantes de O. megacantha, luego de O. albicarpa 'y por dltimo, de O. ficus-
indica. El reconocimiento mas preciso de este gradiente requiere de métodos de evaluacion

y analisis que logicamente son procedentes de los resultados obtenidos de esta tesis.
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Apéndice

Autoridad(es) de las especies mencionada en la memoria de tesis.

Especies Autoridad(es)
Insectos

Agapostemon coloradinus ~ (Vachal) Halictidae
Agapostemon texanus Cresson
Anthophora californica Cresson
Anthophora montana Cresson
Apis mellifera L.
Aspohondylia betheli Cockerell
Augochlorella neglectula Cockerell
Bombus pennsylvanicus DeGeer
Cephalocolletes rugata Urban
Coccus axin Llave
Corixella texcocana Jacz.
Dactylpius coccus Costa
Diadasia australis Creson
Diadasia diminuta Creson
Diadasia opuntiae Cockerell
Diadasia patagonica Creson
Diadasia rinconis Cockerell
Liometopumapiculatum Mayr.
Lithurge apicalis Cresson
Lithurge gibbosus Smith
Lithurge littoralis Cockerell
Lithurge rufiventris Friese
Megachile amica Cresson
Megachile casadae Cockerell
Megachile concinna Smith
Megachile dentitarsus Sladen
Megachile montivaga Cresson
Melissodes coreopsis Robertson
Melissodes tristis Cockerell
Perdita azteca Timberlake
Perdita bicolor Smith
Ptilothrix fructifera Holmberg
Ptilothrix tricolor Holmberg
Aves

Corvus albus Statius Miiller
Corvus capensis Lichtenstein
Corvus corax L.
Geospiza conirostris Ridgeway
Geospiza difficilis Sharpe
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Apéndice. Continuacion

Especies Autoridad(es)
Geospiza scandens Gould
Mimus polyglottos L.
Nesomimus macdonaldi Ridgeway
Nesomimus parvulus Gould
Toxostoma curvirostre Swainson
Turdus philomenos Brehm
Mamiferos

Antilocapra americana Cord

Bison bison L.

Canis latrans Say
Chaetodipus penicillatus Woodhouse
Dipodomys merriami Mearns
Dipodomys nelsoni Merriam
Homo sapiens L

Lepus californica
Loxodonta africana

Donald Ryder
Blumenbach

Neotoma albigula Hartley
Odocoileus hemonius Rafinesque
Odocoileus virginianus Boddaert
Oryzomis bauri Allen

Ovis canadensis Shaw
Papio ursinus Kerr
Peccary tajacu G. Cuvier
Perognathus flavus Baird
Peromyscus eremicus Baird
Rattus rattus L.
Spermophilus spilosoma Bennet
Sus domesticus Erxleben
Sus scrofa spp. castelianus  Thomas
Sylvilagus floridanus Allen
Vegetales™.

Manilkara zapota (L.) P. Royen
Dyiospyros digyna Jacq.
Opuntia anacantha Speg.

O. albicarpa Scheinvar
O. atropes Rose

O. auriantiaca Lind.

O. brunneogemmia (F.Ritter) C.
O. cantabrigiensis Lynch

*Los nombres de los vegetales y sus autoridades son de
acuerdo con el International Plant Names Index

(http://www.ipni.org/index.html)
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Apéndice. Continuacion

Especies Autoridad(es)

0. chavena Griffiths

O. chlorotica Engelm. & J.M. Bigel.
O. cochinera Griffiths

0. compressa J.F. Macbr.

O. curvispina Griffiths

O. crassa Haw.

0. discata Griftiths

Q. duranguensis Britton & Rose

O. echios J.F. Howell

O. edwardsii V.E. Grant & K.A. Grant
0. engelmannii Salm-Dyck

O. erinacea Engelm. & J.M. Bigelow
0. excelsa Sanchez-Me;j.

O. ficus-indica (L.) Mill.

O. fragilis (Nutt.) Haw.

O. fuliginosa Griffiths

0. galapageia Hens.

O. glaucescens Link & Otto

O. grahamii Engelm.

O. grandis Hort. Angl. ex Pfeift.

O. guilanchi Griffiths

O. helleri K. Schum. ex Robinson
O. hyptiacantha A. Web.

Q. jaliscana H. Bravo

O. joconostle A. Web.

O. lasiacantha Hort. Vindob. Ex Pfeiff.
Q. leucotricha DC.

O. lindheimeri Engelm.

O. littoralis Britton & Rose

O. macrorhiza Engelm.

O. matudae Scheinvar

O. maxima Mill.

0. megacantha Salm-Dyck

O. megarhiza Rose

O. megasperma Howell

O. microdasys (Lehm.) Pfeiff.

O. occidentalis Engelm. & J.M. Bigelow
Q. oligacantha Hort. Vindob. Ex Pfeiff.
O. pachona Griftiths

O. pachyrrhiza H.M. Hern., Gémez-Hin. &
O. phaeacantha Engelm.

O. polyacantha Haw.
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Apéndice. Continuacion

_Especies Autoridad(es)

O. prasina Speg.

O. prolifera Engelm.

O. pumila Rose

O. quimilo K. Schum.

O. quitensis F.A.C. Weber in Buis
O. rastrera F.A.C. Weber

O. retrorsa Speg.

O. robusta Wendl.

O. robusta var. larreyi (F.A.C. Weber) Bravo
O. rzedowski| Scheinvar

O. schotii Engelm.

O. spinosior (Engelm.) Toumey
O. spinulifera Salm-Dyck

O. stenopetala Engelmann

O. streptacantha Lem.

O. stricta (Haw.) Haw.

O. strigil Engelm.

O. sulphurea G. Don

O. tomentosa Salm-Dyck

O. trichophora

O. undulata

O. velutina

O. violacea

O. viridirubra
Stenocereus pruinosus

(Engelm. & J.M. Bigelow) Britton
Griffiths

F.A.C. Weber

Engelm.

(F. Ritter) C. Schlindwein

(Otto) Buxb.
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