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RESUMEN

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

Meridional es la región del país 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 sólo 14 de ellas

han sido la base para miles de hectáreas de plantaciones para tuna y para nopalito en el territorio

nacional. Las variantes cultivadas de nopal son el producto de la relación. al menos durante 9,000

años , entre Homo sapiens y Opuntia . La importancia económica que ha adquirido el nopal en

México , sus numerosas variantes útiles , su amplia variación morfológica y el interés de los

fitomejoradores ha motivado el estudio de la variabilidad morfológica de Opuntia, en especial de

sus órganos de interés económico. Sin embargo, estos análisis sólo 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 taxonómico de las variantes

estudiadas. así como el atraso general en el estudio taxonómico de Opuntia puede deberse al

supuesto de que sólo la selección natural ha influido en la variabilidad actual de Opuntia.

Los objetivos del presente trabajo son: documentar la relación Homo sapiens-Opuntia en la

Altiplanicie Meridional de México ; analizar la biología de la reproducción de Opuntia, en relación

con su éxito ecológico y evolutivo, y como oportunidad de un recurso domesticable: y describir y

analizar la variabilidad morfológica de Opunlia y su relación con las probables presiones de

selección bajo domesticación. Para lograr los objetivos se realizó una exploración botánica en 21

localidades de la Altiplanicie Meridional. Se obtuvieron 487 recolectas de nopaleras silvestres,

nopaleras de solar, plantaciones comerciales y plantaciones experimentales. Se registró

información sobre 118 atributos morfológicos de seis plantas de cada recolecta, de cada una de

ellas se prepararon especímenes de herbario y una parte del material se mantiene en una colección

viva. Se identificó hasta especie el 89.73 % de las 487 recolectas, del resto fue imposible

determinar su identificad específica. Se obtuvo información oral de los propietarios o responsables

de las nopaleras y plantaciones. Con la información de las recolectas se prepararon bases de datos

computarizadas, las cuales se analizaron por medio de técnicas de ordenación (Decorana) y

clasificación (Twinspan).

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

cuando su sobrevivencia dependió de la caza y la recolección; luego siguió siendo importante en el
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período agrícola prehispánico y períodos históricos subsecuentes. como recurso espontáneo y

como cultivo, pues al menos una de sus especies fue domesticada. Así, la relación prolongada de

los grupos humanos de la Altiplanicie Meridional de México con Opuntia explica la existencia de

una especie con domesticación acentuada (O. ficus-indicas , y de otras especies con menores y

variables grados de humanización. El éxito evolutivo y ecológico de Opuntia posiblemente se

relaciona con su diversidad de formas de reproducción y multiplicación vegetativa. En

comparación con la multiplicación vegetativa, la reproducción sexual es más compleja, ya que

involucra más órganos y estadios y sus probabilidades de generar individuos adultos es baja. pero

a través de ella la dispersión natural es mayor y produce individuos genéticamente únicos . En

contraste. la multiplicación vegetativa es menos compleja y más eficiente, pero sólo produce

clones . La mayoría de las especie s de Opuntia presenta tanto reproducción sexual como

multiplicación vegetativa, lo cual posiblemente ha contribuido al éxito ecológico y evolutivo de

este género. Opuntiaficus- índica es la cactácea de mayor importancia económica en el mundo y se

le cultiva en varios países para la producción de fruta. forraje o como hospedante de la cochinilla

de grana. pero sólo en México sus cladodios tiernos son consumidos como verdura. Esta especie es

nativa de México, donde presenta su mayor riqueza de cultivares, yen el siglo XVI fue llevada a

Europa. Citogenéticamente se han identificado individuos con diversos niveles de ploidía, se

reproduce sexual y asexualmente , y ésta es el medio más difundido para su cultivo. En este estudio

se encontró evidencia suficiente de que O.ficus-indica es una especie distinta de O. albicarpa, O.

megacantha y O. streptacantha. La domesticación en O. ficus-indica presenta dos patrones: a)

Variantes seleccionadas para nopalito, en las cuales el cladodio es pequeño, sin gloquidios y con

varias aréolas con espinas aciculares; además, el nopal ita presenta hojas relativamente largas, con

algunas espinas aciculares y espinas setosas en sus aréolas; el fruto es amarillo, pequeño, con

pulpa poco dulce, semilla abortiva abundante y semilla normal escasa y pequeña. b) Variantes

seleccionadas para fruto, con cladodio grande, ovalado a rómbico, de color verde pálido, alta

cantidad de aréolas, ninguna de ellas con espinas aciculares, pero sí con abundancia de gloquidios;

nopalita 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 clasificación es congruente con la

riqueza de variantes y propósitos de cultivo y a la vez, revela los atributos morfológicos

fundamentales para la comprensión de la variabilidad de la especie y la precisión de la identidad

de las variantes. Por otra parte , la clasificación de los 37 atributos estudiados, en el análisis de O.
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ficus-indica, generó ocho grupos. Los atributos más útiles para el reconocimiento de estas

variantes infraespecíficas con distinto grado y propósito de domesticación son : a) del cladodio, la

forma, el número de aréolas por cara, el número de aréolas con espinas y la cantidad de

gloquidios; b) del nopal ita, el número 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 cáscara. el

peso de la pulpa, el color de la pulpa, el número de semillas normales y el número de semillas

abortivas. Los atributos probablemente ajenos al proceso de domesticación y por ello

probablemente con mayor valor para la sistemática del género son: los atributos florale s. la

longitud de las hojas de los nopal itas y el número total de semillas. Las 243 variantes de Opuntia

consideradas en el análisis de variabilidad morfológica 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. lindh eimeri, o.
matudae, o. megacantha, o. oligacantha, o. robusta. o. rzedowski, o. sp inutifera, o.
streptacantha y o. velutina, ya los posibles híbridos o. streptacantha x o. robusta y o.
strep tacantha x o. cochinera. De tres variantes no se reconoció su especie. Los atr ibutos con

coeficientes de variación > 100 % fueron: número de espinas menores que 0.99 cm, número de

semillas abortivas por fruto , número de espinas radiales y de longitud mayor que 3.0 cm. El primer

eje de ordenación correspondió a un gradiente de domesticación hacia plantas con frutos grandes y

c1adodios sin espinas; el segundo eje de ordenación mostró otra tendencia de domesticación hacia

plantas, también con frutos grandes, pero con c1adodios con espinas prominentes. Se propone que

el gradiente general de domesticación de Opuntia, inicia con variantes silvestres de o.
streptacantha, continúa con variantes de o. hyptiacantha, siguen, en la parte intermedia, variantes

de o. megacantha, luego de o. albicarpa y por último, las variantes de la especie domesticada, o.
ficus-indica. En la clasificación se obtuvieron 76 grupos de variantes; los atributos más

importantes para su clasificación fueron la cantidad de espinas radiales y el número de espinas por

aréola en el cladodio, y el color y peso de la pulpa. Esta clasificación revela los elementos del

síndrome de domesticación de Opuntia para fruto. dentro del cual el peso de la pulpa del fruto

aparece como el elemento principal, secundado por las características de las aréolas y espinas, y

luego por la longitud y color del fruto .
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ABSTRACT

In Mexico there are among 66 and 83 species of Opuntia (sensu stricto), The Meridional

High Land Plateau is the region ofthe country, with the biggest richness, with 29 species. Also in

this plateau therc are the biggest richness of cultivated variants of the genus. Sorne 144 of these

variants have been preserved in the homegardens, but only 14 ofthey 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 ofthe relationship, at least 9,000 years, between Horno

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 ofthe 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 sorne 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 ofthe this work are: to document the relationship between Horno sap iens 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 nopal eras, 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 identified, 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 oftechnical of ordination

(Decorana) and classification (Twinspan).

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

when their survival depended on hunting and gathering; then it continued being important during
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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 ofthe human groups from Meridional High Land Plateau ofMexico with

Opuntia explain the existence of a species with accented domestication (O. ficus-indicas, and other

species with smaller and more variable grades ofhumanization. The evolutionary and ecological

success of Opuntia is related with its diversity in reproduction ways and vegetative multiplication.

In comparison with the vegetati ve 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 produc es clones. Most of the species of Opuntia present

sexual reproduction and vegetative multiplication, that which possibly contr ibuted to the

ecological and evolutionary success of this genus . Opuntiaficus-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 is

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 sorne 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. ficu s-indica were classified in 12

groups ; this c1assification 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 ofthe species and the precision ofthe identity ofthe variants. On the other hand, the

c1assification of the 37 studied attributes, in the analysis of o. ficus-indica, generated eight groups.
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The attributes more useful for the recognition ofthese infraspecifics variants with different grade

and domestication purpose are: a) of the c1adode, the form , the number of areoles in a face, the

number of areoles with spines and the quantity of glochids; b) ofthe nopalito, the number of

acicular spines and setose spines by areole; c) of the fruit, form, weight, density of areoles, the

depth ofthe floral scar, the color ofthe skin, the weight ofthe pulp, the color ofthe 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 ofthe

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 anal ysis of morphological

variabi lity corresponded to 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 and o. velutina, to the possible hybrids o.
streptacantha x o. robusta and o. streptacantha x o. cochinera. From three variants their spec ies

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 c1adodes without thoms; the second ordination axis showed

another domestication tendency toward plants, also with big fruits, but with c1adodes 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 c1assification, 76 groups of variants were obtained; the most important attributes for

their c1assification were the quantity of radial spines and the number of spines for areole in the

c1adode, and the color and weight ofthe pulpo The c1assification reveals the elements ofthe

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 ofthe areoles and spines, and then

for the size and color of the fruit .
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Introducción 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; Guzmán el al., 2003). En este país, en la región de la Altiplanicie Meridional se encuentra la

mayor riqueza de Opuntia, con 29 especies, de las cuales 16 son endémicas de la región (Guzmán

el al., 2003). Además, ahí mismo aún existen relictos del matorral crasicaule, comúnmente

conocido como nopalera, por el predominio de poblaciones de Opuntia (Rzedowski, 1978) y

también 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 carácter", de acuerdo con Font Quer, 1953) han sido

preservadas en las nopal eras de solar (Figueroa. 1984), pero sólo 14 de ellas (Femández el al .,

2000 ) han sido la base de más que 66,000 ha de plantaciones comerciales de nopal tunera que

existen en la Altiplanicie Meridional de México (Gallegos el al., 2003 ) Yde más que 10,500 ha

para la producción de nopal ita en todo el territorio nacional (Flores, 2001). Las variantes

cultivadas de nopal son el producto de la larga relación entre Homo sapiens y Opunlia y las

nopaleras de solar concentran el mayor riqueza de ellas (Figueroa el al. , 1980) .

En el sur de la Altiplanicie Meridional (norte de Mesoamérica), el nopal fue una planta muy

importante para las culturas indígenas, como lo muestra su amplia representación iconográfica

prehispánica (Bravo, 1978) y como lo sugieren las elaboradas formas de uso culinarias y

farmacéuticas, en el pasado yen el presente (Martín del Campo, 1957; Bravo, 1978). Pero las

evidencias arqueobotánicas de su uso se remontan a más de 9000 años en el Valle de Tehuacán

(Callen, 1967), y seguramente este género ya fue importante para los pobladores pre-agrícolas de

Mesoamérica, desde el inicio de la ocupación de la altiplanicie, varios milenios antes. Todo indica

que la especie de Opunlia más 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 domesticación de alguna especie de Opuntia; en esta región la recolección de productos del

nopal persistió entre los grupos indígenas chichimecas (Valdés, 1995). Seguramente, el hábito de

recolectar frutos (o tunas) y nopal itas prevaleció en los grupos de colonizadores indígenas y

españoles que sustituyeron a las tribus chichimecas al final del siglo XVI (Powell, 1977), así como
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en los actuales grupos mestizos a quienes dieron lugar y que han habitado estas zonas en los

últimos 400 años (Aguirre, 1983).

La recolección continua y sistemática de los nopales favoreció que algunas plantas

(derivadas de mutaciones somáticas, híbridos y extremos de variación de los nopales silvestres)

con características excepcionales (forma y tamaño del fruto , sabor y textura de la pulp a, cantidad y

dureza de las semillas, grosor de la cáscara y densidad de glóquidas; 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 huerto s o so lares alrededor de la casa-habitación, tal y como lo sugieren Figueroa el al. (1980)

YColunga el al. ( 1986). En estos lugares los clones de nopal elegidos han recibido las condiciones

necesarias para su persistencia (por ejemplo, control de competencia inte respec ífica, mejores

condiciones de humedad, protección contra depredadores, multiplicación y poda) , las cuales

difícilmente se darían en condiciones naturales como para permitir allí su continuidad (Figueroa el

al .. 1980). Así, las plantaciones de nopal en los solares son la síntesis del esfuerzo de generaciones

de recolectores por acopiar lo más útil de la diversidad genética del nopal en sus respectivos

territorios de recolecta y de cientos de años de cuidados para preservarlos. Parte del producto de la

relación de los humanos con los nopales son las 144 variantes de Opuntia nombradas y apreciadas

por los recolectores y cultivadores de nopal, pero difícilmente asignables a una especie en

particular (Reyes y Aguirre, en prensa). Hasta hace relativamente pocas décadas, la producción de

las plantaciones de solar fue suficiente para satisfacer el autoconsumo y la reducida demanda

regional de tuna y nopalita (Figueroa el al., 1980); sin embargo, después de los años cincuenta del

siglo pasado, esta demanda se convirtió 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 normalización 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 generación en generación se

mantienen diferenciadas; de acuerdo con Jeffrey, 1968 YJones, 1987).

En cuanto a las plantaciones de solar, el proceso que les dio origen comenzó a perderse en

las últimas décadas, a la destrucción acelerada e irreversible de las grandes nopaleras de donde se

nutrían, y debido también al abandono creciente que han sufrido los solares, por la emigración

campesina y otros efectos de los cambios sociales, económicos y culturales recientes (Guzmán,

1998) . Por lo tanto, si se pierde lo que aún existe en los solares, difícilmente podrá recuperarse; es
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decir, se perderá 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 (Mart ín del Campo, 1957 ; Meyer y McLaughlin, 1981). En el altiplano

potosino-zacatecano Figueroa el al . (1979, 1980) Y Figueroa (1984) realizaron el primer estudio

exploratorio, con el propósito de describir ampliamente dicha relación. Posteriormente, Colunga el

al. (1986) realizaron el primer análisis cuantitativo de la domesticación del Opuntia, con base en

su variabilidad morfológica y en los diferentes grados de importancia agrícola. Pimienta y Muñoz

(1995) al discutir sobre la domesti cación de Opuntia, reconocieron la alta variabilidad morfológica

de los nopales en los sol ares, y postul aron a los habitantes de las zonas áridas y semiáridas de

México como los domesticadores del género.

Lo s análisis in ic iales sobre la domes ticación de Opuntia se centraron en especular sobre las

especies ancestrales de o. ficus-Indica (Reyes et al. , 2005). Posteriormente, Bravo (1978) señ aló

que algunas especies (O. hyptiacantha, o. lasiacantha, o. megacantha y o. streptacantha) tenían

también algún grado de humanización (la biota humanizada útil o deseable es aquella que es

objeto de recolección 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 cría o se cultiva sin

domesticación, y la que tiene algún grado de domesticación: ya sea incipiente, media o avanzada).

Otras 15 especies con grado variable de humanización (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 el al. (1986). Posteriormente se documentaron las 144 variantes

adicionales de Opuntia, mencionadas líneas arriba, denominadas y apreciadas por los recolectores

y cultivadores de nopal, pero difícilmente asignables a una especie en particular (Reyes y Aguirre,

en prensa).

La importancia económica que ha adquirido el nopal en México, sus numerosas variantes

útiles, su amplia variación morfológica y el interés de los fitomejoradores, motivaron a varios

autores (Rodríguez, 1982; Peralta, 1983; Mauricio, 1985; Mondragón, 2002; Aguilar el al., 2003 ;

Gutiérrez et al., 2003 ; Molina et al. , 2003) a estudiar su variación morfológica. En la mayor parte

de estos estudios el área de procedencia de las variantes estudiadas fue el altiplano potosino

zacatecano, esto es , sólo parte de la Altiplanicie Meridional. Dichas variantes se identificaron sólo

ocasionalmente con nombres científicos. El número total de variantes fue de seis a 66 y los
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atributos analizados variaron de dos a 33; y las técnicas estadísticas utilizadas fueron análisis de

varianza y métodos de análi sis multi variabl e como ordenación (componentes principales) y

clasificación (agrupación aglomerativa).

Así, se ha avanzado en el estudio de la variabilidad morfológica de Opuntia, en especial de

sus órganos de interés económico en relaci ón con procesos de domesticación. Sin embargo, sólo se

ha considerado una parte menor de las variantes existentes, y los materiales estudiados proceden

de unas pocas localidades ubicadas en una sola región de la Altiplanicie Meridional (el altiplano

potos ino-zacatecano). Por otra parte, es posible que la falta de un tratamiento taxonómico de las

variantes estudiadas, así como el atraso general en la taxonomía de Op untia se deba al supuesto

implícito de que sólo la selecci ón natural ha influido en la variabilidad actual de las especies de

este género.

Con base en lo precedente los objet ivos del presente trabajo son:

1.- Documentar la relación Horno sapie ns-Opuntia en la Altip lanicie Meridional de México.

2.- Analizar la biología de la reproducción de Opuntia, en relació n con su éxito ecológico y

evo lutivo, y como oportunidad de un recurso domesticable.

3.- Describir y analizar la variabilidad morfológica de Opuntia y su relac ión con las probables

presiones de selección bajo dom esticación.

Las hipótesis correspondientes son:

1.- El análisis documental de la relación Hamo sap iens-Opuntia proporciona las pistas principales

sobre los propósitos de la selección cultural y sobre los atributos morfológicos que pudieron ser

alterados durante la domesticación.

2.- La polivalencia en la reproducción de Opuntia se relaciona con su gran riqueza específica, su

amplia distribución geográfica y ecológica y su relativa facilidad de domesticación

3.- El análisis comparativo de las variantes de o. ficus-indica, la especie con mayor

domesticación, puede facilitar la comprensión del problema de la domesticación de Opunt ia y

allanar dificultades para el tratamiento del conjunto numeroso de variantes con distinto grado

de humanización supuesta y pertenecientes a varias especies.

4.- La comparación de un gran número de poblaciones de especies diferentes con distinto grado

supuesto de humanización a través de atributos usuales en las claves taxonómicas, más los

relacionados con los órganos de interés humano, puede revelar los elementos del síndrome

general de domesticación de Opuntia, así como los atributos morfológicos con mayor valor

taxonómico al haber permanecido inalterados por la domesticación.
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Generalidades metodológicas

Para lograr los objetivos y probar las hipótesis se realizó una exploración botánica que

permitió 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 León (23o 42'

N), Ydesde el sureste del valle de Epazoyucan, Hgo. (98° 38' O), hasta el noroeste del altiplano

potosino-zacatecano (102° 21' O). Se obtuvieron 487 recolectas de nopaleras silvestres (ambientes

con vegetación primaria de matorral crasicaule de Opuntia), nopaleras de solar (el solar es la

vivienda rural, incluye la casa-habitación, áreas para guardar los aperos agrícolas , almacenar la

cosecha, corral para que el ganado pernocte ; también se incluye una área 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

I

24°19'

19°11'
Norte

Fig. 1. La Altiplanicie Meridional , en la región centro-norte de México (Comisión Nacional para
el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad. México: Imagen desde el espacio. Mosaico
2002 de imágenes , bandas 1,4,3 (RGB))

pocas hasta decenas o cientos de hectáreas , en donde se cultivan una o dos variantes de

Opuntia con el propósito de cosechar sus frutos para su venta; en el caso de las

plantaciones para nopalito , las extensiones pueden ser desde algunos metros cuadrados ,

hasta hectáreas) y plantaciones experimentales (colecciones vivas de Opuntia que se

mantienen en instituciones de investigación) . Se registró información sobre 118 atributos

morfológicos de seis plantas de cada una de las recolectas, y se prepararon seis

especímenes 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 colección viva en el Instituto de

Investigación de Zonas Desérticas, de la Universidad de San Luis Potosí, en la ciudad de San Luis

Potosí, México (22°07'38" N, 100°57'39"0 Y 1875 msnm). Se identificó hasta especie el 89.73 %

de las 487 recolectas. Se obtuvo información oral de los propietarios o responsables de las

nopaleras y plantaciones (comerciantes, cultivadores, ganaderos, agroindustriales, indígenas

otomís, mestizos rurales y urbanos, técnicos agrícolas, investigadores, agentes gubernamentales y

amas de casa). Se hizo acopio y revisión de más de 280 fuentes bibliográficas. Con la informaci ón

de las recolectas se prepararon bases de datos computarizadas, las cuales se analizaron por medio

de técnicas de ordenación (Decorana) y clasificación (Twinspan).

Esta tesis la integran siete capítulos . El primero es una revisión crítica sobre el estado del

conocimiento existente hasta finales del sigl o XX , sobre la relación Hamo sapiens-Opuntia. El

segundo es una revisión crítica sobre la biología de la reproducción de Opuntia, con mayor énfasis

en el papel de la reproducción en el éxito ecológico y evolutivo del género. En el tercero se analiza

la sistemática de o. ficus-indica y se define su separación de especies cercanas, y con información

original se presenta una descripción detallada de esta especie. En los dos capítulos siguientes se

realiza un análisis de la variabilidad morfológica de o. jicus-indica; en el primero de ellos se trata

la ordenación y clasificación de 38 variantes, con base en 37 atributos; yen el segundo se ordenan

y clasifican los atributos con base en su variación entre las variantes. En el capítulo sexto se

presenta la ordenación y clasificación de 243 variantes de nopal, correspondientes a 21 especies

más dos híbridos probables, con base en 42 atributos morfológicos. Finalmente se presenta una

discusión general.
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RESUMEN
Opuntia fue uno de los géneros más importantes para los pobladores del territorio naci onal

cuando su sobrev ivencia dependía de la caza y la recolección; después siguió siendo importante

durante todo el período agrícola prehispánico y períodos históricos subsecuentes, como recurso

espontáneo y como cultivo, pues al menos una de sus especie fue domesticada con variantes para

diferentes propósitos. Así , la relaci ón prolongada de Opuntia con los grupos humanos del centro

y centro-norte de México explica la existencia de una especie con domest icación acentuada (O.

ficus-indicai, de otras especies con menores y variables grados de humanización (O. albicarpa,

O. atropes, O. cochinera, O. crassa, O. chavena, O.fuliginosa, O. guilanchi, O. hyptiacantha. o.
joconostle , O. lasiacantha, O. leucolricha, O. megacantha, o. pachona, O. robusta, O.

streptacantha, O. tomentosa, O. undulala y o. velutina), y de al menos 144 variantes de Opuntia

sin reconocimiento taxonómico formal, con diferente grado de domesticación y asociadas con

ambientes antrópicos diversos. Su riqueza de tipos de reproducción sexual y multiplicación

vegetativa ha determinado una alta variabilidad y que la domesticación instantánea haya sido la

predominante en este género. Los procesos de domesticación en Opuntia se han dirigido hacia el

fruto (tunas) y verdura (nopalito), pero se desconoce el síndrome de domesticación en relación

con su uso como hospedante de la cochinilla 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 Opunlia species was domesticated for several purposes. The long

I Reyes A., J.A.; J.R. Aguirre R. (en prensa). Indicios sobre la domesticación de Opuntia en
México. En: Casas, A.; B. Rendón (E ds .). Procesos de evolución de plantas bajo
domesticación en Mesoamérica. Fondo de Cultura Económica. México, D.F. México . pp.
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relation of Opuntia 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-indicas. and other species with lower degree of humanization (O. albicarpa, o. atropes ,

o. cochinera, o. crassa, o. chavena. (J . fuliginosa, o. guilanchi, o. hyptiacantha, o. joconostle ,

o. lasiacantha. o. leucotricha, o. megacantha, o. pachona, o. robusta, o. streptacantha, o.
lomentosa, o. undulata y o. velutinay, and at least 144 traditional variants without formal

taxonomic recognition, with different degrees of domestication and related to different anthropic

environments. Variation in sexual and asexual reproduction mechanisms, has determined great

variation of Opuntia and that the instantaneous domestication had been the predominant one in

this genus. The proces ses of dom esticati on in Opuntia have been direct ed toward fruits (tunas)

and stems (nopalitos); the syndrome of domestication in relation to its use as host of the

cochineal insect is unknown.

INTRODUCCIÓN
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; Guzmán el al. 2003) . En éste país, en su región Altiplanicie Meridional se encuentra la

mayor riqueza de Opuntia, con 29 especies, de las cuales 16 son endémicas de la región

(Guzmán et al . 2003) . Algunas de las especies de Opuntia son dominantes fisonómicos de tipos

de vegetación natural conocidos como matorral crasicaule o nopaleras (Rzedowski 1978).

Además de los táxones silvestres, existe una riqueza considerable de variantes de Opuntia con

diferente grado de domesticación; estas variantes se cultivan, con intensidad variable, en

agostaderos, milpas, huertos de traspatio o solares, y en plantaciones comerciales (Figueroa el al.

1980, Figueroa 1984, Colunga et al . 1986).

Los intentos por dilucidar el proceso de domesticación de Opuntia 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) reconoció que la dimensión del

problema era mayor y se planteó que para conocer la ascendencia de las numerosas variantes se

requería combinar los conocimientos botánicos con los tradicionales. Varios autores se han

propuesto contribuir a dilucidar este proceso, de manera que la presente revisión tiene como

objetivo analizar el estado actual del conocimiento sobre la domesticación de Opuntia.
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ANTECEDENTES HISTÓRICOS
La relación de Horno sapiens L. con Opuntia se inició hace al menos unos 15,000 años,

cuando los humanos al llegar al continente americano (Nemecek 2000) se encontraron con

animales y plantas como las cactáceas, que crecían sólo en esta parte del mundo . La evidencia

arqueobotánica hasta hoy conocida, de que las especies de Opuntia han formado parte de la dieta

humana, se remontan a unos 9000 años antes del presente (Callen 1966). La caza y la

recolección fueron comunes en el centro-norte de México hasta comienzos del siglo XVII,

cuando las tribus nómadas del Altiplano Septentrional y del norte del Altipl ano Meridional

fueron sometidas o exterminadas por la sociedad colonial (Valdés 1995) . Esta zona ha sido

denominada Aridoamérica para distinguirla de la Mesoam érica sedentaria y agrícola (West y

Augelli 1976). Para el siglo XVI , los cazadores y recolectores ya habían desarrollado un fino

sistema de subsistencia, en el cual las especies de mague y, mezquite y nopal fueron los

principales componentes (González 1978).

En Mesoamérica los grupos humanos evolucionaron cultural mente de practicar sistemas de

caza y recolección a realizar sistemas de producción de cosechas de especies como el maíz y el

frijol, pero también incluyeron plantas perennes como diversas especies de árboles , magueyes y

nopales (González 1978). En lo que respecta a Opuntia, la culminación de ese proceso fue la

domesticación de o. ficus-indica MilI. (L.) (Bravo 1978) y el cultivo de otras especies con menor

grado de domesticación, como o. streptacantha Lem., o. megacantha Salm-Dyck y o. amyclae

Tenore (especie ahora éonsiderada o. albicarpa Scheinvar) (Dressler 1953, Bravo 1978, Muñoz

1998). La profunda relación de los mesomericanos con el nopal quedó registrada en varios

códices , esculturas y leyendas que incluyen a Opuntia como elemento principal (Sodi 1968). La

unión de las dos grandes vertientes culturales prehispánicas (la de Aridoamérica y la de

Mesoamérica) sucedió el 13 de julio de 1325, cuando un grupo de nómadas provenientes de

Aridoamérica o del occidente del actual territorio de México, encontraron la señal profética para

reconocer la tierra prometida. Esta señal era un nopal que crecía entre rocas y sobre el que se

posaba una águila, que a su vez sostenía con una de sus patas una víbora, según la versión más

difundida (Sodi 1968), o una tuna como símbolo del corazón humano, según otra versión

(Dufétel 2002). En ese lugar los nómadas fundaron Tenochtitlán, que significa "donde el nopal

silvestre" (Sodi 1968) o "lugar del tunal sobre la piedra" (Simeón 1999) o "el tunal divino donde

está Mexitli" (Corona 2000), la cual luego llegaría a ser la capital del imperio azteca.
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Los español es 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, además de

aprovechar los nopales que cultivaban en sus huertos , recolectaban frutos de poblaciones

silvestres, como lo demuestra el hallazgo de semillas de o. hyptiacantha A. Web ., o. matudae

Scheinvar, o. robusta Wendl., o. spinulifera Salm-Dyck, o. streptacantha yo. tomentosa Salm

Dyck en un sitio arqueológico de 1800 años de edad en Teotihuacan (Scheinvar y González

1985).

ETNO BOTÁNICA DE OPUNTlA
Usos

A diferencia de los magueyes que tienen su diosa prehispánica (Mayahuel ), no se ha

identificado alguna deidad de los nopales. Sin embargo, los nopales se usaron en algunas

ceremonias: el tallo seco era la leña sagrada para el Fuego Nuevo, y las flores el ornamento

especial para adorar a la diosa otomí del agua Acpaxapo (Sodi 1968). A los corazones obtenidos

en los sacrificios humanos se le llamaba teono chtli (tuna divina) o cuauhnochtli (tuna de águila)

(Martín del Campo 1957). Los usos prehisp ánicos de las especies de Opuntia eran diversos. Los

indios de Aridoamérica consumían principalmente tunas frescas durante tres meses, tiempo

durante el cual sólo se dedicaban a la danza, pero también deshidrataban tunas que almacen aban

para consumirlas meses después (Valdés 1995). El nopalito era preparado de muy diversas

maneras : cocido , asado , crudo , combinado con verduras, semillas, carne (de mamíferos, aves o

peces), con huevos del insecto Axayacatl (Corixella texcocana Jaez.) o con hormigas Azcamolli

(Liometopum apiculatum Mayr) (Sodi 1968); los botones florales se consumían como verduras

(Meyer y McLaughlin, 1981). Con la tunas se preparaba miel, queso de tuna y la bebida

fermentada nochoctli (de nochtli, tuna y octli , vino o bebida fermentada) o colonche, como se le

denominó en español (Martín del Campo 1957, Sodi 1968, Meyer y McLaughlin, 1981, Sánchez

1982). El nopal como medicina tenía aplicacion es desde el nacimiento, pues el mucílago

mezclado con agua se daba a beber a la parturienta (Sahagún 2001). Para curar escoriaciones en

pies. labios y manos el mucíl ago del nopal se mezclaba con grasa del insecto Axocuillin (Coccus

axin Llave) y se aplicaba en las partes afectadas (Sodi 1968). La infusión de nopal se usaba para

remediar los efectos alucinógenos de algunas plantas (Sodi 1968) . El colorante o grana que se

obtenía del insecto conocido como cochinilla tDactylopius coccus Costa), se denominaba

nocheztli, lo cual significa sangre de nopal (Martín del Campo 1957) . El mucílago se usó para
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fijar colores en los textiles y en los murales , para precipitar partículas 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, Sánchez 1982).

El nopal fue aceptado por los españoles de tal forma que su uso se afianzó en las

poblaciones criollas y mestizas resultantes (Bye 1979). Durante la colonia aumentó el número de

vegetales y tipos de carnes con los que los nopales se combinaron para hacer platillos (Sodi

1968). Al inicio de la evangelización del siglo XVI, en la versión jeroglífica del Pater noster,

como medio mnem otécnico para dicha oración , se usó una bandera y un nopal , que se leían pantli

nochtli (Sodi 1968). Desde la Colonia se venera en el cerro de San Andrés Reglita , Hidalgo, al

Cristo del Nopal, y en El Mezquital, perteneciente al mism o estado , a Nuestra Señora del Nopal

(Sodi 1968). Durante la colonia y el período independiente el nopal siguió usándose como

medicina, en especial para disentería, erisipela, diabetes, amigdalitis y para dolores de cabeza,

nariz y oídos; se continuó la cría de la cochinilla (Sodi 1968); se inició el uso del nopal como

forraje en la ganadería (Flores y Aguirre 1979) y durante el siglo XIX se aprovecharon las

peroxidasas del mucílago para desteñir el cabello humano (Sodi 1968). Aún a mediados del siglo

XX era frecuente la conservación de la fruta con técnicas al parecer de origen prehispánico, 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 aún 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 transformación (pulpa para papel, alcohol, azúcar, vinagre, potasa,

ácido oxálico, fertilizante y aceite), en particular para elaborar cosméticos (champús,

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

Posible proceso y contexto de la domesticación

Durante esa larga relación de los humanos con Opuntia, se puede suponer que la

recolección continua y sistemática de los nopales favoreció el reconocimiento de plantas con

características excepcionales (en el caso del fruto: forma y tamaño del mismo, sabor y textura de

la pulpa, cantidad y dureza de las semillas, grosor de la cáscara y densidad de gloquidios; en el

nopalito : forma, color, abundancia, precocidad, sabor, textura y firmeza; y en los joconostles:
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cáscaras gruesas y ácidas) . Luego, estas plantas pudieron ser sometidas a diferente grado de

tolerancia. auspicio o cultivo in situ o en el ambiente doméstico; esto es, los individuos elegidos

comenzaron a ser favorecidos en las 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

habitación. áreas para guardar los aperos agrícolas, almacenar la cosecha, corral para que el

ganado pernocte; también se incluye una área en donde se cultivan plantas, en los que

comunmente se manti enen poblaciones de Opuntia, entre otros géneros), o en épocas recientes,

en forma inten siva en plantaciones comerciales, tal y como lo sugirieron Figueroa el al. (1980).

En estos lugares. los clones de nopal escogidos (posibles mutaciones somáticas, híbridos y

extremos de variación) han recibido las condiciones necesarias para su persistencia (por ejemplo,

multiplicación, control de la competencia interespecífica, mejores condiciones de humedad y

nutrición. protección contra depredadores y poda) (Colunga el al., 1986). Dichas condiciones

difícilmente se darían en su ambiente natural como para permitir ahí su continuidad (Figueroa el

al. 1980, Pimienta y Ramírez 1999).

La recolección de materiales de Opuntia para autoconsumo en el Bajío guanajuatense

(Colunga el 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 más

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 recolección de nopalitos, principalmente de o. robusta, se inicia desde los

primeros meses del año y disminuye hacia julio-agosto; los recolectores de nopalito operan

prácticamente sin restricción alguna, en apariencia anárquica, sin organización ni control

(Figueroa et al. 1979, Figueroa 1984).

En el Bajío los nopales tolerados o fomentados en campos agrícolas en los cuales se cultiva

tradicionalmente maíz de secano (milpas o huamiles), se benefician de las prácticas agrícolas

dirigidas a los cultivos anuales. En efecto, los nopales fomentados se escogen cuidadosamente,

se plantan en la parte más apropiada del terreno, y se les beneficia con deshierbas, podas y

control de plagas y enfermedades; las podas que reciben son más intensas que en las plantas

toleradas, por el mayor tamaño de los cladodios y frutos de estos nopales. Las plantaciones de

25



nopal en los huamiles son para comercializar sus productos. y resulta necesario vivir cerca de

ellas para atenderlas y vigilarlas de posibles robos (Colunga el al. 1986). En el huerto de solar y

cercos vivos. los nopales espontáneos originales son gradualmente sustituidos casi en su totalidad

por individuos de las variantes más apreciadas. En estas nopaleras la deshierba y control de

plagas son más intensos y más específicos, las podas se realizan con mayor frecuencia, cuidado e

intensidad, se "protegen" de los eclipses, y se les aplican cenizas. gallinaza, agua y pequeñas

cantidades de estiércol y basura. En ocasiones, individuos nacidos de semilla en el huamil o en el

agost adero se trasplantan al huerto con propósitos de eva luación (Colunga el al. 1986) .

En los huertos de traspatio del altiplano potosino-zacatecano, Figueroa (1984) y Mauricio

(1 985) destacaron la riqueza de variantes de Opuntia. hasta 18 variantes en un mismo solar. Estas

nopal eras de solar se delimitan generalmente con cercos vivos de nopal y mague y; aunque

originalmente la nopal era se conforma como un huerto frut ícola. el desarrollo de la planta, y la

reproducción vegetativa incontrolada generan un huerto de aspecto caótico, que incluso dificulta

el paso de la gente y animales. En estas nopaleras no se realizan labores culturales sistemáticas,

pero por ser a la vez el corral del ganado, el granero y el almacén de pajas y frecuentemente

tamb ién el espacio usado por la gente para defecar. reciben constantemente materia orgánica, así

como agua de desperdicio de las labores domésticas o de la proporcionada a los animales

domésticos (Figueroa 1984, Maur icio 1985, Colunga el al. 1986 ).

Las plantaciones comerciales modernas de nopal se iniciaron en México durante la segunda

mitad del siglo XX (Mondragón 2001) , esto es, unos 100 años después que en Sicilia, Italia

(Barbera el al. 1992). En el altiplano potosino-zacatecano el establecimiento de las plantaciones

comerciales implica una selección cuidadosa del terreno, su preparación (desmonte, si se va a

usar por primera vez, aradura, rastreo, rallado y cercado). selección cuidadosa del material

vegetativo (variante, edad, tamaño, sanidad, etc.), selección prec isa de la fecha de plantación y de

la forma de plantar. Posteriormente se vigila el enrai zamiento de los cladodios y se reponen los

nopales muertos; durante el crecimiento y producción de las plantas se realizan deshierbes y

podas , y se aplican abonos, fertilizantes, pesticidas y, si es posible, riegos (Figueroa 1984, Savás

1995, Gallegos y Méndez 2000 ).

Nomenclatura de las variantes tradicionales

En México el nombre común más extendido para el género Opuntia es el de nopal. Una

versión indica que proviene del náhuatl nopalli que significa nuestra bandera (de no, nuestra y
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palli, bandera), y la otra indica que de nochpalli (de nochtli, tuna y palli, cosa ancha, extendida,

en alusión a los c1adodios planos) (Martín del Campo 1957, Santamaría 1959). Además del

náhuatl , en al menos 16 lenguas indígenas existe una palabra para nopal: A 'xitl en totonaca, Chog

en chinanteco, Guichi en zapoteca, Héel en seri, Irá en tarahumara, Ixhkaha o Siithd en otomí,

Laponecadzol en chontal , Lo en chinanteco, Naabo en mayo, Nacá en cora, Nacarité en huichol,

Ndi-tu en cuicatleco, Pak 'an en maya, Paré en purépecha, Vindia en mixteco y Vishi-vishio en

zapoteca (Martínez 1979).

El nombre común actual de algunas especies proceden del náhuatl , como Cuijo (O

cantabrigiensis Lynch) de cuixa. lagartija pequeña, por extensión planta alta y flaca: Chamacuero

(O tomentosa Salm-Dyck. ). del náhuatl chamauac, grueso, en alusión a su cáscara gruesa:

Güilanchi (O guilanchi Griffiths) del huilantli, tullido, que anda a rastras (Santamaría 1959).

Seguramente que la mayor parte de las especies de nopales tuvieron o tienen su nombre indígena,

como Tenochtli o Tzapotlnochtli para O ficus-indica o Tecolonochnopalli para O streptacantha

(Estrada 1989) , pero en varios casos, tal y como sucedió con esta especie, prevaleció su nombre

español Cardón, por su aspecto espinoso y corpulento.

En la actualidad, la nomenclatura de las variantes tradicionales es muy rica. Existen

nombres comunes para los mismos nopales que se comparten entre regiones diferentes, como el

Bajío guanajuatense y el Altiplano potosino-zacatecano (Anaranjado, Blanco, Cardón, Pachón,

Sangre de Toro y Sanpedreña) (en todo el texto, el nombre de las variantes se escribe de acuerdo

con Jones 1988), entre el Bajío y el Valle del Mezquital (Chamacuero) y entre las tres regiones

(Joconostle) (Figueroa 1984 , Colunga el al. 1986, Rodríguez el al. 1987). Pero la mayor parte de

los nombres son exclusivos para cada una de esas tres regiones. Los nombres masculinos

(Amarillo, Sanjuanero, Cardón, 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 común 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 el Nopal Blanco, que es cultivado para nopalito (Colunga 1984).

Los nombres de los nopales son descriptivos de algún atributo 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

características destacadas de la cáscara (Chamacuero, por su grosor; Boludito, por los podarios
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prominentes, etc.). También son frecuentes los nombres derivados de la época de maduración de

los frutos (el Cuaresmeño madura en la época de la cuaresma; el Octubreño en octubre; y la

Sanjuanera por el día de San Juan) o del lugar de su procedencia (Yurireña, de Yuriria,

Guanajuato, Milpa Alta, de Milpa Alta, Distrito Federal y Paloalteña, de Palo Alto,

Aguascalientes) (Figueroa 1984, Colunga el al. 1986, Rodríguez y Nava 1998).

Lo destacable en este respecto es que entre los campesinos de cada una de las regiones, los

nombres de las variantes tradicionales están consensuados y en la mayor parte de los casos , se

asignan inequívocamente a las plantas que les corresponden, lo cual implica que se reconocen los

atributos etnobotánicos y morfológicos de cada una de ellas.

TÁXONES RELACIONADOS CON EL PROCESO DE DOMESTICACIÓN
Para la Dra . Helia Bravo (1978) la especie de nopal con mayor grado de domesticación es

Opuntia ficus-indica. En efecto, de esta especie existen numerosos cultivares para el mayor

número de formas de uso, ya sea por sus frutos (tunas) y cladodios tiernos (nopalitos) para

consumo humano, o por sus cladodios desarrollados (pencas) como hospedante de la cochinilla

de grana (Dactylopius coccus) o como forraje de herbívoros domesticados (Barbera el al. 1992) .

Brillan y Rose (1937) postularon que la serie Ficus-indicae (compuesta por o. ficus-indica, o.

crassa Haworth yo. undulala Griffiths) es parte de la serie Streptacanthae, pero la separaron de

ésta sólo por carecer de espinas. Sin embargo, Berger (citado por Bravo 1978) afirmó que o.

ficus-indica es sólo una forma sin espinas de o. albicarpa, 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 cito lógica. Bravo (1978)

destacó a o. megacantha como una especie con frutos comestibles grandes y agradables y

numerosos cultivares; y que esta especie se hibridiza fácilmente con otros nopales,

particularmente de la propia serie Streptacanthae (O. hyptiacantha, o. joconostle Weber, o.

lasiacantha Pfeiffer, o. spinulifera y o. streptacanthai (Bravo 1978).

La cantidad de especies de Opuntia identificadas en relación con el proceso de

domesticación aumentó considerablemente después de los trabajos de Figueroa (1984) y Colunga

el al. (1986). Estos últimos autores reconocieron 82 variantes en una zona del Bajío mexicano,

las cuales asignaron a 13 especies con certeza, cinco especies con dudas (ajJinis) y dos supuestos

híbridos (Tabla 1); los táxones con mayor cantidad de variantes fueron o. megacantha y O. aff

joconostle. Por su parte, en el trabajo de Figueroa (1984) se reconocieron 80 variantes no
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Tabla l. Táxon es y el número de variantes
(Tomado de Colunga 1984).

de Opunt ia en Valle de Santiago. Guanajuato

Serie

Elatiore s
Ficus-ind icae

Leucotrichae
Macdou gal inae

Robustae

Streptac anthae

Tomentosae

T áxones

o. aff.juliginosa
o. [icus-indica

o. undular a
o. crasso
o. aff. leucotricha
o. atropes

o. jaliscana
o. aff jaliscana
o. aff. velutina var.

macdougal ina e
o. robusto var.

larreyi
o. robusta var.

robusta
() joconostle,
O. affjoconos tle

o. hyp tiacantha
o. lasiacantha

o. megacantha

o. megacatnha x o.
streptacantha

o. streptacantha

o. strep tacantha x
o. hypt iacantha

o. tomentosa

Total

Núm. de
variante s

1
5

2
1
2
3

3
2

2

".)
14

3
4

12

2

5

4

12

82

Nombres de las variantes

Viudita
Amarilla sin Espinas, Cenizo. Manzana sin
Espinas, Morada y Nunc a Vista
Burriona y Yurireña
Sandía
Jocotuna Blanca y Peludita
Nopal Blanco Chico, Nopal Blanco Espada y
Nopal Blanco Grande
Gigante
Chamacuerito, Duraznill o y Verija de Chepa
Boludito y Cardona Cimarrona

Camuesa Alargada y Camuesa Redonda

Camuesa Cimarrona

Joconostle Agrio, J. Colorado y J. Cuaresmeño
Joconostle Amarillo, J. Anaranjado, J. Anaranjado
Chico, J. Barrilito-1 , J. Barr ilito-2, J. Blanco , J. de
Burro- 1, J. de Burro- 2, J. de Burro de Rincón de
Parangueo, J. Cenizo, J. Chaveño, J. Chapeadito,
J. Cuerudo y J. Liso.
Lisita, Peralteña y Sotaleña
Joconostle Ahuevado, J. Anaranj ado, J. Blanco y
J. Perón
Agridulce, Amarillo con Espinas , Apastillada
Bajita, Apastillada Silvestre, Apastillada Subida,
Jitomatilla Grande, Languano , Manzana con
Espinas, Piltrillo, Sanjuaneña, Sanpedreña y Tuna
blanca
Anaranjado y Conguito

Cardona, Hartona, Jocotuna Morada , Sangre de
Toro Cimarrón y Sotaleña Cimarrona
Nopal de Puerco, Platero , Sangre de Toro y Torito

Aguamielilla, Ceniza, Chiquihuitilla, Huesuda,
Giganta, Jitomatilla, Negrita, Nopal Doroteo ,
Pachona, Peludita, Zarquita y Zorrillo

identificadas taxonómicamente, más las especies o. cantabrigiensis, 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 yo. streptacantha. ASÍ, en el análisis de

29



domesticación del género. de sólo considerarse como importantes a los integrantes de las series

Ficus-indicae y Streptacanthae, se pasó a incluir especies de las series Dillenianae, Elatiores ,

Leucotrichae, Macdougaliane, Phaecanthae, Robustae y Tomentosae.

GRADOS DE DOM ESTICACi ÓN

Al ser la dom esticación un proceso evol utivo, en las regiones donde ha tenido lugar, es

posible localizar poblaciones de plantas y animales con diferentes grados de asociación con los

humanos, esto es, elementos de un gradiente de diferenciación morfológica que va desde las

variantes idénticas a las silvestres, a las variantes totalmente domesticadas. Pero este proceso

evolutivo no es unidireccional ni determin íst ico, por lo que en los procesos de domesticación de

plantas se localizan poblaciones difíc iles de reconocer como auténticamente espontáneas o

domesticadas (Harris 1989). Una planta o animal tota lmente domesticado es completamente

dependiente del hombre para sobreviv ir; por lo tanto , la domesticación implica un cambio en la

adaptación ecológica, y ésta usualmente se encuentra asociada a diferenciación morfológica

(Harlan 1992). Así , resulta fundamental el reconocimiento del o de los ambientes de

domesticación, sus peculiaridades físicas y bióticas y su grado de humanización.

Para el reconocimiento de grados de domesticación de Opuntia, Figueroa et al. (1980 )

agruparon las variantes reconocidas tradicionalmente en: a) espontáneas o propias de ambientes

poco humanizados (nopaleras silvestres o agostaderos); b) de solares; y e) de plantaciones

comerciales. Posteriormente, Colunga et al. (1986) YRodríguez y Nava (1992) reconocieron

variantes tradicionales correspondientes a ambientes con características intermedias entre esos

tres tipos básicos.

Para el Altiplano Potosino-Zacatecano, Figueroa (1984) , Mauricio (1985), Orea (1986) y

Rodríguez y Nava (1998) han registrado las variantes tradicionales de Opuntia de los tres

ambientes básicos esto es, en nopaleras silvestres, nopaleras de solar y nopaleras en plantaciones

comerciales (Tablas 2 y 3).

En el Bajío destaca o. megacantha como la especi e con variantes en todos los ambientes de

domesticación reconocidos, mientras que o. streptacantha sólo las presenta como poblaciones de

monte ; también cabe señalar que las tres especies de la serie Ficus-indicae (O. ficus-indica, o.
crassa yo. undulata) junto con o. robusta var. larrey i sólo existen plantadas en los huertos ,

estos cuatro táxones carecen de espinas (Tabla 4).
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Para el Valle Alto del Mezquital, en el estado de Hidalgo, Rodríguez el al. (1987)

registraron 26 variantes tradicionales de Op untia de solar, pero ninguna la relacionaron con

alguna entidad taxonómica reconocida: Bast 'a, Cha rnacuero, Demxi-kaha, Dogja-kaha, Donza

ixkaha, Hintuani-kaha, Ix-küh ü, Jidri-kaha, Kah ü-mi ' ño , Kabta-kaha, K 'as-k áhá, Megja-kaha,

Mboho-kaha, Monda-kah ü, Nju nxi, Nonda-kaha, Nuna-küh ü. Pep 'ni, T 'ax á-kah á, T 'sebe-kaha,

Ts'iba-kaha, Ua, Us 'mini y Xim-bast 'd .

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

Especies en nopaleras silvestres:
o. cantabrigiens is °Cuijo , o. chavena, o Chaveño, o. cochinera °Cochinero, o. guilanchi,
o. hyptiacantha, o. jo conostle , o. leucotricha °Duraznillo. o. pachona, o. rastrera °
Rastrero, o. robusta °Tapón y o. strep tacantha °Cardón
Variantes en nopaleras silvestres sin reconocimiento taxonómico:
Amarilla Naranj ita. Amarilla Plana, Amarilla San Nicolás, Bayito Penca Grande, Blanca las
Trojes, Blanca Plana, Brígido, Cacalote, Cagón, Caidillo, Cambray, Cardón Blanco, Cardón
Chatito °Chinchilla, Cardón Durazno °Cardón Negrito, Ceniza, Chiquihuitilla °Huesuda,
Chivo , Coloradito, Coyotillo, Cuaresmeño, Cuatralva, Erizo, Gato, Huevo de Gato, Jarrilla ,
Jocoquillo, Larguito, Lobito , Mantequilla Blanca, Masuda Roja, Meloncillo, Meloncillo
Memela, Meloncillo Rosa, Morada Villa Hidalgo, Negrito, Pachón Blanco, Pachón Cimarrón °
Pachón Castaño, Piniche, Quebradillo, Rastrero Duraznillo, Rebusco, Redonda , Redonda Coral ,
Roja Cereza, Rubio y Tapón Bayito
Variantes tradicionales en nopaleras de solar sin reconocimiento taxonómico:
Amarilla 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 Pescuezón,
Blanco Resistente, Blanco Sanjuanero con Espinas, Pelón Tuna Roja, Blanco Sanjuanero sin
Espinas, Pitayo , Blanco Teca, Blanco Tuna Roja , Bola de Masa, Camueso Legítimo, Camueso
Redondo, Camueso Tuna Anaranajada, Camueso Tuna Blanca, Camueso Tuna Morada °
Moradilla, Tapón de Castilla, Camueso Tuna Roja , Cardón Amarillo, Chapeado de Castilla,
Chapeado Rojo , Colonche, Colorado, Curra, Estanzueleño, Fafayuco Globoso, Fafayuco
Legítimo, Jarrilla Amarilla, Melón, Mieloso °Jagüeño, Morada La Blanca, Morado , Mulato ,
Pachón de Castilla, Pelón Blanco, Pelón Rojo Sandía, Pelón Tuna Blanca, Rojo Dulce, San José ,
Sandía, Sanmigueleño, Sanpedreña, Septiembre, Tapón Blanco, Tenagueño °Andreseño,
Trompo,
Variantes en plantaciones comerciales sin reconocimiento taxonómico:
Amarilla, Burrona, Cristalina, Chapeado, Fafayuco, Mexital , Papantón, Pepinillo, Pico Chulo ,
Reina, Roja Gorda y Verdulero Huarachón

Todo indica que las plantaciones comerciales modernas existentes en varios estados de

México. se establecieron con material vegetativo de las variantes °cultivares tradicionales más

destacadas de los huertos de traspatio. La elección de variantes para este propósito debió ser muy
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rigurosa: producción alta. muy adaptables y resistent es a estreses ambientales y a los herbívoros,

pero sobre todo con las cualidades demandadas por el mercado urbano (Figueroa el al. 1980,

Pimienta y Muñ oz 1995). En las plantaciones com erciales del país se han registrado 22 cultivares

de nopal tunero, ocho de nopal verdulero y tres de joconostle (Tabla 5). De los nopal es tuneros

sólo se tiene certeza de la identidad de las variantes Alfajayucan, Burrona, Cri stalina y Reina

como correspondientes a o. alb icarpa; la mayor parte de los nopales para nopalito pertenecen a

o. ficus-indica , y los joconos tles a o. matudae y o. oligacantha Forster (Tabla 3) .

Tabla 3. Variantes tradi cionales de Opuntia en relación con diferentes ambientes en tres regiones
de México.

Región Tipos de pobl ac iones (número de variantes)
Bajío (Valle de Santiago, Gto .) Del monte o silves tres (11 )

Toleradas o foment adas en el huamil (16 )
Plantadas en el huamil (14)
Cerco vivo (3)
De huerto o solar ( 13)

Altiplano potosino-zacatecano Nopaleras silves tres (47)
(en varios municipios) Nopaleras de so lar o huerto de traspatio (59)

Nopaleras en plantaciones comerciales (12 )

Valle Alto del Mezquital
(Cardomal , Hgo. )

Nopaleras de so lar (26)

Fuente
Colunga el al.
( 1986) .

Figueroa
(1984) ,
Mauricio
(1985), Orea
(1986),
Rodríguez y
Nava (1998).
Rodríguez el
al. (1987)

SÍNDROMES DE LA DOMESTICACIÓN
Las características generales de las plantas mu y humanizadas (reducción de la habilidad

competitiva interespecífica, gigantismo de algunos órganos de interés, mayor variabilidad

morfológica, supresión de los procesos naturales de dispersión, eliminación de estructuras o

sustancias de defensa, reducción o pérdida de la fertilidad seminal en variantes de reproducción

vegetativa, cambios de hábitos y respuestas al fotoperiodo, pérdida del letargo y germinación

rápida y homogénea, procesos de autocompatibil idad , etc .), han sido reconocidas como resultado

de procesos complejos de selección artificial. A estas características en conjunto Hawkes (1983)

denomina síndrome de domesticac ión, el cual por supuesto difiere según la naturaleza de la

planta, los motivos para su domesticación y las características naturales y culturales del ambiente

de domesticación.
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En contraste con las variantes espontáneas, de ambientes casi naturales, las poblaciones de

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

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

pedregosidad, sus frutos y c1adodios son más grandes, fructifican a edad más temprana y más

pronto en el año , tienen menor proporción de semillas normales, y requieren cuidados y "el calor

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

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

espontáneas o en plantaciones comerciales (Pimienta y Ramírez 1999). En general , en el Bajío

Tabla 4. Cantidad de variantes tradicionales de Opuntia en Valle de Santiago,
Gto. , en relación con cinco ambientes (Colunga et al., 1986).

Ambi ente Especies Número de
variantes

Monte o poblac iones
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

o. tomentosa
..,
-'

o. megacantha 2
o. joconostle 2
o. lasiacantha 1
O. aff Jaliscana 1
O. affjuliginosa 1
O. aff leucotricha 1
o. joconostle 4
o. megacantha

..,
-'

o. streptacantha
..,
-'

o. tomentosa
..,
-'

o. aff velutina 2
o. affjaliscana. 1
o. joconostle 4
o. atropes 3
o. streptacantha 3
o. hyptiacantha 2
o. lasiacantha 1
o. megacantha 1
o. megacantha 3

o. megacantha 5
o. ficus indica 3
o. undulata 2
o. robusta varo larreyi 2
o. crassa . 1
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Tabla 5. Cultivares de Opuntia registrados en las plantaciones comerciales de México

Scheinvar
1999

Flores 2001
Pue
Mich.
Mich.
B.e., Hgo., Gto. y Mex .
B.e., Méx., Pue. y Tlax.
D.F. y Mor.
Méx.
Méx.

Cultivares Estados donde se cultiva Referencias
Para fruto Flores el al.
Alfajayucan Hgo. y Méx. 1995,
Amarilla Huesona Jal. y Zac. Femández el
Amarilla Monteza Ags ., la\. , Gto. , S.L.P. y Zac . al. 2000,
Burrona Ags. , Gto. , Jal., Qro ., S.L.P . y Zac . Gallegos y
Blanca de la Gavia N.L. y S.L.P . Méndez
Blanca San losé Zac. 2000
Cristalina Ags, Gto. , la\. , Pue. , S.L.P. y Zac .
Chapeada la\., 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 la\. , S.L.P. y Zac.
Papantón Zac .
Picochulo, Naranjona o Apastillada Ags. , Jal. y Zac.
Reina Hgo. , Gto ., Mex. , Pue., Qro., S.L.P. y Zac.
Roja Lisa Gto. , la\. , S.L.P . y Zac.
Rubí Reina S.L.P. y Zac .
San Martín Hgo. y Méx.
Torreoja Ags. , la\. y Zac.
Villanueva Pue.
Para nopalito
Atlixco
Blanco
Negro
Copena VI*
Copena FI*
Milpa Alta
Moradilla

Polotitlán
Para joconostle
Cuaresmeño Colorado, Cuaresmeño Méx.
Blanco y Chivo
*Las variantes Copena (acrónimo derivado de Colegio de Postgraduados de la Escuela Nacional

de Agricultura) se han ostentado como cultivares mejorados por métodos fitotécnico, pero esto
nunca se ha acreditado, por lo que probablemente sólo constituyen variantes tradicionales o
segregantes destacados de sus cruzas simples.

las variantes cultivadas en el huamil presentan características más acordes con las preferencias y

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

color rojo y sabor más dulce del fruto, así como un período más amplio de producción (Colunga
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et al. 1986). Las presiones de selección artificial en las variantes tuneras en el Bajío son para

favorecer frutos de color rojo o amarillo, grandes, dulces , muy suculentos y de pulpa consistente;

con mayor proporción pulpa/cáscara y pulpa/semillas, cicatriz floral poco profunda, sin

pedúnculo y semillas pequeña; sin espinas ni gloquidios, y con cáscara gruesa (Colunga et al.

1986).

En el altiplano potosino los frutos de los cultivares Blanca y Burrona, los más apreciados con

fines comerciales y que se plantan en grandes extensiones de secano, son más pesados (de 202.81

a 239.52 g) que los frutos de las especies silvestres o. hyptiacantha yo. streptacantha (de 59.15

a 71.67 g) (Peralta 1983; Mauricio 1985). Además, las variantes cultivadas presentaron más

semillas totales (9.71 g) que las silvestres (2.07 g) (Peralta 1983). Asimismo, en dichos cultivares

tradicionales se registró el mayor peso de semillas abortivas (0.16 g), Yen o. streptacantha el

menor peso de estas semillas (0.005 g), pues su número 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 relación (en grados Brix) con el grado de domesticación de las variantes , de

acuerdo con el grado de humanización de sus ambientes respectivos, no fue lineal. Así, entre los

cultivares se encontraron tanto las mayores cantidades de sólidos solubles (Anaranjada, 16.93;

Roja, 15.86) como los menores (Pachona, 10.4; Burrona, 11.51), y entre ambos extremos se

situaron las variantes silvestres (Peralta 1983, Mauricio 1985). Esta tendencia se repitió cuando

los cultivares y las variantes silvestres se desarrollaron en ambientes homogéneos de plantaciones

experimentales (Valdez et 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-castaño y rojo-púrpura; en cambio, en las

nopaleras espontáneas, la mayoría de las variantes producen frutos de color rojo-púrpura

(Pimienta y Ramírez 1999).

En los frutos ácidos o joconostles el síndrome de la domesticación se manifiesta en frutos

de tamaño mayor; alta proporción cáscara/pulpa; cáscara gruesa, ácida y consistente; y semillas

con envolturas funiculares poco hidratadas (Colunga et al. 1986). En lo que se refiere a los

órganos vegetativos, en los nopalitos las presiones de la selección artificial parecen orientarse

hacia la presencia de tomento sólo en el caso de o. atropes, y en general al color verde claro,

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

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

DISCUSIÓN

El género Opuntia ha estado estrechamente relacionado con la evolución cultural en

México; así, cada uno de los períodos reconocibles de su relación con Horno sapiens, es posible

asociarlo con alguna de las principales etapas históricas del país. En efecto , en la fase cazadora

recolectora, la sobrevivencia de muchos de los primeros grupos humanos dependió del desarrollo

oportuno de un sistema de subsistencia muy adaptado , en el que la recolección y uso de Opuntia,

Agave y Prosopis fue primordial (González 1978). Para el período agrícola hay evidencias de

algún grado de domesticación de o. albicarpa y la domesticación plena de o. jicus-indica (Bravo

1978). Cuando nuestro país fue conquistado por los españoles , o. jicus-indica fue parte de la

contribución de biota domesticada que México hizo al mundo. Durante el siglo XVII se

estableció la política de fundar pueblos y comunidades (Cavazos 1999), especialmente al norte de

las fronteras de Mesoamérica, y Opuntia fue importante en la humanización de los nuevos

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

Tabla 6. Diferencias medias en algunas características
morfológicas de variantes silvestres y domesticadas
de Opuntia (Con base en Colunga et al. 1986).

Atributos Silvestres I Domesticadas2

Longitud del cladodio (cm) 30.05 37.96
Anchuradelcladodio(cm) 16.63 21.58
Longitud de aréola (mm) 0.34 0.38
Anchura de aréola (mm) 0.24 0.26
Aréolas/cm2 0.11 0.07
Peso del fruto (g) 35.71 239.52
Peso de la pulpa (g) 160.21 12.84
Número total de semillas 431 96
Semillas abortivas (%) 33.7 1.0
Color de fruto Rojo Verde
Grosor de cáscara Delgada Gruesa
lo. streptacantha, o. hyptiacantha y o. megacantha
20. jicus-indica, o. undulata y o. crassa

Así, los huertos de traspatio gradualmente se convirtieron en la síntesis del esfuerzo de

generaciones de recolectores, quienes reconocieron y luego acopiaron lo más útil o más atractivo
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de las extensas nopaleras, proceso que continuó durante los siglos de la colonia y el México

independiente. A partir de los años cincuenta del siglo XX, de esos solares se derivó el material

vegetativo de las variantes de Opuntia elegidas para ir conformando las más 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 discusión sobre la domesticación de Opuntia se

centró en especular sobre el ancestro de o. ficus-indica. Luego, Bravo (1978) señaló que al

respecto se debían considerar las especies de la serie Streptacanthae, como o. hyptiacantha, o.

lasiacantha, o. megacantha y o. streptacantha, por presentar algún grado de domesticación,

aunque el interés continuaba centrado en establecer cuál de las especies de dicha serie era el

ancestro silvestre de o. ficus-indica . La dimensión del problema cambió cuando la cantidad de

especies involucradas en la domesticación de Opuntia aumentó considerablemente, pues Figueroa

(1984) Y Colunga et al. (1986) agregaron otras 13 especies con algún grado de humanización: o.

atropes, o. cantabrigiensis, o. cochinera, o. crassa, o. chavena, o. guilanchi, o. joconostle, o.
leucotricha, o. pachona, o. rastrera , o. robusta, o. tomentosa y o. undulata, y otras dos

dudosas (O.fuliginosa yo. velutina). El problema se hizo aun más complejo cuando con el

registro parcial de varios autores (Figueroa 1984, Mauricio 1985, Colunga et al. 1986, Orea

1986, Rodríguez et al 1987, Rodríguez y Nava 1998), se pudo integrar una lista de unas 144

variantes tradicionales de Opuntia, la mayoría localizada en huertos de traspatio. El grado de

complejidad del problema se aprecia en la imposibilidad de identificación taxonómica confiable

de la mayoría de estas variantes ; por ello, sólo se han registrado sus nombres comunes y para

algunas de ellas se prepararon especímenes de herbario (Figueroa 1984, Colunga et al . 1986),

fotografías y descripciones (Rodríguez y Nava 1998). Es posible que una de las limitaciones para

solucionar las dificultades taxonómicas de este género señaladas por Bravo (1978), Britton y

Rose (1937) YPuente (1992) entre otros, radique en suponer que las únicas fuerzas que han

influido en la evolución del género, sean las relacionadas con la selección natural, pues se ha

obviado reconocer el papel sobresaliente que ha tenido la selección artificial, como se evidencia

en la existencia de estas numerosas variantes tradicionales. De hecho Bravo (1978) ya había

reconocido la importancia de considerar en el análisis taxonómico el papel de la domesticación,

pues afirmó que los táxones de la serie Streptacanthae han originado híbridos naturales, y por el

cultivo, a muy numerosas variedades y formas hortícolas, y que "... el conocimiento de la

ascendencia de estas entidades, en relación con las especies que les dieron origen , es muchas
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veces dificil de precisar y demanda una investigación especial en la que, a los amplios

conocimientos del botánico especialista, se aunarán los muy atinados y acuciosos de los

campesinos." Así, queda claro que acercarse a la comprensión del proceso de la domesticación de

Opuntia será aproximarse a la solución de su problema taxonómico.

En este análisis de la relación entre Horno y Opuntia, se debe examinar con particular

cuidado la participación del grupo otomí en el proceso de domesticación del nopal. Es posible

que este grupo de agricultores y domesticadores sobresalientes, que en su momento vivió entre

las culturas mesoamericanas y aridoamericanas, y que en el siglo XVII participó en la

colonización del norte de México (Carrasco 1979, Soustelle 1993), haya jugado un papel

importante, tanto en la domesticación, como en la dispersión de las variantes de Opuntia a

diversos lugares del altiplano meridional.

Con la incorporación de mayor cantidad de variantes tradicionales pertenecientes a otras

especies de Opuntia al análisis de la domesticación, fue indispensable considerar los ambientes

de domesticación en los cuales esas variantes se desarrollaban. De todos los ambientes de

domesticación 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 Bajío; les siguen en riqueza las nopaleras silvestres con 11 variantes

tradicionales en el Bajío y 47 en el altiplano potosino-zacatecano. Estos datos confirman que

huerto de solar es el lugar donde se ha materializado y sintetizado el esfuerzo y conocimiento de

generaciones de recolectores y cultivadores; de estos solares han surgido las variantes de las

plantaciones comerciales actuales y aún 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 Bajío (Colunga et al. 1986), es la única

especie con variantes en todos los ambientes de domesticación; en contraste, las tres especies de

la serie Ficus-indicae, junto con una subspecies de la serie Robustae, son exclusivas de los

ambientes más humanizados, lo cual concuerda con la propuesta de que o. ficus-indica es la

especie con mayor grado de domesticación.

La gran riqueza de variantes tradicionales existente, permite postular que las especies de

Opuntia han sido fáciles de domesticar, pero parece más probable la explicación derivada de un

proceso de interacción humana muy prolongado, sobre millones de hectáreas de nopaleras

silvestres, con fuerte flujo genético inter e intrapoblacional, y respaldado por los solares como
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áreas de acopio , conservación y dispersión de variantes sobresalientes. Para explicar los procesos

de domesticación de plantas ha sido necesario distinguir básicamente dos modelos: vegecultura y

seminicultura o espermacultura (Harlan 1992, Harris 1968). La seminicultura explica la

domesticación de plantas propagadas por semillas, mientras que la vegecultura refiere cómo

surgió y se desarrolló la domesticación de plantas propagadas vegetativamente. En general, el

modelo de la seminicultura ha sido más utilizado para las plantas anuales , principalmente

cereales, mientras que la vegecultura se ha propuesto para plantas perennes, tanto geófitas como

fanerófitas (Harlan 1992). Harlan (1992) menciona que en las plantas propagadas

vegetativamente con facilidad, como es el caso de Opuntia, la domesticación suele ser

instantánea. Es decir, una vez que se encuentra una planta con características sobresalientes (por

su calidad , fenología, 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 más antigua que la seminicultura (Harlan

1992).

En relación con los síndromes de domesticación, claramente destacan las dos principales

causas aplicables a Opuntia: para fruto y para nopalito . El primer caso debe ser subdividido en

frutos ácidos , de cáscara gruesa y suculenta y poca pulpa (joconostles), y en frutos dulces, de

cáscara delgada y mucha pulpa (tunas). Es de notar la falta de información en relación con otros

posibles síndromes de domesticación, como podrían ser las modificaciones asociadas a su uso

desde tiempos prehispánicos, como hospedante de la cochinilla productora de la grana o

colorante granate , y las más recientes, desde los tiempos de la colonia, relacionadas con el uso de

Opuntia como forraje para rumiantes domésticos.

La característica que indica el extremo de domesticación de una especie o variante , es su

dependencia de los humanos y sus agrohábitats para poder sobrevivir. Esta característica es

evidente en la vulnerabilidad de o. ficus-indica en ambientes desprotegidos, expuesta a la

herbivoría de animales silvestres y domésticos. Sin la protección humana, esta especie

difícilmente cumpliría su ciclo biológico.

CONCLUSIONES

La especie con el mayor grado de domesticación es o. ficus-indica.
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Otras especies con algún grado de domesticación 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 taxonómico formal ,

con diferente grado de domesticación, asociadas a varios tipos de ambientes antrópicos con

distinto grado de humanización.

El análisis taxonómico del género Opuntia ha sido insufi ciente porque hasta ahora se ha excluido

el papel de la selección artificial.

El grupo humano otomí tiende a aparecer como protagonista en la domesticación de Opuntia.

La domesticación instantánea ha sido probablemente la más importante en Opuntia.

La domesticación de Opuntia se ha dirig ido hacia fruto (tunas y joconostles) y verdura (nopalito),

pero se desconoce el síndrome de domesticación asociado al uso del género como hospedante

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

A review of the reproductive biology of fleshy-fruited species of Opuntia sensu stricto was
conducted. Among Cactaceae, Opuntia is the most diverse and widely distributed genus in the
Americas . The genus is strongly associated with bee pollination and coevolution with at least
two bee genera is suggested. Fruits and vegetative parts, such as spiny c1adodes, are closely
linked with seed dispersal and highly efficient vegetative dissemination by animals. Vegetative
multiplication appears to be more efficient than sexual reproduction ror plant recruitment.
Both sexual reproduction and plant multiplication seem to have contributed to the ecological
and evolutionary success of the genus, but empirical evidence is lacking.
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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;
Guzmán et al., 2003). In this geograph ical area, different types of vegetation acquire
the ir names depending on their physiognomic and /or structura1 dominance
(Miranda and Hernández, 1963; Rzedowsk i, 1978). Spectacular examples of these
plant assoc iations are the "nopaleras", consisting of several species of Opunt ia sensu
stricto, which comprises the most diverse genus of the plant family (Miranda and
Hernández, 1963; Valiente-Banuet and Godinez-Alvarez, 2002). This kind of natural
p1ant associa tion, also referred as crassicaulescent shrubland, predominates in the
Chi huahuan 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 commercia! 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
genu s 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
ecolo gical success of different groups of angiosperms is largely associated with thei r
reproductive efficiency, which ineludes 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). Sorne authors
have proposed that. interactions between plants and animal pollinators tend to be
specialized and that this has been a pre-requis ite 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 mo re generalized and
dynamic than previously supposed (Waser et al., 1996). Therefore, empirical
evidence is necessary to determine if flora l traits of specific anima l-pollinated
plants have been shaped in evolutionary time by the selective action of the
current pollinating agent (Herrera , 1996). Anima ls are also the main tran sfer agents
during seed delivery to germination sites, a mutually beneficial rela tionship since
animals use the various resources provided by plants such as thin fleshy pulp
(Jordan o , 1987). In a similar way, seed dispersal has been considered as a major
factor in the evolution of angiosperm s (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 repr oduction and the subseq uent recru itment of
new individuals (Herrera et al., 1994; Schupp and F uentes, 1995), which has been
tradit ion ally documented as one of the most critica l factors during ontogeny
(H arpe r, 1977).

Becau se flowers and fru its of Opuntia a re strongly associated with pollin a tion and
seed dispersal by animals (Gibson and No bel, 1986; Valiente-Banuet et al ., 1996), the
success of the group might be related to its distinctive reproductive bio logy.
Likewise, both sexu al rep roduct ion and plant multiplication through fragmentation
(Fo nt, 1953) are common an d may expla in the success of the genus Opuntia.
Extensive information about the reproductive biology of Opuntia exist s, but most of
it involves only a few asp ects of the reproduction process. Therefore, a
comprehensive literature analysis is indis pensable for obtaining a general overview
of reproduction and multiplication in a genus that includes 202 species (Hunt, 2002) ,
well aboye the average number of 20 species per genus in the Cactaceae family
(Hunt, 1999).

The emphasis in this work is Opunt ia sensu stricto (Stuppy , 2002 ; Wallace and
Dickie, 2002), particularly fleshy-fruited species, but also there is information about
dry frui ted 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 sorne data obtained in the
Mediterranean region where several species have been introduced . Reference is made
to one floral syndrome of the genus in relati on 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
Opuntia 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 mer istems (Bowers, 1996a). These can produce either
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a flower 01' a nopalito, but o nce produced, that meristem will not produce again
(Gibson and Nobcl, 1986). It has been documented that the honnone gibberellic acid
(GA) promotes the development of floral buds and indole-butyric acid (IBA)
stimu1ates veget ati ve sprouting (Aguilar and Ch ávez, 1995). Thus, a high flower
production causes a drop in c1adode 01' nopalito pr oduction , leading to a reduction
in growth and, probably also, in multiplication . In contrast. overprod uction of
c1adodes reduces flower production and, hence, the reproduction potential
associated with it ( Bowers, 1996a ). M ost Opuntia species produce flowers and
c1adodes throughout their life-span , but flower and cladode pr oduction can alternare
0 1' fluc tuare fro m 1 yea r to the next (Bowers, 1996a). Furtherrn ore , it has been noted
tha t 74% of floral buds in o. jicus-indica (t he auth or ities for species mentioned in the
text are listed in the Appendi x A) grow o n l -year clad odes, with most vegetative
buds spro uting fro m 2-year cladod es (Nie dd u and Spano , 1992: Inglese et a l., 1995,
1999; N erd and Mizra hi. 1995).

In subtro pica l region s, Opuntia floral-buds sta rt when the mean monthly
temperature exceed s 16 T. in March 01' April in the northern hemi sphere a nd in
September 0 1' October in the southern hemisphere (Nerd and Mizrah i. 1995) (T able
1). The period of floral bud production is long, f1uctuating from 3 to 5 week s in o.

ficus-indica (We sse ls and Swart, 1990) and up to 25 weeks in o. joconost le (Table 1)
(Sánchez et al. , 1991).

T he lon g bud-spro uting per iods 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 Miz rahi , 1995). The first flor al buds to appear in the San Luis
Potosí and Zaca tecas highlands of the southern Chihuahuan Desert in Mexico, are
those of o. robusta , foJlowed by o. cochinera, o. streptacantha, o. leucotricha,
o. j oconostle, o. hyptiacantha and o. matudae (Table 1) but there are large overla ps
(González, 1999). Opuntia ficu s-indica develops up to 20 flor al buds per cladode
(Nerd and Mizrahi , 1995). D ur ing flower development, the pericarp keeps its
ph otosynthetic activity and areolar development of glochids, spines and leaves
(Nieddu and Spano, 1992). When the flora l bud of o. ficus-indica is 0.5 cm lo ng, the
gynoecium a nd the androecium can be dist inguished microscopically . Stamens
ra pid ly differen tiate into pa irs of anthers , each having two pollen sacs (N ieddu a nd
Spano, 1992). Opuntia tomentosa displays a monocotyledon-type anther-waJl
development. In its microspore mother cell stage, the waJl is made up of epidermis,
endothecium, middle layer and tapetum (Flores el al. , 200 1). In o. jicus-indica the
ovary has many carpels, varying in number from 6 to 12 (usuaJly 8) that grow
together at the base and become separated at the stigmatic region (Nieddu and
Spano , 1992) .

2.2. Floral morphology

T he floral axis displays , fro m its base up, the ped icel tha t joins the flower with the
c1adode, the pe ricarp surrounding the lower ovary a nd the receptacle containing the
perianth , an droeci um and gynoecium (Bravo, 1978). Opuntia polyacantha has an
ave rage of 24 tepals and o. phaeacanrha has 19 (Osborn et al., 1988). F lower co lor in
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Table I

Fl or al buds, a n thes is and Cruitin g peri od s o f Opuntiu in sev era l region s of the world

Spec ies Flora l bud Anthesis Fruiting Region Refe rcnces"

o. polyacantha May- J un Co lorado . USA I
O. phucacuntha Jun Co lorado . USA I
O. compressa Apr-May May-J un Au g-Sep Tenne ssee, USA 2
o. stricta May- J un Jun- Jul Catalonia. Spain 3
O. maxima May-Jun Jun-Jul Ca talonia, Spain 3
O. ficus- indica Apr- May Ma y- Jun Jul -Aug Sardinia. Ita ly 4
O. rastrera Mar-J un Jun-Sep Du rang o , México 5
O. robusta Feb-Mar Mar- Apr Apr-J un San Luis Pot osí and 6 a nd 7

Zaca tecas. México
O. cochinera Feb-Mar Mar-May Jun -Aug San Lui s Potosi a nd 7

Zaca teca s. Méxic o
o. strep tucant ha Mar-May Apr- Jul Jun -Aug San Luis Po tosi a nd 6 and 7

Za ca tecas , Mé xico
O. leucotricha Ma r- May Apr-Jul A pr- N ov San Luis Po tosí and 7

Zaca tecas. Méxic o
o. joco nost!e Jan-Jul Apr-Ago Deo-M a r Valley of México 8
o. tomentosa Feb-May Valley of Méxíco 9
o. robusta Feb- Ma y Va lley oC México 9
o. echios Oct-Mar Apr-Nov Jun-Jul a nd The Ga lápagos Islan ds, lO

No v Ecuador
o. meqasperma Oct-Mar Apr-Nov Jun-Jul and The Galápagos Islan ds, 10

Nov Ecuador
o. helleri Oct - Ma r Apr-Nov Ju n-Jul and Th e Ga lápag os Islan ds, 10

Nov Ecua do r
O. qalapaqeia Oct-Mar Apr-Nov Jun-Jul and The Ga lápagos Islan ds, 10

Nov Ecuador
O. brunneoqemmia Oct -Feo Rio Gran de do Sul , I1

Brazil
O. l'iridirubra OCI-Feb Rio G ra nde do Sul , 1I

Brazil
o. quimilo Aug- Jan Córdoba. A rgen tina 12

a Refer en ces: (1) O sb orn et a l. ( 1988); (2) Ba skin a nd Ba skin (1977 ); (3) Gimen o a nd Vil á (2002) ;

(4) N ieddu a nd Sp an o ( 1992) ; (5) M andujan o el al. (1996); (6) García (1984); (7) R od ríguez (1981);

(8) Sánch ez et a l. ( 199 1); (9) Beu telspacher ( 197 1); (10) Grant a nd G ra nt ( 198 1); ( 11) Schl indwein a nd
W itt m a nn ( 1997); (12) D ia z and Cocucci (2003).

Opuntia is generally yellow, but there are also orange, pink , purple, red , white or
mottled flowers (Anderson, 2001; Bravo, 1978). Hermaphrodite flowers are the most
common (Brav o, 1978; Gibson and Nobel, 1986; Anderson, 2001). Stamens are
numerous; being 265 in o. polyacantha, 358 in o. phaeacantha (Osborn et al. , 1988),
450 in o. viridirubra and 598 in O. brunneoqemm ia (Schlindwein and Wittmann,
1997). Stamens are generally yellow or green (Grant et al., 1979) with a circular or
spiral arrangement around the style (Boke , 1980). In sorne cases, the stamens closest
to the style are short and successively grow longer, with the longest occurring
close to the tepal s (G rant and Grant, 1981; Schlindwein and Wittmann, 1997).
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In o. tomentosa, the anther is bilobed and tetra-sporangiated (Flores et al .,
200 1). Pollen grains are spherical , dodecacolpate, cubic or dodecahedric,
measuring 65-130 um in diameter, pointed or reticulated and the exine has
crests along the edges (Kurtz, 1948; Osborn et al., 1988; Nieddu and
Spano, 1992). Opuntia rastrera produces 160 699 pollen grains per flower on
average (Mandujano et al. , 1996). Sorne species have nectaries at the style base
(Grant and Hurd, 1979). The style is simple, hollow, usually green or yellow,
although sorne are pink , red or orange (Bravo, 1978; Rosas and Pimienta. 1986).
The stigma appears above the anthers at the center of the flower (Grant et al.,
1979). Stigma lobes are broad and green, orange or yellow in color (Anderson, 2001;
Bravo, 1978). The unilocular ovary contains numerous ovule or seed primordia
(Bravo, 1978),270 in o. ficus-indica (Nerd and Mi zrahi , 1994) and 366 in o. rastrera
(Mandujano et al. , 1996). Seed primordia in o. ficus-indica weigh between 0.44 and
3.01 mg (Weiss et al ., 1993).

As in most angiosperrns, the Opuntia seed primordium is oval-shaped (Stuppy,
2002) originating from a small protuberance in the ovari an wall (parietal
placentation) (Mondragón, 200 la) . The protuberance 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 cell s, sorne of which form the embryo sac oThere are inner and
outer teguments; the inner tegument surrounds the nucellus leaving a channel or
micropyle; the outer tegument is shorter and does not reach the micropyle
(Archibald, 1939). The cells of the funicular cover begin to forrn papillae 2-5 days
after anthesis . These papillae become filled up with sugars and eventually 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 teguments (Archibald, 1939;
Bravo, 1978; Pimienta and Engleman, 1985).

When the teguments and nucellus develop, the outer cells of the funiculus divide
and elongate faster than the inner cells . As development proceeds, the seed
primordium is forced to 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 positions are also seen in o.
ficus-indica (Nieddu and Spano, 1992; García and Pimienta, 1996) and o. auriantaca
(Archibald, 1939).

In the embryo sac of o. auriantaca, the archesporial cell forms from the megaspore
mother cell. The megaspore divides and forms eight embryonic sac nuclei
(Archibald, 1939) . The embryo sac development can be either Allium- (like
O. auriantaca) (Archibald. 1939) or Polygonum-type (like o. tomentosa) (Flores
et al., 200 1). The nucellus elongates and the chalazal end curves and widens. The
embryo sac is incomplete with a long and irregular cavity in the center. lt is located
at the curved portion of the nucellus (Archibald. 1939). The outer seed primordium
tegument develops to constitute the seed coat or testa ; while the funiculus completely
surrounds the seed and hardens (Archibald, 1939; Flores, 1973; Pimienta and
Engleman, 1985) . The hardened funicular envelope or aril is an exclusive attribute of
the Opuntioideae subfamily (Stuppy, 2002).
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Floral development from bud to anthesis requires between 21 and 47 days (Grant
and G rant, 1981; Barbera et a l., 1992; Niedd u and Spano, 1992), but may extend up
to 75 days (Wcsscls a nd Swart, 1990; Sánchez et al., 1991 ). Generally in the far
northern hemisph ere, anthesis takes place between Ma y and Jul y, while to the south
it occurs between Febr ua ry and August (Tabl e 1). o. quimilo is gynodioecious, open
flowers a re found from the cnd of Au gust to the end of January. Female plants start
flowering ab out on month earlier than herm ap roditic plants (Diaz and Cocucci ,
2003). In the so uthern hcmisphere, anthesis tak es place between April and
Novcmber in Th e Galapagos Islands and between October and February in
southeastern Brazil (Table 1). In general , each indiv idual bears a few flowers per da y
during the flowering period (G ra nt and G ran t, 1981). In o. leucotricha and
o. strept acantha from the San Luis Potosi and Zacatecas highlands, the daily
percent age of flowers (in relat ion to floral bud s and fru its) was always below 10%
(García. 1984).

Commonly. as in the case of o. rastrera. Ilowers are diurnal , with anthesis sta rting
at 0800 h, reaching full bloom at 1200h and the perianth gradually beginn ing to close
from this po int on, until this proce ss is completed by 1930 h (Mandujano et a l.,
1996). In other species, such as o. brunn eogemmia, o. ficus-indica, o. phaeacantha,
O. polyacantha , o. robusta and o. st reptacantha, the flower opens after noon, closes
at sunset and opens again the following da y (Rosas and Pimienta. 1986; Trujillo ,
1986; del Castillo and González, 1988; Osborn et al., 1988; Schlindwein and
Wittrnann , 1997). Thi s flowering tend s to last between six to 12h and, if it begins
later, is completed the following day (Osborn et al., 1988; Schlindwein and
Wittmann. 1997). On The Galap ago s Islands flowers open between 0900 and 1300 h
and remain op en from 24 to 48 h (Grant and Grant, 1981) . In Córdoba, Argentina ,
O. quimilo open betw een 0800 h and 1400h, but remain open until 72 h (Diaz and
Cocucci , 2003).

At the onset of anthesis, in o. 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 dehi scence in o. fi cus-indica can occur twelve hours before or at the
moment of blooming (Ro sas and Pimienta, 1986). In o. rastrera, it occurs 30 min
after anthesis. Thi s species displ ays a gradual dehiscence until it reaches the
maximum percentage of dehiscent anthers and stigma receptiveness follows a similar
pattern (Mandujan o et a l., 1996).

In Opuntia species from The Galapagos Islands, nectar is available one hour after
blooming begins and nectar production normally ceases two hours later. These
species produce a large amoun t of nectar per flower (0.11 mI, with 22.0% of sugar)
and are typical of bird -attracting flowers (Grant and Grant, 1981). Opuntia rastrera
starts nectar production two hours after anthesis begins , producing approximately
0.39 ~L. Th is nectar is 38.7% sucrose and maximum nectar production occurs
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between 1200 and 1400 h (Mandujano et al ., 1996). Opuntia robusta only produces
ncctar in the first hours of anthesis; hermaphroditc flowers produce 11 .8 ¡¡L, female
flowers 8.5 ¡¡L and male flowers 6 ¡¡L. Nectar sweetness was 24" Brix (del Castillo and
González, 1988). The amount of nectar varies and sorne Opuntia species do not
produce any. Whether phyto-geographical or systematic patterns exist arnong
Opuntia nectar-producing species remain s unknown. In general, the loss of nectaries
in diurnal flowers is suggested to be corre lated with aridity and water shortage
(Grant and Hurd, 1979).

When anthesis is cornpleted, the perianth and androecium dry up and contract
towards the style (Grant et a l., 1979). Thus, moisturc is retained inside the cIosed
perianth of pollinated flowers, poss ibly facilitating pollen germinat ion and pollen
tube development (del Castillo and González, 1988). A developed abscission line in
the receptacIe allows wilted floral structures (peri anth , androecium and style) , to fall
off (Grant et al., 1979).

4. PoIlinators and fecundity

Grant (1979a, b), Grant et al. (1979) and Grant and Hurd (1979) have described
for Opuntia a bee-fiower pollination syndrome. The genus Opuntia comprises plants
with a long flowering season, large cyathiform fiowers, with perianth measuring from
5 to 10cm in diameter by 5 cm high , numerous tepa ls, 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
nectaries (Grant et al. , 1979; Osborn et al. , 1988; Nerd and Mizrahi. 1995). Details
about these features are addressed in other parts of this paper. o. pumita has the
smallest flowers, 1.5cm in length, incIuding the pericarp (Bravo. 1978; Anderson,
2001). There is no information about fragrance offlowers of Opuntia , but in fruits of
o. ficus-indica sixteen volatile compounds were identified in relation with its aroma
(Arena et al. , 2001).

Stamens display two different types of positive thigmotaxis: (1) stamens 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 aboye the shorter stamens (Toumey, 1895; Grant and Hurd, 1979;
Schlindwein .and Wittrnann, 1997). For the first type, Toumey (1895) suggest s that
this process facilitates contact ofpollen with the insect body. Grant and Hurd (1979)
mentioned that, at the same time, 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 to come into contact
with the stigma. This second type of thigmotaxis makes hymenopterans: (a)
penetrate at the base of the fiower, walk on the style among the mass of anthers,
collecting pollen from the lower anthers and thereby pollinating; and (b) only collect
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pollen frorn the upper anthers without coming into contact with the stigma
(Schlindwein and Wittm ann, 1997).

Of the inventory of floral visitors to 36 Opuntia taxa, the richest group includes
hymenopterans (84 species , plus 19 others onl y identified to genus), followed by
coleopterans ( 11 species, plus seven identified onl y to genu s), two species of
lepidopterans and 10 bird species (Beutel spacher, 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 González, 1988; Osborn el a l., 1988; Huerta ,
1995; Mandujano el al., 1996; Schlindwein and Wittmann, 1997; Diaz and Cocucci ,
2003). Bee species visiting Opuntia vary during the flowering periodo Those bee
species visiting Opuntia in the San Luis Potosi and Zacatecas highlands include
(Garcia. 1984): (1) co ntinuo us and abundant species (Diadasia rinconis and
M elissodes spp .); (2) co ntinuous and scarce species (Ashmeadiella spp., Lasioqlosum
spp . and Perdita azt eca ); (3) rare species present for a short time late in the seaso n
(Agapostemon texanus, Anthophora montana, L ithurqe /ittoralis and Perdita bicolor);
and (4) cas ual species tAnthophora ca/ifornica, Apis mellifera, Auqochlorella
neg/ectu/a , Bombus pennsyloanicus, Cerat ina spp . and Col/etes sp.).

For a visiting insect to become an Opuntia pollinator the following is required: (1)
it must be a pollen and /or nectar consumer and at least 50% of the pollen it
transports must correspond to Opuntia; (2) it must alight on the stigma; (3) the time
spent on the flower must be relatively short; (4) it rnust fly frorn flower to flower; and
(5) it must measure about 1.4cm long (Linsley and MacSwain, 1957; Grant and
Granl 1979b; Ordway, 1984; Osborn et a l., 1988; del Castillo, 1999). Thus, from the
total known number of species visiting Opuntia flowers , pollinators comprise just 28
hymenopteran taxa (20 species and eight only identified to genus; Table 2), as well as
three bird species that pollinate 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 Opuntia 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 lO the availability of flowers. Thus, in o. streptacantha
and O. leucotricha populations having a relatively high number of flowers, a
high proportion (> 40%) of short flights « I m) was observed and the pro
portion of long flights (> 10m) rose as the relative amount of flowers decreased
(García, 1984).

The available information about pollination is that the size of pollinators
corresponds with the flower size. M id-sized to large hymenopterans, measuring from
1.0 to 1.6cm, are efficient pollinators in most of the Opuntia species (Grant and
Hurd, 1979; Michener el al.. 1994; Nerd and Mizrahi , 1995), whereas the smallest
flowers, like o. pumita, are pollinated by small hymenopterans (0.2-D.7 cm) (Grant
and Grant, 1979a; Michener et al, 1994). This information strangly suggests that a
specialized pollination system could be present in different Opuntia populations,
mainly in Northern Mexico and South-western United Sta tes and not surprisingly
the areas of high species diversity for this genus overlap with the areas richest in bee
spec ies (Linsley and MacSwain, 1957; Ayala et al. , 1993). However, considering the
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Ta ble 2
Bees (H ymenoplera) pollinalors of Opuntia

o

VI
~

Species of Opuntiu

O. phaeacantha and
O. polyacantha

O. chlorotica,
O. enqelmannii and
O. phacacanthu
O. discuta.
O. lindheimeri and
O. phueucanthu

O. rastreru

Oi robustu

O. cochinera,
O. hyptiarantha.
O. joconos tle ,
O. leucatricha ,
O. llndhe tmerl .
O. motudae,
O. microdusys,
O. rastrera,

O. robusta and
O. strcptucanthu

O. robusta and
O. tomentosa
O. .strcp tacu nthu
O. brunneoqemtnia and
O. riridiruhra
O. quimilo

Bees

Aqapostemon coloradinus. Aya/lOs/elllon texanus, Bontb us penn syloanicus,
Diadasia australis, Diada sia diminuta, Diadasia rinconis, Lithnrqe apica lis.

Meqachile casadae, M eqachil« n m";III /I/, Meqachile de ntitarsus, M ellachile
montiuup¡ 0111/ Me lisso des sI'.
Diada siu rinconis, Diudasia opuntiae and Diudu sia sp .

AIJaposlelllon tex IIIl US. Apis me /hi era. Diadusia rinconis and Litlu trqo qibbosus

Ashmcudiella sp.. Diudusia sp.. Lasiol//O.HII1I1 sp.. l.ithurqe sr ·. M clissodes sp.
a nd Perditu sp .
Bombus pennsyluanicus and Diadasia rinconis

Diudusia rlnconis and Lithurqc litt oralis

Apis nwlliferu, Lasioqlossum sp. and Mcqacíiilc sp,

Apis mcllíferu, Bombus sp.. Diadasia rinconis an d Pcrdita 0 :/1'<'0

Cephulo collct cs ruqata, Lithu n¡c rufioentris und Ptiloth ris fructifcra

Ptilothrix tricolor und Mcqachile sr .

Rcg iou

Co lorado. USA

Ar izona . USA

Texas. USA

Durun go. México

San Luis Pot osi and
Zucutecas. México
San Luis Potosi and
Zucatecas. México

Valle)' of M éxico

Valle)' o f M éxico
Rio Gra nde do Sul.
Brazil
Cór do ba. Argentina

Rcfcrcnccs

Osborn el al. (1988)

Ordwa y ( 19K4. 1987); Parfitt
and Piekett ( 19KO)

Coe kerell (1900): G rant el al.
( 1979): Neff and Simpson
( 1992)

M unduj uno e l al. (1996 )

del Castillo und Go nzá lez
( 1988)
Ga rciu ( 1984)

Hcutclspacher ( 1971)

Huerta ( 1995)

Schlindwein und Wittmann
( 1997)

Diaz and Coc ucci (200 3)
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sca rcity of detailed studies no further conclusions can be made in relation to bee
poll ination 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
flowe r base and obta in nectar. Three finches (Geospiza conirostris, G. diffici/is and
G. scandens) a re effective pollinators, but th ey frequently cut the style during th e
process (Grant and Granl. 1981). Pimienla and del Cas tillo (2002) assume th at
o. stenopetala is poll inated by hummingbirds because o f its tubular perianth and red
flowers.

The rnajority of the hyrnenoplerans th at interacl with Opuntia a re polylectic, but
sorn e a re o ligo lectic, suc h as Ashmeadiella , Diadasia , Me lissodes . Lithurqe and
Perdita. T he existence of a hyrnenopteran species exclusive to a single Opuntia
species is unknown (Grant and H urd , 1979). Diadasia a nd Lithurqe have been
mentioned as the tw o genera th a t may have co evolved along with Opuntia (Lins ley
and M acS wain . 1957; Garcia , 1984; Ordway, 1984; Mich ener et al ., 1994 ;
Mandujan o et a l., 1996; Schlindwein and Wittmann , 1997) . At least four Lithurqe
and five Diadasia species are re lated to several Opunt ia species in this way (Table 3).
Lik e Opuntia , Diadasia occurs naturall y o nly in the Americas and it is more frequent
in a rid a nd semi-a rid regions of No rth and South Am eri ca (Linsley a nd M acSwain ,
1957; Michener et al., 1994) . Li thurqe has a more exte ns ive distribu tion in the world ,
but its species native to xeric environments in North American. are oligolectic of
Opunt ia (M ich ener et al ., 1994).

In general , there is agreement ab out th e limited role of coleopterans in Opuntia
pollination (Grant and Connell , 1979; Grant and Grant, 1979b; Grant a nd Hurd,
1979 ; Garcia, 1984; del Castillo a nd Gonzále z, 1988; Mandujano et a l., 1996) .
Nevertheless, when th e coleopteran Trichochrous sp . wa s given access to o. robusta
flowers , the adaxia l part of the st igm a was found lo be sa tu ra ted with pollen . It is
pos sibl e that a massive invasion of this insect to Opunt ia flowers and their
continuous mo vement in them ma y ha ve caused pollen to adhere to the stigma or th e
style (del Castillo and González, 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 a l., 1993). U p to 397 tubes can be formed in th is
species , wh ich 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 sty le 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 systcms

Autogamic a nd xenogamic pollination occur in o. fi eus-indica (Nerd a nd 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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Tablc J
Spccics 01' Lithurqc a nd Diada sia (Hymcu optcra ) as po llin al or s 01' Opun tia

Lith urqc o r
Diudasia

L. ap icolis

L. qibbosus

L. lin orulis
L. ruji rcntris
Lithurq« sp p.

D. austra lis

D. diminuta
D. opu ntiae

D. pntaqonic«

D. rincon is

Diadasia sp p .

Opun tia

o. liuorulis. O. phucucant ha a nd

O. J"' /r aCWII /1tI

o. CIImJIIT.l"Sa . o. cnqrlnrann¡ a nd
O. phae(J{,'WII /III

o. robust a

o. hrunneoqenu nia a nd o. virid irubro
o. anu cantha . o. ticus- indica .

o. prusina . o. '//1int i/o. o. ra st rera.

o. sulph urca a nd O/Jl/III iu spp ,
o. polvucanth a a nd Opu nt ia , pp ,

O. polvacan t /11I
O. enqc lmannii. o. phacucantha and
Opu ntia spp.
o. frcus-indira. O, prasina. o. sulp hu rca

a nd O. Quimilo

o. cochinera . o. CIImp rn,WI . o. discu ta.
o. enqclmannii, o. hvptiacantha.

o. joconostlc. O. leucotricha.
o. lindheimeri. O macrorhi:a,

O. matudae, O. mi crodas vs.

o. pha eaca nthu, o. ro bUSIII , o. rast rera ,

o. SII '('PIII("WI//1tI a nd Opuntia spp.
o. chlorotica. o. phacucantha a nd

o. rastrera

Refcrcnces

Cockercl l ( 19001. G ran t a nd G ran l
(197%). Gra nl an d lI urd ( 1979.1 989).
Osborn el a l. ( J9XX)

C ockcrcll ( 1900). Gr.uu el a l. ( 1979)

del Casti l lo and G on zú k z (1988)
Schlindwein and Wiu mann (1997)
Diaz a nd Cocucci (2 111" J. Man d ujan o
el a l. (1996). Schl iudv cui .md
Wi u m a nn (1 ')'17)

Lins ley a nd M acSwui n I j 957l. O sb o rn

el a l. ( 1988)

Osborn el a l. ( 19XX)

Linslcy a nd MacSwain 1195 7). Ordway
( 1984)
Diaz a nd C ocu cci ( 200~)

del Cast i l lo and Gonz ález ( 1988).

G ar cia ( 1984). G ran t el a l. ( 1979).
Huerta ( 1995). Linslcy and MacSwain
(1957). N eff a nd Simpson (J 992).

Ordway ( 1987). Osborn e l al. (1988 )

Mandujan o el al. (1996). Parfiu a nd

Pickeu (¡ 980)

graíns related to se lf-pollina tion were fo und at thc stigma base, whe reas po llen frorn
o ther plan ts was deposited o n the stigma . Self-pollína tíon has been experi rnentally
demo nstrated in o. robusta (de l Castillo . 1986), o. streptacantha, O. cochinera and
o. rastrera (Trují llo a nd Gonzá lez. 199 1).

Opuntia species with mixed cross-breeding systems exist, in wh ich the levels of
autogarny and xenoga my change through the floweri ng season 01' from one site to
another. Thus, in one location, self-pollination was reco rded in 61. 1% of a
population of o. retrorsa (fro rn the Argentinean Chaco), while 67 % of plants in
other locatíon showed cross-pollinatíon (Bia nchi et al ., 2000). In the gynodioecious
specie, o. quimilo, hermaphroditic sho wed cr oss and self pollination and female
are cross-pollinated (Di az and Cocucci, 2003 ). Opuntia brunneoqemmia and
O. oiridirubra are moderately sclf-compa tible in southeastern Brazil (52 % of the
seeds of each fruit was fcrtilized), with the highcst fecundatíon (84-100%) achieved
through cross-pollínation whíle autogamy ís virtually nil (2 %) (Schlindwein and
Wittmann, 1997). By contrasto in Texas Opuntia lindheimeri is essentially xenogamic
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a t th e beginning 01' the a n thesis pe riod, whe n th e stig ma is loca ted above a nthers .
Ho wcvcr, a t the end 01' th is pe riod the a n thers are as tal l as the stigma in at lea st
so rne flowcrs . Normal fr uits wc rc produced du ring a rt ific ia l sc lf-po llina t io n while

covered, non-artificially pollinated Ilowers fa iled to pr oduce fr uits . It was conclud ed
thal this specics is sclf-corn patiblc but not autogamic (Grant et al. , 1979) .

In so uthe rn Colo ra do (U SA) , o. po lyacant ha is ess e nt ia lly xenoga m ic and
o. phaeacantlut is autoga m ic a nd xc noga mic . Autogarny in thc la u cr is re
latcd to smal l flowcrs a nd lo wcr a mo un ts 01' pol lcn (Osbo rn el al.. 19XX). The
presence 01' xenoga my in o. po lya cantha suggests th a t it is insec t-po llina ted (O sborn
e t al ., I9XX) . C lcistoga rny (po llina t io n bcforc a nthcs is ). a Io rrn ofa uioga my. has bccn
o bsc rvcd in o. ficu s-indica ( Rosas a nd Pimienta. 19X6). o. cochinera a nd o. robusta
(del Castillo. 1999).

T hcre a re hermaphrodi tic Opuntia spccies, wh osc rcproducti on is ma inl y
xe nogamic. O n The G al ápago s Islands, o. helleri produc ed a higher amo u n t 01'
seeds by using pollen fr orn plants th at wcre scpa ra ted bct wccn 5-200 m I ro m o ne
a nothe r, th at us ing pollen from the sa me plant (G ra nt ami Gra nt , 19X1). M andujano

et al. (1996) obtained a higher percen tage 01' frui ts (92. 7°1c.) in o. rastrera wi th
xenogamic co mpared to au to ga m ic poll inati o n (26 .3'1<,) . Furthcrmore. the number
01' sce ds, pereenta ge 01' ge rm ina tio n a nd percentage 01' secd ling surviva l were al so
higher (213, 11.3% and 12.3 % , resp ectively) with xe nogam ic rather th an with
auto gam ic pollina tio n ( 129. 8.7 % and 5.7% , respec ti vely) .

Opuntia stenopetala a nd O- qui tensis a re dioecious (Br av o. 197 8: Anderson. 200 1)
a nd p roba bl y al so o. qlaucescens a nd o. qra ndis (Parfitt. 1985). In o. robus ta there
are tw o types 01' sexua l condition (de l Castillo. 1999): (a) di oecious (male 0 1'

staminate plants and female 01' pistillate plants) and (b ) tri oecious (rnale plants ,
fem ale plants a nd herrnaphroditic plants) . o. quimilo is gyn odioecious (h ermaph
rodite plants a nd female p la nts) (D iaz and Cocucci. 2(03 ).

In Opuntia neithe r di choga my no r herko gamy have been o bserved, nor
ha ve a ndromonoecious, gyn omon oecious and a nd rod íoe cio us po pulations
(del Castillo , 1999 ).

Hybridization in Opuntia under natural condítions is very high . In nopalera sta nds
located in the San Luis Potosi and Zac ateca s highlands, sites ha ving up to 1I
sym patr ic Opuntia species can be found (O rea . 1986), wit h important overla ps in
floral phenology a nd poll inators (Rodrígue z, 1981 ; Garcia . 1984; G onzá lez. 1999).
However, it is likel y th at spontaneous hybrid ization ín thi s ge nus is higher in home
gardens, where up to 18 d ifferent Opuntia variants coex ist (Figuero a , 1984 ;
M auricio, 1985 : Colu ng a et a l., 1986) .

One 01' the most commonly used ind icators fo r postulating interspecies
compatibility ha s been the existence 01' individual s with int ermediate morphol ogical
attributes (Table 4), as documented in the crassicaulescenl shru b la nds 01' the San
Luis Potosi a nd Zacatecas highlands (Orea. 1986) , in California (Mcl.eod, 1975), in
central Texa s (G ra n t and Grant. 1979c) (Table 5)_

Through cyt ogen et ic methods, th e o. curoisp ina hybri d o rigin wa s confirmed
to have an intermediate ploidy level (11 = 22) with resp ec t 10 o. chloro tica (11 = I 1)
and o. phaeacantha (11 = 33) (Parfitt , 1980). Additionally, artificial hybrídization
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T a hlc 4

Examplcs o f possible hybridation hctwcen Opunt ia spcc ics (bascd on del Castillo. 1'J<)'J)

Hyhrids

o. chlorotica y o. phaeacanthu
o. cochinera y o. lcucotri chu

o. cochinera y o. robusta

O. cdwords ii y o. liudheimeri
o. cdwardsii / O. phacucantha
O. edwurdsii / o. lindhcimeri x o. phucacantl ia
o. cnqclm ann ii y o. phaeacantha

o. qrahamii y o. scho n ii
O. lindheimeri y O. phac acantha
O. linoralis x o. meqacunthu

O. meqacanth u x o. pliaeucantha
O. robusta x o. streptacantha

Evidcnce

C yt ogcu cti c

Mo rp ho logic and art ificial
brceding
Morp ho log«; .md a rt ificia l

brccding
Morph ologic a nd cy togene tic
Morphologic .md cy togc nciic

Morp hologic
Mo rp ho logic

Morp ho logic
M orpho logic a nd cytogcnctic

M or phologic a nd
phytoc hc mistry

Morphol ogi c a nd cy togcnetic

M orpho logic a nd art ificia l

b recding

Rcfereuces

Parf itt ( 19XO)

Orca ( 1986). Trujillo a nd
G onz álcz ( 199 1)

Orca (I'JXó). Trujillo a nd
Go uz ález (1991 )

Gran t and Grant 11979c )
Gran t and Grant (1979c)

Grant an d Grant (l lJ79c)
Aru hon y (195 .. )

Anthou y (195 4 )

Granl an d Grant ( 1979c )

Ben so n a nd Walk ington
( 1965)

Mcl.eod ( 1975 )

Orca ( 19X6). T rujillo a nd
Gonz ález ( 199 1)

T a hlc 5

Morphol ogical di fferences be tween p utat ivc pa rcnts and their hybrids in Opuntia (based o n G rant a nd
Gran t, 1979c: Mcl.eod, 1975)

C ha rac tcr o. edwardsii H ybrid o. pha eacanthu

Branch ing habit Ascending Slightly ascend ing Po str a le
Cladode shape D isk ln terrn ed ia te Pea l' shaped
Sp ine color White o r a sh y Pink ish or light brown Brown

a l ha se
Spine length (cm) From 1.1 to 3.5 From 3.6 ro 4.0 Fro rn 4 . 1 ro 5.4
Spine distri but ion o n AII over Upper ha ll" Top thi rd

cladode o. ficu s-indicu II yh rid O. pha eacantha

Growt h habit Tree-like Shrubby ro Sprawling P óstra te

He ighl (m) F rorn 3.0 to 5.0 From 1.0 to 1.5 0 .3
Cladode sha pe Obovate o r oblo ng Ob ovate Obovate
Length 01' c1adode (cm) Frorn 30 .0 lo 60 .0 25 .0 15.0
W id e of c1adode (cm) Frorn 20.0 ro 40.0 15.0 11.0
Spine co lor While Ligh t ye llow, slightly Brown lO reddish-

d arker a t th e ba se brown with white tip s

Sp ine len gth From 1.0 lo 2.5 Frorn 3.0 to 3.6 Frorn 3.5 to 7.5

Fruit sha pe Nea rly sp herica l Obovoid Obov oid

Frui t co lor Yellow or pal e orange O ra nge Wine-colored

(Griffith , 200 1) and a na lysis of ONA seq uence va ria tion and RAPO banding
pattern data (Griffith , 2003) ha ve becn used to elucidate hybrid origin of Opuntia
specie s.
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Apomixis occ urs frequent ly in Opuntia (Pim ien ta , 1990: M on dragón a nd
Pimi enta. 1995). Apomixis is th e produ ction 01' seeds without previo us ferti liza t io n
(Pcrcz de . 20(0). In Opunt ia th e most co m mo n is the dcvelopment 01' adven ti tio us
em bryos fro m nucellar t issue (spo rofitic agamos pe rrny) (Garcia a nd Pim ien ta. 1996;
V élcz and Rod ríguez, 1996; M ondragón. 2001 b) or like in o. streptacantha. embryos
can be developed Irorn a n unfeníl ized cgg (dip lospo ry- parthcnogencsis ) (Garcia a nd
Pimi enta. 1996). Opuntia st rept acantha flowers that a re em asc ula ted a nd isolat ed
Irorn exogeno us pollinati on pr od uce fr uit s with sccds, This has bcc n intc rprctcd as
cvidc ncc 01' a pom ixis (Trujillo a nd G onz álcz, 194 1: Pim ient a a nd Rami rcz, IlJ99 ).
Po lyern bry o ny ha s bee n a lso con sidered as proof 01' a porni xis (\Iondra gón. 2001 b) .
Thus, a pom ixis is said to occur commouly in m em bcr s 01' Opuntia . For examplc, 20
01' the 23 most important fruit cultivars 01' Opuntia in the San Luis Po tosi and
Zaca tecas highl a nds fo rm po lyem bryo nic seeds (Pim ien ta and Ramircz, 1999).
a lthough o nly 3-4% o fsecds per fruit a re pol yem bryoníc (Moridragó n a nd Pimienta .
1995 ). Apomixis is m ore frequent in xenoga mic cu ltiva rs (M ond rag ón, 2001 b) .
Pol yernbryony is common in wild po pulatio ns 01' o. robus ta . o. cochinera,
o. leucotricha, o. rastrera , o. streptacantha (T rujillo, 1986). o. joconostle (S ánchcz,
1997) a nd o. stricta (Re inhard t et al ., 1999). Thi rty three percen t bi- ernbryony, 13%
t ri-ernbryony a nd 4% tetra-embryony have been repo rt ed for o. ficus- indica (Nieddu
and Chessa, 1997).

Seedless fruit s have been o bta inc d experimentall y by inducing mal e sterility wi th a
chemical gameticide and th e use 01' gibb ere llic acid (GA) (Gil a nd Espinoza , J980;
Aguilar a nd Chávez. 1995 ). Emasculated Ilower s wit h a n applica tio n 01' GA develo p
seed less normal- sized fr ui ts . The most effic ien t t reatments wcre: ( 1) a sing le
applica tio n 01' 500 ~IL L-\ G A during a nthesis a nd (2) th e app lica t ion 01' 100 J..l L L - 1
GA 22 a nd 42 days after ant hes is (Agui lar and Chávez, 1995). GA inhib its see d
development a nd induces fr uit growth. bu t a lso ca uses th e development 01' a fruit
with a thin peel , little pulp and a low tot al co nte nt 01' so lu ble solids (Nerd and
Mizrahi. 1994).

Sinc e ep idermal ce lls in th e funicula r cover will no t diff erenti ate without
fertiliza t io n , Rosas a nd Pim ien ta (1986) stated th at Opunt ia cannot produce
parthenogenetic fruits. Ne vertheless, these a u thors did not co ns ide r the possibil it y
01' autonomous parthen ogenesis (ca rrie d o u t in th e a bse nce 01' a ny stim ulus) and
Weiss et a l. ( 1993) dernonstrat ed th a t th e Isr aelí BS J cultiva r 01' o. ficu s-indica
produces autonomous parthenogenetic fruits.

7. Fruits

Opuntia fruits a re un ilocu lar a nd po lysp errnic. There are three ki nd 01' fruits: flesh y
fruits (conta in seeds with pulp aro und it a nd th in peel ), dry fru its (see ds al mos!
without pulp and thin peel ) and xoconostle fr uits (seeds with little pulp and thick
and acid peel) (Bravo. 1978: Garcia et al ., 2003). In the literature there is more
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info rmation ab out the fo rrne r and less information about dry and xoconostle fruits.
In flesh y fruits. whcn the fruit ripcn s the pcel thi ckcn s, tubercles become
imperceptible d uc to tissuc turgidity ami the surface becomes colored. Ninety
percent 01' th e pulp is co nsti tuted by parench ymatou s cells origina ting in the dorsal
epidermis 01' thc fun icular co ver: th e rcmaining 10'X, bein g fu nicula r tissue (Pimienta
a nd Engleman. 19R5). It is likely that a reo les remain active eve n in th e frui t, since
so me dcvclop int o c1adodcs (Aruhony. 1954) flowcrs and fr uits (Scheinvar, 1999). In
o. ficus-indica. thc unripcncd grccn peel has stoma ta l a nd pho tosynthc tic activity.
contributing X 10% to fru i t gr ow th (1nglese et al .. 1994) . In fact . c1adod e and peel
tissucs a re a likc (Pimienta a nd Englcma n. I<J X5). Fruit a rco les always have glochids
a nd mal' havc spincs a nd brist lcs 0 1' hairs, wh ich ma y pc rsist fro rn th e flower stage
(Br a vo. 197X).

In o. enqelmannii . after 4 yea rs 01' r écords, on average 01' 48% (ranging from
23.0% to 76.0%). 01' floral buds become ripe fruits (Bowers, 1996a). T he number 01'
fruit s pcr plant in o. excelsa ranges from O to 479. Plants 01' this species mal' start
producing fruits when thcy have 33 c1adod es (Bulloc k and Martijen a, 1998).
o. enqelmanii sta rts to rep roduce at a size 01' about six to 13 c1adodes (Bowers, 1996b).
o. stricta sta rts a t 28 c1adodes (H offm ann et a l., 1998) a nd plan ts 01' The Galapagos
islan ds (O. ecliios and o. qalapaqeiai sta rt to produce fruits when they have 20
cladod es (Racine and Downhower, 1974). In o. excelsa the highest production 01'
fruits occurs in plants having 150- 350 c1adodes (Bullock and Martijena, 1998).

G en er a lly, fruit rip ening is asy nch ro no us . In The Galapagos Islands fru its fa ll
through out the wh ole yea r, sta rt ing from 4 to 428 da ys a l'ter a nthesis ( the first frui ts
to fall are ac tua lly a bortive flowers) (Grant a nd Gran t. 1981; Racine and
D ownhower . 1974). In the northern hemi sphere, fru its a re pr oduced between April
a nd Novembc r and in thc so u the rn hem isphere , thc high est rip e fru it production
occurs in June. Ju ly a nd Novem be r (Table 1).

The fru it requiri ng the longes t time to rip en is that 01' o. joconostle, needi ng
224 days al'te r a nthesis (S ánc hez et a l., 1991). Th e time th a t elapses from th e
onset 01' flower bud to fruit ripening ranges fro m 45 to 154 days (K uti, 1992). In
o. ficus-indica the peel is dark green until 50 da ys al'ter a nthesis. Between da ys
60 a nd 70 the pcel starts to becom e co lo red a nd the pulp sta rts to acquire the charac
teristic col or 01' th e cultiva r, The peel and pulp are co mplete1y co lored 85- 100 days
al'ter blooming (Barbera ct al ., 1992). So me o. compressa fru its never ripen, as
a consequence 01' dam age by the larvae Aspohondy lia betheli (Cecid imy iidae)
(Bas kin and Baskin. 1977).

In o. ficus-indica , fruits grow vigorously in terms 01' length , width, weight and
volume, during th e first 20-30 days al'ter a nthesis and stop growing approximate1y
59- 90 days al'ter a nthesis (Ba rbe ra e t al., 1992 ; Nieddu a nd Sp an o, 1992). When the
dimensions a nd weight 01' o. ficus-indica frui ts a re plo tted agai ns t time. sigmoid
curves are obtained and three co nsecutive ph ases ca n be detected: ( 1) rapid initial
gr owth ; (2) siow intermediate growth ; and (3) rapid final gro wth (Ba rbe ra et al. ,
1994) . The pccl gro ws a t the fastest rate during phase 1, the seed shows the maximum
growth in phase 2 and the maximum pulp growth occurs during phases 2 and 3
(Nerd a nd M izrahi, 1995 ). Fruits with few seed s (such as the Israelí BS I cu ltivar)
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grow a t a faster ra te beca use 01' th e orn ission 01' pha se 2 (Weiss et a l., 1993). Thi s
sigmoid growth pa ttern has a lso been recorded in O. inermis. o. hyptiacantha.
o. lindheimeri (K uti, 1992) a nd o. joconostle (S ánchc z et al.. 1991 ).

F ruit weigh t in o. ficus-indica is affect ed by the arde r 01' product ion 01' the ftower
bud and th e number 01' fruits on the clad ode. Thus, floral buds that spro ut ea rlier
usu all y beco rne heavier fruits. Furtherrn ore, the heaviest fruit s a re o bta ined frorn
cladodes with o nly six fruits (Wesse ls and Swart. 1990: Ing lese ct a l., 19(4). The mo st
eonspic uous ripcness indicato r in th ose Opuntia spccics th at produce flcsh y sweet
fruits is peel co lo r. but the rnost reliable info rrnario n is provided by total so luble
so lid s. wh ieh is a l lcast 10-1 Y Brix in ripc fruii s. T hc swccincss 01' th c o. fie l/s-indica
fru it pulp ( 14.2 ' Brix) is rcla tcd lo the so lubl e so lid conicnt . IlS ac idi ty (p H = 5.75) is
mainly derived f rorn its cit rie acid conten t 01' O. JX'1.r . The Iresh pulp ha s low levels 01'
ash (OA4°1c,¡. protein (0 .21 %), fat (0.12 % ). pecu n (O. J9 '%) and fibcr (0 .02 '}"0). Sugars
present include glucose a nd fructose (6:4 rati o ). On ly tr aces of vi ta min A (0
caro tcne), 22.1mg 01' vi tamin e and 4 7.30 kca l wcrc regisicrcd in 100 gol' fresh pulp.
It is rich in K. with ac cepta ble levels 01' Mg, Ca. P and poor in N a a nd F e (Sawaya
et al ., 1983). The dried thick edible peel 01' o. joconostle eontains 3.22 % 01' pro tein,
11.68% of crude fiber a nd 14 .16% 01' dici a ry tibe!'. I1is poor in Na and rich in K and
its pH is 3.2 (Garcia et al ., 2003). When a na lyzing severa ] eultivars a nd wild species
01' Opuntia frorn the San Luis Pot osi a nd Zacatecas highland s, the majority
belon ging to the S trep tacanthae series, Maurici o ( 1985) a nd Per alta (1983) Iound
that fruit fresh weight ra nges fro rn 35 .71 to 205 .38 g, peel weight varies from 22.87 to

79.56 g, p ulp we ight from 20. 39 to 160.2 J g and swcctness from lOA lo 16.93 0 Brix.

8. Seed

Seed growth a nd rip ening occ ur 30-70 days al'ter anthesis ( Ba rbera et al ., 1992).
The Opuntia seed is small a nd ovoid 01' len s-sh a ped (Bra vo. 1978). A n average seed
(40 3 fru it sa m ples belonging to 26 species, incl udi ng t1eshy a nd xo conos tle fruits.
obta ined in 27 local itie s of M exican highl a nds) is 0.45 cm long, 0 .35 width and
0 . 16 cm th iek (Aguilar et al., 2003). The ra nge in length is frorn 0.25 cm in O. erinacea
(Ea rle, 1963) to 1.3 cm in o. meqasperma (Anderso n. 200 1). Seed s ha ve a th iek white
fun iculus surrou ndi ng th em , well-developcd perispe rms a nd curved em bryos (Bravo .
1978; Gibson and Nobel. 1986; Stuppy, 2002) . T he Opuntia seed o f severa l speeies
presents dormancy associa ted with tegument imperm eabilit y a nd funicula r hard
ening (F lo res , 1973; Stuppy, 200 2). suc h as in o. aurantiaca (Archi ba ld, 1939).
o. robusta, o. strep tacantha (Belt rán a nd Agui rre, 198 1; Beltr án, 1984) and
o. tomentosa (O lvera et a l., 2003).

In Opuntia cultiva rs th e presence 01' a grea t numbcr 01' normal seed s in the frui t is
considered a n obstac1e 1'01' broadening its cornmerciali zation (Barbera et a l.. 1994) .
It al ian o. ficus-indica cultivars ha ve an average of 273 seed s per fruit , o f whi ch 146
are normal a nd 127 ste rile (Ba rbe ra et al.. 1991); Isr aelí cultiva rs 01' th e sa me species
have an a verage of 268 no rmal seed s per fruit (140-430) (Nerd a nd M izrahi, 1995)
and Mexican cultivars 01' o. ficus-indica ha ve a n average o f 203 normal seeds per
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fruit ( 10-4 48) (Reyes -Agüero el a l., 2( 04 ). In ge ne ra l. the av erage numher 01' seeds
per frui t va ries considcrably. 55 in o. brunn eoqe mmia (Schl indwcin a nd W ittm an n ,
)997), 6 1 in O. ph aeacantlut (Os bo rn ci a l., 19S5), 64 in o. oiridiruhra (Sc hl indwc in
and Wittmann , 1997) , 99 in o. ex celsa (BlIll ock and Martijena, 199l)) , 110 in
o. stricta (Gimeno and Vil a , 20(2 ). 157 in o. enqelm annii (Bowcrs, 1997), 164 in
o. joconost le (Sá nc hez. 1997J. 174 in o. maxima (G imeno a nd Vil á. 2002) and 20 8
in o. rastrera (Ma nd uja no el a l., 1996 ). In Opuntia fruit cu lt ivars with di ffcrent
de grees 01' domcstica iio n a nd wild p la n ts gro wing in the meridional highlands 01'
M éxic o were found to ha ve 16··51S seed s per fruit , with 0 .0-98.0 % a borted seeds
(A guilar el al., 20(3).

In o. excelsa no signi fican¡ rc la iio ns hi ps wcrc íound betwecn sccd pr oduct ion a nd
endo gen ous (age, p lan t size. n um ber 01' fruits) 01' exogeno us faciors (si te
charac te ris t ics) (8u llock an d Martijcna, 1998). In o. enqelnianni in an unus ua lly
dry year, flo wers a nd fru its productio n we re, respect ively 70.6 % a nd 56. 7% less th an
cxpcctcd; bUI, indi vidual frui ts co rua ined about as many seed s a s during a normal
year (Bowers. 1997) . H owever. in o. fic us-indica it has been shown that seed wei ght
increa ses w hen the p la nts are ir rigated (M ula s a nd D'hallewin . 1997).

Opuntia ficus -indica seed co n iains hig h a mo u nts 01' P, K a nd M g and lower

amoun ts 01' Ca, N a , Mn , Z n. Fe a nd C u . It has 4 .6-6.7% 01' fatt y ac ids , 01' which

linoleic was the most a b unda n t (60.6 -66.79 %), followed by oleic (18 .12 - 23.46°;;,)
and palmitic ac ids (12 .18-1 2.80 '10) (N ied d u el al ., 1997). In recen tly collected seeds
01' o. joconos tle th e water-co n tent , give n on a dry weight ba sis, ranges frorn 9.93% to
11.0 2% (Sánchez, 1997). From th e genus, o. joconostle has the highest o il conte n t
(12 .4-16 .2 %) (Sánchez a nd Ortega. 1996). Finall y, eleven amino acids ha ve been
extracted fr orn the o. ficus-indica seed , th e most abundant 01' which are glutarnine,
a sparaginc and arginine (Cam pos el a l.. 1997 ).

In regards to seed di spersal , th e un even d istribution pattern 01' o. ficus-indica in
the K aroo 01' South Africa is mainly attributed to seed dispersal by crows. Cor uus
capens is a nd C. albus feed o n a va riety 01' fruits, including Opuntia . When
regurgitating fo od to feed their chicks, so me 01' the seeds fall, mainly under nests .
Also, these birds prefer po st s rather th an trees and fences for ne sting. As a result, the
density 01' o. ficus-indica in rangelands 01' the Karoo was 86.3 plants ha - I within a
radius 01' 5.0 m around telephone post s, 13.2 plants ha- 1in the 2.5 m adjoining fences
and o n ly 0.11 pl ants ha - I in o pe n pl ains (Oea n a nd 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 is dependent upon tinches (Geospiza conirostris and G. scandens) and

possibly a Iso o n mockingbirds (Nesomim us m acdona/di and N. parvu/u s ), native
G al apagos rat tOryzomis bauri) a nd introduced black rat (Rattus rattusi (Rac ine a nd
Downhower, 1974; Grant and Grant , 19S1). In the Spanish Mediterranean regi ón.
the main seed dispersers 01' o. stricta and o. maxima are wild boars (Sus scrofa ssp.
cas te lianus s and thrushes iTurdus phi/omenos) (G im eno and Vil á, 2002),

In the Chihuahuan Desert, M andujano et a l. ( 1997) quantified the number 01'
Opuntia rastrera seeds present in samples 01' animal reces (Table 6). The highest
number 01' seeds was found in coyote feces , followed by pig and mule deer feces . No
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T ablc ti

O uaru ity 01'sccds 01'Opuntia rastrera in Ieces o f ma rnmali a ns and pc llct s 01'a b ird a nd its ge rm ina tio n
(b a scd o n M an d uja no el a l.. 1997)

Cornm on namc (scicnt ific
name ) [n = sa m plcs 01' feces]

A verage num ber 01'
secds per sa rn plc

(±SO)

A vera ge 01'
gcrmination

percentagcs 01' secds
without sio ragc
(11 = 100 seed s)

Average 01'
ge rm ina tio n

pcrcc n ta ges 0 1' seeds

with o ne or iwo-year
storage ( ± SO) .
1/ = \ 00 seeds

Co yo te i Canis latruns¡ 94X.ti I D29.XO) 0.0
[n = 44]

Co m rnon pig (Su s domcsticus¡ S9.3 (55.31) 0.0
[n = 10]

M ule deer (Odocoileus I X.lO (7.01) 0.0
hemonius¡

[n = 16]
W oodrat (Neotoma albiqula¡ 0.00 (0.00) 0.0

[11 = 13]
Nort he rn ray en ( ('o'- !'lIS 54.S3 ( 15.64) 0.0
corax ¡ [n = 29]

Control [n = 100 fru its] 0.0

40.0 (I X.O)

6.5 (1 .0)

69.0 ( 12.0)

0.0 (0 .0)

45 .0 (S.O)

76.5 (6.0)

seeds were found in woodrat feces. but they were present in pellets (regurgitated) by
crows (Table 6). Coyote feces are actively look ed for by gra nivo res, wh o ea t almost
all the seeds contained in them. In cont rast , mule deer reces, with a lower seed
content , are rarel y consumed by granivores: thus reducing the probability of seed
destruction . Also, seeds collec ted from mu le deer feces have higher germination
percentages (Ta ble 6). Only seeds dam aged by ma sticat ion (85%) were found in the
pig (Ma nduja no et al ., 1997), which co uld be indicati ve of a poor role fo r peccaries
(Peccary taja cu) as dispersers. The jackrabbit (Lepus californica) consumes
o. macrorhiza fruits (T immons. 1941) and the eastern cottontail (Sylvilagus
floridanus¡ o. compressa fruits (Baskin and Baskin. 1977). Th ere are several small
mammal species, including Chaetodipus penic illatus, Dipodomys merriami, D. nelsoni ,
Peroqnathus fia vu s , Peromys cus eretnicus and Spermophilus spilosoma th at play a
min or role in the con sumpti on of Opuntia fruits (Mo ntiel and Monta ña, 2000). Th e
mo st diverse animal group in o. rastr era fields is bird s, but out of 18 recorded
species, only Corvus corax, Toxostoma curvirostre and Mimus polyglottos are
important fruit consumers. The former con sumed almost the entire fruit while the
other two consumed only 50%, allowing other dispersers t Myrmecacystus and
Solenopsis ants) to participate in this process (Mo nticl and Montañ a , 2000) .

In the San Lu is Potosi highlands. one 01' the main Opuntia sced dispersers recorded
is Poqonomyrmex ants rather than rodents (Vargas and G on zález, 1992). Other
Opuntia fruit consumers a re whit e-tailed dee r (Odocoileus oirqinianusi, pronghorn
iAntilocapra americana), bighorn sheep (O vis canadens is s and bison (Bi son bison)
(Janzen, 1986). Lizards and turtles have also been observcd to participate in Opuntia
secd dispersal in The Galapagos and Ten crife Islands (Janzen , 1986). Opuntia stricta
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disperser s in the Kruger National Par k. So ut h Africa . inelude ba boon s (Papio
ursinus¡ a nd elcp ha nts tLoxodonta africana¡ (Hoffma nn et a l., 1998: Rein ha rd t a nd
Rossou w. 20(0) . Mell ink and Riojas (2002) inelude an exte ns ivo Iist of potential
Opu ntia sced dispe rsers .

9. C errnination

Seed via bility in o. joconostle, o. st ricta a nd o. maxima va ries fro m 94'11, to 97%
(S ánch cz. 191.)7 : G imc no a nd Vila, 20(2) a nd may last up lo 15 years. a l least in
o. stricta (R cinhardt el a l.. 1999). In thc field . Opunt ia secds gc rm ina tc du ring spring
and surn mer (Baskin an d Baskin . 1977; Pimienta an d del Casti llo, 2(02) . Opun tia
stricta sccds rcq ui re at least six days to germinare if sown the ycar the y were
collected, or four da ys if sto red for 1 ycar (Reinhardt et al., 1999). By contrasto
o. leucot richa sceds stored fo r 14 months rcq ui red 18 days to gerrninate (Oliva res
et al. . 1999) a nd seeds 01' o. robusta , o. strep tacantha and two Opuntia fru it cultivars
('Amarillo Ven adero ' and 'Blanco ') required from 1 to 10 days (Beltr án. 1984) .

Gc rm ina tion 01' o. ficus- indicu seeds reach es up lo 90% in growth ch am bers with a
day/night tcmpcratu re regirne of 30/20 oC, but only reaches 55% when seeds are kept
at ro om temperature and 43 % if seeds are placed outdoors (in bo th cases with a mean
monthly tcmperatu re of 30 "C) (Nieddu and Chessa , 1997). Tem peratures aboye 25 "C
are required fo r the ger mina tio n of the o. edwardsii, o. discata and O. lindheimeri,
wh ich are th e soi l lemperatures pr evai ling in wes tern Texas fro m A pril to October
wh ere thi s spec ies are co mmo n (Po ne r et a l.. 1984). Beltr án (1984) o btained seed
germinati on ra tes of 710'0 and 42 % for o. streptucantha and o. robusta , respectí vely.
wh en they were p laced in growth cha rnbers at a co nsta nt temperature of 35 ± 3 ce. In
o. stricta the best day, night tempera tures for germina tion were a lso 30/20 "C, with
significant differences in germi na tion percen tages amo ng seeds obta ine d from
ripened . semi-ripened a nd immature fruits (45 %, 40% and 48% , respecti vely), but
these percentages rose in seeds sto red Ior 1 year (79%, 89% and 82%, respecti vely )
(R einhard t et a l., 1999: Reinhardt a nd Rossouw, 2000) .

Opunt ia rastr era seeds obta ined from feces of different anima ls d id not ge rminate
the year th ey were collected, but th ose from feces co llected th e previous 1- 2 yea rs
p reviously d id (Table 6). The mo re recen tly co llected seeds fai led to germi na te,
desp ite being 80% viable. Germinati on rose to 37.8% after I-year storage a nd to
57% after 2 yea rs. The lowest germina tion percentage wa s obta ined in seeds
coll ected from pig feces while int ermediat e percentages corresponded to coyote feces
and seeds regurgitated by crows . The high est germination leve! was obtained in seeds
from mule dcer feces (Ta ble 6) (Ma nduja no et al ., 1997). In o. rastrera germination
of in tact seeds was similar or significa ntly high er compared to seeds th at passed
th rou gh th e digesti ve tract (Table 4) (Manduja no et a l., 1997). Simila r results were
o bt a ined by Po tt er e l al. ( ! 984) fo r o. lindheim eri and by G imen o and Vilá (200 2) for
o. maxima and o. stricta ,

In general , seeds of Opuntia at least l year old after collection did not require
special treatment to gerrninate (Beltr án and Aguirre , 1981: Mondragón and
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Pimienta. 1995; Mandujano et al. . 19%). Neve rt he less . a number of tre atments have
bec n used in order to bre ak the do rmaney of rcccnt ly co llec tcd seeds with va rying
result s: (a) meehanieal searifieati on : (b) mccha nical searifiea tio n plu s imrn crsio n in
gibberel lic acid; (e) immersion Ior íive 10 20 min in water at nearl y 100 "C; (d)
immersion in sulfur ie acid soluti on s. followcd by washing and irnbibition in a
so lu tio n of 100 mg of gibberellie aeid in o ne liter o f water : (e ) immer sion in 20'Yo HCI
fo r 24 h: (f) cooling; and (g) soaking in ru nning wa te r fo r 24. 48 a nd 72 h (Aguirrc .
IlJ70; Beltrán and Aguirre. IlJ81: Pon er ct al. . !lJ X4: Mondragón a nd Pimienta . 1995 ;
Olvera et al. . 2(03).

Rcccn tly eo llected o. edwurdsii secos requi rcd imrnersion rol' 60 min in
co nce ntra ted sul furic acid . achicving a 15'1., gcrrn ina tion rate after 14 days a t
eo ns ta n t temperature (35 "C ) (Potrer e l a l.. 19:-\4 ). Also . o. joconostlc seeds requ ired
mech anical sca ri fica i io n, imbibit io n in wat er a no in a 40 uL L -1 gib bc rellic acid
so lu tio n to o bta in 80°!., germ ina tion (S ánchez. 1997). Beltrán and Ag uirre ( 198 1)
fou nd th at chemical sca rifica tion wit h 20% I-ICl fo r 24 h was harmful fo r
o. streptacantha and o. robusta secds a nd had a slightly favorable effec t on the
seed germination of two Opunt ia c ultivars ("Amarillo Venadero ' a nd 'Bl anco").
Later, Beltrán (1984) found th a t sceds o f o. streptacantha, o. robusta a nd the
'A ma rilla Venadero' and ' Blanco cultivars ' sho wed 70.6%, 42 .0%. 26.6% and
23.3 % gerrnination, respecti vely, afte r mechanica l scarification .

Sowing o. tomentosa seeds increased th eir gerrn ina tion capability (reachi ng 100%
after 18 months) , compared to seeds sto red in the laboratory for the sa me period
(O lve ra et a l., 200 1a) . In the case of sown seeds . the gerrninati on percentage was
inhibited in sites with a temper a tu rc above 20.6 oc. Sowing ca used a parti al
deterioration of the seed teguments due to th e ac tio n 01' fungi and abiotic fact ors,
leading 10 the loss o f dormanc y (Olvcra el al.. 200 l b).

10. Seedlings

In Opuntia seedlings, cotyledons a re long and normally protrude complete ly a nd
easily from the seed coating (Archiba ld , 1939 ). Opuntia auriantiaca cotyledons are
ova l-shaped, approximately twice as long as wide. thick and succulent. green in the
upper portion and with a reddish co lo r a t th e bottom . The first c1ad ode is globular
and gradually elongates (Archibald . 1939).

During the first year, seedlings 01' o. ficus-indica and o. echios grow in length at a
rate of 25 cm year" (Racine and D ownhower. 1974; Nieddu and Chessa, 1997) ,
3.36 cm year- I in o. maxima and 4.0 cm yea r- I in O. stricta (Gimeno and Vilá,
2002). Under gree nhouse co nd itio ns o. compressa seedlings grew 6.0 cm year" ", but
seedli ng growt h was o nly L l ó cm ycar" ' in the ficld (Baskin and Baski n, 1977) .

In the Opuntia life cycle the seed liug is the most vulnerable stage . Successful
seed ling establish me nt is la rgely lim ited to areas be nea th th e canopy of perennial
"nurse plants" and therefo re, seedlings most likely to disappear are those that
develop in open spaces, without the pr otection of larger Opuntia plants 01' other
shrubs (Anthony, 1954; Mandujan o ct al ., 1998; Racine and Downhower, 1974;
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Yeat on . 1978; Yeat on and Rornero-Manzan arez, 1986; Flore s and Yeat on. 2000.
20(3 ). Vargas and Go nz álcz (1992) rcgistcred a dr op fro rn 500 to 16 seedlings ovcr
an 18-month per iod in sites with unrestricted access to hcrbivores in an
o. streptaca ntha an d o. robusta nopalera . Th e same a utho rs pla nted 4- 5 week-o ld
seed lings in different microsites and found tha t the highest mort alit y (77-86%)
occurred in barren soil lackí ng the cover of older Opuntia plants. whereas the highest
survival ra te (57- 70'Yc,) occur red in rock creviccs 0 1' a t the base of grass tussoc ks.

G crrn ina ung and growing undcr the cove r of adu lt plan ts docs not ensure survival
in sorn e species ind ica ting a high mortali ty rat e dur ing th e estab lishment phase. For
exa mple. in a siudy of survival of seedlings of o. rastrera in nopalcra and grassland ,
in the fo rrnc r. 76'Yo 01' the tran splanted seed lings in pr ot cctcd a reas wcre ea ten d uring
the Iirst 20 da ys an d 100% of the un pro tetc ted seedlings were ca ten within 5 days; in
thc grassla nd , all wcre ca ten d uring the íirst 5 days rcgardless of whcihcr they wcre
protected or not . In bo th env iron rnents. herbivo res were Chaetodipus penicillatus.
Dipodomys nelsonii. Peroqnathus flac us, Perom yscus erem icus a nd Neo tonut albiq ula
(Ma ndujano et al ., 1998). In ot her work , 50 o. cotnpressa seedlings tha t Baskin and
Baskin ( 1977) recor ded growing under pro tected areas by sh rubs, 19 died in the first
year. 10 in the second yea r. 12 the followi ng yea r. five the fourth yea r and the
four remaining plant seed lings died in the fifth year; the highest mortality occurred
during dry summers. In effect , several features of sexual reprcduction, such as
number of floral buds, th c success in producing [ruits, the size a nd the number of
seeds and probably seedling surviva l, a re affected by the weat her , especially the
qu an tity of ra iIlfall (Rac ine and Downhower, 1974; Bowers, I996b; Mul as a nd
D 'h al lewin, 1997).

In the case of o. rastrera. 3406 ad ults ha - 1 produced 34706 fru its conta ining
7 200 000 seeds, but only 12 seedlings were recorded (Mand ujano ct a l., 1996). In
abandoned olive plantations of the Spani sh Mediterran ean , o. m áx ima pro d uces
12 180 000 seeds and 1780 seedlings ha - 1, with a survival of 100% after 2 years, while
o. stricta produces 16 660 000 seeds and 370 seed lings ha - 1, with a survival of 95%
after 2 years (Gimeno and Vil á. 2002).

11. Multíplícation

Vegetative multiplication occurs frequently in Opun tia . In fact, sorne species
mainly rep roduce in this way such as o. fraqilis, o. polyacan tha, o. striqil and
o. tr ichoph ora (Antho ny, 1954; Bobich and Nobel, 200 1a) . A study assessed the
impo rta nce of repr od uct ion and multiplicati on in the populati on gro wth of
o. m icrodasys, o. rastrera and o. violacea in the southern Ch ihuahuan Desert,
finding that the highest proportion of population growth was due to multiplication
in O. microdasys and o. rastrera and to rep roduction in o. violacea. At the same
time , the annual rate of population growth of o. microdasys and o. rastrera was 3% ,
whe reas the o. violacea populati on decreased by 0.01% (Manduja no et al., 2001).
The high frequency of multiplicat ion in Opuntia can maintain particular genetic
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combinations, perpetua te hybrids, develop dense populations and readily colonize
new localitics (Rcbrnan a nd Pink ava, 20(1 ).

Two hypothcscs have been proposed in order to explain the importance 01'
multiplication in Opuntia: (1) the scarcity 01' safe places that allow adequate
gerrninati on a nd seedling surviva l, as docurncntcd in the aboye section and (2) thc
extinction , during the Pleistocene 01' seed d isperser s which had (putatively) coevolved
with Opuntia (Jan zcn , 1986; Nobel. 1998). The evidence rep orted by severa l aut ho rs
(Garcia, 1984: Mandujano el al ., 1997: Go nz álcz. 1<;99: Oean and M ilton . 2000:
Gimeno an cl Vila. 2002; Montiel and Monta ña . 2000: Vargas and Gon zález. 1992)
preci sely docum cnts active sccd dispersal processcs . Howcvcr. thc most cornmon way
01' multiplicati on is th rough clad ode dctachrncn t. Thc prcsencc 01' spincs th at project
downwar d act ing as hooks (at leas t in o. ji-a!/ilis) , may be evo lved d ispersa!
mechanisms 1'01' disseminat ing joi nts and íruits by large mammals (Gi bson an d
Nobel. 1986: Janzen . 1986). Th ese pa rts 01' the pla nts develop adv entitio us root s
whcn arco lcs co ntact soil (Ba rricntos and Brau cr. 1964: de l Castil lo. 1986). The
naphthalenic acid auxin (NAA) expcrimcntall y prometes thc development 01'
adventitious roots (Mauseth and Halpern, 1975) .

An importan: as pect in multiplicatí on is clado de-de tachment rcsist ance. Opuntia
ficus-indica cladodes are more rcsistant to dc tachrnc nt, since the y lean onl y 2.9c

when a 1kg force is applied to the ciad ode cen ter. In co ntrast, the sa me force ap
plied in o. occidentalis leads to an incl inat ion 01' 2 1.3' a nd 01' 10.3' in o. littoralis.
The higher clad ode resistance 01' o. fie l/s-indica is a ttributed 10 the fact that the
area at the cladode-cladode joint is 2.4 times larger than the a rca registered for
the other two species, along with higher arnount 01' woocly tissue at the joint (Bobich
and Nobel, 200Ib).

Under natural conditions, o. occidentalis is a species that co vers 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 5.5 m2 and
about 6.5 m' detachecl and ro oted branches. Forty six percent 01' branches are
formed by two cladodes. less than 9% include Iour 01' more cladodes and the lowest
rooting frequency was observed in br anches with onl y one cladode (Bobich and
Nobel , 200 lb) . Most commonly, detachment tends to occur when the branch has a
wide vertical angle . Other than gravity , the natural forces th at contribute to these
detachments remain unknown. Coy otes, cattle, deer 01' rabbits could playa role in
this regard (Anthony, 1954; Bob ich a nd Nob el, 200Ib), although the effect ofwind
may also be important.

Another type 01' asexual reprocluction is by rhizornes . In the San Luis Potosí
highlands, farrners collect rhizomes 01' the medicinal species o. pachyrrhi:a and
o. meqarhi:a (Juá rez et al. . 1996: Hernández el al. , 200 la , b) and transplant thern to
their home gardens. Under natural condi tion s, rhizomes could give rise to colonies
around a mother plant that ha s grown 1'1'0111 a seed . Opuntia also includes stolon
forming species (i.e . plants that produce lateral branches at the stem base, aboye 01'

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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su rfuce. Th e lon gest sto lon measured , 1.6 m, had two br a nches and pr od uced 10
shoois (Harvcy, 1936). Thc o thcr sto lo n typc oecurs in species with radi al bra nching
ove r the soi l sur face, with c1adode s growi ng in rows perpend icula r lo thc soi l, as in
o. occidentalis (Bobich and No bel, 2001b), o. rastrera (F lores a nd Ag uirre , 1979)
and o. phaeacantha. o. polyacantha, o. st enopetala a nd o. st ricta (Br av o, 1978).
Upon maturing, the se c1 adod es gradually lose symmetry beca use the ma rgins in
co ntact wiih soil beeom e stra ightcr a nd widc r. Root ing is pr ofuso a nd soo n the
bra nch functions as an ind ependcnt individu al plant (F lo res ano Ag ui rre , 1979).

At the northern distribution limit 01' the genus, locat ed in southeast M an itoba,
Ca riada, o. fraqilis appar cntl y reprodu ces solely by multipli caii on . T his species is
d ist ributed a long riverba nks ano la ke shores in bo real fo rests . Ter minal 01' yo ungest
c1adod es det ach mo re easily a nd require less force (0.29 kg) 1'0 1' detachment tha n
dis tal 0 1' olde r c1adodes. Detachment occurs more frcquentl y in late spring on
hillsides. from where they are dispersed by rolli ng (geoc hory). until their spines
beco me a tta ched to moss. Som c clad odes may fall int o rivcr s a nd travel lon g
distances (hydroch or y). evcn remaining fl oa tin g in st ill water s for 40 days 0 1' more
befo re becoming establi shed and rooti ng. Cladode surviva l per cen tage 13 months
al'ter bein g deposited on a number 01' substra tes ra nged fro m 63 '1., to 100'1'0 and 86%
01' surviving c1ad od es develop ed root s, mainl y in mossy substra tes a nd barren soi l.
Epi zoochory by human s a nd deer is also frequent in thi s species and birds and small
mammals a re als o likely to participa te (Frego a nd Sta niforth. 1985).

12. Discussion

The evo lutiona ry and ecolog ica l success 01' Opuntia can be partl y explained in
terms 0 1' the richness 0 1' reproduct ion mod al it ies. Basica lly, the two mai n variants are
morph olo gicall y derived from the areo les 0 1' Opuntia , since their a reola r meristem s
give rise to buds 1'01' vegeta tive growth (shoot 0 1' ro ot) as well as buds 1'01' flower
production (Bowers, 1996a).

Sexual reprod uctio n appears to be more cornplex a nd risk y compared to
multiplicati on, since the former invo lves more organs , sta ges and processes (flora l
bud, anthesis, flower . pollination , fruit , seed producti on , dispersal , germination,
seedling development and growth) until an ad ult individual grows (Barbera et al .,
199 L 1992, 1994 ; Nerd a nd Mi zrahi , 1995; Mandujano et al ., 1996 , 1997; Pimienta
and del Cas tillo, 2002) . The seedling stage is very vuln erable (Bas kin a nd Baskin,
1977 ; Vargas and G on z ález. 1992 ) a nd processes such as pollinati on and seed
di spersal , that depend on animals interactions (Garcia, 1984; Jan zen , 1986;
Mandujano ct a l., 1997) require more time . An ind ividual that developed from
a seed ha s a low probability 01' reaching reproductive age (Mandujano et al .,
200 1). The adva nta ge 0 1' sexua l reprod uction in Opuntia is the production 01'

genetically unique indi viduals, which co ntribute to mainta inin g the speci es genetic
variability as well as having the potential to be more ea sily dispersed (Montiel
and Montaña, 2000) .
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Considering th c gcnus as a whole. Opuntia is in flower or fruit virtually year
round. H owcvc r. lo w temperatu rcs in the pr evi ou s seaso n secm lo be neeessary to
trigger anthesis (Ncrd a nd M izr ahi 1995), so th at flowering period almost always
begins in late winter a nd ca n last until early autumn (Ta ble 1).

The richncss and broad distribution 01' the gcnus are probably reflcctcd in the large
variability in sizc 01' th e flower s with j us t o ne pollination synd ro me. However,
further in -dcp th po llination stud ies are req uired . T he cx istc nce 01' a consid erable
numbcr 01' po lylccii c insects ens ures th at a ny 01' th csc ca n a t lea st cause th igm otaxis
towards th e sty le 01' use stigma lobes as a platform for alighting (del Cas tillo . 1999) ,
thus as suring fr ui t a nd sccd produciion . Nevcrthclcss , the apparcnt specia liza tio n in
0plllltia-pollin at ing bees co n tr ibutes to hyb ridi zati on in the gcnus (Grant and Grant ,
197 9c) . Bees 01' the genera Li tliurqe an d Diadasia sta nd o ut a mong ol igolectic in sects.
sin ce these are the o ncs closcs t 10 being co ns idered as ha vin g coevol ved a lo ng with
Opuntia (Li nsley a nd MacSwa in. 195 7; Mandujan o et a l., 1996; Schlindwein and
Wittmann . 199 7). Howcvcr. not evcn thcsc bees show any specificity towards a
particular Opunt ia spcc ies (Tablc 3) that could ca use reproductivo isolation. Several
01' the diffe rent reproductive sys tern s exi sti ng in a ngios pe rms have been reponed to
occur in th e genu s Opuntia (del Castillo. 1999) . Xen ogam y a nd au togamy have been
recorded a nd th csc syst ems ma y occur more 0 1' less frequently in some species,
depending on tim e and spac e. Most population s are hermaphroditic. but
monoecious. di oecious. tri oeci ou s and gy no d ioccio us species also exi st (del Castillo.
1999; Diaz a nd Cocucci . 2003) . The highe st fru it producti on takes place in the
sumrner, bu t, taken as a ge nus, fru its a re produced virtuall y all year round. as in
several M exican cu lt iva rs (Ga llegos a nd M énde z, 2000), including xoconostle

(Scheinvar. 199 9). as well as most sp ec ies 01' The Galapagos Islands (Grant and
Grant , 1981) . There are sevcra l kinds 01' Opuntia dispersers with different level 01'
success (Table 6). fro rn ants to medium-size m a rnmals. Based only on the results by
Aguirre (1970) a nd M andujano et a l. (199 7), the passage 01' the seed through the
digestive tr act seem s a n unnecessary requirement for gerrnination. However, this
researeh is still in sufficient to evaluate the role 01' endozoochory in th e success 01' the
genus. Opuntia seeds may be viable for up to 15 years and undergo a dormancy
period that lasts al least 1 yea r. This period seems to be associated with the hardness
01' the funicular co ver and teguments (Aguirre. 1970 ; Beltrán and Aguirre. 1981) .
although it has a lso been attributed to embryo immaturity (Mandujano et al..
1997 ; Olvera et a l.. 2003). However, in so me species ( O. aurantiaca, o. robusta ,
O. streptacantha and o. tomentosa¡ donnancy does not last more than I year , after
which high gerrnination rates are obtained (Archibald, 1939 ; Flores, 1973; Beltrán
and Aguirre. 1981; Beltrán . 1984: Stuppy. 2002; Olvera et al ., 2(03).

The low seedling surviva l rate 01' Opuntia in th e Chihuahuan Desert (Vargas and
González, 1992: Mandujano el al ., 1996) contrasts with the high seed ling survival
rate in the Spanish Mediterranean . where the highest percentage 01' new individuals
is the result 01' sexua l reproduction (Gimeno and Vil á 2002) . It is likely that higher 01'
rainfall (mea n annual 600 mm). laek 01' livestock disturbance and the extensive
hunting practieed in abandoned olive fields, contribu tes to keep the number 01'
seedling predators al low level s in Europe.
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In contrast to reproducti on, multiplicati on in Opuntia seems to be a less co m plex
pr occss (virtually, onl y requiring vegetati ve parts, which a re genera lly la rge and
protected by spines) wi th a high pr oba bi lity o f becomi ng adult ind ividual s (A guirrc .
1970; Bobich and N obel , 2001a ; M andujano et a l., 200 1). One d ra wback of
multipli cation is that it produces o rga nisms genetica lly identica l to th c mothe r plant,
whic h red uces the popuJati on va riability a nd gene ra lly implies lower oppo rt unities
for lon g ra nge dispersa l ( Bobich a nd Nobcl , 200 1a , h) . In several populat ion s th e
high er rccruitmcnt o f ind ivid uals by mult ipl icat io n is cv idc nt (Bohich a mi No bc l.
200 la; M andujano et al .. 200 1). Vegetutive pro pagules d isplay a short-range
di sp ersa l (Bobich a nd No bel. 200 1a ), rcsu ltin g in higb-dcnsity populat ions
surro und ing th e mother plant (Bobich and No bcl. 200 l b), a lthough in o. [raq ilis.
dispersi ón of join ts mu y be very broad (Frege and Sta nifo rt h. 19i55) . especial ly when
anirna ls ca use detach ment (Ant ho ny, 1954; Bobic h a nd Nobcl, 200 l b) an d
di sper sal (Frego a nd Sta nifo rth . 1985) of the joints. Furtherrnore. jI seems like ly
th at in th e a bsence o f multipl ica tion, most plaru s live no lo nger than 20- 25 years
(Bowers , 1996b) .

Assuming tha t mo re deta ils about th e re pro d uctive biology a re unveiled in th e
fut ure, it can be conduded th at even when spec ies which rep ro d uce so lely by
mul tipli cation exist (del Cas tillo. 1999) 0 1' by seeds (Mand ujano et a l.. 200 1). both
co ntri bute to th e evolutionary a nd ecological success of the gen us.

13. Conelusions

The genus Opuntia is probably th e most successful cactus ge nus acco rd ing to its
di st ribution , d ispersal tra its and multi p lica tion pr ocesses. Its eco logica l and
evolutionary su ccess can partly be a tt rib uted to its strong association to a nimals
during its reproduction . There is a n a ppa re nt spec ia lized bee-p ollina tion systern.
exe mplified by Lithurqe and Diadasia becs, whic h a re proba bly cocvolved wit h
Opuntia . F uture studies should ana lyze how effective po llina tors a re in o rde r to
assess the possible role of pollinators in adaptivc radiation . A lso in thi s regard,
interspecific hybridization in Opuntia seems to be an im portan t aspect to study. In a
simila r way, seed dispersal has been an irupo rt an t as pec t contri bu ting to th e success
of Opuntia. but an assessment of disper ser effective ness will be useful to determine
the ro le of seed dispersal on seedling establishment and population dyn arnics . It is
possible that exti nc t megafauna contributcd in thi s regard and future efforts shou ld
be directed to det erm ine if seed dis persa l trait s 0 1' even differen t m ul tip lication
processes can be associated with such an achronism s.
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Appendix A

Authorit iy (ies) of species menti on ed in the text .

Species

Insects
Aqapost emon coloradiuus
Aqapostem on texanus
Anthophora californica
Anthophora 1l1O/ll W W

Apis me llifera
Aspohondylia bethel i
Auqochlorella neqlectula
Bombus pennsylcanicus
Cephalocolletes ruqata
Diadasia australis
Diada sia diminuta
Diadasia opuntiae
Diadasia pataqonica
Diadasia rinconis
Lithurqe apicalis
L ithurqe qibbosus
Li thurge littoralis
Litliurqe rufi t en tris
Meqachile amica
Meqachile casadae
Meqachile concinna
M eqachile dentitarsus
Me qachile m ontiraqa
M elissodes coreopsis
Melissodes tristis
Perdita az teca
Perdita bico lor
Ptilothrix fructifera
Ptilothrix tricolor

Birds
Coruus albus
Coruus capensis
Coruus CON /X

Authority (ies )

(Vacha l) Halictidae
C resso n
Cresson
C resso n
L.
Cockerell
Co ckerell
DeGeer
Urba n
Creso n
Creson
Cock erell
Creson
Cockerell
Cresson
Smith
Cockerell
F riese
Cresson
Cockerell
Smith
Sladen
Cresson
Robertson
Cockerell
T im berlak e
Smith
Holmberg
Holmberg

Statius Müller
Lich ten stein
L.
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Geospiza conirostris
Geospiza di{ficilis
Geosp iza scandens
Mil11uS po lyqlottos
Nesomimus macdonaldi
Nesomimus parculus
Tox ostonia curcirostre
Turdus philomenos

Mammals
Ant ilocapra am ericana
Bison bison
Canis latrans
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SYSTEMATIC NOTES AND A DETAILED DESCRIPTION OF
Opuntia ficus-indica (L.) MILL. (CACTACEAE)

NOTAS SISTEMÁTICAS Y UNA DESCRIPCiÓN DETALLADA DE

Opuntia ficus-indica (L.) MILI.. (C ACTACEAE)

J. Antonio Reyes-Agüero ' . J . Rogclio Agui rre- Rivera ' and l l éctor M. Hcrn ández'

' Instituto dc Investigación de Zonas Desérticas. Universidad Autónoma de San Luis Potosí. Altaír
Número 200. Fraccionamiento de l Llano . 78377. San Luis Potosi , Sa n Luis Potosi.
(reyesag uero@uaslp.mx) . l lnstitulO de Biolog ía. Departamento de Botán ica. Univers idad Nacional
Autónoma de México. Apartado Postal 70-233. Cd. Universitaria. 045 10. Méx ico. D. F.
(mht11 ri~sc rv ido r. una m .mx)

ABSTRAC T

Opuntia ficus-indica is the cactus spec ies wilh Ihe highest econo mic

im portance worldwide, " is cul tivated for its fru its, forage. or as

host ofthe cochineal insect, hu t only in Mé xico Iheir young c1adodes

a re consumed as vegetables. Th e main goals of Ihis study wer e: a)

lO integ ra te sys tema tlc not es ab o ul its comm on nom en clatu re ,

or igin, reproduct lve biology and ploid y levels of O. ficus-indica ;

b) lo present a com plete bol an ieal descriptlon based on speci me ns

collected in nurth-central M éxico ; e) lo diseu ss the lax on om ieal

relationships with other Opuntia species lo wh ich it has been

ass ocia ted . Tbis cactus is nat ive of México, wh ere th e high esl

cultiva r ricbn ess is found . Fro m a cytogcn etic stan dpoin t,

specime ns witb va ryi ng ploid y levcls have bee n identified a nd

reproduetion is sexua l and propagat e as exua lly, the lat ter bei ng

the most extens ívely used for cultiva t lng, Sa m ples from 72 differenl

cultiva rs were eollected from 17 loeations aeross eighl 1\lexiean

Sta tes . There seerns lo be evíde nce to sup por t th e fact that Oific us

indic a is a differ enl species from O. amyclae, O. mega cantha and

O. streptacanthu:

Key words : Cactaccac, cactus pcar, smoo th prickly pcar, taxonomy,

INTRODUCTION

O
pun tiaf icus-indica (L.) MilI. is the cactus species
with the highest economic importance
worldwide (Kiesling, 1999). It is grown in

America , Africa, Asia, Europe and Oceania (Bar bera el

al., 1992). Throug hout its current range, it is cultivated
to harvest fruits and c1adodes used as fodde r (Mondragón
and Pérez, 2001). Only in Méx ico thcre are more than
10 500 ha for the production of young cladodes
(nopalitos) consumed as vegetables (Flores, 200 1).

This cactu s is grown to host the cochineal insect
(Dactylopi us coccus), nopalitos are also used to make
anti-diabetes preparati ons, its flowers are used to prepare

Recibido: Mayo. 2004. Aprobado: Abril. 2005 .
Publicado como ENSAYO en Agrocienci a 39: 395-408. 2005.
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R ES Ul\t E i"

Optunia ficus -indica es la es pecie cact ácea de m ayor importan cia

económica en el m undo . Se cult iva para fr u ta, forraj e o com o

hosp ed ante de la gra na cochi nilla . pero só lo en M éxico se con su

men sus c1adodios tiernos como verd ura. Los principales obj eti

vos de este trabaj o fuero n: a l integ ra r not as sis te má ticas so b re su

nom en clatura co m ún, origen. biolo gía de la re prod ucció n y nive

les de ploid ía de O. ficus- indica: b) prese nta r un a descripción

bot án ica completa basad a en es peci me nes recolectados en la re

gión centro-norte de México; e) di scutir sus relaciones ta xon ómicas

con las otras especies de Opuntia con las cu ales se le ha vinculado .

Esta Cactácea es nativa de 1\léxico. donde exi ste la mayor r iqu eza

de cultivares. C itogenélicamente se ha n ide nt ificado individu os

con di versos niveles de plnid ía, se reprod uce sexua l y se multipli

ca as exualme nte, )"es ta últ ima es el medi o más difundido para su

cultivo. Se estudiaron mu estras de 72 recolect as diferentes, obte

nidas en 17 local idad es de ocbo Estados mexicanos. Parece haber

evidencia suficie nte de q ue O. ficus-indica es una especie di stinta

de O. amyclae, O. megacun tha y O. strep tucantha.

Palabras clave : Cactaccac, tuna. nopalito, taxonomía.

I NTRODUC CiÓ N

L a especie cactácea con mayor importancia eco 
nómi ca en el mund o es Opuntia fi cus indica (L.)
MilI. (Kiesling, 1999). Se cultiva en América,

África, Asia, Europa y Ocean ía (Barbera el al., 1992). A
través de su área actua l de distribución, se cultiva para
cosechar frutos y c1adodios utilizados como forraj e
(Mondragón y P érez,200 1). Sólo en Méxic o existen más
de 10 500 ha para la produc ción de cladodios tiernos
(nopalitos) consumidos como verdura (Flores, 2001 ).

Esta cactácea se cultiva como hospedante del insecto
cochini lla (Dactylopius COCCl /S ) , los nopalit os tambi én
se utilizan para elaborar preparaciones antidiabéticas, sus
flores son usadas para preparar bebidas diuréticas, los
frutos son utilizados para preparar jugos, jaleas, miel,
merme ladas y pastas, y se extrae aceite de sus semillas
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diureti c bcveragcs, and the fruits are uti lized to prepare
ju ices.jclly, hone y,jarn and paste ; whereas oi l is extracted
from its scc ds (Barbera el al., 1992). Thus, scvcral stud ics
have been carried out on this spec ies, but results are still
incom plete and fragmentary, espec ially regarding its
origino comm on nom cnclaturc, ploidy levels and
reproducti ve biolo gy.

Thi s species was do mest icated in México (Bravo,
1978; G riffit h, 2004) , whcre the highe st riehness of
tradi tional cultivars is found (Bc nson ami Walkington ,
1965: Brav o. 1978 ) and numerous common name s are
used to designare it. The most acccptcd botanical
descri ptions o f o. ficus- indica are tho se by Br itton and
Rose (191 9 ). Bravo (1978) and Sc hcinvar ( 1995) :
howevcr, they only include a frac tion of the variab ility
ofthe spe cies. and are not su pportcd by specimens kept
in scient ific co llec tions . Briuon and Rose ( 1919)
established thc series Ficus-indicac and pointed OUl that
the speeies included wcr e taxonornically closely rclatcd
to the se ries Streptacanthac. Thcrcfore, o. ficus-indica
has been mistakcnl y assoc iated to 0 1' with three of the 12
spec ies in this seri es: o. amyc lae , o. megacantha and o.
streptacantha (Kics ling, 1999) .

Th e main goal s of this co ntribution we rc: a) to
integrate systcmatic notes abo ut the corn mo n
nomenelature, origin o rep roductive biology and ploid y
levels of O. fic us-indica: b) to presc nt a complete
botan ieal description based on speeimens co llected in
north-cen tral México: and c) to discuss the taxonom ical
relat ion ships with other Opuntia species wi th which has
been associated .

M AT ERIALS Al\D METHODS

Bibliographical informarion about originocommon norncnclaturc,

ploid y Icvels and reproductiv o biology of o..fic /ls-illd iciJ wcre obta incd

using reports of Cop crnic Agc nt Basic . Thc infonnation was analyzed

and summarized. In ordcr 10 cnrich thc cxisting dcscr iptions , providin g

more in-dcpth inform al ion. o. ficns -indica sarnplcs were collcctcd

from 72 cultivars al 17 localitics ac ross cight Mexican Statcs, bctwc cn

Octobcr 1998 and June ~OO I (Tablc 1). F0I1ynine eultivars eorrespo nd

to experimental plantat ions, 14 lO home gardcns, and nine to

com mercial plantations: 39 cu ltivars are grown 10 harvcs t frui ts, 22 10

harvcst nopalito, cigh t with both purpo scs , and only thrcc for foddcr,

Each samp le consi sted of matcrials obtai ncd from six rcprcscntat ivc

individuals; thus, 432 healthy plants were cxa mincd, In eaeh of thcsc ,

2- to 3-year old cladodcs, alrcady with sprou ts, lcavcd nopalitos, opcn

perianth flowcrs and rna turc fruits. werc evaluated.

Areo le obsc rvations and mcasurcmcnts wcrc eond ueted ar the

cen tra l portion of c ladodc. Pulp swcctncss was measu red using an

Alago portable rcfractomctcr with a 0-32 °Brix scale . Seed hardnes s

was assesse d using an lnstron universal test machine. Munscll tabl cs

were used 10 catcgor izc elad odc and fruit color (Anonyrnous, 1954.

1977). Spcci mcns wcrc dcpos itcd in the SL PM. MEXU and CIlAr
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(Barbera el al.. 1992) . As í se han hecho, varios est udios
sobre esta especie, pero los resultados son incompletos y
fragmen tarios, espec ialmente respecto a su orige n, no
mencl atura común, niveles de ploidía y biol ogía de su
rep roducción .

Esta especie fue do mes ticada en México (Bravo ,
1978; Griffith, 2004), donde se encuentra la mayor ri
queza de cultivares tradi cionales (Benson y Walk ington ,
1965; Bravo, 1978) y se han utili zado num ero sos nom
bres comunes pa ra designarla. Las desc ripcio nes botáni 
cas más acep tadas de o. ficus-indi ca son las de de Britton
y Rose ( 19 19), Bravo (1978) YSc heinvar (1995); sin em
barg o, éstas só lo incluyen una fracción de la variabi lidad
de la especie, y carecen de l respa ldo de especi menes
ma ntenidos en colecc iones científicas . Britto n y Rose
( 1919) estab lecieron la ser ie Ficus-indicae y señalaron
que las especies inc luidas eran taxon ómicamente cerca
nas a las series Streptacanthae. Por tanto, o. ficus-indi
ca ha sido erróneamente asociada con tres de las 12 es
pecies en es tas se ries : o. amyclae, o. megacanth a y o.
streptacantha .

Los pr incipa les objetivos de esta con tribución fue
ron : a) integrar no tas s istemáticas sobra la nomenclatura
común, orige n, bio log ía de la reproducción y niveles de
ploidía de o. ficus-indica : b) present ar una descripción
botánica completa con bas e en especí menes recolecta
dos en la región centro -norte de México y; c) discut ir las
relaciones taxonómicas con otras especies de Opuntia
con las cua les se ha relacionado .

MATERIALES y M ÉTODOS

La informació n bibliográfica sobre cI or igen. la nomenclatura

común. los niveles de ploidia y la biología de la reproducción de o.
ficus-indica se obtuvo usando los informe s obtenidos con Copernic

Agcnt Basic. La información fue ana lizada y resumida , Co n el propó

s ito de enr iquecer las desc ripciones existentes. proveyendo informa

ción más detallada . se reco lectaron muestras de o.ficus-indica de 72

cultivares cn 17 localidades en ocho estados de México entre octubre

de 1998 y junio de 200 1 (Cuadro 1). Cuarenta y nueve cultivares

correspondieron a plantaciones experi menta les: 39 cultivados para la

recolección de frutos . 22 para cosechar nopalito. ocho co n ambos pro

pósitos y sólo tres para forraje . Cada muestra cons istió de materiales

obtenidos de se is indiv iduos repre sentativos: as í. 432 plantas sanas

fueron examinadas. En cada una de éstas , cladodios de dos a tres años

con brotes. nopal itos con hojas. flores con cI perianto abierto y frutos

maduros. fueron evaluados .

Las observac iones y medici ones dc las areolas se realizaron en la

zona central de l c1adodio. La dul zura de la pulpa se midi ó utilizando

un rcfract ómctro portátil Alago . con esca la 0-32 o Brix. La dureza de

la semi lla se evaluó utilizando una máquina universa l de pruebas

Instron . Se utilizaron labias Munsell par a la clasificación de los co

lores de l c ladod io y fruto (Anónimo. 1954. 1977) . Los especimcnes

se depositaron en los herbar ios SLP M. MEXU y C IIA P. Además, se
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Tahle l. Loeations whcre cultivars of Opuntia fiel/s-indica were collected.
Cuadro 1. Localidades donde Sl' recolectaron cultivares de Opuntia ficus-indica .

Location . municipality, state Lat.lLon . Elevation (m) Cultivars

Tlaxcalacingo, Cholula. Pucbla 19° 0.1 ' ' 99° 12' 2160 1
Chapingo. Tcxcoco. México 19" .1 0' . 9XO50' 2275 I X
San Martín de las Pirámides, t\ h.~.\ ICO 19° 42' .' <¡Xo 50' 22XO 2
Milpa Alta, D. F. 19° (¡(J ' • <¡9° OO ' 2600 2
Chicava sco, Actopan . Hidalgo 20" I2' .' <¡Xo 57' 2020 I
El Rincón, Actopan, Ilidalgo 20° 1(,' ¡ <¡Xo 51' 2000 1
Gonzálcz, Sant iago de Anaya. Ili dalgo 20° 2.1' . n ° 5X' 2040 1
El Nilh, lxmiquilpan. Hidalgo 20° 29' 99° 11' 2060 2
Daboxtha, Carde nal, Hidalgo 20° J I' 99° 0 .1 ' 2000 4
San Luis de la Paz. Guanajuaio 21" I X' liJO" .1 1' 2020 21
Las Papas de Arriba. Ojuelos. Jalisco 21o ~.1' 10 1ú .19' 22XO 3
La Montesa. Villa Garci a. Zacarccas 22 ~' (J)' , 1111 .0 ~<¡. 21XO 1
Villa de Pozos, San Luis Potosí. San Luis Potosi ~ 2 'J (¡{l ' . 1000 ~(,. 1900 J
San Luis Potosi, San Luis Potosi 22" 09' . 10W 5S' I X(,O 2
Palma de la Cruz. Soledad de Graciano S.. San Luis Potosi 22") 11' . 1(¡lJo 56' 1851J 7
San Ellas, Armadillo de los In fante. San Luis Potosi 22" I X' 100° ~ I ' 1950 2
La Mantequill a, San Luis Potosi. San Luis Potosi 22'7. 25' 100° 52' 1850 1

herbaria. In addition, a living collcction was cstablishcd al thc Instituto

de Investigación de Zonas Des érticas, Univcrsity of San Luis Potosi.

San Luis Potosi city, México (22° 07' 38" N, 100° 51' 39"W. and

1875 m). Finally, all thc infonnatio n was used to discuss the

taxonomieal rclationships of O. fl cus-indica to othcr Opuntia speeies

to which it has been associatcd .

RESULTS MiO DISCUSSION

Systernatíc notes

Common nomenclature

The náhuatl pre-Columbian name of o. fi cus-indica
was Tenochtli or Tzapotlnochtli . Nochtli is the Náhuatl
word for cactus pear. The first name -Tenochtli- means
divine cactus pear (Martín del Campo, 1957) ; the latter
derives from the similarity between the cactus pear fruit
with the spherical fleshy fruits generically denominated
Tzapotl (Manilkara zapota and Diospyros digyna) .
México records the largest list of common names for o.
ficus-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 (Roj o
pelón), acronyms derived from its supposed plant
breeding origin (Copena-Vl), c1adode shape (Redonda)
or its native name (Tclokaha, in the Otomí language) .
Nopal de Castilla or Tuna de Castilla (Martínez, 1979)
likely derived from the habits of colonizers of naming
the most desirable native products in this way (Día z,
1955). The name most extensively used outside México
is Indian Fig, because of its supposed resemblance to
Ficus fruits (Barbera, 1995) and its American origin
(Kiesling, 1999) ; its scientific epithet derived from this

estab leció una colección viva en e l Instituto de Investigación de Zo

nas Desérticas. Universidad Autónoma de San Luis Potosi, en la ciu

dad de San Luis Potosi. México (n° 01' 38" N, 100° 57' 39" W y 1875 111).

Finalmente. toda la información se uso para discutir las relacione s

taxonómicas de O.jicl/s-indica con respecto de otras especies Optunia

con las cuales ha sido asoc iada.

R ESULTADOS y DISCUSIÓN

Notas sistemáticas

Nomenclatura común

El nombre náhuatl precolombino de O. ficus-indica
fue Tenochtli o Tzapotlnochtli. Nochtli es lapalabra náhuatl
para el nopal. El primer nombre -Tenochtli- significa no
pal divino (Martín del Campo, 1957); el segundo deriva
de la similitud entre el fruto del nopal con los frutos
globosos y carnosos llamados genéricamente Tzapotl
(Manilkara zapata y Diospyros digyna). México registra
la mayor cantidad de nombres comunes para o. ficus-in
dica (Cuadro 2); los nombres están relacionados tanto con
el lugar donde crece la planta (Milpa Alta, de Milpa Alta,
D.F). la ausencia de espinas y color de sus frutos (Rojo
pelón), acrónimos derivados de su supuesto origen
fitogen ético (Copena-Vl), la forma de los cladodios (Re
donda ) o su nombre nativo (Telokaha, en el idioma
Otomí). Nopal de Castilla o Tuna de Castilla (Martínez,
1979) probablemente derivó de los hábitos de los colo
nizadores de nombrar así los productos nativos más de
seables (D íaz, 1955). El nombre más difundido fuera de
México es Higo de las Indias, por su supuesta semejanza
con los frutos FiCIIs (Barbera, 1995) y su origen ameri
cano (Kie sling , 1999) ; su epíteto científico derivó de este

REY ES-AGÜEKO el al. 397
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Tahle 2. Com mo n na mes of Upuntia ficus-indica in the world. The marked names (') correspond lo cultivars in co mmercia l plantations.
C uad ro 2. Nom bres comunes de Opuntia ficus-indicu en el mundo. Los nombres marcados e' ) corresponden a cultivos en plant acion es

comerclalcs.

Co untry

Afr ica
Ethiopia
Morocco
South Africa

America
Argentina
Brazil

Chile
Colombia
Guatemala
México

Puerto Rico
Uniicd Statcs
Venezuela

Asia
Israel

Eu ro pe
England
France
Gcrmany
Italy
Portugal
Spain

Name

Bclcs
Christian Fig and Tapia
Algcrian'. Burbankt . Dircktur' and Fusicauli s'

Amari lla ' . Higo de las Indias, Naranja' and Rosada'
.Iamarae:í. Jurumbcba, Orelba de Onca , Palma. Palma Adensada, Palma de Gado, Palma Forragcira . Palma Gigante and

Palmat ória
Amarilla ' . Plateada'. Tuna l and Verde'
Cardón de México . Chumbera. lIig o Chumbo ami l Iigo de México
Tasa jil lo and Tuna blanca
Am~rí lla . Amarilla sin Espina s. Atlixco", Blanco'. Cen izo, Copcna-F !". Cc pcna-V l ", Liso. Liso Blanco. Manzana sin

Espinas. \ 1ilpa Alta'. Morada' , Moradilla", Negro , Nopal de Castilla, Nopal sin Espinas, Nopalito de California.
Negro". ~unca Vista. Pelón. Pellejo de rata. Plátano. Polotitlán' , Redonda , Roja Lisa', Roja San Martín' , Rojo Pelón.
Tclokáha. Tuna de Cas tilla and Tuna Mansa

Alquitir a. Higo Chumbo and Tuna de España
Andy Hoy", Indian Fig, Mission Cactus and Srnooth Prickly Pcar
Higo de Pala. Higuera de Plata. Tuna Española and Tuna Reala

Barbary Fig, BSI ' . Indian Fig, Ofcr ' . Sabra and Tuna

Barbary Fig and lndian Fig
Cactus Raquene. Chardon d ' Indc, Figucira d 'I ndc, Figucr a Raquctcs, Figu ier de Barbarie and Figuicr indica
Indisehe Fcigc, Indiseher Fcigcnkak tus and Opunt ic
Bianca", Erba da Calli, Fico d'I nd ia, Fritcllc, Gialla', Gialla Sarda', Nopalc, Opun zia, Rossa ". Sangui gna' and Trunzara '
Figucira da India. Figueira de Barbária, Figuc ira do infcrno, Figucira Moura and Tabaib o
Blanco' , Chova Chumbera, Chum bera . Fiuu érade Moro , Fizucra ssa. Higo Chumbo. Higo de Barbaria, Higo de las Indias.

Higo de' Pala, Higo de Tuna. Morado-' , Palera . Sanguin~' , Tunal and Verdal' - -

Sources: Angulo ( 1952): Benson and Walkington (1965): Barrien tos (1965): Bravo (1978); Martinc z (1979) ; Sánchez-Monge (1980 ): Co lunga el
al. (1986); Barbera el al. ( 1992 ): Brutsch and Zimmermann ( 1993); Flores el al. (1995): Pimienta and Muñoz ( 1995): Tous and Fergurson (1996):
Kiesling (1999): Femández el al. (2000); Ande rson (200 1); Gallegos and Méndez (2000) ; Flores (200 1); Mondragón (200 1): Reyes-Agüero el al.
(2004) .

name (Le uenberge r, 1991), as well as some common
names in other languages (Indischer Feigenkaktu s and
Fico d 'India). Other common names rcfer to the lack of
spine s (Smooth Prickl y Pear) or shape (Higo de Pala) .
The name Tuna is a word of the Ca ribbean Taín o
language; the Arab s ca ll it Christian Fig , and the
Portugu ese name it Figuiera Moura (S ánchez-Monge,
1980); its nam e is Mission Cactus in the United States,
since Franciscan monk s establi shed missions in California
durin g the 18 century, using it as fruit , decoration and
building material (Benson and Walkington, 1965) . It is
called Sabra in Israel, a name also given to sorne local
inhabitants in the country (Kies ling, 1999); in Brazil it is
called Palma Forrageira, because it is used almost
exclusively as fodder (Kiesling, 1999) . The name ofthe
Burbank cult ivar deri ves from the plan t breeder Luth er
Burbank (Brutsch and Zimmerrnann, 1993 ; Barbera,
1995), The richness ofcommon name s for o./icus-indica
is a signal of its importance. People name only plants
with economical , social or ecological value (Martínez,
1979).
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nombre (Leuenberger, 1991), así como algunos nombres
comunes en otros lenguajes (Ind ischer Feigenkaktus y Fico
d' India). Otro s nombres comunes refieren a la carencia
de espinas (Smooth Prickly Pear) o forma (Higo de Pala).
El nombre tuna es una palabra en idioma caribeño taíno;
los árabes le llaman Higo de los Cristianos, y los portu
gueses Higo de los Moros (Sánchez-Monge, 1980); en los
Estados Unidos su nombre es Cactus de las Misiones , dado
que los monjes franciscanos establecieron misiones en
California durante el siglo XVIII , utilizándolo como fru
to, ornato y material de construcción (Benson y
Walkington, 1965). En Israel se llama Sabra, nombre dado
tamb ién a algunos habitantes locales del país (Kiesling,
1999); en Brasil se le denomina Palma Forrageira , ya que
es utilizada casi exclusivamente como forraje (Kiesling,
1999). El nombre del cultivar Burbank deriva del genetista
Luther Burbank (Brutsch y Zimmermann, 1993; Barbera,
1995). La riqueza de los nombres com unes para o. ficus
indica es un signo de su importancia. La gente sólo nom
bra plantas que tienen un valor económico, social o
ecológico (Martínez, 1979).
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Origen

Opunüaficus-indica is nativc to México (Benson and
Walkington, 1965; Bravo, 1978) , where it was
dornc sticatcd (Griffith, 2004 ; Reyes-Agüero el al., 2004).
Wild plant s havc not been found ami it has been proposed
that it derived from o. amyclae (Be rger, 1905, cited by
Britt on and Rose, 1919) or o. megacanth a (Benso n and
Walkington , 1965 ), two species distribu ted in north
centra l México. Th c most extreme degree of
domestication in any given species is characte rized by
its dep endence on man -made habitats to survive (Har ían.
1992) . In this sc nsc , all o. ficus-indica cultivars are
located in protected environments, either plant ations or
hem e gardens (Figueroa el al., 1979; Colunga el al., 19XÓ;
Flores, 2001) , s ince their survival in arcas exposed to
herbi vore vertebrares is unl ike ly.

The domes ticat ion process of Opuntia was di rected
toward s producing plants with c1adodes lackin g spines
and with large sweet fruits (Co lunga el al., 1986), a
process developed in the south of the mer idional
highlands of Mé xico (Go nzá lez, 1978) . It has bee n
hypothesized that the Otomí ethnic gro up was the
prot agonist in the dom estication of this species (Reyes
Agüero el al., 2004) . Although there is archa ic-botanical
evidence indicating the use of Opuntia spp. by several
ethnic groups sin ce about 8000 years ago (Go nzá lez,
1978), none of it can be directly associated to o. ficus
indica.

In the sixtee nth cent ury O. ficus-indica was already
an important crop in central México (Díaz, 1955). The
Spani sh took th is species to their homeland, given its
morphological peculi arit ies, and because of its edib le
fruits , anti-scurvy prop ertie s and for being the host of
the cochineal inse ct , from which the commercially
important cochineal dye was obt ained . Afterwards, from
bot h México and Spain, o. ficus-indica was introduc ed
to other parts of the world, particularly to the
Mediterranean region (Barbera el al. , 1992).

Reprod uctive bio logy

Complete information about reproductive biol ogy of
Opuntia will be available in Reyes el al . (in press)? . In
this papel', a review ofthe reproductive biology of fleshy 
fruited species of Opuntia was conducted. Am ong
Cactaceae, Opuntia is the most diverse and widely
distributed genus in the Americas. The genus is strongly
associated with bee pollination, and coevolution with at
least two bee genera, Lithurge and Diadasia , is sugg ested.
Fruits are closely linked with seed dispersal by animals.

Opuntiaficus- indica es nativa de Méxi co (Benson y
Walkington, 1965 ; Bravo, 1978) , do nde fue domestica
da (Griffi th, 2004; Reyes-Agüero el al ., 2004) . No se
han encont rado plant as sa lvajes y se ha propuesto que
der ivó de o. amyclae (Bc rgcr, 1905, citado por Britto n y
Rose, 1919) o o. megacanth a (Benson y Walkington,
1965), dos especies dis tribui das en la región centro-nor
te de México . El grado más ext remo de domestica eión
cn cua lquier espec ie se ea rac teriza por su dependencia
de ambi entes mad ificados po r e l ho mb re para so brevivir
(Ha rían , 1992 ). En este sentido , todos los cultivos de o.
ficns -indica está n localizados en ambi entes protegidos,
ya sea plantacione s o huertos de traspatio (Figucroa el

al , 1979; Co lunga el al, 19X6: Flores. 200 1), dado que
es impr obabl e su superv ivencia en áreas expuestas a
verte brados herbívoros .

El proceso de domesticac ión de Opuntia se orientó a
la produ cción de plantas con cladodios sin esp inas y fru
tos grandes y dulces (Co lunga el a l., 1986), un proceso
desarrollado en el sur del Altiplano mer idional de Méxi 
co (Gonzá lez, 1978) . Se ha form ulad o la hipótesis que el
gr upo étnico otomí fue el protagonista en la dom estica
ción de esta especie (Reyes -Agüero el 01.,2004). Aun
qu e ex isten evidencias arqueo botánicas que indican el
uso de Opuntia spp. por varios grupos étn icos desde hace
8000 años (Go nzá lez, 1978), ninguno puede ser asocia
do directa mente a o. ficus-indica.

En el siglo XVI o. [icus-indica er a ya un cultivo im
portante en el centro de Méx ico (Diaz, 1955). Los espa
ño les llevaron esta especie a su pa tria, dadas su peculi a
ridades morfológ icas, y por sus frutos comes tibles, pro
piedades antiesc orbúticas y por ser e l hospedante del in
secto coc hini lla, del cual se obtenía el colorante grana
cochinilla. Despu és, tanto de México como de España,
Oif icus- indica se introdujo en otras regio nes del mundo,
part icularmente en la mediterránea (Barbera el al ., 1992).

Biología de la reproducción

Información co mp leta sobre la bíología de la repro
ducción de Opuntia es tará disponible en Reyes el al. (en
prensa):', En es te trabajo, se realizó una rev isión de la
biología de la reproducción de especies de Opuntia con
frut os pulp osos . Entre las cactáceas, la Opuntia es el gé
nero más diverso y ampliamente distribuido en América .
El género está fuerte mente asociado co n la polinización
de abejas, y se sugiere su coevolución con al menos dos
géneros de éstas, Lithurge y Diadasia. Los frutos están muy
relacionados con la dispersión de semillas por animales.

J Reyes-Agüe ro, J.A. , LR , Aguirre R.. and A. Valicntc-Banuct (in prcss) . Biology reproductivo in OflI111/;1I: a review. J. Arid Env, ~ Reyes-Agüero.
J.A., J.R. Aguir rc R.. y A. Val icntc-Banuct (en prensa). Biología de la reprod ucción en Ofl l1l1//1I : una revisión . J. Ar id Env.
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Vegetativo multipli eation appea rs to be more eflieient than
sex ua l reprodueti on for plant recruitmcnt. Both , se xua l

rcp rod uc tio n and asex ual propagat ion sccm to have
co ntributed to th e eeolog ica l and evo lutiona ry success
o f the ge nus, but empirica l cvid ence is lacking.

Similarly to other Opuntia species, o. ficus-indica
reproduces sexua lly and prop agates vegctatively (Tab le

3 l. Flowcr developmen t, frorn llower bud to anthesis ,
takes between 21 and 75 d; an ther dehiscenee may occur
simultancously wit h flower opening or 12 h prior to it
(Rosas and Pimi en ta, 1986 ; Nieddu and Spa no, 1992).
Opuntia [icus-indica indi vidual s are ge net ica lly se lf
compat ib le , po llination ca n be either autogamous and/or
xe nogamo us, a nd c le istogamy occurs freq ucntly (Rosas
and Pimi enta, 1986). The casy introgr ession of Opu ntia,

and of course. o. ficus-indica, is very we ll documc ntcd ;
thi s genus is among the most interesp ecifical ly

promiscuous p lants in this regard (Griffith, 2004l.
Hymenoptera, speeially bees, are the rnain lloral visito rs

(Table 3 l. Apparently, the effectivc po llinators are
Lit/unge and Diadasia. No bee speci es has been registered
as speeifie fo r O.jicus-indica, nor for an y other Opuntia

Ta b lc 3. Reprodu ct íve aspec ts of Opuntia ficus- indicu.
C ua d ro 3. Aspectos reproductivos de Opuntia fi cus-indica.

La multip licac ión vegeta tiva parece se r más eficiente que
la rep rodu cción sex ua l par a la incorporación de plantas.

Tanto la rep roducción sex ua l co mo la propagación ase xua l
parecen haber contribuido al éx ito ecológic o y evo lutivo
del gé nero, pero se carece de ev ide nc ia empírica .

Al igual quc otras especies Opuntia , o. ficus- indica
se reprodu ce sex ual men te y se propaga veg eta tivame nte
(Cuadro 3l. El desarrollo floral , desde la ye ma llo ra l hasta

la antesis, requiere entre 21 y 75 d; la dehiscencia de las
anteras puede ocurrir simultáneamente con la apertura
floral o 12 h an tes de ésta (Rosas y Pim ienta, 1986:
Nieddu y Spano, 1992). Los individuos de Opuntiaficus
indica son gené tica mente a utoc orn patib lcs, la po lini za
ción puede se r aut ógarna y/o xcnogarna, y la clcistogamia
ocurre frec uente mente (Rosas y Pimienta, 1986). La fá
cil introgrcsi ón de la Opuntia. y por supuesto de o.jiCIl .I
indica, está muy bien docu mentada ; est e géner o est á

dentro de las plantas con may or promiscuidad
interespecífica (Griffith, 2004 J. Himenópteros, es pe c ia l

mente abejas, son las principales vis itantes llo rale s (C ua
dro 3). Aparentemente, los polinizadores efectivos son
Lithurge y Diadasia . linguna es pecie de abej a ha s ido

Typcs of rcproduction

Pattcrn s of anthcsis

Pollen grain fonn

Flora l visitors

Pos ilion of thc primordial

Number of palien tubcs from

thc st igrna. 72 h after pollination

Number of pollcn tubcs from thc
medial portion of thc srylc , 72 h
after poll ination

Pcrccnt of fccundatcd ov ules
pcr ovary

Time of dcvc lop rncnt from
flowc r bud to matu te fru it (d)

Required tcrn pcra turc for
gcrmi nation (OC)

Seedling growth rarc

400 VOLUMEN 39. NÚMERO4

a) Sexu al (autogamous and xenogamous)
b) Vegeta tivo

al On c day flowcr opening: 9:00-18:00 h
b ) Two da y flowcr opcning: 15:00-19 :00 h on first day,

and 9:00-16:00 h on seeo nd day

Spherieal and pantoporatc

Apis mellifera, Arhysosage sp.. Augochlorop sis sp..
Bombus morio, Diadasio patagonicu, Lithurge sp..
Megachile sp.. Melipona sp.. Nomodo ignobilis,
Ptilothrix tricolor and Xylocopa sp .

Anatropous or circinotropous

319-373

223-293

70-80

45-154

a) In grow th cha mbcrs, 30/200 (day/night)
b) Opc n air, 300 monthly average

25 cm year- I

Rosas and Pimienta (1986). Ncrd and
Mizrahi ( 1995). Bo bieh and Nobel (200 1)

Rosas and Pimienta (1986l

Nieddu and Spano ( 1992)

Diaz and Cocucci (2003)

Nicd du and Spano (1992) , García
and Pimienta ( 1995)

Rosas and Pimienta (1986)

Rosas and Pimienta (1986)

Rosas and Pimi ent a ( 1986)

Kuli ( 1992)

Nied du and Chessa ( 1997)

Nieddu and Chcssa (1997)
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species (D íaz and Cocucci , 2003 ). Acco rding to Rosa s
and Pimienta (1986), autogamous pollen germ inates in
the stylc, whereas xenogamous pollen undergoe s
germination in the stigma, with poll en tub es dcvclopin g
upon the glandular epidermis of thc inner channcl of thc
style. Seed development takes place bctwccn 30 and 70 d
after anthesis (Barbera el al., 1992 ).

Cladode multiplication is the most extensively uscd
eultivation technique (Barbera el al. , 1992 ; Gallegos and
M éndez, 2000), and adventitious roots are dc vcloped
from the areoles at the porti on of the cladode making
contac t with the so il, all owing rooting as wcll as wa ter
and nutrient absorption . Then, vege tativo bud sprouting
starts frorn sorne areol es not in contact with thc soil and
a new individual begins to grow (Pim ienta, I 9X6; Bobich
and Nobe l, 2001 ).

Cytogenetics

In the Cactaceae, the basic haploid num ber is .\= 11
(Angulo, 1952; Pinkava and Mcl.cod, J97 1). Most
Opuntioideae (64.3%) are polyploid (Pinkava, 2002), but
oetaploids only oecur in Opuntia s.str., particula rly in some
members of the series Streptacanthae and Ficus-indicae
(Kiesling, 1999) . Diploid o.¡ic/ls-indica individuals havc
been reported (2n=22; Pinkava , 2002), as well as tetraploids
(2n=44; Angulo, 1952; Pinkava and Mcleod, 197 1),
hexaploids (2n=66; Flores el al., 1988; Pinkava, 2002 ),
heptapl oids (2n= 77; Pinkava, 2002) and octaploids (2n=88;
Flores el al., 1988; Pinkava, 2002 ). For Angulo ( 1952), o.
ficus-indica tetraploid individua ls are allop olyploids
derived from two species with 2n=44, but Kiesling ( 1999)
sugges ted that this spe cies evolved from a wild diploid
that gave rise to a more vigorous allotetraploid , which
subsequentIy led to octaploid individual s.

Botanical description of O. ficus-indica

Opumia fic us-indica (L) MilI., Ga rd. Dic!. Ed. 8
Núm. 2. 1768 . Basionym: Cactusficus-indica L. Spe c.
PI. ed . l . p. 468. 1753 . Neotype: Cactus articulato
prolifer; articulis ovatis-oblongis: sp inis set ace is. Lin o
Spec. Plant. 468 .16 (S) , designated by Leu cnbergcr
(Taxon 40 :625. 1991) . Type locality, Tropical America,
eountry and locality not speeified .

Plants shrubby to arborescent, to l .7( - 3) m tall, with
a lignified, well-defined primary stcm , Stcm dark -brown,
green or gray, cylindrical, to 45 cm high , to 20 cm
diameter. Cladodes usually elliptic, but also obovatc,
ovate, circular, oblong, oblanceolate or rhombic, (27-)
32-44 (-63) cm long in 2-3 year old cladodcs, ( 14- ) 18
25(-31) cm wide, (1-) 1.8-2 .3 (-3) cm thick, with an
area of (356-) 462-796 (- 1182) cm- , usually pale green
(Munsell color 2.5GY 6/2) (An onyrnous , 1977), ranging

registrada como específica para o. ficus-indica, ni para
ninguna otra especie Opuntia (Diaz y Cocucci , 2003 ).
Oc acuerdo con Rosas y Pimienta (1986), el polen
autógamo germina en el estilo, mientras que el pol en
xenóga mo se ge rmina en el es tigma, con tubos de polen
desarrollándose sobre la ep idermis glandular del canal
interno del estilo . El desar roll o de la semilla se lleva a
cabo entre 30 y 70 d después de la antes is (Barbera el al.,
1992).

la multipli cación de clado dios es la técnica de culti 
vo más utili zada (Bar bera el al., 1992; Gallegos y
M éndcz, 2000 ). Ylas raíces adventicias se desarrollan de
las areo las en la porción del clado dio que hace contac to
con el suelo, permitiendo su arraigo asi como la absor
ción de ag ua y nutrientes. Después, comienza el surgi
miento de brotes de boton es vegetativos para algu nas de
la areo las sin contacto con el suelo y un nuevo individuo
emp ieza a crecer (Pimienta. 1986; Bobich y Nobel, 2001).

Citogcnética

En las cactáceas, e l núm ero haploid e básico es x=11
(Angu la, 1952; Pink ava y Mcl.eod , 1971 ). la mayor
parte de Opuntioideae (64 .3%) son pol iploides (Pinkava,
2002) pero los octaploides ocurren sólo en Opuntia s.str.,
parti cularmente en algunos de los miembros de la serie
Streptacanthoe y Ficus- indicae (Kies ling , 1999 ). Se han
reportado individuos dipl oides de o.jicus-indica (2n=22,
Pinkava, 2002). así com o tetraploid es (2n=44; Angula ,
1952; Pinkava y Mcl.eod, 1971), hexaploides (2n=6 6;
Flores el al., 1988; Pinkava, 2002), heptaploides (2n=77 ;
Pinkava, 200 2) Yoctaploides (2n=88; Flores el al., 1988;
Pinkava, 2002). Para Angulo (19 52), los ind ividuos
tetraploid es de o. ficus-indica son alopoliploides deri
vados de dos especies con 2n=44, pero Kie sling (1999)
sugiere que esta especie evolucionó de un diploide sil
ves tre que dio lugar a un alotetraploide más vigoroso ,
que subsecuentemente llevó a individuos octaploides .

Descripción botánica de Os ficus-indica

Opuntia ficus-indica (L.) MilI. , Gard. Dict. Ed. 8
Núm . 2. 1768. Bas ónimo: Cactus ficus-indica L. Spec.
PI. ed. l. p. 468. 1753. Neotipo: Cactus articulato-prolifer.
articulis ovat is-oblongis: spinis se tace is. Lin oSpec. Plant.
468.16 (S) , designado por Lcuenberger (Taxon 40 :625 .
1991 ). localidad tipo, América tropical, país y localidad
no especificados.

Plantas de arbustivas a arborescentes, de 1.7 (- 3) m
de altura, con un tallo primario lignificado, bien definido.
Tallo castaño oscuro, verde o gris, cilíndrico, de 45 cm
de largo, a 20 cm de diámetro. Cladodios usualmente
elípticos, pero también obovados, ovados, circulares,
oblongos, obl anceolados o rómbicos, (27 - ) 32-44 ( -63)
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from pale green (2.SGY S/2) lo dark green (7 .SGY 7/4) ,
with (6-) S-II (-19) spiral areole series, with a distance
between series of(2.7 -) 3-4 ( -S) cm; young ciadodes
with prominent podaría, with leave s conical to 5-7 mm
long, the arco les with 0-1 ac icular spine and 0-2 sctosc
spines. Areoles of developed c1adodes (3S-) S2-69 (-SO)
per facc, with a densit y of (4 - ) S- 14 (- IS) arcoles per
each lOO crrr' , clliptic, obovate, oblanceolate or ovatc,
rarel y circular or rhornbic, (2 -) 3-4 ( -S) mm long, 2-3
(-S) mm wide. Spines usually absent, but sometimes a
few areole s in the cladode with one spine, usually acicular,
dcpresscd, white, (3 -) 4-7 (-1 0) mm long. Glochids
usually abunda nt in the proximal areoles of the cladodc,
sometimes absent.

Flowers of diurnal anthcsis, up to 10 per cladodc,
nearl y always produced at the apiea l margin of the
c1adode: pericarpel usua lly cy lindriea l, some times
obovoid, ovo id or eo nic, (3 .S-) 4.6 -6 .0 (-7.S) cm long,
(1.9 -) 2.5-3 .1 (-3 .S) cm diametcr; areole s usually
oblanceolate, but sometimes circular, elliptic or rhornbic,
to ( 1.3-) I.S-2 .8 (-3.S) mm long, ( 1.7-) 2-2 .S (-3 .3)

mm wid e, som etimes w ith thin , eaducous spines , these
(7- ) S-12 mm long, with numcrous, short trichomes, to
lA mm long, also with numerous (0 .9-) 1.3-304 ( - 5)
mm long, brown gloc hids, and with seve ral longer ones ,
to ( 1-) 4.S- 11 (- IS) mm long; external perianth segme nts
green to greenish-yellow, with hyaline edges , carinate,
the larger enes usu ally grecnish-yellow, with a green
central str ipe , reddi sh at the apex, succulcnt, becoming
rnembranous inwar ds, w idely oblance olate to spa tulate,
truncate at base, mucronate, margin entire or sinuate, (O.S-)

0.6-1.3 (-1.9) cm long, (0 .3 -) 0.S-1.1 (-lA) cm wide;

internal perianth segments bright yellow, sometimes red
or orange, mernbranous, spatulate, sometimes oblaneolate
or eordate , truneately attenuate at base, obtuse at apex,
sometimes mucronate, emarginate or fimb riate , margin
entire, (1.2-) I.S -2 .S ( - 3 .7) em long, (0 .9-) 1.2-2.0
(- 2.3) em wide at the broadest portion; stamens numerous,
erect, slightly reclinate towards the pist il; filaments whit e
or yellow, sensitive to touch in the first hours of anthesis,
(004 -) 0.6-1.0 (-104) cm long ; anthers yellow, sub 
basifixed, (1.1 -) 104-2.1 ( - 2.6) mm long ; style whit e,
sometimes pinkish-red, cylindrical or subconical, (7 - )
14-20 (-24) mm long , (3-) 4-6 (-S) mm diameter at the
broadest portion; stigma green or yellow, capitate at first,
becoming radiate, with (S-) S-lO ( -12) lobes .

Fruits usually turbinate, sometimes spherical ,
cylindrical or ellipsoidal, frequently bright yellow
(Munsell color 2.SGY S/6) (Anonymous, 1977), ranging
from pale yellow (2.SY 7/10) to red purple (5RP 4/6)
(Anonymous, 1954), less frequently of a combination
of yellow/green or yellow/red, (S-) 7-9 ( -1 O) em long,
(4-) 5-6 (-7) cm wide, (4S-) S6-146 (-223) g weight;
non-umbilicate to deeply umbilicate, with the umbilicus
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cm de largo en c1adodios de dos a tres años de edad,
(14 -) IS-25 (-3 1) cm de anchura, (1 - ) 1.8-2 .3 (-3) cm
de gro sor, con un área de (35 6 - ) 462 -796 ( -1182) cm-,
por lo general verde pálido (Mu nscll co lor 2.5GY 6/2)
(Anónimo, 1977) , de verde pálido (2 .5GY 8/2) a oscuro
(7 .S GY 7/4), con (6 -) 8- 11 ( -19) series de aréolas es
piral es, con una distancia entre se ries de (2 .7 - ) 3-4
( - S) em ; cladodios jóvenes con podario prominente, con
hojas cónicas de 5.7 mm de lon gitud, las aréolas con 0-1
espina acicular y 0-2 espinas cerdosas. Aréolas de
cladodios desarroll ados (38 - ) 52-69 (-SO)por cara, con
densidad de (4 - ) S- 14 ( - 1X) aréo las po r cada 100 crn-,
e lípticos, obovados, ob lancco lados u ovados, raramente
circ ulares o r ómbicas, (2 -) 3--\ ( -8) mm de longitud,
2- 3 ( - 5) mm de anchura. Las espinas usualmente es tán
ausentes , pero a veces hay poc os cladod ios con una espi
na, generalme nte acicular. hundid a y blanca. (3-) 4-7
( - 10) mm de longitud . Los gloqu idios generalmente son
abundantes en las aréolas próximas al cladodio, pero al
gunas veces au sent es .

Flores de antes is diurn a. hasta die z por clad odio, casi
sie mpre en la parte apica l del margen del cla dodio;
pericarpelo generalmente cilíndri co . algunas veces
obovoide, ovoide o cónico. (3 .8-) 4 .6-6 .0 (- 7.5) cm de
longitud, ( 1.9-) 2.5- 3.10 (-3 .8) cm de diá metro; aré olas
generalmente oblanceo ladas. pero algunas veces circu
lare s, elípticas o r órnbicas, de (1 .3 - ) 1.8-2.8 ( -3 .8) mm
de longitud, (1. 7- ) 2-2 .8) ( - 3.3 ) mm de anchura, algu
nas vece s con espinas caducas y delgadas, éstas de (7- )
8- 12 mm de longi tud , con tricomas num erosos y cortos,
de lA mm de longitud, también con numerosos
gloquidios castaños de (0 .9- ) 1.3-304 (-5) mm de lon
gitud, y con varios más largos de ( 1-) 4 .5-11 (-IS) mm
de longitud; segmentos ex ternos del per ianto de verdes a
amarillo verdoso , con orill as hialinas, carinados, los más
largo s generalmente amarill o verdosos, con una franja
central verde, un ápice roji zo, suc ulentos, llegando a ser
membranosas en la parte interna, de ampliamente
obl anceolados a espatulados. truncados en la base,
mucronados, margen entero o sinuoso, de (O.S- ) 0.6-1.3
(-1.9) cm de longitud, (0 .3-) 0.5 -1.1 (104-) cm de an
chura; segmentos internos del perianto amarillo brillan
te , algunas veces rojo o naranja, membranosas,
espatuladas, en ocasiones oblaneolados o cordados,
atenuadamente truncados en la base, obtusos en el ápice,
a veces mucronados, emarginados o fimbriados, margen
entero, de (1.2-) I.S-2 .S (-3 .7) cm de longitud, (0 .9-)
1.2-2.0 (-2.3) cm de ancho en la porción más ancha;
numerosos estambres, erectos, ligeramente reclinados ha
cia el pistilo; filamentos blancos o amarillos, sensibles al
tacto en las primeras horas de la antesis, (004-) 0.6-1.0
( - 104)cm de longitud; anteras amari Ilas , sub-basifijas,
(1.1-) 1.4-2 .1 (-2.6) mm de longitud; estilo blanco,
algunas veces rojo rosado, cilíndrico o subc ónico, (7-)
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(0 -) 3-8 ( - 13) mm deep, ( 13-) 20-27 (-33) mm
diameter; peel with (39-) 51-69 ( - 81) areo les, (1-) 2-4
( - 1O)mm thick ; pulp ofsame color as the peel, but very
often ofa contrasting color, fleshy and j uicy, from slightly
to very sweet (7.4-) 12.4-15.5 (-16.8) °Brix; sccds
lenticulate to widely ellipsoida l, (81-) 188-335 (-480)
per fruit , of which ca . 35-40% are abortive, the norm al
ones (3 .2-) 4-4 .5 (- 5) mm long , (2.7- ) 3.2-3.8 (-4.2)
mm wide , (0.8-) 1.2-1.6 (-1 .9) mm thick, (32-) 96-253
(-392) kgf hardness. Figure 1.

The best known botanical description is that of Britton
and Rose ( )919) , with 01' with out the clcments addcd by

14-20 (-24) mm de longitud, (3-) 4-6 (-8) mm de diá
metro en la porción más anc ha; estigma verde o amari 
llo. al principio capitado tornándose radiante con (5-)
si o (-) 2) lóbu los.

El fruto usualmente es turbinado , algu nas veces es
férico, cilíndrico o elípt ico, frecue ntemente amarillo bri
llante (Munscll color 2.5 GY 8/6) (Anónimo, 1977), de
amarillo pálido (2 .5 y 7/1O) a rojo púrpura (5RP 4/6)
(Anónimo, 1954), meno s frecuentemente en combinación
de amarillo /ve rde o amarillo/rojo , (5 -) 7-9 (- 10) cm lar
go. (4 - ) 5-6 (- 7) cm de anchura , (45 -) 86-146 (- 223) g
peso; de no umbilicado hasta pro fundamente umbilicado,
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Fig u re 1. Opuntia ficus-indica. A. ha bit; B. c1ad ode; C. a reo lc of c1adode; D. flower; E a reo le of flower; F, lon gitudinal section of flower; G,
frui t; H, d or sal view of seed; l . ventral view of seed, Bars = 1m (A), 10 cm (B), 5 mm (C, E), 4 cm (D, F), 5 cm (G), 4 mm (H, 1).

Figura 1. Opuntia ficus -indica. A, hábito; B, cladod io; C. a réo la de l cladodio; D, flor; E, a ré ola de la flor ; F, sección lon gitudinal de la flor ;
G, frut a; H, vis ta dorsal de la semi lla; 1,vista vent ra l de la semilla. Barras = 1m (A), 10 cm (B), 5 mm (C, E), 4 cm (D,F), 5 cm (G),
-l mm (H, 1).
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Bravo (1978) and Scheinvar ( 1995). Without any support
frorn co llection speeimens, and hence without typification,
Bravo ( 1978) distin gui shed six botanical varieties based
on fruit shape and color. Fro m a prclim inary multivari able
analys is of the variations of 37 morph ological attributes
observe d in 38 o. f iel/s- indica cultivars , it is evident that
the varietal classifieation of Bravo ( 197R) is unsustainablc
(Reyes-Agüero el al., 2004).

In Table 4there is a com para tivo summa ry ofthe main
morph ological cha rac terist ics of o. ficus-indica and the
spec ies more closc ly related ro it. The main diagnosti c
character in o. ficus-indica is the part ial or total absence
of sp ines (Shreve and Wigg ins, 1964 ; Correll and
Johnston , 1970; Bravo, 197R; Wiggin s, 1980; Scheinvar.
1995); howc vcr, other important fcatur es are longer
arco lcs, a longer pcricarpcl, wider fruits, and a broader
variability in frui t color.

Taxonomical relationships
with other Opuntia species

Aft er the late 15 century original introduetion to
Europe of the cactu s pear. Caro lus Linn aeus named it

con el umbili co (0 - ) 3-8 (- 13) mm de profundidad, ( 13-)
20-27 (-33) mm de diámetro; cáscara con (39-) 51-69

( - 8 1) aréolas, ( 1- ) 2-4 ( - 1O) mm de grosor; la pulpa del
mis mo color que el de la cásca ra, pero frecu entemente de
un co lor contrastante, pulp oso y jugoso, de ligeramente a
muy dulce (7.4-) 12.4-1 5.5 (- 16.8) °Brix; semillas de
lent iculadas a ampliamente c1ipsoidale , (81 - ) 188-335
( -480) por fruto, de las cuales ca . 35-40% son abortivas,
las norma les (3.2-) 4-4 .5 ( - 5) mm de longitud, (2.7-)
3.2-3 .8 (-4.2) mm de anchura, (0 .8-) 1.2- 1.6 (- 1.9) mm
de grosor, (32- 96-253 (-392) kgf dureza . Figura 1.

La descripción botán ica más conoc ida es la de Britt on
y Rose (19\9), con o sin los eleme ntos añadi dos por Bra
vo ( 1978) y Sc heinvar ( 1995) . Sin el respa ldo de los
esp écimenes de co lecc ión, y por tant o sin tipific ación ,
Bravo (19 78) distingu ió seis variedades bot án icas con
base en el color y forma de la fruta. De un análi sis
mu ltivari able preliminar de las variaciones de 37 atribu 
tos morfológicos observados en 38 cultivares o. ficus
indica, es evide nte que la clasificación var ictal de Bravo
( 1978) es insostenible (Rey es-Agüero el al., 2004).

En el Cuadro 4 se presenta un resumen comparativo
de las principales ca racterísticas morfol ógicas de o. ./icl/s-

Table 4. Com pa r iso n betw ecn O. ficus-indicu and three species in se ries Streptucathue.
Cua d ro 4. Comparación entre O. ficus-indica y tres especies en series St reptacathae .

Fcaturc O. f icus- indica O. amyclue O. mega cantha O. strep taca ntha Sourcc

C ladode
Form Elliptic mainly Oblong lO cllipt ic Obovatc !O oblong Obo vatc !O circ ular 1.2
Lcngth (cm) 27-63 30-40 30-60 20-35 1.3.5 .6
Width (cm) 14- 3 1 15-20 18- 19.5 12-23 1,4,6 ,7
Thickncss (cm) 1-3 1.5-2.5 2.0-4.0 1,4,6.7

Areoles
Nuof rows 6- 19 7- 14 10-12 2,5
Lcngth (mm) 2-8 2-4 3-5
Distancc between
rows (cm) 2.7· 5 5-8 3-5

Spines Mostly abscnt Present Prcscnt Prcsen t 1,2.3.4
Numbcr pcr arcolc 0·1. dcprcsscd 1-4 1-7 1-6. one ce ntral
and posi tion and thc radia ls adpressed 1,2.3,4.6
Lcngth (mm) 3- 10 to 30 20-35 20 -40 1,2,3,4
Co lor Whi¡c White Whitc or brown Whit e 3,4

Flower
Lcngth of
pericarpel (cm) 3.8-7.5 3-4 3-4 5

Fruit
Color of peel Ycllow, grccn- Ycllow or Rcd -purplc, 4,5

yc llow, ycllow- ycllow-rcd somet imos yc llow
red, red or purplc

Lcngth (cm) 5- 10 4.5-11 4-6 1,2,3,4
Diamctcr (cm) 4- 7 3-4 4-5.5 1,2,3,4

Sourccs for o. amyclae , O. megacantha and O. strep tacantha: 1: Bravo (1978). 3: Andcrso n (200 1), 4: Shrcvc and Wiggins ( 1964), 5: Wiggins
(1980).6: Sc hcinvar (200 1), 7: Briuon and Rosc ( 1919). For o..ficus-il1dicae, this cont ribution.
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Cactusficus- indica in 1753, and Philip Mill er transfcrr cd
it to the genus Opuntia in 176X(Lcucnbcrgcr, 1991) . A

sp ecimen in thc Linnaean hcrba rium al Stoc kho lm wa s
designated as neot ype (Lcucnbergcr, 199 1). In 191 9

Britton and Rose divided Opun tia into scvcra l se ries,
po inting out that a lthough thc series Ficus- indicae
iOpuntíaficus- indica. o. crassa and o. undulara¡ wa s

c losely rel ated to thc se ries Streptacan thae (that
eomprises 12 spc c ics, ine lud ing o. amvclae, O.
megacantha and o. st r eptacan tho i, they kcpt these two
series as a mat tcr of co nve nience. Besides the lack of
spines in the se ries Ficus-indicae, Co lunga el al. ( 19X6)
fou nd othe r bas ic diffe renees that rc inforcc thc separation
of both series . Thus, thcsc I\V O gro ups ca n be
di fferent iated bascd on c ladodc s izc and areo le lcngt h,

frui t and seed lcngth. as wc ll as the length and wc ight of

pulp of the fruit (the cdible po rtie n ofthe frui t ) (Tab lc 5).

o. ficus- indica ea n be di ffe rent iated fro m all othcr
members in the ge nus by the cornbincd prcsc nce of largc
sized , usu all y e llip tic c ladodes. tota lly or a lmost tota lly
devo id of spines, with large . sweet and flcshy frui ts, in

by growi ng excl usivel y in man -m ade cnviro nme nts .
Determining the systcmat ic rc lationship s of thi s spec ics
is a cha llenge , because it has bcc n und er st rong artificia l

select ion pressures during thousands ofyears by different
cultura l g roups , in different envi ro nments, and with

diverse purposes; bes ides, its origin a l geograp hica l
distribution ha s been drarnatically modified. Sites that

fostered art ificial sympatry were crea ted in hom e ga rdens,
w here va rious re lated species of interest for man have
co existed , favo red the oc curren ce of hyb ridization and

polyploidy proce sses (F iguero a el al., 1979 ; Colunga el

al. , 1986; P im ient a and Mu ñoz, 1995: Ga llegos and
M éndez, 2000; Gr iffith , 2004). Toget her, all ofthese facts
make the identi ficati on of the arca of origi n and the wi ld
ancestor of Ocficus- índica a highly di fficult ta sk , as well
as the definition of its sys tcm atic affi nitie s wi th c lose ly

indica y las espe cies más cercanamente relacionadas co n
e lla. La prin cipal característica de diagnóstico en Otficus
indica es la ause ncia parcial o total de espinas (Shreve y
Wig gins , 1964 ; Co rre ll y Johnston, 1970; Bravo, 197 8;
Wiggins, 1980 ; Scheinvar, 1995): sin embargo , otros e le

mentos impo rta ntes son las aréo las más largas, un
periearpe lo más grande , fru tas más anchas y mayor va
riabi lidad en la gama de co lores del fru to.

Relaciones taxonómicas con otras
especies de Opuntia

Despu és de que a final es del sig lo XV se introdujo
orig ina lme nte e l nop al a Europa . Ca ro lus Linnaeus lo
nombró en 1753, Cactusficus- indica. y Phili p M iller la

transfirió a l género Opu ntia en 1768 (Leuenberge r, 199 1).
Un espéc ime n en e l he rbario Linn aean en Estocolmo fue
des ignado co mo neotipo (Leuenberger, 1991 ). En 1919

Britto n y Rose dividieron Opu ntia en varias series, se ña
lando que aunque la se r ie Fiucs-indicae iOpunt ía f icus
indica, O. crassa y o. undulara) fue es trec hame nte re la
c ionada con la se rie Strept acanthe (q ue comprende 12

espe cies, inc luye ndo o. amyclae. o. megacanth a y o.
str e p tacantha v, e llos mantu vieron estas dos se ries a ma
nera de co nvenienc ia . Adem ás de la aus enc ia de espinas
en la se rie Ficus-indicae, Co lunga el al. ( 1986) enco ntró
otra s d iferenci as básicas qu e refuerzan la se pa ración de

ambas se ries . Así, es tos do s grupos pued en se r diferen
ciados co n base en e l tam año de los cladodi os y la lon gi
tud de las aréo las, por la longitud de l fru to y de la semi
lla, así como la long itud y peso de la pu lpa del fruto (la
porción comestible del frut o) (C uadro 5) .

Oi fic us-indica pued e diferenc iarse de todos los otros
miembros del género por la combinación de c1adodios
usua lmente elí pticos, de gra n tall a, carentes total o casi
totalmente de espinas, frutos grandes. dulces y carnosos , y
por encontrarse exclusivamente en amb ientes modific ado s

Table 5. Morphological differcnccs bctw cen Opuntiu series Ficus-indica e and series Streptucanthae (data from Colunga el al., 1986).
Cuadro 5. Diferencias morfológicas entre Opuntia serie Ficus-indicae y ser ie Streptancthae (datos de Colunga el a/.. 1986).

Flcns-i ndicae ' Streptuconthae'
Featurc Significa nce

Average Rangc Average Rangc

Cladodc lcngth (cm) 38.0 20-55 30.0 19--l1 0.0001
Cladode width (cm) 21.6 12-33 16.6 9.0-29.5 0.0001
Areole length (cm) OA 0.2-0.7 0.3 0.2-0.5 0.0006
Areole/crn? 0.07 0.03-0. 14 0. 1 0.06-0.18 0.0001
Fruit lcngth (cm) 8.2 5.2-11.4 5.0 3.2·6 .9 0.0001
Pulp length (cm) 6.2 4.3-8.2 3.9 2.3-5.3 0.0001
Pulp weight (g) 68.9 24.8- 139.3 26. 1 3-53 0.0001
Sccd lcngth (cm) OA 0.3-0.5 0.4 0.3-0.5 0.0001

'o. ficus-indica, o. undulata ami (J . crassa
20. 's trep tuculltha , O. hvptiacanthu and O. megucuntha
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related species (G riffith, 2004) . Op untiaficus- indica has
been mistakcnl y related to o. amyclae. o. megacanth a
and o. streptaca ntha, which belong to the series
Strep tacanthae (Labra et al., 2003). Thu s, Benson (1982)
consider o. megacantha as a synonym of o.ficl/s-indica ,
since the presence or abse ncc of spines in the latter is
insuffic ient for separating thcm. Kiesling (1999) divide s
o. f icl/s-indica into two botanical forms: a) o. .ficl/s-indica
f. amyclae, with the presence of spines as its main
characteristic; b) Ocficus- índic:a i.ficus- indtca, lackin g
spines. Thi s same author conside rs o. amyclae, O.
megaca ntha and o. streptacantha as synonyms of thc
fonncr. By cont rast, O. ficus-indica is different from o.
megacantha and O. amyclae (B ritton and Rose, 1919;
Shrevc and Wiggins, 1964 ; Correll and Johnston, 1970;
Munz and Kcck , 1973; Bravo, 1978: Wigg ins, 1980:
Scheinvar, 200 1), as wcll as from o. streptacanth a
(Britton and Rose, 1919; Bravo, 1978: Shci nvar, 2001) .
Bcsides, Hunt ( 1999), Anderson (200 1) and Guzmán et
al. (2003) also consider Oificus- indíca as different frorn
o. amyclae, o. tnega cantha and o. strep tacantha , Labra
el al. (2003) made an analysis using AFL P as molecular
markers in three species. They concluded that o. amyclae
is different from o. megacantha and o.jicl/s-indica, and
sugges ted that o. mega canth a and o. fi cl/s-indica should
be regardcd as the sarne species . Finally, since they
propose that thc presence of spines should not be
eonsidered as a variable in Opun tia taxonomy (specially
in this species) , they sugge st that o. ficus-indica is a
domesticated form of o. megacantha. Aecording to Hunt
(1999), Anderson (2001) and Guzmán el al . (2003 ), and
based on the combination of the diffe renti al vegeta tive
and rep roduct ive characters already mentioned, we
conside r that O. ficus-indica co nstitutes a taxonomi c
entity that differs from o. amyclae, o. mega canth a and
o. strep tacantha (Table 4) .

In México there are several species of Opun tia (s.str.)
which lack spines naturally: o. basilaris, o. compressa,
o. lindh eimeri varolaevis , o. rufida, o. slenopetala var.
inermis and O. violacea var. santa-rita (Bra vo, 197 8);
however, this group of speeies usually possesses smaller
c1adodes compared to Opuntiaficus-indica; additionally,
o. lindh eimeri varo aciculata, o. microdasys, o.
ph aecanth a var. laevis and o. rufida have larger and more
abundant glochid ia in the c1adode areol es . Conversely,
similarly to o. fie l/s-indica, the absence of spines in o.
robusta var.larreyi, O. crassa and o. undulata is Iikely a
result ofartificial selection, since these species only oeeur
in man -made environments (Colunga et al., 1986).
Opuntia robusta has greenish-blue, broadl y obo vate to
circular c1adodes; O. crassa has c1adodes smaller than
15 cm long; and the cladode margins in o. undulata are
undulate (Bravo, 1978) . In this way, these three taxa
possess c1adodes that markedly differ from those of o.
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por el hom bre. Dete rminar las relaciones sistemáticas de
esta especie representa un enorme reto, porque ha sido
sometida por miles de años a presiones de selección art i
ficial por diferent es grupos culturales, en amb ientes dis
tintos, y con diversos propósitos; además, su distribu
ción geográfica original ha sido dramáticamente modifi
cada . Se crearon sitios que fome ntaro n simpatría artifi
cial en ja rdines dom ésticos , donde han coexistido varias
espec ies relacion adas de interés para el hombre, favore
ciendo la oc urrencia de procesos de hibridación y
poliplo idía (F iguc roa el al ., 1979: Colunga el al.. 1986;
Pimienta y Mu ñoz, 1995: Gallegos y Ménde z, 2000 :
Gri ffith, 2{)04 l. Junt os. todos estos hechos vuelven una
tarea difi ci l la identificación del área de origen así como
de l ancestro silvestre de O. [icus-indica, al igual que la
defi nición de sus afinidades sistemáticas con las espe
cies cercanam ente relacionadas (Griffith, 2004). o.jiCl/S
indica ha sido erróneament e relacionada con o. amyclae,
O. megacantho y o. stre p tacantha, las cuales pertene
cen a la ser ie Strcp taca nthae (Labra el al., 2003) . Así,
Benson (1982) consideró a o. megacantha como sinóni
mo de O.ficus- indica, dado que la presencia o ausencia
de esp inas cn esta última es insuficiente para separarlas .
Kiesling (1999 ) divide o. ficus-indica en dos form as
botánicas: a) o. ficu s-indica'Y. Amyc lae , con presencia
de espi nas como su princ ipal ca racterística; b) O. ficus
indica f. Ficus- indica, sin espinas. Este mismo autor con
sidera o. amyclae, o. megacantha y o. streptaca ntha
como sinónimos de la anterior. En contraste, o. ficus-in
dica es diferente de o. megacanth a yo. amyclae (Brillan
y Rose, 1919; Shreve y Wiggins, 1964; Correl y Johnston,
1970: Munz y Keck, 1973; Bravo, 1978; Wiggins, 1980;
Schei nvar, 200 1), así como de o. streptacantha (Britton y
Rose, 1919: Bravo, 1978; Scheinvar, 200 1).Además , Hunt
(1999), Anderson (200 1) YGuzmá n el al. (2003 ), tamb ién
consideraron o..fiClls-indica como diferente de o. amyclae,
o. meg acantha y o. strep tacantha. Labra et al. (2003 )
hicieron un aná lisis utilizando AF LP como marcadores
moleculares en tres espec ies. Concluyeron que o. amyclae
es diferente de o. megacantha y o. ficus-indica, y sugi
rieron que o. meg acantha y o. ficus-indica debieran ser
consideradas la misma especie. Finalmente, puesto que
ellos proponen que la presencia de espinas no debería ser
considerada como una variable en la taxonomía de Opuntia
(especialmente en esta especie), sugieren que Oificus-in 
dica es una forma domesticada de o. megacantha . De
acuerdo con Hunt ( 1999), Ande rson (200 1) YGuzmán el

al. (2003), y con base en la combinación de caracteres
vegetativos y reproductivos diferencia les antes menciona
dos. conside ramos que o. fic us-indica const ituye una en
tidad taxonómica que difiere de O. amyclae, o.
megacantha y o. streptacantha (Cuadro 4) .

En México existen varias especies de Opuntia (s.str)
que carecen naturalmente de espinas; o. basilaris, O.
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ficus-indica that are elliptic, pale green cladodes that
measure over 27 cm in length with entire margins.

There is still much to know about the systematic
relationships of (Lficus-indica. which necessarily require
the systematic study ofthe species included in the series
Streptacantha e and Ficus-indicae. A lso , the number of
o. ficus- indica cultivars in other regi ons of México (e .g.
Puebla-Oaxaca and the western regi on) must also be
included, to comprise thc whole range of morphological
variation. The ethnobotanical study 01' the association
bctw ecn the Otomí ethni c group and Opuntia , parti cularl y
o. [icus- indica, might provide valuabl c information .

COKCLCS IOKS

Th e amount of cornmon llam es 1'01' O. ficus-indica
is evidence of its imp ort ance . Th e main diagnosti c
character ofo.jiel/s-indica is thc partial or total absence
of spin es; however, oth er important feat ures are longer
cladode s, areoles and pericarpel ; w ider fruits, with
broader variability in color, seed len gth , as well as th e
length and weight of pulp of the fruit. It is di ffic ult to
know for sure with exa ctitudc the system ati c
relationships of o. .ficus-indica, be cause thi s spec ies has
been under str ong artifi cial selec tion pressurcs: its
original geographical distribution has been mo dified by
the establishment, in sym patry , of ma ny relate d species
in backyard gardens , which favor hybrididizati on and
poliploidy.
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compressa , o. lindh eimeri varo laveis. o. rufida, o.
stenope tala var. inerm is y O. violacea var. san la-rila
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só lo ocurren en ambientes modificados por el hombr e
(Co lunga el al.. 1986) . Opuntia robusta tiene cladodios
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A ún falta mucho por saber con respecto de las rela
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mente requi ere de un es tudio sistemá tico de las especies
incluidas en las ser ies Strepta cantha y Ficus-indícae.
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bla-Oaxaca y la región occidente del país), a fin de co m
prend er toda la gama de variación morfológica. El estu 
dio etno botánico de la asociación entre el grupo étnico
Otom í y Opuntia, particularmente con O. fi cus-indic a ,
puede aportar informaci ón valiosa.

CONCLUSIONES

La ca ntidad de nombres comunes pa ra Oif icus- indi
ca es evidencia de su impo rtancia. El pr incipa l ca rácter
de diagnó stico de o. ficus-indíca es la ausencia total o
parcial de espinas; sin embargo, otras caracterí sticas im
portantes son cladodios, aréo las y pericarpe los de mayor
longitud; frutos más anc hos, con mayor variabi lidad de
color, longitud de semilla así como long itud y peso de la
pulpa de l fruto . Es difícil conocer con segu ridad y exac
titud las relaciones sistemáticas de o. ficus-indica, ya
que esta especie ha estado bajo fuerte presión de selec
ción artific ial ; su distribución geográfica original ha sido
modificada por el establecimiento, en simpatría, de mu
cha s especies relacionadas enjardines domésticos, lo que
ha favorecido la hibridación y la poliploidía.

- Fin de la versión en Espa ñol-«
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Resumen
Opuntia ficus-indica , nati va de México, es la espec ie de nopal con mayor grado de

domesticación. En este país se localiza la mayor riqueza de variantes cultivadas de la especie, la

totalidad de la cual se encuentra en ambientes hum anizados. Esta riqueza de variantes, asociada

con diferentes usos y propósitos de culti vo , hast a el presente no ha sido evaluada

morfológicamente. El objetivo del presente trabaj o es analizar morfológicamente variantes

mexicanas de Opuntia ficus-indica, para contribuir a dilucidar el proceso de su domesticación. Se

analizaron 37 atributos morfológicos de 38 vari ant es recolectadas en nopaleras de solar,

plantaciones comerciales y plantaciones experimental es. procedentes de 17 localidades de ocho

estados de México. La matriz básica de variantes por atributos se sometió a un análisis de

ordenación y de clasificación. Con base en tendencias de ordenación, se advierte que la

domesticación en o. ficus-indica presenta dos patrones: a) Variantes seleccionadas para nopalito,

en las cuales el cladodio es pequeño, sin gloquidios y con varias aréolas con espinas aciculares:

además, el nopalito presenta hojas largas, con algunas espinas aciculares y espinas setosas en sus

aréolas, y el fruto es amarillo, pequeño, con pulpa poco dulce, semilla abortiva abundante y

semilla normal escasa y pequeña. b) Variantes seleccionadas para fruto con cladodio grande,

ovalado a rómbico, de color verde pálido, alta cantidad de aréolas, ninguna de ellas con espinas

aciculares, pero sí con abundancia de gloquidios: nopalito inerme; y fruto rojo , grande, con

semilla normal grande y abundante. Las 38 variantes se clasificaron en 12 grupos; dicha

clasificación es congruente con la riqueza de variantes y propósitos de cultivo y a la vez, revela

los atributos morfológicos fundamentales para la comprensión de la variabilidad de la especie y
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la precisión de la identidad de las variantes, lo cual puede facilitarse por medi o de claves

dicotómicas derivadas del análisis de clasificación.

Palabras clave

Opuntia ficus -indica, clasificación, dome sticación, nopal, ordenación, variación morfológica

Abstraet

Opuntia ficus-indica, native 01' M éxico, is the cactu s pear species with the high est dom esticati on

grade. The greatest richn ess 01' culti vars of the spec ies exists in this country. al] 01' it located in

man-made environments . This richness 01' variants, associated with differcnt uses and cult ivation

purposes, has not been evaluated rnorphologically. The objcctive in this work was to analyze

morphologically Mexi can variants of Opuntiaficus-indica, in order to elucidate the process 01'

domestication 01' the species. In this work , 37 morphological attributes of 38 variants were

anal yzed ; this variants were gathered in home gradens and commercial and experimental

plantations, from 17 localities from eight states of Mexico. The basic matrix was analyzed with

ordination and c1assification methods. Based in ordi nation tendencies, it was noticed that the

domestication in o. ficus-indica presents two pattems: a) Variants selected for nopalito, in which

the c1adode is 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 c1adode, with a high

quantity of areolas, none of them with acic ular thoms, but with abundance of gloch ids; unarmed

nopalito ; and red, big fruit , with big and abundant normal seeds. The 38 variants were c1assified

in 12 groups. This c1assification is congruent with the richness of variants and cultivation

purposes and at the same time, it reveals the fundamental morphological attributes for the

understanding 01' the variability of the species and also reveals the fundamental morphological

attributes that help identify the variants, which can be facilitated by means ofthe dichotomic

keys derived from the c1assification analysis.

Key words:

Opun tiaficus-indica, c1asification, domestication, cactus pear, ord enation , morpho logical

variation
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Introducción

Opuntiaficus-indica (L.) MilI. es la especie de nopal nativa de México, con mayor grado

de domesticación (Benson y Walkington, 1965; Bravo , 1978; Colunga el al ., 1986; Reyes el al.

2005a,b). La característica que indica el grado extremo de domesticación en una especie es su

dependencia de los humanos y sus agrohábitats para poder sobrevivir (Harlan, 1992). En México,

las variantes conocidas de o. ficus-indica , inermes o con muy pocas espinas sólo se localizan en

ambientes protegidos (solares o plantaciones) (Figueroa el al ., 1979; Colunga el al. , 1986; Flores,

2001; Mondrag ón, 2001; Reyes, 2005a). A la vez, se desconocen poblaciones silvestres de esta

especie (Reyes el al ., 2005a,b). Todo indica que el proceso de selección cultural de Ocficus

indica generó , al menos, unos 30 cultivares tradicionales (vland races"); dos tercios de los cuale s

(20) son usados para nopalito y el resto para fruto (Reyes el al. , 2005a). Bravo (1978 ) distinguió

seis variedades hortícolas mexicanas (luego, en el mismo texto las equipara con variedades

botánicas) de o. ficus-indica , pero sólo con base en características de la forma del fruto y color

de su cáscara. La variedad pyriformis presenta un fruto en forma de pera , amarillo, con líneas de

color rojo violeta y pulpa amarilla. El resto de las variedades tienen fruto oval; de ellas , la

variedad rubra presenta el fruto rojo , la variedad alba el fruto blanco, blanco con amarillo o

blanco con tinte rojizo, la variedad lutea 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

floración tardía.

La información disponible sugiere que o. ficus-indica fue domesticada en México, y que

como parte de esa domesticación, se ha generado una gran variabilidad morfológica, que se

expresa en una riqueza alta de variantes (Kiesling, 1999; Bravo, 1978; Reyes el al. , 200Sa) . Esta

riqueza de variantes de o. ficus-indica en México, con diferentes usos y propósitos de cultivo, a

la fecha, no ha sido evaluada morfológicamente, a pesar de su importancia para entender los

procesos de su domesticación, funda mentar su clasificación y facilitar su identificación. Se

hipotetiza que los cultivares mexicanos de o. ficus-indica presentan gradientes de variación

morfológica, de acuerdo con diferentes presiones de selección cultural reconocidas. El objetivo

del presente trabajo es analizar y comparar morfológicamente variantes mexicanas de Opunlia

ficus-indica para dilucidar su proceso de domesticación y facili tar su identificación.

Materiales y métodos
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Por medi o de exploracio nes botánicas en la Altiplanicie Meridional se obtu vieron 93

recolectas cuyos nombres comunes, aspecto (principalmente escasez de espinas, así como

tamaño, forma y color del c1 adodio y del frut o) y ambientes (siempre en solares o en

plantaci ones), sugerían que se trataba de variantes de o. ficu s-indica. Luego se reali zó un

proceso de depuración con el propósito de trabajar sólo con las variantes que reun ieran los

criterios siguientes : a) certeza de que pertenecieran a la especie de interés; b) que tuvieran la

mayor cantidad de inform ación ; y e) que no se repitiera n proceden cias de una misma región , con

nombres idénticos o similares y morfol ógicame nte muy pareci das . Al final de este proceso, sólo

se dejaron 38 variantes diferent es (Cuad ro 1j , Estas variantes procedieron de 17 localidades de

ocho esta dos de la región centro y centro-norte de Méx ico (Cuadro 2) conocida como

Altiplanicie Meridiona l. Las vari antes se obtuvieron de nopaleras de solar, plantaciones

comerciales y plantaciones experimentales (plantaciones en institucio nes de investigación); cada

variante se conform ó con materiales de seis plantas. Los crite rios de eval uac ión morfológica se

basaron en los utilizad os por otros autores con propósi tos diversos (Co lunga el al., 1986;

Mondragón el al., 1995 ; Puent e. 1992; Chessa y Nieddu, 1997). Se evaluaron c1adodios de dos a

tres años de edad (que ya hubi esen tenido brotes), nopalitos con hojas, flores con el perianto

abierto y fruto s maduros. Se evaluaron 37 atributos, de los cuales 11 fueron del cladodio, cuat ro

del nopalito, tres de la flor y 19 del fruto (Cuadro 3). Las observaciones y mediciones de las

aréolas se hicieron en la zona cent ral de una de las caras del c1adodio. Las mediciones hasta de

15 cm se realizaron con calibrador dig ita l (vernier) y las mayores con cinta métrica metálica. El

área de los c1adodios en cm2 (A) se calculó con la fórmula de Rebolledo (1985) en la que A =

3.214 + 0.7656 (longitud x anchura). La defin ición de colo res del c1adodio y fruto se basó en

tablas Munsell (Anónimo, 1954 , 1977). Los frutos y sus partes se pesaron en una balanza digital.

La dure za de la semilla se evaluó en una máqu ina universal de pruebas, Instron. Se prepararon

especímenes que se depositaron en el herbario SLPM . Con tres c1adodios de cada variante se

estableció una plantación en el Instituto de Investigación de Zonas Desérticas, UASLP, en la

ciudad de San Luis Potosí, México (22°07'38" de N, 100°57'39" O Y 1875 m snm).

La matriz básica de variant es (38) por atributos morfológicos (37) se ordenó con el análisis

de correspondencias sin tendencia (Decorana) y se clasificó en forma jerárquica, divisiva y

politética, con el programa Twinspan (McC une y Mefford, 1999). Los resultados de estos
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INIFAP, Gto.
INIFAP, Gto.

UACh
UACh
UACh
UACh
UACh
UACh
UACh
UACh
UACh
UACh
UACh

Cuadro l . Variantes de Opuntiaficus-indica estudiadas

Variante a Nombre Procedenciah Tipo de nopalera lnstitución C

01 AmLuEN Amarilla 2289 UACH Plant. Exp.
02MaLuPN Milpa Alta San Martín de las P., Méx. Plant. Exp.
03AmFiEF Amarilla UACH UACH Plant. Exp.
04CoRuEF Copena CE 12 UACH Plant. Exp.
05FIAIEF Copena FI UACH Plant. Exp.
06PoLuP N Polotitlán Polotitlán, Méx. Plant. Exp.
07RoRuP F Rojo Pelón San Diego de la U., Gto. Plant. Exp.
08RoRuSF Rojo Pelón Pinos. Zac. Plant. Exp.
09RoSeEF Rojo 3509 UACH Plant. Exp.
IOSoRuEF Solferino 2589 UACH Plant. Exn.
11 V] FiEN Copena VI UACH Plant. Exp.
12RoRuP F Roia Lisa San Martín de las P.. Méx. Plant. Como
13AtFiPN Atlixco San Martín de las P.. Méx. Plant. Como
14\tlaFiP1\ Milpa Alta Milpa Alta. D.F. Plant . Como
15AtAIPN Atlixco Milpa Alta, D.F. Plant. Como
16AtFiPN Atlixco Chicavasco, Hgo. Plant. Como
17TeLuSN Telokaha San Andrés D., Cardonal , Hgo. Plant. Como
18TeLuSN Telokaha San Andrés D., Cardonal , Hgo Solar
19TeFiSN Telokaha El Nith, Ixmiquilpan, Hgo Solar
20TeAsSN Telokaha El Nith, Ixmiquilpan , Hgo. Solar
21 \tIaRuPN Milpa Alta El Rincón, Actopan , Hgo. Plant. Como
22TeSePN Telokaha de Erasmo Glez. Glez., S. de A., Hgo. Plant. Como
23RsRuSF Rosada Saltillo Saltillo, Coah. Plant. Exp.
24RoRuSF Roja Dr. Mora Dr. Mora, Gto. Plant. Exp.
25TeRuSD Telokaha San Andrés D., Cardonal , Hgo Solar
26TeRuSD Telokaha San Andrés D., Cardenal. Hgo Solar
27PeFiS F Pelón San Luis Potosí, S.L.P. Solar
28PeFiSF Pelón San Luis Potosí, S.L.P. Solar
29LiRuEF Liso-V Matancillas ,laL Experimental INIFAP, SLP.
30PILuPD Plátano Las Papas, Ojuelos , lal. Plant. Como
31RaFiSN Pellejo de Rata San Elías, A. de los 1., S.L.P. Solar
32RoRuPF Roja Lisa San Elías, A. de los 1. , S.L.P. Plant. Como
33PeRuSD Pelón La Mantequilla, S.L.P. Solar
34LiAISD Liso Blanco Pozos, San Luis Potosí. Solar
35LiRuSD Liso Pozos, San Luis Potosí. Solar
36MaLuSD Milpa Alta Pozos, San Luis Potosí. Solar
37NoFiSN Nopalito de California La Montesa, Villa García, Zac. Solar
38AtLuPN Atlixco Tlaxcalacingo, Cholula, Pue. Plant. Como

'Conformación de acrónimos: dos dígitos de un número progresivo; dos letras del nombre común; dos letras de la
variedad botánica: Al = alba, As = asperma , Se = serotina, Lu = lutea, Ru = rubra y Fi = sin identidad; la quinta
letra para el tipo de población (E = plantación experimental (Plant. Exp.), P = plantación comercial (Plant. Com.) y
S = Solar; la última letra para el propósito de cultivo (N = nopalito, F = fruta , 0= nopalito y fruta) .

b Localidad original de donde se llevó a una plantación experimental, o donde se recolectó la muestra (Cuadro 2) .
e Instituciones con plantaciones experimentales: UACh = Universidad Autónoma Chapino; INIFAP = Instituto

Nacional de Investigaciones Forestales, Agrícolas y Pecuarias, uno ubicado en el norte del estado de Guanajuato
(INIFAP. Gto .) y el otro en el altiplano potosino (INIFAP-SLP).
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Cuadro 2. Procedencia de las variantes de Opuntiaficus-indica estudiadas.

L lid d . . . di " d L . d N/L . d O Altitudoca la , mUnICIpIO O e egacion y esta O atitu ongitu ( )
msnm

Núm. de
variantes

Tlaxcalacingo, Cholula, Puebla
Chapingo, Texcoco, México
San Martín de las Pirámides, S.M .P. , México
Milpa Alta, Milpa Alta, Distrito Fedral
Chicavasco, Actopan, Hidalgo

El Rincón, Actopan, Hidalgo
González González, Santiago de Anaya, Hidalgo
El Nith , Ixmiquilpan, Hidalgo
San Andrés Daboxtha, Cardonal , Hidalgo
El Refugio. San Luis de la Paz. Guanaiuato
Las Papas de Arriba. Ojuelos. Jalisco
La Monteza. Villa García. Zacatecas
Villa de Pozos, San Luis Potosí. San Luis Potosí
San Luis Potos í, San Luis Potosí
Palma de la Cruz. Graciano Sánchez. San Luis Potosí
San El ías. Armadillo de los Infante. San Luis Potosí
La Mantequilla, San Luis Potosí. San Luis Potosí

19° 03' 199° 12'
19° 30 ' 198° 50'
19° 42' 198° 50'
19° 60 ' 199° 00'
20° 12' 198° 57'
20° 16' 198° 57'
20° 23 ' 198° 58'
20° 29 ' 199° 11 '
20° 3 l ' 199° 03'

2 1° 18' 1 100° 3 1.
21 ° 43' 1 101° 39'
22° 03' 1 10 JO 49'
22° 06" 1 100° 46 '
22° 09' 1 100° 58'
22° 11 ' 1 100° 56 '
22° 18' 1 100° 41 '
22° 25' 1 100° 52 '

2160
2275
2280
2600
2020

2000
2040
2060
2000
2020
2280
2180
1900
1860
1850
1950
1850
Total

1
11
2
2
1
1
l
2
4
2
1
l
-.
.:l

2
l
2
l

38

análisis se interpretaron con base en los lineamientos del manual del programa (Hill, 1979a;

1979b), en ejemplos (Hill el al. , 1975) y en las aplicaciones de ambos programas (Aguirre,

1989). Para reconocer la presencia probable de patrones de ordenación con el Decorana, se

obtiene un coeficiente de determinación (o proporción de la variación explicada por la

ordenación) a través de la relación entre la distancia euclidiana del espacio no reducido de los

datos y el espacio de la ordenación (McCune y Mefford, 1999 ). Una vez reconocidos dichos

patrones, para describir la ordenación, la longitud total de cada eje o gradiente se dividió, con

base en sus valores de ordenación (Va), en cuatro cuartos o segmentos (Cuadro 5) (Aguirre,

1989). Para cada uno de los tres ejes principales se describen los cuatro cuartos (siempre y

cuando presenten alguna tendencia clara), primero los dos cuartos extremos, posteriormente el

segundo cuarto y se concluye con el tercer cuarto; para cada cuarto las variantes se mencionan

con su acrónimo (Cuadro 1).
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Cuadro 3. Atributos morfológicos evaluados en 38 variantes de o. ficus-indica .

Acrónimo
At ributos, unidades de medida y Promedio

Amplitud Coeficiente
cód igos para atr ibutos cualitativos o mod a de variación

Cladodio

01CFOR
Forma: 1 = circular, 2 = ob longa, 3 = oblanceolada, 4 =

6 1-7
obovada, 5 = ovad a, 6 = ovalada y 7 = rómbica

02CCOL Co lor Mun sell: 1 = 2.5GY, 2 = 5GY, 3 = 7.5GY 1 1-3
03CSUP Área (cm") 59 1.2 1 356.92-904 .71 25.41
04CALA Longitud de las aréo las (cm ) 0.33 0.23-0.80 26.65
05CAAN Anchura de las aréolas (cm) 0.25 O.J8-0.50 27 .11
06CADl Distancia entre hilera s de aréolas (cm) 3.3 6 2.70-4 .23 13.56
07CANH Núm . de hileras de aréo las en una cara de l cladodio 9.64 7.83- 19.83 18.83
08CANC Núm. de aréolas en una cara 58.95 43 .83-79.67 14.04
09CAD E Dens idad de aréolas (número cm" ) 0.12 0.0 8-0.18 21.29
10CAN E Número de aré olas co n es pinas 3.41 0.0 0-3 1.83 226 .4 1
II CGC A Ca ntidad de gloquid ios : O= ausencia, 1 = pocos, 2 = O 0-3

abundantes y 3 = muv abundantes
Nopalito

12NPOD Podario: 1 = plano. 2 = prominent e y 3 = muy prom inente 2 1-3
13NHLO Longitud de la hoja (cm) 0 .53 0.42-0.7 1 11 .23
14NEN U Número de espin as ac iculares por aréo la 0.3 6 0.0- 1.50 116.27
15NCN U Número de esp inas setosas por aréo la 0.76 0.0-2.0 88.94

Flor
16LPLO Longitud del pericarpelo (cm) 5.24 4.21-7.47 12.56
17LPDI Diámetro del per icarpelo (cm) 2.81 2.35-3.82 10.17
18LLOB Número de lóbulos del esti gma 8.97 6.0- 12.17 12.49

Fruto
19FFOR Forma: 1 = globo sa, 2 = turbinada, 3 = elíptica,

2 1-6
4 = obovoide, 5 = c ilíndrica y 6 = pedunculada

20 FLAR Longitud (cm) 7.80 6.09-9.50 10.63
21FDIA Diámetro (cm) 5.24 3.79-6.31 11.38
22FPES Peso fresc o (g) 113.5 9 42.25-187.3 J 27 .01
23FCPE Peso fresco de la cáscara (g) 49.5 14.40-96.99 31.61
24FCAD Densidad de aréolas (número cm') 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 cáscara (cm) 0.27 0.14-0.53 33 .69
27FCCO Color Munsell de cáscara: 1 = Y, 2 = GY , 3 = YR.4 = R, 1 1-5

5 = RP
28 FPPE Peso fresco de la pulpa (g ) 64 .93 19.36- 129.32 29 .99
29 FPCO Color Munsell de pulpa: 1 = Y, 2 = GY, 3 = YR , 4 = R Y 4 1-5

5 = RP
30FPDU Dulzura (OBrix) 13.86 10.20-16.80 10.62
31FSLO Longitud de la semilla normal (cm) 0.43 0.38-0.48 5.51

32 FSDI Diámetro de la semilla normal (cm) 0.35 0.27-0.42 7.92
33FSGR Grosor de la semilla normal (cm) 0.16 0.JO-0.47 34 .96
34FSNT Número total de semillas 267 .65 81.0-477.17 27.16

35FSNN Número de semi llas normales 203 .10 10.0-447.67 35 .96
36FSNA Número 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
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En relación con la clasificación, en el Twinspan los grupos se relacionan con un conjunto de

atributos llamados preferenciales (Hill , 1979a) ; así , las variantes de cada grupo se caracterizan

por su afinidad en esos atributos. Dentro de este conjunto de atributos hay algunos

altamente preferenciales que a su vez sirven como atributos indicadores; es decir, que acentúan el

grado de afinidad entre las variantes y son contrastantes entre cada par de grupos (Aguirre, 1989).

Sólo se utilizaron los atributos indicadores para describir y discutir la clasificación.

Resultados y discusión

a) Ordenación de variantes con base en sus atributos morfológicos

Con la ordenación practicada, el coeficiente de determinación acumulado (COA) por los

tres primeros ejes fue de 0.635 (Cuadro 4), valor sufic iente para sustentar la existencia de los

patrones, gradientes o tendencias reconocidos por el análisis (McCune y Mefford, 1999). Este

valor fue menor que el obtenido por Reyes el al. (2005b), en la ordenación de 243 variantes

mexicanas de unas 21 especies de Opuntia (0.813 en los tres primeros ejes de ordenación). Lo

anterior parece deberse a que en este último caso se analizaron individuos procedentes de

distintas especies, con mayores diferencias morfológicas y patrones más definidos.

Cuadro 4. Valores propios, coeficientes de determinación y amplitudes de los tres primeros
ejes de la ordenación (análisis de correspondencias sin tendencia).

Eje

1

2
.,
.J

Valor Coeficiente de Coeficiente de Amplitud de los
propio determinación determinación acumulado ejes de ordenación

0.035 0.337 0.337 59

0.016 0.124 0.461 58

0.011 0.174 0.635 51

Caracterización e interpretación del primer eje o gradiente. En el Cuadro 5 se presentan

los resultados de la ordenación generada por el Oecorana. En el cuarto superior del primer eje o

gradiente se ordenaron sólo dos variantes (31RaFiSN y 16AtFiPN), ambas usadas para nopalito.

Los atributos que caracterizan a estas variantes son c1adodio pequeño (357 .0 cm"), con

numerosas aréolas con espinas (de hasta 31.83); nopalito con una espina acicular y dos espinas

setosas por aréola y podario plano; y frutos con cáscara y pulpa de color amarillo y semilla

normal pequeña (0.38 cm de longitud).
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En el cuarto inferior se ordenaron 17 variantes (de la 21MaRuPN a la 04CoRuEF). En este

cuarto predominaron las variantes para fruto (11 variantes), sobre las de doble propósito (cuatro)

y las de nopalito (dos variantes) . Sus atributos más importantes son contrastantes con los de las

variantes del cuarto superior: c1adodios grandes (de hasta 904.7 crn'') 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 cáscara.

Este primer eje de ordenación muestra todo el gradiente de variabilidad morfológica de

Opuntiaficus-indica: a la vez, sus extremos parecen corresponder a cada una de las dos

principales tendencias en la domesticación de la especie: hacia variantes para nopalito (c1adodios

pequeños y con vari as areolas con espinas, nopalitos con algunas espinas aciculares y espinas

setosas en sus aréolas. y frutos amarillo), y hacia variantes para fruto (c1adodios grandes. aréolas

sin espinas en el c1adodio y en el nopalito, y frutos rojos). Una situación semejante registraron

Aguilar el al. (2003), quienes al analizar con métodos multivariables 403 variantes de 26 especies

diferentes de Opuntia, con base sólo en atributos de la semilla, también encontraron que las dos

tendencias de ordenación más claramente definidas fueron hacia variantes para fruto y para

nopalito. Así , para o. ficus-índica aplica la afirmación de Anderson (1960), de que la variabilidad

morfológica de una especie domesticada está directamente relacionada con la variedad de usos

diferentes a los que ha sido sometida.

En relación 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 más estructuras de defensa en el c1adodio y en el nopalito, se preserven ahí

porque presentan otras cualidades no evaluadas en el presente estudio, las cuales justifican su

incorporación y preservación 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 el al., 1979; Mauricio, 1985; Colunga el al., 1986). Además, de estos solares han

surgido las variantes de las plantaciones comerciales actuales y aún contienen la reserva de

variantes que podrían satisfacer las demandas eventuales de nuevos mercados (Reyes y Aguirre,

en prensa). Así, al solar se le puede considerar como el lugar 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 más apreciadas
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Cuadro 5. Valores de ordenación (VO) de 38 variantes de o. ficus-
indica, con base en 39 atributos morfológicos.

Eje I Eje 2 Eje 3
Acrónimo* VO Acrónimo VO Acrónimo VO
31RaFiSN 59 24RoRuSF 58 19TeFiSN 51
16AtFiPN t58 23R sRuS F 57 20TeAsSN 50
34LiAISD 38 38AtLuP N 48 18TeLuSN t47
15AtAIPN 38 29LiRuSF 47 21MaRuPN 34
14MaFiPN 34 22V eSeP N t44 23RsRuSF '"l'"l

.:U

17TeLuSN 31 27P eFiS F 43 27PeFiSF 31
38AtLuPN 31 28P eFiS F 41 28PeFiSF 31
18TeLuSN 30 13AtFiPN 40 34LiAISD 3 1
02MaLuPN -+29 26TeRuSD 39 38AtLuPN 31
19TeFiSN 29 32RoRuP F 37 24RoRuS F 30
22VeSePN 27 08R oRuSF 36 35LiRuSD 30
06PoLuPN 27 37NoFiSN 35 36MaLuSD 30
30PILuPD 27 33P eRuSD 34 37NoFiSN 29
27PeFiSF 25 11V 1FiEN 32 01AmLuEN 28
37NoFiSN 24 30PI LuPD 3 1 33PeRuSD 28
05F1AIEF 24 07RoRuPF 30 05F1 AIEF 27
28PeFiSF 24 17TeLuSN -+28 32RoRuPF -+25
11V1FiEN 23 18TeLuSN 28 03AmFiEF 23
01AmLuEN 23 19TeFiS N 28 09RoSeEF ? '"l--'
13AtFiPN 21 36M aLu SD 27 11V1FiEN ? '"l

--'
35LiRuSD 18 35LiRuSD 26 14MaFiPN 21
21 MaRuPN f14 02MaLuPN 26 25TeRuSD 2 1
24RoRuSF 12 16At FiPN 26 04CoRuEF 20
09RoSeEF 12 06P oLuPN 25 29LiRuSF 20
10SoRuEF 10 12RoRuPF 25 13AtFiPN 19
23RsRuSF 10 34LiAISD 24 30PILuPD 19
36MaLuSD 10 09RoSeEF ?'"l 10SoRuEF 17- -'
20TeAsSN 9 25TeRuSD 23 12RoRuPF 17
26TeRuSD 8 15AtAIPN 21 31RaFiSN 15
03ArnFiEF 7 03AmFiEF 21 07RoRuPF 14
08RoRuSF 6 10SoRuEF 19 08RoRuSF 13
07RoRuPF 5 21MaRuPN 19 16AtFiPN f12
25TeRuSD 4 04CoRuEF 19 22VeSePN 12
33PeRuSD 4 14MaFiPN 15 26TeRuSD 12
29LiRuSF 3 20TeAsSN f14 06PoLuPN 11
32RoRuPF '"l 01AmLuEN 10 15AtAIPN 11-'
12RoRuPF O 31RaFiSN 7 02MaLuPN 4
04CoRuEF O 05F1AIEF O 17TeLuSN O

Con base en los VO , los cuartos extremos de cada eje se señalan con las flechas
t y f , respectivamente, y el valor medio del eje y separación de los
cuartos intermedios con -+ (Aguirre, 1989).

* En el acrónimo se destaca, con negritas el propósito de cultivo: N = nopalito ;
F = Fruto y D = Doble propósito.
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comercialmente; así, en el prim er cuarto está el cultivar para nopalita Atlixco (acrónimo

16AtFiPN ) y en el cuarto extremo destacan variantes comerciales para fruto , como Tuna Roja

Lisa (12RoRuPF) de San Martín de las Pirámid es, Rojo Liso (32RoRuPF) de San Elías y Rojo

Pelón de San Die go de la Unión. Las plantaciones comerciale s modernas de nopal se iniciaron en

México la segunda mitad del siglo XX (Mondrag ón. 2001) Yactualmente existen en varios

estados de Méxi co; todo indica que estas plantacio nes se establecieron con material vegetativo de

las variantes o culti vares trad icionales más destacadas de los solares . Su elección debió ser muy

riguro sa: producción alta, muy ada ptables y resistentes a estreses ambientales y a los herbívoros,

pero sobre todo con las cualidades demandadas por el mercado urban o (Figueroa el al. , 1979).

Caracterización e interpretación del segundo eje o gradiente. En el cuarto superior del

segundo eje o gradiente se ordenaron cinco variantes (de la 24RoRuSF a la 22VeSePN). Estas

variantes se caracterizan por c1adodios verde pálido (2.5G Y), ovalados o rómbicos, 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 y muy largas (hasta 0.48 cm).

En el cuarto inferi or se ordenaron cuatro variantes (de la 20TeAsSN a la 05F1AIEF). Estas

variantes se cara cterizan por c1adodios sin gloq uidios, verde olivo (7.5GY) y mayor número de

aréolas con espinas; nopalitos con hojas largas; frutos con peso y dimensiones bajas, pulpa poco

dulce, con menor número, 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 prim er eje. Así, se aprecia una tendencia hacia variantes de solar, cultivados

principalmente por sus frutos , con c1adodios verde pálido, ovalados y rómb icos, con una alta

cantidad de aréolas, ninguna de ellas con espinas , pero sí con abundancia de gloquidios; nopal itas

sin espinas aciculares; y fruto s 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 c1adodios con espinas

(Mondragón y Pérez, 1994). Sin embargo, en las nopaleras de solar existen variantes inermes de

o. ficus-indica, con las características para ser aprovechadas en la producción comercial de tuna.

La tendencia opuesta es de variantes principalmente para nopal ita , cultivadas tambi én en solare s.

108



con c1adodios sin gloquidios, y varias aréolas con espinas: nopalitos con hojas largas: y frutos

pequeños, con pulpa poco dulce, abundancia de semilla abortiva y semilla normal pequeña. Al

parecer, la longitud de las hojas puede ser útil para caracterizar morfológicamente variantes de

Opuntia, pues Carranza el al. (2004) encontró diferencias significativas al respecto entre

variantes con espinas e inermes. En relación con la semilla y el propósito de cultivo, los

resultados presentados coinciden con lo registrado por Aguilar (2003) , de que las variantes para

nopalito tienden a presentar frutos poco atractivos, con alta proporción de semillas en relación

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

Caracterización e interpretación del tercer eje o gradiente. En el cuarto superior del

tercer eje o gradiente se dispusieron tres variantes (I8TeLuS:'\", 19TeFiSN y 20TeAsSN),

cultivadas para nopalito en solares de la región otomí del estado de Hidalgo . Estas variantes se

caracterizan por su abundancia de gloquidios en el c1adodio y su fruto pedunculado o con una

base larga y con alto número de semillas abortivas (hasta 306 por fruto). El cuarto inferior

correspondió a siete variantes (de la 16AtFiPN a la 17TeLuSN), de las cuales seis son para

nopalito. Las características morfológicas principales de estas variantes son: número alto de

aréolas con espinas (hasta 31.83) en el cladodio; y frutos pesados (187.31 ,129.32 Y96.99 g, para

el fruto, pulpa y cáscara, respectivamente), con cáscara 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 categorías o propósitos de uso.

Estas variantes se caracterizan por c1adodios con hasta 19.83 hileras de aréolas por cara y

gloquidios abundantes; y por nopalitos con hasta 1.5 espinas aciculares y una espina setosa por

aréola, y podarios prominentes. En el cuarto tercero se ordenaron 15 variantes. Los atributos en

común de estas variantes fueron: cladodio sin gloquidios, y fruto dulce (16.8 °Brix), con 0.16

aréolas crrr' y semilla normal pequeña (0.38 cm de longitud).

Este tercer eje de ordenación parece corresponder a las dos tendencias contrastantes en los

frutos de las variantes utilizadas por su nopalito. Así, por un lado se tienen cultivares con frutos

pequeños y semilla abortiva abundante, como sucede con la variante 20TeAsSN, con frutos de

sólo 42.25 g Y306 semillas abortivas por fruto. La otra tendencia es hacia variantes con frutos

muy grandes, conocidos comúnmente como "semiIludas", por su cantidad alta de semilla normal

y gruesa; un ejemplo de esta tendencia es otra variante otomí (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 .59

g).

ASÍ, con base en el análisis de las tendencias de ordenación expuestas, y lo presentado por

Reyes y Aguirre (en proceso), se advierte que el síndrome de domesticación en o. ficus-indica

presenta dos modalidades: a) en las variantes seleccionadas para nopal ita , el cladodio es pequeño,

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, pequeño, con pulpa poco dulce,

semilla abortiva abundante y semilla normal escasa y pequeña; b) las variantes seleccionadas para

fruto tienen cladodio grande, ovalado a rómbico, verde pálido , con alta cantidad de aréolas,

ninguna de ellas con espinas, pero sí con abundancia de gloquidios; el nopalito es inerme; el fruto

es rojo , grande, con semilla normal grande y abundante. Algunas de las características del

síndrome relacionado con el fruto, coinciden con lo expresado por otros autores (Peralta, 1983;

Mauricio, 1985; Colunga et al ., 1986; Pimienta y Ramírez, 1999); en cambio, no se había

reconocido o postulado un síndrome relacionado con el uso de Opuntia, para nopalita . Al

respecto, sólo Colunga et al . (1986) habían señalado a o. atropes Rose, como la especie

apreciada en la región del Bajío mexicano, por su nopalito delgado, con epidermis tomentosa, de

color verde claro, espinas aciculares escasas y erectas, podarios prominentes, parénquima con

mucílago escaso, poco fibroso y de oxidación lenta después de cortados.

b) Clasificación de variantes con base en sus atributos morfológicos

Las 38 variantes de o. ficus-indica se clasificaron en 12 grupos (Figura 1). La

conformación de estos 12 grupos concuerda con las tendencias generales registradas en la

domesticación de las angiospermas. Es decir, la variabilidad morfológica de una especie

domesticada siempre es notablemente más amplia y generalmente mayor que la de sus

congéneres silvestres (Pickersgill y Heiser, 1976) y, a la vez , esa variabilidad está 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 variación (CV) de varios atributos, como

número de semillas abortivas (FSNA), número 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 Y226.41 , respectivamente) (Cuadro 3); otro indicio al respecto es que de sólo 34
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variantes de o. ficus-indica , se form ó un número relativamente alto (12) de grupos. En cuanto a

la clasificación, los dos conjuntos del nivel 1 (el primero integrado por los grupos del 1 al 8, con

28 variantes, y el segundo por los grupos del 9 al 12, con diez variantes), separan de manera

general las variantes de acuerdo con el propósito principal que moti vó su culti vo y

domesticación. Así , en el primer conjunto prevalecen las variantes para fruta (50 % son para

fruta, 35.7 % para nopalito y 14.2 % de propósito dobl e); y en el segundo, la mayor parte (70 %)

de las variantes de nopalito y el resto es de propósito doble. Como se mue stra, las variantes de

propósito doble se encuentran distribuidas en ambos conjuntos. En relació n con las diez

variantes de nop alito del primer conj unto, si bien se culti van con ese propó sito, debido a sus

frutos grandes, el Tw inspan los ubicó en este conj unto. Sin embargo, sus frutos son de poco valor

comercial, pues tienen gran cantidad de semi lla y una canti dad relativamente peq uei'ia de pulpa.

Los atributos indic adores asoci ados a la separación de los dos conjuntos en el nivel 1 de la

clasificación fueron la cantidad de espinas aciculares y de espinas seto sas por aréola en el

nopalito, los cual es destacaron a la vez en el primer eje de la ordenación de atributos (el número

de espinas setosas también sobresa lió en el eje 2), el relaci onado con los elem entos más

importantes de los síndromes de domesticación de esta especie (Reyes el al. , en proceso). En el

nivel 2 de clasificación los atributos indicadores fueron el diámetro del pericarpelo, el diámetro

del fruto y el peso del frut o. Los indicadores del nivel 3 de clasificación fueron el núm ero de

aréolas con espinas en el cladodio, y la profund idad de la cicatr iz floral y el número de semi llas

normales en el fruto (ese atributo del clad odio destacó en el eje 1 y la profundidad de la cicatriz

en el eje 2 de la ordenación de los atributos evaluados) (Reyes A. el al. , en proceso). En el nivel 4

se repiten como indicadores el núm ero de aréolas con espinas del cladodio y la profundidad de la

cicatriz floral. En el penúltimo nivel (5) los atributos indicadores fueron el color del c1adodio y el

número de aréol as en una de sus caras y el color de la cáscara del fruto (el color del cladodio

destacó en el eje 2, y el color del fruto en el eje 1 de la ordenación de atributos).
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Núm. de Propósito Variedades, seg ún
grupo (va riante s) de cultivo Bravo (1978)

Grupo 1 (5) NF lutea, rubra y aff. serafina

G rupo 2 ( 1) N aff. asperma

G rupo 3 (5) FN alba , rubra y lutea

G rupo 4 (3) FN rubra

Grupo 5 (3) FN rubra

2 3 4 5 6
I I I I I

!l

D

A C

DD

!lB F

E

G
FF

ce
GG

11
EE

HH

G rupo 6 (3)

G rupo 7 (3)

Grupo 8 (5 )

Grupo 9 (2)

N

F

F

N

lutea

rubra

rubra y sera fina

lutea

AA

II

K

KK L...- _

JJL.- _

Grupo 10 (3)

G rupo 11 (3)

Grupo 12 (2)

N

N

N

lutea y rubra

lutea y alba

nmguna

Figura 1. Clasificación de 38 variantes mexicanas de Opuntia fi cus-indica , con base en 37
atributos morfológicos. Las letras en el dendrograma corresponden a las alternativas de
la clave dicotómica. N = nopalito, F = Tuna.

Por último, en el sexto nivel de clasificación, una vez más el número de aréolas con espinas

en el cladodio aparece como atributo indicador. Así, la mayor parte de los atributos indicadores

en la clasificación de variantes sobresalieron tambi én en los gradientes de ordenación de los

atributos estudiados (Reyes y Aguirre, en proceso); en especial, destaca la correspondencia plena

entre el nivel 1 de clasificación de variantes y el eje 1 de la ordenación de atributos. Lo anterior

puede considerarse como una prueba de la robustez y complementariedad de los métodos de

análisis utilizados.

La clasificación automática de variantes es consistente con la realidad observable en esta

especie, en términos de su riqueza y propósitos de su cultivo: a la vez, revela la importancia de

atributos morfológicos hasta ahora desestimados para la comprensión de la variabilidad de la
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especie y la preci sión en la identidad de sus culti vares. Sin embargo, en la conformación de los

grupos se presentaron tres aspectos destacables:

1) Cultivares que en la clasificación preliminar pertenecieron a grupos diferentes y que en

ésta formaron parte del mismo grupo. Es el caso de las variantes 21MaRuPN y 36MaLuSD del

cultivar Milpa Alta en el grupo 3; de las variantes 13AtFiPN y 38AtLuPN del cultivar Atlixco en

el grupo 6; de 07RoRuPF y 08RoRuSF correspondientes al cultivar Rojo Pelón en el grupo 8, y

de las variantes 18TeLuSN y 19TeFiSN pertenecientes al complejo de cultivares tradicionales

otom íes Telokaha en el grupo 9. Es muy probable que al reducirse la redundancia de variantes, el

análi sis de la matri z depurada permitió que cultivares preliminarmente separados, se agruparan

mejor con sus sem ejantes morfológicos.

2) variantes aparentemente del mismo cult ivar , pero que siempre se mantuvieron (en el

análisis preliminar y en el defin itivo) en grupos diferentes. Este es el caso del cultivar Milpa Alta

(con variantes en los grupos 1 y 3), Atlixco (con variantes en los grupos 6, 11 Y 12) YTelokaha

(con variantes en los grupos 2, 4 Y 9). El nombre común aplicado a variantes de importancia

comercial no siempre resulta inequ ívoco. El denominador común de los tres cultivares con

variantes representadas en grupos diferentes es que son de distribución muy amplia, los dos

primeros en la Altiplanicie Me ridional y el tercero en la región del Valle del Mezquital , Hidalgo.

Además, dentro de los cultivares Milpa Alta y Atlixco existen variantes cuya nomenclatura más

comúnmente utili zada por técnicos y propietarios de plantaciones, se basa sólo en atributos como

la forma del c1adodio y el color del fruto , lo cual, como se evidencia en las claves dicotómicas

presentadas posteriormente, es insuficiente para distinguirlos a todos. En cuanto al cultivar

Telokaha, yen general a las numerosas variantes otomíes de Opuntia, el problema puede ser

aparente, pues se requieren estudios etnobotánicos detallado, con énfasis en la nomenclatura y en

criterios de selección y de clasificación 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 fitotécnicos, lo cual nunca se ha acreditado

(Barrientos, 1965 , 1981, 1992; Barrientos y Orti z, 1992; Barrientos et al., 1981 Barrientos et al.,

1993), en especial los cultivares Copena, sólo constituyen variantes tradicionales o posibles
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segregantes destacados de sus cruzas simples (Reyes y Aguirre. en prensa). que en este caso

serían del cultivar Milpa Alta . Situación semejante se presenta en el grupo 4, en el que el cultivar

Copena VI parece corresponder o derivarse de una variante del cultivar Telokaha (2STeRuSD)

de la región del Mezquital , Hidalgo. En efecto, según Barrientos (1981) para desarrollar lo que él

denominó cultivares Copena (acrónimo derivado de Colegio de Postgraduados de la Escuela

Nacional de Agricultura), recolectó especímenes de Op untia sin espinas en la región de Ajacuba,

Hidalgo . Se afirma que los Copena son cultivares híbridos, producto de mejoramiento genético

(Barrientos, 1965, 1981, 1992 ; Barriento s y Ortiz, 1991; Barriento s el al., 1981, 1993), sin

embargo, no se proporci ona información de las variantes de Op untia utilizadas como parental es,

ni del método de fitomejoramiento utilizad o.

En el grupo 1, caracterizado por tener los frutos más grandes, se inclu yen dos de las

variantes con mayor importancia comerciales (Milpa Alta para nopalito y Roja Lisa para fruta) y

tres tradicionales del Valle Alto del Mezquital. Es posible postular que las var iantes de nopal ito y

tuna más ampliamente culti vadas en Méxic o, corresponden a cultivares tradici onales otomíes

Telokaha. Así , de acuerdo con una comun icación oral del Sr. Artemio Solís Guzmán (Milpa Alta,

D.F., miércoles 3 de marzo de 1999), sobre el origen de su famoso culti var para nopalito, a

principios del siglo pasado, el Sr. Pedro Ríos, nativo de Milpa Alta, trabajó en alguna región

minera del estado de Hidalgo (no se preci só la región), yen una visita que hizo a su lugar de

origen, llevó de regalo a la pareja formad a por Doña Agustina Nápol es y Don Melquíades Solís,

c1adodios que adquirió en el estado de Hidalgo. Este matrimonio plantó los c1adodios de lo que

posteriormente se conocería como nopal de Milpa Alta. Lo anterior respalda la opinión (Reyes et

al., 2üüSa) de que el grupo otomí del Valle del Mezquital ha sido el principal domesticador de

especies de Opuntia ficus-indica , y probablemente de otras especies como Opuntia alb icarpa.

Por otra parte , en la Figura 1 se muestra que la propuesta nomenclatural de Bravo (1978) es

insuficiente para denominar tan sólo a los culti vares aquí estudiados, pues únicamente se basa en

algunos atributos del fruto . Además, es dificil complementar o constatar la información de Bravo,

pues en el herbario MEXU no se localizaron los especímenes respectivos, ni se cuenta con sus

descripciones botánicas formales. Así, la nomenclatura estrictamente tradicional para o. ficus

indica es poco conocida, la común es imprecisa y la botánica es insuficiente.
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Sin embargo, debido al carácter parcial y exploratorio del presente trabajo, faltan recolectas

de la especie en la región estudiada y en otras regiones del país; esto restaría validez a que los 12

grupos postulad os se asignaran a categorías taxonómic a formales.

Por último, otra forma de mostrar los result ados de la clasificación es como las claves

dicotómicas usadas en taxon omía vegetal para identifi car la especie a la cual corresponden los

individuos recolectados (Hill el al. , 1975). Esta opción parece particularmente pertinente para el

problema estudiado . Así, con base en la clasificación automática se preparó la clave siguiente.

A Nopalito con rara vez alguna espina acicular o espina setosa en las aréol as B

B Fruto con diámetro de 5.84 a 6.29 cm y de 129.79 a 187.31 g de peso Grupo 1

Variante s del grupo 1: Milpa Alta (02MaLuPN) , Roja

Lisa (12 RoRuPF), Te lokaha (17T eLuSN , 26Te RuSD)

y Telokaha de Erasmo (22TeSePN)

BB Fruto con diámetro de 3.79 a 5.72 cm y de 42.25 a 156.90 g de peso 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

ova lado, con una a dos aréolas con espinas, pocos gloquidios Grupo 2

Variante del grupo 2: Telokaha (20TeAsSN)

DD Fruto con 160 a 195 semillas normales y hasta 100 semillas abortivas Grupo 3

Variantes del grupo 3: Amarilla UACH (03AmFiEF),

Copena CE 12 (04CoRuEF), Copena Fl (05FIAIEF) Y

Milpa Alta (21MaRuPN y 36MaLuSD).

ce Frutos con cicatri z 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 F

EE Fruto con cicatriz floral de 0.07 a 0.4 7 cm de profundidad H

F Fruto con cáscara roja a roja-púrpura Grupo 4

Variantes del grupo 4: Copena VI (11VIFiEN), Solferino

2589 (10SoRuEF) y Telokaha (25TeRuSD).

FF Fruto con cáscara amarilla G

G Cladodio con ninguna aréola con espina Grupo 5
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Variantes del grupo 5: Pelón (27PeFiSF. 28PeFiSF) y Nopalito

de Cali fornia (37NoFiSN) .

GG Cladodio con cuatro a diez aréola con espinas Grupo 6

Variantes del grupo 6: Polotitl án (06PoLuPN) y Atlixco

(l 3AtF iPN y 38AtLuPN) .

H Cladodio verde pálido, con 70 a 80 aréo las en cada cara Grupo 7

Variantes de l grupo 7: Rosada Saltill o (23RsRuSF), Roja

Dr. Mora (24RoRuSF) y Liso-V (29Li RuSF) .

HH Cladodio verde, con 50 a 60 aréolas por cara Grupo 8

Variantes del grupo 8: Rojo Pelón (07RoRuPF y 08RoRuSF),

Rojo 3509 (09RoSeEF), Roja Lisa (32RoRuPF) y Pelón

(33PeRuSO).

AA Nopalito frecuentemente con una espina acicular y una a dos espinas setosas por aréolas .......1

1 Cladodios con gloquidios de abundantes a muy abundantes Grupo 9

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

11 Cladodio con gloquidios ausentes o pocos J

J Cladodio con ninguna a 20 aréo las con esp ina K

K Cladodio con cero a dos aréolas con espinas Grupo 10

Variantes de l grupo 10: Ama rilla 2289 (01AmLuEN), Milpa

Alta (14MaFiPN), Liso (35LiRuSO).

KK Cladodio con dos a nueve aréolas con espinas Grupo 11

Variantes del grupo 11: Atlixco (15AtAIPN), Plátano

(30P1LuPO) y Liso Blanco (34LiAISO).

JJ Cladodio con 28 a 32 aréolas con espinas Grupo 12

Variantes del grupo 12: Atli xco (16AtFiPN) y Pellejo de

Rata (31RaFiSN).

De acuerdo con esta clave, la clasificación de variantes de o. ficus -indica requiere de varios

atributos morfológicos, particularmente de los 13 atributos reconocidos por el Twinspan como

indicadores: cuatro del cladodio (02CCOL, 08CANC, IOCANE y 11 CGCA), dos del nopalito

(l4NENU y 15NCNU), uno de la flor (l7LPOl) y seis del fruto (2 1FOIA, 22FPES, 25FCCP,
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27FCCO. 35FSNN y 36FSNA). La mayor parte de estos atributos destacaron en la ordenación de

atributos (Reyes y Aguirre, en proceso) y, como se señaló anteriormente, algunos conforman los

síndromes de domesticación que con base en los resultado de este trabajo se postulan para esta

especie.

En México existen claves de tipo tradicional para la identificación de especies de Opuntia

(Bravo, 1978; de la Cerda. 1989; Puente 1992; González el al., 2001; Scheinvar, 200 1). 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 análisis estadístico multivariable se basa

estrictamente en los atributos morfológicos fundamentales para reconocer los patrones en la

variabilidad de la especie y para preci sar la identidad de sus cultivares.

Conclusiones

Las 38 variantes de Opuntiaficus-indica presentan una gradación morfológica que se

relaciona con los síndromes de domesticación de la especie: a) Las variantes seleccionadas para

nopalito, tienden a presentar c1adodio pequeño, sin gloquidios, con varias aréolas con espinas;

nopal ita con hojas largas, con algunas espinas aciculares y espinas setosas en sus aréolas; y fruto

amarillo, pequeño, con pulpa poco dulce, semilla abortiva abundante y semilla normal escasa y

pequeña; b) Las variantes seleccionadas para fruto tienden a tener cladodio grande, ovalado a

rómbico, verde pálido, con alta cantidad de ar éolas, ninguna de ellas con espinas, pero sí con

abundancia de gloquidios; nopal ita sin espinas aciculares; y fruto rojo , grande, con semilla

normal grande y abundante.

Se confirma que el solar ha sido el ámbito donde se ha reunido y conservado la variabilidad

de interés y sintetizado esfuerzo de los domesticadores mexicanos de o. ficus-indica.

Las 38 variantes de o. ficus-indica se clasificaron en 12 grupos, separados en un conjunto

de grupos de variantes para nopal ita y en otro de variantes principalmente para tuna. Los

atributos sobresalientes para la clasificación de las variantes fueron principalmente de fruto (seis)

y del cladodio (cuatro), y en menor proporción del nopal ita (dos) y de la flor (uno).

La clasificación reveló los atributos morfológicos fundamentales de la variabilidad de la

especie y los requeridos para la identidad precisa de sus cultivares.
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V Análisis parcial del complejo morfológico Opuntia ficus-indica (L.) Mili. en México.
11. Ordenación y clasificación de atributos

Resumen

Opuntiaficus-indica se cultiva para producir frutos y nopalitos para consumo humano y

cladodios para forraje ; es el nopal con mayor grado de domesticación. En México todas las variantes

conocidas de esta especie están en solares o plantaciones. El objetivo de este trabaj o fue eva luar, con

métodos de análisis multi variable de ordenación y de clasificación, 37 atributos morfológicos de 38

variantes de o. ficus-indica procedentes de la región centro-norte de México, con el propósito de

contribuir a dilucidar el proceso de su domesticación en México. La variabilidad morfológica de o.
ficus-indica es muy ampli a y la correspondiente a una parte de los atributos anali zados está

directamente relacionada con la selecci ón bajo domesticación. Así, con la domesticación , de acuerdo

con el eje uno de ordenación, 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 domesticación

han tendido a incrementarse y se han reducido las espinas setosas del nopalito, el número de semillas

abortivas y la profundidad de la cicatriz floral en el fruto. El eje tres confirma que con la domesticación

la cantidad de gloquidios del cladodio se ha incrementado y que el número de aréolas con espinas en el

cladodio, se ha reducido. La clasificación de los 37 atributos estudiados generó ocho grupos. Los

atributos que podrían ser más útiles para el reconocimiento de estas variantes infraespecíficas con

distinto grado y propósito de domesticación son: a) del cladod io. la forma, el número de aréolas en una

cara, el número de aréolas con espinas y la cantidad de gloquidios; b) del nopalito, el número 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 cáscara, el peso de la pulpa, el color de la pulpa, el

número de semillas normales y el número de semillas abortivas . Los atributos probablemente ajenos al

proceso de domesticación y por ello probablemente con mayor valor para la sistemática del género son:

los atributos florales, la longitud de las hojas de los nopalitos y el número total de semillas.

Palabras clave: Opuntia ficus-indica , clasificación, decorana, domesticación, nopal, twinspan.

Abstraet
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Opuntiaficus-indica is cultivated to produce fruits and nopalitos for human consumption and c1adodes

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 ofmultivariable analysis ofordination and c1assification, 37 morphological attributes of38

variants of o. ficus-indica 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 to 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 variants for nopalito the spines of the c1adode and of the nopalito they have

spread to be increased, that which is opposed with the tendenc y to the prevalence ofthe c1ear colors in

the fruit ofthe fruit variants. The axis two highlight to the gloehids ofthe c1adode 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 sear in the fruit , they have spread to 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 c1adode, has decreased. The classification ofthe 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; e) of the fruit, the form, the weight, the

areoles densit y, the depth ofthe floral scar , the color ofthe skin , the weight ofthe pulp , the color ofthe

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 ofthe genus are: the

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

Key word: Opuntiaficus-indica, c1asification, decorana, domestication, nopal, twinspan.

Introducción

Opuntiaficus-indica (L.) Mili. se cultiva en países de los cinco continentes para producir frutos

para consumo humano y c1adodios para forraje (Barbera, 1995); sólo en México se le cultiva además

por sus c1adodios tiernos (nopalitos), los cuales se consumen como verdura (Flores, 2001). Se ha

postulado que, en general , el proceso de domesticación de Opuntia favoreció a plantas con c1adodios
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sin espinas y frutos grandes y dulces (Colunga el al .. 1986; Reyes el al.. 2üü5a); y que o. ficus-indica

es sin duda la especie de nopal con mayor grado de domesticación (Benson y Walkington, 1965; Bravo,

1978; Reyes y Aguirre, en prensa).

La importancia económica del nopal en México, sus numerosas variantes útiles , su amplia

variación morfológica y el interés de los fitornejoradores, han motivado estudios sobre la variación

morfológica de variantes de Opuntia, pertenecientes a diversas especies. Estos trabajos se han

enfocado a ordenar y clasificar variantes de Opuntia con base en la variación de sus atributos

morfológicos, y sólo marginalmente se han considerado los patrones de variación de dichos atributos

entre variantes. Es decir, ha faltado estudiar, con métodos multivariables, los patrones de ordenamiento

ya la vez los patrones de las relaciones jerarquizadas de los atributos morfol ógicos. El estudio de los

patrones de los atributos morfológicos puede facilitar el reconocim iento de aquellos atributos

probablemente más relacionados con las presiones de selección cultural, de los atributos ajenos al

proceso de domesticación y por ello con mayor valor taxonómico y de los atributos alterados de

manera concomitante o indirecta durante este proceso. Esta información es esencial para defin ir

objetivos para los banco s de germoplasma , establecer referentes para los proyectos de mejoramiento

genético y para robustecer la taxonomía de este género complejo.

En un artículo previo se ordenaron y clasificaron 38 variantes de esta especie (Reyes el al., en

preparación). Para este trabajo, el objetivo es eva luar los patrones de variación de los 37 atributos

morfológicos, en los cuales se basó el estudio de las 38 variantes de o. ficus-indica mencionado. El

propósito general de ambos trabajos es contribuir a dilucidar el proceso de domesticación de o. ficus

indica en México. Se hipotetiza que la variabilidad en los atributos morfológicos de fruto y nopalito de

o. ficus-indica, se corresponde con las diferentes presiones de selección a las que ha estado sometida

esta especie. Así mismo, que algunos atributos morfológicos han sido inalterados por el proceso de

domesticación.

Materiales y métodos

Sólo se resume esta sección, pues mayores detalles se presentan en Reyes el al. (en preparación).

Con exploraciones botánicas 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 nopal eras de solar , plantaciones comerciales y plantaciones

experimentales (plantaciones en instituciones de investigación); cada variante se conformó con
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materiales de seis plantas. Los criterios de evaluación morfológica se basaron en los utilizados por

otros autores con propósitos diversos (Colunga el al., 1986; Mondragón el al., 1995; Puente , 1992;

Chessa y Nieddu, 1997). Se evaluaron 37 atributos, de los cuales 11 fueron del c1adodio, 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 c1adodio. Las mediciones hasta de 15 cm se

realizaron con calibrador digital (vernier) y las mayores con cinta métrica metálica. El área de los

c1adodios en cm' (A) se calculó con la fórmula de Rebolledo (1985), en la que A = 3.214 + 0.7656

(longitud x anchura) . La definición de colores del c1adodio y fruto se basó en tablas Munsell

(Anónimo, 1954 , 1977) . Los frutos y sus partes se pesaron en una balanza digital. La dureza de la

semilla se evaluó en una máquina universal de pruebas (Instron) .

La matriz básica de variantes (38) por atributos morfológicos (37) se ordenó con el análisis de

correspondencias sin tendencia (Decorana) y se clasificó con el programa Twinspan (McCune y

Mefford, 1999). Los resultados se interpretaron con base en Hill (el al., 1975, 1979a, 1979b) y Aguirre

(1989). Para reconocer la presencia probable de patrones de ordenación con el Decorana, se obtiene un

coeficiente de determinación (McCune y Mefford, 1999) (Cuadro 2). Reconocidos los patrones, la

longitud total de cada eje o gradiente se dividió, con base en sus valores de ordenación (VO) , en cuatro

cuartos o segmentos (Cuadro 3). Para cada uno de los tres ejes principales se describen los cuatro

cuartos (siempre y cuando presenten alguna tendencia clara), primero los dos extremos, posteriormente

el segundo cuarto y se concluye con el tercero; para cada cuarto los atributos se mencionan con su

acrónimo (Cuadro 1). En relación con la clasificación, Twinspan clasifica los atributos de la misma

manera que a las variantes. La única diferencia es que en este caso, no se señalan variantes

preferenciales, ni indicadoras (Hill , 1979a).

Resultados y discusión

a) Ordenación de atributos con base en su variación en las 38 variantes.

El coeficiente de determinación acumulado (COA) 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 análisis (McCune y Mefford, 1999). Este valor fue menor que el obtenido por Reyes

el al. (2005a). en la ordenación de 43 atributos evaluados en 243 variantes mexicanas de unas 21

especies de Opuntia (0.813 en los tres primeros ejes de ordenación). Lo anterior
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Cuadro 1. Atributos morfológicos evaluados en 38 variantes de o. ficus-indica.

Acrónimo Atributos, unidades de medida y Promedio
Amplitud Coeficiente

códigos para atributos cualitativos o moda de variación
Cladodio

OICFOR
Forma: 1 = circular, 2 = oblonga, 3 = oblanceolada, 4 =

6 1-7obovada, 5 = ovada, 6 = ovalada y 7 = rómbica
02CCOL Color Munsell: 1 = 2.5GY, 2 = 5GY , 3 = 7.5GY I 1-3
03CSUP Área (cm ' ) 591.21 356 .92-904.71 25.41
04CALA Longitud de las aréolas (cm) 0.33 0.23-0.80 26.65
05CAAN Anchura de las aréolas (cm) 0.25 0.18-0.50 27.11
06CADI Distancia entre hileras de aréolas (cm) 3.36 2.70-4.23 13.56
07CANH Núm. de hileras de aréolas en una cara del c1adodio 9.64 7.83-19.83 18.83
08CANC Núm. de aréolas en una cara 58 .95 43 .83-79.67 14.04
09CADE Densidad de aréolas (número cm") 0.12 0.08-0.18 21.29
10CANE Número de aréolas con espinas 3.41 0.00-31 .83 226.41
llCGCA Cantidad de gloquidios: O= ausencia , I = poco s, 2 = O 0-3

abundantes y 3 = muy abundantes

Nopalito
12NPOD Podario: I = plano, 2 = promin ente y 3 = muy prominente 2 1-3
13NHLO Longitud de la hoja (cm) 0.53 0.42-0.71 11.23
14NENU Número de espinas aciculares por aréola 0.36 0.0-1.50 116.27
15NCNU Número 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
17LPDI Diámetro del pericarpelo (cm) 2.81 2.35-3.82 10.17
18LLOB Número de lóbulos del estigma 8.97 6.0-12.17 12.49

Fruto
19FFOR Forma: 1 = globosa, 2 = turbinada, 3 = elíptica,

2 1-6
4 = obovoide, 5 = cilíndrica y 6 = pedunculada

20FLAR Longitud (cm) 7.80 6.09-9.50 10.63
21FDIA Diámetro (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 cáscara (g) 49.5 14.40-96.99 31.61
24FCAD Densidad de aréolas (número cm") 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 cáscara (cm) 0.27 0.14-0.53 33.69
27FCCO Color Munsell de cáscara: 1 = Y, 2 = GY, 3 = YR, 4 = R, 1 1-5

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 = R Y 4 1-5

5 =RP
30FPDU Dulzura eBrix) 13.86 10.20-16.80 10.62
31FSLO Longitud de la semilla normal (cm) 0.43 0.38-0.48 5.51
32FSDI Diámetro 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 Número total de semillas 267.65 81.0-477.17 27.16
35FSNN Número de semillas normales 203.10 10.0-447.67 35 .96
36FSNA Número 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 morfológicas y patrones más definidos.
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Interpretación del primer gradiente. En el Cuadro 3 se resumen los resultados de la ordenación de

los atributos morfológicos, arreglados de acuerdo con su valor de ordenación en los tres primeros ejes o

gradientes. En el cuarto superior del gradiente primero se ordenaro n, de acuerdo con sus valores

máximos y medios (variables continuas) o modales (variables discretas), los siguientes atribu tos: a) del

c1adodio, número de aréolas con espinas (acrónimo 10CANE); y b) del nopal ita , número de espinas

aciculares (14NENU) y número de espinas setosas (15NCNU) por aréola. El cuarto inferior del

gradiente lo conformaron los atributos color de la cáscara (27FCCO) y color de la pulpa (29FP CO) del

fruto. Los valores medios o modales y amplitudes de los 37 atributos se presentan en el Cuadro l .

Este primer gradiente de ordenación corresponde probabl emente a los elementos y orientaciones

más importantes del síndrome de domesticaci ón de o. ficus -indica. el cual ha polarizado las variantes

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 claramente el predomin o de colores claros en el fruto , raros en

poblaciones silvestre s de Opuntia, en las cuales lo usual son variaciones del rojo. En la actualidad y por

preferencia de los consumidores urbano s nacionales, la mayor parte de las 66 mil ha de plantaciones

comerciales de tuna en México (Gallegos el al., 2003) , son de variantes con frutos de colores claros

(Mondragón, 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

domesticación es su diversificación, al igual que con Stenocereus 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 relaci ón con estructuras adaptativas (clima y

ramoneo). Al respecto, se debe precisar que para las variantes estudiadas el valor medio del número de

aréolas con espina fue de 3Al (Cuadro 1), 25 de las variantes analizadas carecieron totalmente de

espinas y sólo 13 tuvieron de una a 32 aréolas con espinas por c1adodio. Además, en estas 13 variantes,

la espina es pequeña (de 0.3 a 1.0 cm de longitud), aplicada a la superficie y dirigida hacia la base del

c1adodio (Reyes el al., 2005b). La tendencia al aumento de la cantidad de espinas aciculares y setosas

en el nopa lita pareciera opuesta a la tendencia general observada en la domesticación hacia la

reducción de las estructuras de defensa (Hawkes, 1983; Luna y Aguirre, 2001). Sin embargo, las

espinas aciculares y espinas setosas del nopalita son estructuras fácilmente desprendibles con un

cuchillo (Colunga el al., 1986; Mondragón, 2002), en especial cuando están sobre podarios muy

prominentes (tendencia asociada a este extremo del gradiente: 12NPOD, VO = 98) . Además, parte de
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las espinas aciculares y todas las espinas setosas del nopalito son caedizas y están ausentes en el

cladodio desarrollado, de manera que su función protectora persiste sólo durante el periodo de mayor

riesgo de depredación. 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 producción de nopalito.

Cuadro 2. Valores propios. coeficientes de determinación y amplitudes de los tres primeros ejes
de la ordenación de los atributos (análisis de corre spondencias sin tendencia).

Eje

1

2

Valor Coeficiente de Coeficiente de Amplitud de los
propio determinación determinación acumulado ejes de ordenación

0.035 0.337 0.337 851

0.016 0.124 0.461 650

0.011 0.174 0.635 942

Finalmente, en el centro de este gradiente se ordenaron atributos que por su posición neutral en el

gradiente, presentan escasas probabilidades de haber estado involucrados, directa o indirectamente, en

el proceso de domesticación de esta especie, como son el número total de semillas (34FSNT), la

densidad de aréolas del cladodio (09CAOE), el diámetro del pericarpelo (l7LPOJ), el diámetro del

fruto (21FOJA) Yla longitud de la hoja (13NHLO).

Interpretación del segundo gradiente. El cuarto superior del segundo gradiente se conformó de

manera notable sólo con el atributo cantidad de gloquidios en el cladodio (11CGCA). En el cuarto

opuesto de este gradiente se ordenaron el número de espinas setosas por aréola del nopalito (l5NCNU),

y del fruto el número de semillas abortivas (36FSNA) y la profundidad de la cicatriz floral (25FCCP).

En este gradiente parecen estar involucrados otros elementos del síndrome de domesticación,

subordinados, concomitantes o derivados de los señalados para el primer gradiente, tanto vegetativos

como del fruto. Así, con la mayor domesticación sólo se destaca el incremento en la cantidad de

gloquidios del cladodio; y con la menor domesticación su orientación hacia la producción de nopalito

se revelan la reducción 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 la vez se haya

propiciado inconscientemente un mayor número de gloquidios, pues estas estructuras parecen tener una

función adaptativa natural complementaria entre sí. En efecto, algunas especies silvestres sin espinas,

como o. lindheimeri var. aciculara (Griffiths) Bravo, o. microdasys (Lehm.) Pfeiff. yo. rufida
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Cuadro 3. Va lores de ordenación (Va) de 37 atributos de o. ficus-indica. con
base en su variación entre las variantes.

Eje I Eje 2 Eje 3
Acrónimo va Acrónimo va Acrónimo va
10CANE 466 I1CGCA t450 l1CGCA 415
14NENU 235 01CFOR 149 36FSNA t304
15NCNU t222 35FSNN ~ 11 o 19FFOR 223
11 CGCA 106 28FPPE 108 14NENU 125
12NPOD 98 22FPES 101 15NCNU 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
35FSNN 58 21FOJA 71 27FCCO 63
07CANH 57 20FLAR 68 13NHLO 60
03CSUP 57 18LLN U 67 18LLNU 60
06CADl 55 29FPCO 64 34FSNT 59
17LPDl 54 31FSLO 62 24FCAD 58
09CADE 45 32FSDI 61 32FSDI 54
34FSNT ~43 30FPDU 61 08CANC 48
21FDIA 38 04CALA 59 30FPDU 46
13NHLO 37 03CSUP 52 16LPLO 42
20FLAR 36 06CADI 47 06CADI

.,.,

.J.J

31FSLO
.,.,

13NHLO 38 29FPCO 26.J.J

16LPLO 27 16LPLO 36 31FSLO 25
18LLNU 25 27FCCO 32 09CADE 13
04CALA 25 17LPDI 23 03CSUP 6
32FSDI 22 12NPOD 22 05CAAN o
01CFOR 18 33FSGR 21 20FLAR o
08CANC 17 09CADE -4 37FSDU -1
30FPDU 13 26FCGR -27 04CALA -6
28FPPE -2 10CANE -49 02CCOL -16
22FPES - 14 24FCAD -60 17LPDI -18
02CCOL -14 14NENU -76 21FDIA -47
05CAAN -17 05CAAN -77 33FSGR ~-71

36FSNA -20 37FSDU -136 35FSNN -91
19FFOR -26 19FFOR -151 28FPPE -110
23FCPE -29 02CCOL -156 26FCGR -128
37FSDU -46 25FCCP f-179 22FPES -130
29FPCO f-239 36FSNA -193 23FCPE -155
27FCCO -385 15NCNU -200 10CANE f-527

Con base en los VO, los cuartos extremos de cada eje se señalan con las flechas
t y f , respectivamente, y el valor medio del eje y separación de los cuartos
intermedios con ~ (Aguirre, 1989).
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Engelm. (Bravo, 1978), destacan por sus gloquidios grandes y abundantes. Sin embargo, pareciera que

el incremento en la abundancia de gloquidios en el cladodio no ha implicado una reducción en el

número de espinas setosas por aréola en el nopalito .

En relación con la semilla, debe señalarse que los frutos con cantidad alta de semilla normal son

grandes y pesados (Peralta, 1983; Mauricio, 1985; Aguilar, 2003). Así , la mayor cantidad de pulpa

implica invariablemente el incremento absoluto o relativo del número y del tamaño de la semilla

normal (la semilla de aspecto vigoroso, totalmente llena, con la apariencia de contener un embrión

vivo, es la precursora de la formación de pulpa, de acuerdo con Archibald, 1937), lo cual, al parecer,

provoca concomitantemente una reducción relativa en el número de semillas abortivas (Colunga el al.,

1986) (la semilla abortiva, delgada, membranosa, con la apariencia de carecer de embrión vivo, forma

muy poca pulpa, según Archibald, 1937). Entonce s, la abundancia o predominio de semilla abortiva se

relaciona con tunas de calidad pobre como fruta. Por ello la selección moderna hacia mayor cantidad de

semilla abortiva, necesariamente ha implicado restricciones a la formación de pulpa (Nerd y Mizrahi,

1994) y en consecuencia al tamaño del fruto. El extremo en la variación de este atributo se registró en

el cultivar tradicional otomí Telokaha (variante 20TeAsSN), el cual presenta frutos con hasta 306

semillas abortivas y sólo diez normales; lo anterior explica que estos frutos sean de pulpa escasa (19.36

g) Ypoco dulces (10.20 °Brix). Por cierto , estas son las limitaciones naturales al propósito de algunos

fitomejoradores de Opuntia, como Nerd y Mizrahi (1994 ) y Mondragón (2001), quienes pretenden

obtener frutos con poca semilla normal, mucha semilla abortiva y una cantidad considerable de pulpa.

Pareciera claro que en lugar de insistir en crear la tuna casi sin semilla, la alternativa es buscar

variantes destacadas por las características de su pulpa, pero con una proporción adecuada de tipos de

semilla, en la que prevalezca la semilla normal, pero con dimensiones medias y dureza baja (Aguilar,

2003). Además, es pertinente destacar que, en general , el número de semilla total (normales más

abortivas) es relativamente estable, y que la domesticación sólo ha afectado su composición relativa.

Así, 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

mencionado, en el cual de sus 316 semillas, sólo el 3.17 % son normales; en contraste, en la variante

15AtAIPN del cultivar Atlixco, de sus 308.12 semillas, el 82.59 % son normales.

En la flor de o. ficus-indica, la profundidad del receptáculo 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 cicatriz floral se ha utilizado como indicador de madurez y turgencia se considera

que cuando la cicatriz aparece poco profunda y algo conv exa, el fruto es más suculento y ya está

maduro (Mondragón, 2002); así, dada la variación registrada para este atributo (Cuadro 1), es probable

que durante la domesticación, la selección cultural haya favorecido tunas con cicatriz de profundidad

escasa a media en la madurez. También, la mayor profundidad de la cicatriz en el fruto maduro parece

estar relacionada con alargamiento o prolongación de su vida después de la madurez, lo cual podría

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

reducción en la profundidad de la cicatriz floral.

Como se observa en el Cuadro 3, la ordenaci ón de atributos fue muy desigual a lo largo de este

gradiente, de manera que el cuarto segundo sólo quedó integrado por la forma del cladodio (01CFOR)

en una posición muy próxima al punto medio del gradiente, ocupado por los atributos determinantes de

la calidad de la tuna : número de semillas normales (35FSNN) y el peso fresco de la pulpa (28FPPE).

En cambio, en el cuarto tercero se ordenaron la mayoría de los atributos, pero hacia sus límites con el

cuarto extremo se ubicaron notablemente el color del c1adod io (02CCOL) y la forma del fruto

(19FFOR), la cual se discutirá en el tercer gradiente, y la dureza de la semilla normal (37FSDU). Así ,

aunque con menor contundencia, en este gradiente también se puede apreciar: a) cierta tendencia con la

domesticación a reconocer y favorecer plantas con diferencias en la forma o color de sus cladodios

(rómbicos o verde-pálido, Munsell 2.5GY), lo cual pudo resultar de la utiiidad de estas diferencias para

identificar por correlación las variantes de interés en cualquier estado fenológico; así, el cultivar para

nopalito Atlixco, con cladodio rómbico, se distingue fácilmente de otros cultivares de esta especie,

generalmente con cladodios elípticos; b) que se conforma la relación inversa de la dureza de la semilla

normal con el número total de semillas por fruto encontrada en Opuntia (Aguilar, 2003). De manera

que la selección cultural favorable para frutos pulposos ha implicado en forma concomitante, mayor

abundancia relativa de semilla normal y probablemente menor dureza de ella; así, por ejemplo, en el

cultivar Roja Lisa (18TeLuSN), 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 (05Fl AIEF) , su fruto tiene 161.83 semillas, de las

cuales el 77 % son normales y muy duras (317 .17 kgf).

1 ~ 7.J_



Interpretación del tercer gradiente. En el cuarto superior del eje tercero se ordenaron los atributos

cantidad de gloquidios del c1adodio (11CGCA) y el número de semillas abortivas (36FSNA). En el

cuarto opuesto sólo se ordenó el atr ibuto número de aréolas con espinas en el c1adodio (10CANE). Así,

con este gradiente fue más evidente que la tendencia al incremento de gloquidios en el c1adodio se

contrapone a la de disminución de aréolas con espinas en el c1adodio; a la vez, se establece la relación

directa entre abund ancia de gloquidios y la abundancia de semilla abortiva (tunas de calidad pobre) .

La distribución de atributos sobre la amplitud de este eje de ordenación fue también muy

desproporcionada, pero en este caso la mayor cantid ad de ellos se acumuló en el segundo cuarto. En

este cuarto destacaron por sus valo res de ordenación próxim os al primer cuarto, los atributos forma del

fruto (19FFOR ), número de espinas por aréola en el nopalita (l4NENU) y número de espinas setosas

del nopal ita (15NC NU). Es posibl e que la forrna del fruto haya sido de interés, en el proceso de

selección cultural, tanto por su eventual correl ación con otros atributos deseables o indeseables de la

pulpa, como por la facilidad de su cosecha; así, el corte con cuchillo es más fácil y se causa menos

daño a la tuna y a la planta cuando el fruto es turbinado. En cuanto a las espinas de los nopalitos , como

se comentó anteriormente , parecen ser deseables por reducir la depredación natural en el estadio del

c1adodio más vulnerable y apetecible, y su eliminación para consumo humano no representan un

problema. Finalmente, cabe señalar que el cuarto tercero quedó integrado sólo por cinco atributos con

valores de ordenación muy próximos, de los cuales cuatro se asocian directamente con el tamaño del

fruto, y el restante (número de semillas normales 35FSNN) también, pero de manera indirecta. ASÍ, el

extremo inferior de este gradiente se perfila una tendencia hacia frutos grandes, contrapuesta a la de

frutos con menor interes frutíco la (con propo rción alta de semilla abortiva), asociados a nopa litos 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

figuró ningún atributo floral , ni algunos de otras estructuras como la abund ancia de aréolas en el

cladodio (OSCANC), longitud de la hoja (13NHLO) y el número total de semillas (34FSNT). Esto

sugiere que dichos atributos han estado al margen de las presiones de selección directas e indirectas

asoc iadas a la domesticación, y por lo tanto, que pueden ser los de mayor valor para el tratamiento

sistemático del género .

b) Clasificación de atri butos con base en su var iac ión en las 38 va r iantes

En la Figura 1 se muestra el dend rograma de la clasificación de atributos generada por el

Twinspan. Sin imponer ninguna restricción, el programa utilizó ocho niveles de clasificación para
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Nivcl de clasificación
2345678

-
-

-

Núm. de grupo {acrónimos de atributos agrupados

1 {OICFOR y IICGCA

2 {27FCCO y 29FPCO

3 {08CANC y 24FCAD

4 {21 FDI A, 30FPDU, 33FSGR y 37FSDU

{

03CSUP, ü4CALA, ü5CAAN, 06CADI, ü7CANH,
5 12NPOD, 13NHLO, 16LPLO, 18LLOB, 2üFLAR

26FCGR, 31 FSLO, 32FSDI y 34FSNT

6 {02CCOL, 09CADE, 17LPDI y 23FCPE

7 {22FPES, 28FPPE y 35FSNN

8 {19FFOR, 25FCCP y 36FSNA

9 {IOCANE, 14NENU y 15NCNU

Figura l. Clasificación de 37 atributos morfológicos de Opuntia ficus-indica generada
por el Twinspan, con base en su variación en 38 cultivares.

conformar nue ve grupos de atributos. El grupo 1 se integró sólo con atributos del cladodio; los grupos

2,4, 7 Y 8 se formaron exclusivamente con atributos del fruto; atributos relacionados con las aréolas de

ambos órganos integraron el grupo 3; en tanto que en el grupo 6 también se reunieron atributos de esos

dos órganos, además de la flor ; el grupo 9 se conformó con atributos relacionados con espinas del

cladodio y del nopalito; por último, en el grupo 5 se incluyeron atributos del cladodio, nopalito, flor y

fruto . En los párrafos siguientes se describe cada grupo de la Figura 1 con base en los niveles de

clasificación: es decir. se inicia con el grupo que se definió desde el nivel primero y se culmina con el

grupo que se conformó hasta el nivel octavo de la clasificación. Con el Twinspan, mientras más

temprana sea la definición de un grupo mayores serán sus diferencias con el resto de las entidades o

atributos; además, la cercanía relativa en la disposición final de los grupos es de acuerdo con su grado

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

134



Es muy notable que desde el nivel 1 de la clasificación se haya conformado el grupo 9; este grupo

está integrado por atributos que tienen relación con las espinas: número de aréolas con espinas en el

c1adodio (1OCANE), número de espinas aciculares (14NENU) y de espinas setosas (l5NCNU) por

aréola en el nopalito; estos tres atributos se ordenaron en el cuarto superior del primer eje de la

ordenación (Cuadro 3). A o. ficus-indica se le distingue de especies cercanas taxonómicamente, entre

otros atributos, por su escasez de espinas (Reyes el al., 2005b); sin embargo. tanto en el análisis de

ordenación, como ahora en el de clasificación, los atributos relacionados con estas estructura

destacaron como importantes dentro de la propia especie. Lo anterior coincide con el criterio de

taxónomos como Britton y Rose (1919), quienes han usado los atributos de las espinas para diferenciar

especies dentro de las series de Opuntia, e incluso la escasez de espinas fue fundamental para decidir

que Ficus-indicae fuera una serie independiente de Streptacanthae (Britton y Rose , 1919; Reyes el al.,

2005b). Por su parte , Colunga el al. (1986), al utilizar métodos multivariables para analizar variantes de

Opunlia, también encontraron que la presencia o ausencia de estas estructuras fue fundamental para

diferenciar conjuntos de grupos; además, estos autores encontraron que los atributos relacionados con

la disposición, cantidad y dimensiones de las espinas, también fueron importantes en la conformación

de los grupos de variantes espinosas. Así, todo indica que los atributos relacionados con las espinas,

pueden ser de valor alto para la clasificación de Opunlia, incluso de especies casi inermes como o.
ficus-indica, a pesar de ser atributos probablemente alterados por la domesticación.

El grupo 8, definido desde el nivel 2, lo integraron los atributos forma del fruto (l9FFOR),

profundidad de la cicatriz floral (25FCCP) y número de semillas abortivas (36FSNA). Estos atributos

tuvieron VO extremos inferiores en el segundo eje de ordenación (Cuadro 3). Es posible que estos

atributos estén directamente correlacionados entre sí; es decir, un fruto con un alto número de semillas

abortivas genera poca cantidad de pulpa (Nerd y Mizrahi , 1994), dicha escasez de pulpa propicia que el

fruto tenga una cicatriz floral profunda, lo cual a su vez probablemente altera la forma del fruto . Así ,

por ejemplo, la variante 20TeAsSN (cultivar Telokaha), con 306 semillas abortivas, tiene la cicatriz

floral más profunda (1.04 cm); en contraste, la variante 1OSoRuEf (cultivar Solferino 2589), tiene en

promedio 2.5 semillas abortivas por fruto y su cicatriz es de 0.48 cm, profundidad ligeramente inferior

al valor medio (Cuadro 1).

El grupo 1, definido desde el nivel 3 de clasificación, lo formaron dos atributos del cladodio, su

forma (O 1CFOR) y la cantidad de gloquidios (11COCA); estos dos atributos tuvieron los VO extremos

superiores en el eje dos de ordenación (Cuadro 3). En relación con la forma del cladodio, cabe señalar
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que los productores y comerciantes distinguen los cuatro cultivares principales para nopal ita por la

forma del c1adodio; en efecto, el c1adodio es rómbico en el cultivar Atlixco, elíptico en el Milpa Alta ,

elíptico y oblongo en los Telokaha y obovado en el cultivar Copena V l . En relación con la cantidad de

gloquidios, se observó que los cultivares tradicionales otomíes Telokaha más apreciados para nopalito,

presentan más gloquidios que los cultivares comerciales Atlixco y Milpa Alta.

El grupo 2 se definió en el nivel 4 de clasificación y lo integraron atributos relacionados con los

colores de la cáscara del fruto (27FCCO) y de la pulpa (29FPCO); ambos tuvieron los va extremos

inferiores en el primer eje de ordenación (Cuadro 3). El color del fruto puede fácilmente asociarse a

otras características del propio fruto y del resto de la planta; así , en general con la domesticación se ha

favorecido la diversificación de colores (Hawkes. 1983). Por otra parte , el color del fruto ha sido un

atributo importante para clasificar especies de Opuntia (Britton y Rose , 1919; Bravo, 1978) y Bravo

(1978) lo usó para distinguir seis variedades hortícolas de o. ficus-indica (que luego equiparó con

variedades botánicas). Sin embargo. Reyes el al. (en preparación) encontraron que el uso exclusivo de

los colores de la cáscara es insuficiente para clasificar la variabilidad existente en dicha especie. Así,

sin subestimar el color del fruto con fines de clasificación específica o infraespecífica, se debe evitar

usarlo como criterio único.

En el grupo 7, segregado en el nivel 5 de clasificación, sólo se incluyeron atributos del fruto: peso

del mismo (22FPES) y de la pulpa (28FPPE) y el número de semillas normales (35FSNN). Los pesos

del fruto y de la pulpa están altamente correlacionados con la cantidad de semilla normal (Aguilar el

al ., 2003 ; Pimienta y Mauricio, 1989), ya que la pulpa se deriva principalmente de la envoltura

funicular de la semilla normal (Archibald, 1937; Pimienta y Engleman, 1985).

Ninguno de los atributos incluidos en los grupos del 3 al 6 destacó en el análisis de ordenación.

Los dos atributos del grupo 3, formado en el nivel 6 de la clasificación, tienen en común las aréolas,

uno en relación con su cantidad en el c1adodio (08CANC) y el otro con su densidad en el fruto

(24FCAD). Orea (1986) encontró en variantes espontáneas relacionadas condiversas especies de

Opuntia en su ambiente natural (principalmente de las series Streptacanthae, Leucotrichae y

Robustae), que la densidad de aréolas en el c1adodio destacó en el análisis de componentes principales.

Por su parte, Colunga et al. (1986) encontraron que la densidad de aréolas en el fruto sobresalió en la

primera función discriminante canónica; así, este atributo les permitió separar las especies de la series

Streptacanthae y Ficus-indicae. Finalmente, Kiesling (1999) destaca que, al menos en los materiales de

Argentina, es fácil distinguir a o. ficus-indica de otras especies, gracias a su escasez de aréolas en el
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fruto . Con base en lo precedente, es posible que la densidad de aréolas sólo sea una variable de interés

comparativo en análisis interespecífico.

El grupo 6 se conformó en el nivel 7 y lo integraron los atributos color del cladodio (02CCOL) y

densidad de sus aréolas (09CADE), además del diámetro del pericarpelo (17LPDI) yel peso de la

cáscara del fruto (23FCPE). El color del cladodio es un atributo que se debe considerar con reservas.

Las variantes de o. ficus-indica para nopal ita presentan con mayor frecuencia cladodios verde olivo

(color Munsell 7.SGY), en tanto que las variantes para fruto suelen tener cladodios verde pálido

(2.SGY). Sin embargo, esta tendencia puede ser sólo un reflejo de las diferencias de calidad del

ambiente (humedad y nutrientes) y manejo para la producción, pues las plantas para nopalito son

mantenidas en estado juvenil, con cinco a diez cladodios plenamente desarrollados que generalmente

producen sólo brotes vegetativos, suelen cultivarse en condiciones más favorabl es y el suelo de las

plantaciones se mantiene con una capa gruesa de estiércol , que equi vale a unos 840 t ha- I (Garc ía 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 más restrictivos y sólo se les aplica de 3 a

S t ha-1 de estiércol (Savás, 1995). Con respecto al peso de la cáscara del fruto (23FCPE), Pimienta y

Mauricio (1989) encontraron que las variantes de solar tienden a tener cáscaras más pesadas que las

variantes comerciales. Si bien en las variantes comerciales la cáscara es menos pesada, puede ser a la

vez resistente a los daños asociados con la cosecha, transporte y almacenamiento (Javier y Mart ínez,

1997).

Los grupos 4 y S se conformaron hasta el nivel 8 de clasificación. El grupo 4 incluye los atributos

diámetro del fruto (21 FDJA), dulzura de la pulpa (30FPDU) y grosor (33FSGR), así como dureza de la

semilla (37FSDU). Tal y como encontró Aguilar (2003), hay una relación directa entre el grosor y la

dureza de la semilla, características más indeseables que su tamaño o el inconveniente necesario de su

abundancia. Posiblemente la dulzura se relaciona sólo débilmente con la domesticación, pues si bien se

ha reconocido cierta tendencia hacia frutos dulces (Colunga el al. , 1986), se encuentran frutos con

valores altos de °Brix tanto en especies silvestres como en variantes cultivadas (principalmente de la

serie Streptacanthae) (Valdez el al., 1996).

El grupo S fue el más numeroso, pues incluyó 14 atributos: del cladodio, el área (03CSUP),

longitud (04CALA) y anchura (OSCAAN) de las aréolas, distancia entre hileras de aréolas (06CADI) y

número de hileras de aréolas (07CANH); del nopalito, prominencia del podario (12NPOD) y longitud

de la hoja (13NHLO); de la flor, longitud del pericarpelo (16LPLO), número de lóbulos del estigma

137



(18LLOB); del fruto, longitud (20FLAR), grosor de la cáscara (26FCGR), longitud (31FSLO) y

diámetro (32FSDI) de la semilla normal y número total de semillas (34FSNT). La mayor parte de estos

atributos no se relacionaron con los patrones más notables revelados por la ordenación con el Decorana

y tampoco parecen ser atribut os con utilidad para la clasificación de las variantes infraspecíficas

estud iadas .

Conclusiones

La variabilidad de los atributos morfológicos de o. ficu s-indica es amplia y la de algunos de ellos

está directamente relacionada con las presiones de selección probablemente ejercidas durante el

proceso de domesticación. En dicho proceso destacan , en primer lugar, de acuerdo con el eje uno de

ordenación, 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 domesticación han

tendido a incrementarse y las espinas setosas del nopalito, el número de semillas abortivas y la

profundidad de la cicatri z floral en el fruto, se han reducido. El eje tres confirma que con la

domesticación , la cantidad de gloquidios del cladod io se ha incrementado y que el número de aréolas

con espinas en el cladodio se ha reducid o. La clasi ficación de los 37 atributos estudiados generó ocho

grupos. Los atributos que podrían ser más útiles para el reconocimiento de estas variantes

infraespecíficas con distinto grado y propósito de domesticación son: a) del cladodio, la forma, el

número de aréolas en una cara, el número de aréolas con espinas y la cantidad de gloquidios; b) del

nopalito , el número 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 cáscara, el peso de la pulpa, el

color de la pulpa, el número de semillas normales y el número de semillas abortivas. Los atributos

probablemente ajenos al proceso de domesticación y por ello con mayor valor para la sistemática del

género son: los atributos florales , la longitud de las hojas de los nopalitos y el número total de semillas.
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VARIACIÓN MORFOLÓGICA
DE Opuntia (CACTACEAE) EN RELACIÓN

CON SU DOMESTICACIÓN EN LA ALTIPLANICIE
MERIDIONAL DE MÉXICO

JUAN ANTONIO REYES-AGÜERO, JUAN ROG~LIO AGUIRRE RIVERA
y JOSE LUIS FLORES FLORES

E I género Opuntia (.1'<'11.\"11

stricto¡ está formado por
189 especies (Anderson.

20011. Las 83 especies mexicanas de este
género (Guzmán el al .. 2003') han sido
agrupadas en 17 series (Br avo. 1971!).
Regi stro s arqueobotánicos respaldan una
correlación de Opuntia con Horno sapiens
mayor que 9000 años (Callen. 1(66). En
el neolítico del sur de la Altiplanicie. hay
evidencias de domesticación de O. [icus
indica (Bravo. 1978) . En el norte de la
Altiplanicie el paleolítico persistió hast a
que los conquistadores españoles funda
ron pueblos y comunidades (s. XV y
XVlJ. y crearon un ambiente para 01'11/1 
Tia inédito en esa región : los solares o
huertos de traspatio. Desde ent onces. las
nopaleras de solar en esta región han sido
la síntesis del esfuerzo de generaciones
de recolectores. quienes han acopiado lo
más útil o atractivo de las nopaleras sil
vestres (Figueroa el al.. 1980). A media
dos del s. XX. en la Altiplanicie Meridio
nal se inició el establecimiento de planta
ciones comerciales con algunas variantes
de solar. que ya suman más que 50000ha
para tuna y más que 10500ha para nopa-

lito (Mondrag ón y P ércz. 1994). Así. en
México existe gran riqueza de variantes
de Opuntia con diferente grado de do
mesticación. desde las recolectadas o
plantadas como cercos vivos y bordes de
taludes de parcelas y las propias de sola
res. hasta de plantaciones comerciales
(Figueroa ,'1 al .. 19lW; Colunga el al .•
1986 ; Rodríguez y Nava . 19(8).

La Altiplanicie Meridio
nal (Figura I l. ubicad a en el centro-norte
de México. tiene una superficie de
-300000km=. E...tá conformada por nume
rosos valles separ ados por serran ías y su
altitud media es de 2000m; está limitada
por las Sierras Madre Occid ent al y Orien
tal. al sur por la Cordillera Ncovolc ánica y
al norte por serranías de dirección NO-SE
que la separan de la Altiplanicie Septen
trional. Comprende parte de los estados de
Zacatccas. San Luis Potos í. Aguascalicn
les. Jalisco. Guanajuato. Querétaro. Hidal
go. Miehoacán )' el Distrito Federal
(Tarnayo. 1988). Su clima es seco estepa
rio; en los valles y laderas inmediatas pre
valecen los matorrales xer ófilos y en las
serranías los encinares y piñonarcs (Rzc
dowski, 1978). De las 83 espe cies mcxica-

nas de Opuntia . 29 se distribuyen en esa
Altiplanicie (Guzmán ('1 al . 2(03) y algu
nas. corno O. strcptacantha y O, leucotri
chao son dominantes fison ómicas del tipo
de vegetaci ón natural conocido como ma
torral crasicaulc o nopulera (Rzedowski,
1978).

El interés inicial por la
domesticación de Opuntia se centró en espe
cular sobre las especies ancestrales de O.
ficus-indica (serie Ficus-indicac), la especie
con mayor grado de domesticación (Reyes
el al.. 2IX)..I ). Bravo (1978) señaló que algu
nas especies de la serie Streptacanthae,
como O. hyptiacantha, O. lasiacantha. o.
megacanthu y O. streptacantha, tenían tam
bién algún grado de domesticación. Otras 15
especies con grado variable de huma
nizaci ón, algunas de las series ya menciona
das (o. undulata y O. crassa de Ficus
indicuc: (J , chavena, o. joconostle y o.
pachona de Streptaranthae), y de series dife
rentes. como Dillenianae (O. cantabrigien
sis). Elatiores (O. fuliginosa v; Leucotrichae
(O. leucotriclun. Macdougaliane (O. atropes
y O, vetutinos. Phaeacanthae (o. rastren ú.
Robusrae (O. m!JIISfIJ y O. cochinera) y To
mcntosac (O. guilanchi y O. tomentosa¡ fue-
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• Considera ndo la superficie del cladodio como horizontal

TABL A I
ATRIBUTOS MORFOLÓGICOS EVALUADOS EN 243 VARIANTES DE Opuntia

tras de varia ntes de Opuntia que : 1) fue
ran apreciadas y cultivadas por sus
c1adodios (ta llos desa rro llados, no ligni fi
cados. utilizados como forraje ), nopalitos
(cladodio s jóvene s o inm aduros con hojas
verdaderas, con sum idos como verdura) o
por sus frut os (con pulp a abundante y
dulc e, y cáscara delgada, denominados
tunas; o frutos con pulpa reducida, pero
con cáscara gruesa y ácida, llamados
xoconostles); 2) fueran reconocidas con
nombres comunes inequívocos por los re
colectores y cultiv adores de nopal ; y 3)
formaran , preferentemente. parte de plan
taciones de so lar o comercial es (algunas

Altiplanic ie Merid ional

Atributo y unidades de medida Promed io Amplitud Coeficiente
o moda de variación

-------- - - - - -
Cladodio

Longitud (cm) 34,13 17.17-60 ,00 18,35
Anchura (cm) 20.91 12,17-29.33 15,21
Grosor (cm) 1,88 0.65-3,70 31,82
Longitud de las aréolas (cm) 0.38 0.23-0,80 19.38
Anchura de las aréolas (cm) 0,28 0,17-0,52 24,02
Distancia entre aréolas (cm) 3,15 1.06-6,23 20,41
Número de hileras de aréolas en una cara • 9.70 4,17-15.33 16,86
Número de aréolas en los márgenes 6 1,36 25,67-226,33 30,13
Número de ar éolas cm? 0.16 0,05-0,82 50.64
Número de ar éolas con espinas 54,84 0,00- 153,83 51,18
Número de espinas por aréola 3,03 0,00-9.67 52,87
Número de espinas radiales (0-20")* 0.72 0,00-5, 17 129,51
Número de espinas difusas (21-74°)* 1,68 0,00-5,50 67,68
Número de espinas erectas (75-100°)* 0.64 0.00-3.17 74.28
Longitud de la espina más larga (cm) 1.63 0,01-3,68 47,83
Longitud de la espina más corta (cm) 0,85 0,01- 1,86 50,32
Número de espinas con longitud <0,99cm 0.78 0.00-5,33 105,86
Número de espinas con longitud de 1,0 a 2,99cm 2,17 0,00-6,17 62,10
Número de espinas con longitud >3,Ocm 0,08 0.00-2,00 342,43

-----
Nopalito

Número de espinas por aréola 0,73 0.00-3,00 83,66

Fruto
Longitud (cm) 6,52 2.75- 11,27 22.95
Anchura (cm) 4.78 2,32-6,82 16,23
Peso (g) 88,05 7,56-237,95 45,46
Número de aréolas cm? 0,87 0,04-4,00 46,03
Profundidad de la cicatriz floral (cm) 0,44 0,03- 1,04 46,03
Diámetro de la cicatriz floral (cm) 2,30 1,31-3,47 16,31
Peso de la cáscara (g) 41,32 7,04-104 ,27 41,20
Grosor de la cáscara (cm) 0,65 0,14-6,12 82,93
Color Munsell de la cáscara 2,5R 2,5GY-5RP 44,87
Longitud de la pulpa (cm) 4,88 1,15-8,70 28,76
Anchura de la pulpa (cm) 3,96 0,75-6,10 23,4 1
Peso de la pulpa (g) 44.26 0,50- 145,10 56,95
Color Munsell de la pulpa 2,5R 2,5GY-7,5RP 46,75
Dulzura (OBrix) 12,95 1,74-18,92 18,62
Longitud de las semillas normales (cm) 0,40 0,27-0,51 11,31
Anchura de las semillas normales (cm) 0,34 0,23-0 ,44 10,22
Número total de semillas 218.81 16,00-518,40 37,98
Número de semilla s abortivas o estériles 35,30 0,17-306,00 122,21
Peso total de las semillas 2,85 0,02-8,94 43.75
Peso de las semillas normales 2.70 0,02-8,53 42,88
Peso de las semillas abortivas 0,22 0,00-1.49 97,38
Dureza de las semillas normales (kgf) 161.77 24,33-434,00 48,92

:. ¡ -.

1 "0• • •

". . "'.'"
.........

.... .. .. .. ..
p~ ... -::- ...

ron analizadas por Figueroa el al. (1980) o
Colunga el al. (1986). Posteriormente se han
documentado 144 variantes adicionales de
Opuntia. denominadas y apreciadas por los
recolectores y cultivadores de nopal de la
Altiplanicie Meridional. pero difícilmente
asignables a una especie en particular.

La impo rtancia económi
ca adquirida por el nopal en México, sus
numerosas variantes utilizadas. su ampl ia
variedad morfológica y el interés de
fitomejorad ores motivó varios estudios
(Colunga el al.. 1986; Valdez el al., 1997 ;
Aguilar el al.. 2003) sobre su variación
morfológica. En estos análisis, el área de
procedencia de las variantes fue el Alt ipla
no Potosino-Zac atec ano , esto es, - 15% de
la Altiplanicie Meridional ; las variantes. de
6 a 66, se identificaron solo ocasionalmen
te con nombres científicos; se ana lizaron
de 2 a 33 atributos; y las técnic as estadís
ticas utili zadas fueron análisis de varianza.
ordenación (componentes principales) y
clas ificación (agrupación aglomerativa).

Aunque se ha avanzado
en el estudio de la variabilidad morfológi
ca de Opuntia , en especial de sus órganos
de interés económico, de esos trabajos se
puede colegir que el atraso en la taxono
mía de Opuntia se debe al supuesto implí
cito de que solo la selección natural ha in
fluido en dicha variabilidad. Por ello, el
objetivo del presente trabajo es analizar a
la vez la variabilidad de atributos morfoló
gicos con o sin interés económico de nu
merosas variantes de Opuntia, para contri
buir a dilucidar su taxonomía y el proceso
de su domesticación.

Materiales y Métodos

De septiembre 1998 a
agosto 200 2 se realizaron exploraciones
en el área de estudio para obtener mues-

Figura l. Unidades orogé
nicas (números arábigos) y
regiones geom órficas (nú
meros romanos) de México
(Tamayo, 1988).
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TABLA II
PROCEDENCIA DE LAS VARIANTES DE Opuntiu ESTUDIADAS

Localidad. municipio " delegaci ón. estado Lat N/ Long ° Altitud Número
(msnm j de recolect as

Milpa Alta . Milpa AIIa. Distrito Federal 19"1)" I lJI)"tl)" 2ó(XI l
Chapingo. Texcoco, Méx ico 19"30' / 911"52' 2250 24
San Martín de las Pirámides. S .M.P.. México 19"42' I 98"50' 2280 7
Axapusco, Axapusco. México 19"43' / 98"45' 2350 3
E l Salt o. Epazoyu can. Hidalgo 20''0 r I 98"~8' 20(Xl I
Real del Monte. Real del Monte . Hidalgo 20"0/l' / 9X"S4' 2fióO l
Chicavasco. Actopan. Hidal go 20" 1)" I 911"S7' 2020 15
El Rincón. El Arenal. Hidalgo 2r1'16' I 9ll"54' 2(X10 I
Gonz ález, Gonz ález. Sa ntiago de Anaya, Hidalgo 20"23' I %M'SIl' 2060 ')

El Nith, lxrniquilpan, Hidalgo 20"29' I <jI)"1 l ' 20ÓO 2
San Andrés Dabox tha. Cardonul, Hidalgo 2(l"3I' I lJ9"OJ' 20tX) 10
San Luis de la Paz. San Luis de la Paz. Guanajuaw 2 1"IS' /IOO"3I ' 2020 ó
Las Papas de Arri ba . Ojuelos. Jalisco 21"4Y I IOI".N" 2280 18
El Sitio . Pinos . Zacateca, 2 1"S7' I 101"35' 2 1')0 1
La Montesa , Villa Garcia. Zaciuccas 22"03' I 101"4')' 21g0 14
El Rucio. Villa Garc ía, LICaleCaS 22,,(J')' I 101"57' 21lJO I
La Victoria . Pinos. Zacatecas 22"IS' /101 "37' 2130 4
Trinidad Norte. Pinos, Zacatecas 22"27' I 101"31' 214lJ <¡

Las Arci uas, Trancoso. Zacaiccas 22"43' I 102"21' 2 190 3
La Pila. San Luis Potosí. San Luis Potosí n"02' / lOtr:'i2' Ill70 IX
Pozos. San Luis Potosí. San Luis Potosí 22"Oó' / 100"4ó' IX<JO 14
Palma de la Cruz. Sole dad de G. S.. San Luis Potosi 22"13' I IIXr'52' IX50 ')

Cd . de San Luis Potosí. San Luis Potos í 22"09' / IOO'5S' 1870
.,

Los Rete s, Mexquitic de Carmona. San Luis Potosi' 22"IS' / 101"04' 1950 1')
San Elias , Armadillo de los Infante, San Luis Potosí 22"18' I IOO"4ó' 1950 7
La Mantequilla. San Luis Potos í. San Luis Po tosí 22"25' / IIX)"52' 18S0 1I
Loma Larga. Ahualulco, San Luis Potos í 22"26 ' / 101"09' 1940 9
Charco del Lobo. Moctezurna. San Luis Potosí ~2"35' / 101"10' 1950 R
El Palmar. Villa de Arriaga, San Luis Potosí 22"54 ' / 1010lS' 2170 1I
Potrero. Real de Catorce. San Luis Potosí 23"42 ' / IIxr51' 2430 3
Albercones, Dr. Arroyo. Nuevo León 23°42' I HXl"l.r 1840 2

Total 243

se obtuvieron e n nopa leras si lvestre s y
p la ntaciones ex perimentales) . Se hicieron
483 recolectas. cada una con materiales
de 6 p lantas . En cada planta se evalu ó un
c1adodio de 2-3 años de edad. con evi 
dencias de que ya hubie se tenido brotes
vegetativos ylo reproduc tivos , un nop a líto
y un fru to mad uro . O rig ina lmente se co n
sideraron 118 atribu tos. pero tras análi sis
de ordenación preli mi nares . fueron elimi
nados los de bajo coeficiente de varia
ción. redundan tes o con valores de orde
nación intermedios. Así. sólo se co nserva
ron 42 atribu tos morfológicos (Tabla I),
I.as observaciones y med ici o nes de las
ar éolas se hicieron en la zona central de
un a de la s caras del cladodio. Las medí 
cienes hasta 15cm ve realizaron con
ca librado r d ig ita l y las mayores con c inta
mét ric a metál ic a . La definic ión de col ores
de cl adod ios y frutos se bas ó e n tablas
Munscll t 1954. 1977 1. Lo s frutos y s us
partes se pesaron en una balanza digital.
La dureza de las semillas se evalu ó con
una máquina de compresión Instron®
1000. Las recolectas. debidamente pr epa
radas como espec ímencs . se depositaron
e n el herbar io SLPM de la Universidad

478

A utónoma de San Luis Potosí. La matriz
básica de variantes por atributos sc some
tió a ordenación y clasificaci ón: con ello.
se descart ó casi la mitad de las recolectas
por in formación incomple ta. igual proce 
den c ia y nombres idé nticos o simi lares . y
por semejanza morfol ógica según la clasi
ficación preli minar. Así. la ma tri z defini
tiva se integr ó con 19 atribu tos del
cladod io , uno del nopalito y 22 de l fruto
de 243 variantes recolectad as en 31 loca
lidades de sie te estados de la Altiplanicie
Meridional (Tabl a 11).

La informaci ón de la
matriz definitiva se orden ó con el an álivis
de correspondenci as sin tendencia (Dcco
rana) y se clasific ó e n form a jerárquica.
d ivis iva y polit ética con el program a
Twinspan (M cCunc y Metfo rd . 19991.
Los re sultados de los anál isi s se inte rpre
taron con base en los manuales de los
programas (Hill . 1979a. b) y en las ap li
caciones dc ambos programas t Aguirrc.
1989). Cada eje está integrado por las
243 varian tes . dispuestas seg ún su va lo r
de ordenación . Los patrones significa tivos
en la or de naci ón con el Decoranu se re 
conocen por su coeficiente de determina-

ci ón (proporci ón de la varracron exp lica
da por la ordenación 1 a trav és de la rela 
ci ón en tre la d istancia euclidiana del es
pacio no reducido de los datos y el espa
cio de la ordenación (McCune y Mefford,
1999). Una vez reconocidos di~hos patro
nes. cada eje () gradiente de ordenación
se dividió e n S partes o segmentos. de
acuerdo con su s valores de ordenaci ón,
segun Aguirrc (1 9R9 1; la cantidad de va
riantes por seg me nto varió de 2 a 149 .
Finalmente. en lo s tre s primeros ej es se
~scrioit:ron los :' segmentos o quimos
(s iem pre y c uando presentaran alguna
ten de ncia de ordenación identificable a
simple vista): primero los dos quimos ex 
tremos. luego el intermedio y al tin a l los
segmentos 2" y 4°. E n promedio. cada seg
mento se integr ó co n 4H.ó variantes. Las
descripc ion es de los qui ntos 2". J" Y 4" se
basaron so lo en las 10 variantes de la
zona intermedia: en e l m ismo sentido. en
los segmentos extremos 1° y S" se co nsi 
deraron solo las d ie z variantes extremas.
Como en los gradientes los cambios son
su tiles. se observ ó qu e con 10 va riantes
de los extremos de los segmentos 1" Y 5",
Y 10 variantes in termedias de lo s demás
segmentos, se facilitaba el reconocimiento
de las te ndenc ias en la variación morfoló
gi ca y la naturaleza de cada g radie nte .

La clasificación con e l
.Twinspan se basa en atributos que resul
tan ser prefereuciales (HiII. 1979b): así .
las variames de cad a grupo formado por
el Twinspan comparten ciertos atributos .
Dentro de éstos hay algunos altamente
prcfcrcncialcs que a su vez sirven como
atributos indicadores y acentúan la afini 
dad e ntre va riantes de un grupo y la dife
re ncia entre pares de grupos (Agui rrc ,
1989 ). Los at rib utos indicadores se utili 
zaron pa ra describi r y d iscut ir la c lasifi 
cación res ulta nte .

Resultados )' discusión

AS/>ecl'I.\· descript ivos

Las especies del 98.76 (/'·
de las variantes fueron ide nt ificad as y
perte necen a 7 series (Tabla no. De 6 s<:
r ies ya se hab ían regist rado especies con
diferente grado de humunizaci ón (Fi 
gueroa el al., 1980; Colunga et al. ,
19X6 ): la novedad es la se rie Opuntia e.
pues U. co mpre'B'a se obtuv o en una
plantac ión experim ental. apreciada por su
nopalito en e l norte dc México. En cam
bio. no se registraron especies de la s se
rics Elariorcs . Ph acacanrhac y Tomento
sal' , señaladas por Figueroa <'1 al. (1980)
Y Colunga el al . t 19R6l. La representante
de Phueaca m hue e n el A ltiplano es O.
rastrera . no pal silvestre aprovechado
como forraje . que se eliminó en los an áli-
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TABLA IV
PARÁMETROS DE LOS TRES PRIMEROS EJES DE LA ORDENACIÓN CON

EL ANÁLISIS DE CORRESPONDENCIAS SIN TENDENCIA (DECORANA)

Ordenación

El coeficiente de deter
minación acumulado por los tres primeros
ejes fue 0,8]3 (Tabla IV). Este valor es
suficientemente alto para sustentar la exis
tencia de los patrones, gradientes o ten 
dencias reconocidos por el análisis
(McCune y Mefford, ]999). Reyes et al .
obtuvieron un valor menor (0,63) para la
ordenación de atributos y variantes de O.
ficus-indica .

Primer eje o gradiente . El quinto supe
rior del primer gradiente correspondió a 5
variantes, 4 de O. ficus-indica y I de O.
albicarpa . En promedio, estas variantes
se caracterizan por cladodios grandes
(40,7S; 23,10 y 2.85cm de longitud, an
chura y grosor, respectivamente) ; con
aréolas en hileras distantes unas de otras
(3 ,57cm). escaso núm ero de hileras en
cada cara (8,83). baja densidad de aréolas
(0 .12cm-') y pocas ar éolas en el margen
(47,73). Solo algunas aréolas de la cara
(15'<)%) poseen pocas espinas por aréola
<0,43). Las espinas tienen posición difusa.
ocasionalmente erecta y nunca radial. y la
espina más larga mide <0.18cm . El fruto

es grande (S,46 y 5,87cm de longitud y
dmmetro, y 157,4g de peso), con cicatriz
tloral ancha (2,79cm de diámetro) . cásca
ra gruesa (0,91 cm) y pesada (63 ,52g),
con densidad baja de aréolas (O,44cm-') y
amarilla (2,5GY). La pulpa es alargada
(6.84cm) y pesada (87,4lg), representa
55 ,53% del peso total del fruto. es dulce
(14,25°Brix) y del mismo color de la cás
cara; con abundante semillas por fruto
(405,41: 32 ,8 % abortivas), y semillas nor
males largas (0,44cm). Estas variantes
fueron recolectadas en solares ; 2 se culti
van para nopalito. 2 para tuna y I para
tuna y nopalito.

En el quinto inferior se
ordenaron ]O variantes, 4 de O. strepta
cantha, 3 de O. hyptiacantha, 2 de O. jo
conostle y 1 de O. leucotricha. Estas 10
variantes presentan en promedio c1adodios
pequeños (26,73xI9,67xl,7Icm), con aré 
olas en hileras cercanas entre sí (2,32cm),
numerosas hileras de aréolas en cada cara
(l1,S7), densidad alta de aréolas
(O,33cm"), muchas en el margen (86,83).
De las aréolas de las caras 96,IS% tienen
varias espinas por aréola (5,92), en posi
ción radial. difusa y a veces erecta. de
>1,Ocm . Fruto pequeño (4,13x3,7Icm;
157,4g), con cicatriz floral pequeña
(2,02cm), cáscara delgada (O,55cm) y li
viana (22,02g), densidad alta de aréolas
(1,93cm-2) y de color rojo (2,5R); pulpa
pequeña (2,82em de longitud y 13,66g),
con peso menor que la mitad (37,05%) del
total del fruto, rojo-púrpura (7.5RP) y
poco dulce (1 1,02°Brix); pocas semillas
por fruto (1]7,79). pocas (5.39%) abor
tivas y semillas normales cortas (O,34cm) .
Seis de estas variantes proceden de
nopaleras silvestres, 3 de solares y l de
cerco vivo: todas son apreciadas por sus
frutos .

El quinto central com
prendió 93 variantes de O. megacantha
(39), O. albicarpa (25) , O. ltyptiacantha
(8) . O. robusta (5), O. lasiacantha (4) , O.
chavena y O. streptacantha (2 de cada
una). O. atropes , O. durangensis, O.
lindheimeri y O. rzedowski (1 de cada es 
pecie). 2 de un posible híbrido de O.
streptacantha x O. cochinera y 2 sin
identificar. Las 10 variantes ordenadas en
la parte media de este segmento presen
tan atributos morfológicos con valores

Valor Coeficiente de Coeficiente de Amplitud de
propio determinación determinación los ejes de

acumulado ordenación........._.._-_.._.__..-
--~._-- _._-- _..._."--_ .._-

O,D45 DA55 D,455 119
0,022 0.201 0,656 87
0.0 12 0,157 0,8 13 100

tuvieron CV de IOS,SO, 122.20 y
129,50%, respectivamente; y el número
de espinas con longitud >3,Ocm tuvo el
mayor CV (342,43%). Estos resultados
concuerdan con lo registrado para O.
ficus-indica . donde los mayores CV
(88,94. 116.30 Y 224 ,40 %) correspondie
ron a atributos relacionados con las espi
nas del nopalito (número de espinas
setosas y de espinas por aréola) y del
cladodio (cantidad de aréolas con espi
nas), respectivamente .

Según Heiser (1995) en
las plantas domesticadas los órganos y
estructuras de mayor interés humano pre
sentan la mayor variabilidad morfológica.
En Opuntia esto sucede con las espinas
del cladodio y del nopalito. Así, a la va
riabilidad reconocida de los atributos del
fruto (Colunga et al., 1986) se debe agre
gar del c1adodio la cantidad y disposición
de las espinas, y la densidad de aréolas;
del nopalito el número de espinas por
aréola; y del fruto el grosor de la cásca
ra.

,
.'

Eje
Serie Especies Número de

variantes---_._.__..__._--- -- -_ .._.....__..._..__ .._..
~ ~_._-_.

Dillenianae O. lirulheimeri 3
Ficus-indicae o. ficus-indica 30
Lcucotrichac O. leucotricha 1
Macdougalianae O. atropes 1

O. duranguensis 5
0 _jaliscana 1
o. ve/mina I

Opuntiae o. compressa 1
Robustae O. cochinera 1

O. robusta 8
Streptacanthae (J . albicarpa 51

O. megacantha 51
O. chuvena 14
o. hyptiacantha 23
O. jocouostle II
(J. lasiacantha 6
O. nuttudae 1
O. oligacantha 3
O. rzedowski 1
(J . spinulifera 1
O. streptacantha 23

Posibles híbridos O. streptacantha 2
x O. robusta

o. streptacantha
x O. cochinera

Sin identificar 3
Total 243

TABLA 1Il
IDENTIDAD TAXONÓMICA DE LAS

243 VARIANTES DE Opuntia
ESTIJDIADAS

sis preliminares por falta de datos. Las
otras 2 series tienen su distribución natu
ral en las regiones cálidas del centro-sur
de México (Bravo, 1978; Guzmán et al.,
2003), aunque también se encuentran en
solares del suroeste de la Altiplanicie
(Colunga el al .. 1986). Las series con
mayor número de variantes fueron Strep
tacanthae. que también resultó con más
especies. y Ficus-indicae, Esta riqueza de
Streptacanthae la confirma como fuente
de numerosas "variedades y formas hortí
colas" (Bravo, 1978) . A la vez, la riqueza
de variantes de la serie Ficus-indicae
concuerda con la preferencia de los culti
vadores de nopal por O. ficus -indica (Re
yes et al .. 2004) .

Los coeficientes de va
riación (CV) de los 40 atributos de natu
raleza continua (Tabla 1) fueron de 10,22
a 342,43%. La mayor parte de los atribu
tos (25) tuvieron CV entre 10,22 Y
49,90%; una cuarta parte (6 en relación
con las espinas de los cladodios, I con
su densidad de aréolas, 1 con las espinas
del nopalito y 3 con e] fruto: peso de
pulpa, grosor de la cáscara y peso de las
semillas abortivas) entre 50 ,00 y 99 .90%;
el número de espinas con longitud
<0,99cm. el número de semillas abortivas
por fruto y el número de espinas radiales
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TABLA V
GRADIEl\TTE DE DOMESTICACIÓN ASOCIADO AL PRIMER EJE DE ORDENACIÓN DE 234 VARIANTES DE Opuntia

Segmento del eje
de ordenación

Gradiente de
domesticación

+

Especies'

O. ficus-indica y
O. albicurpa

Atributos

_ ._-.._- - _._-_._----- - _._- -- - _ .._._- - _ ..._---_..._ --_._._.._--_.
Cladodio grande. con pocas hileras de areolas. densidad baja de ar éolas. pocas
aréolas con algunas espinas. espinas cortas y difusas. Fruto grande y pesado. con
densidad baja de ar éolas, cicatriz floral grande. cáscara gruesa. cáscara y pulpa amarillas.
pulpa dulce. semillas abundantes. un tercio abortiva y semillas normales largas.

2

3

4

5

(J. .ticus-indica,
O. albicarpa y
O. megacantha

O. megacatuha,
O. alb icarpa y
O. hyptiacantha

O. streptacantha ,
O. hyptiacantha,
(J. chavena y
(J. megacantha

O. strepta cantha .
O. hyptiucantha.
O. joconostle y

t o. leucot richa

*' *'

•
* *

* *

Cladodio pequeño. con muchas hileras de aréolas, densidad alta de ar éolas, todas las
ar éolas con espinas, espinas largas, radiales, difusas y erectas. Fruto pequeño. liviano.
con ar éolas densas, cicatriz floral pequeña, cáscara delgada. cáscara y pulpa rojas,
pulpa poco dulce, escasas semillas normales y abortivas y semillas normales cortas.

'En cada seg mento las especies se orde naron de mayo r a menor número de varian tes representada s.
• • Las dimensiones de los atributos morfológicos en los segmentos 2. J. Y 4 fuero n intermedios. aunque con la misma tendencia: las del 2 fueron más se
mejantes a las del l . y las del 4 a las del 5.

entre los ext remos descritos de los quin
tos superior e inferior.

En el segundo quinto se
ordenaron 56 variantes de O. ficus-indica
(26), O. albicarpa (25), O. megacantha
(3), O. comp resa y O. lindheimeri (1 de
cada especie) . Las 10 variantes de la par
te media de este qu into presen tan valo res
medios entre los de las variantes de los
segmentos central y superior, aunq ue más
próximos a es te último.

En el cuarto segmento
se dispus ieron 79 var iantes de O. strepta
cantha (18). O. hyptiacantha y O. chave 
na (12 de cada especie), O. megacantha
y O. joconostle (9 de cada una), O. du
ranguensis (4). O. oligacantha y O. ro
busta (3 de cada una), O. las iacantha y
O. lindheimeri (2 de cada una) O. cochi
llera. O. jaliscana, O. matudae, O. spinu
lifera y O. velutina ( 1 de cada especie).
Las diez variantes de la parte medi a de
este seg mento, prese ntan atr ibutos morfo
lógicos con valores entre los de los seg
mentos inte rmedio e inferior del gradie n
te. aunque más pr óximos a los de este úl
timo.

Des taca que en el seg 
ment o superior so lo se ordenaran varian 
tes de las 2 espe cies consideradas con e l
mayor grado de domesticación por
Britton y Rose (19 19). Bravo (197 8) y
Reyes et al. (200 4) ; además, en el ex tre
mo opuesto predominaron variantes que .
aunq ue presentes en ambientes humaniza
dos (Figueroa et al.. 1980; Colunga e l

al ., 1986). pertenece n a especies domi 
nantes en la mayoría de las nopaleras sil-

480

vestres de la Altiplanicie Meridional
(Rze dowski, 1978). Britton y Rose (1919)
consideraron a O. strepta cantha como en
tidad taxonómica discreta. Sin embargo,
según Bravo (1978) y Kiesl ing ( 1999)
esta especie es un complejo taxonómico
que incl uye a O. hyptiacantha , O. chave 
na, O. megacantha y O. albicarpa. con
tal variabilidad morfológica que lo hace
omnipresente en todo el gradiente.

Este primer eje de orde
nac ión parece correspo nder a un gradie n
te de domest icación en relación con el
fruto (Tabla V). En este respecto se con
firman las tendencias señaladas por Co
lunga et al. (1986) Y Valdcz el al. (1997),
que las variantes de Opuntia más util iza
das para fruto presentan cladodios gran
des y espinas escasas. así como fruto s
grandes, de colores claros. dulces y rela
tivamente menos semillas normales . A di
chas tende ncias se agrega la menor canti
dad de aréo las y espinas cortas, cua ndo
existen . y en dispo sición difu sa. La ma
yoría de estas tendenci as son parte del
síndrome de domest icaci ón más amp lia
mente reco nocido : giga ntismo dc los ór
ganos de inter és (en este caso el fruto . y
posiblemente de manera indirecta. el
cladodio). reducción de estructu ras físicas
protectoras com o las espinas, mejora
miento del aspecto y sabor dc los frutos.
y reducci ón o elimi nación de sus semi llas
(Hawkcs, 1983; Bakcr, 1971). Se ha seña
lado (Colunga el al. 1986; Mondrag ón,
2(01) el predominio de frutos de color
verd e claro en las variantes más humani
zadas. sobre los amarillo -castaño y rojo -

púrpura; en cambio , en las nopaleras es
pont áneas, predominan frutos rojo- púr
pura . La dulzura es reconoc ida como un
atributo de la calidad del fruto (Valdez el

al. , 1997 ) y si bien se confirma cierta
tende ncia a mayor dul zura dc la pulpa
con la domest icació n (Colun ga et al.,
1986), esta relación parece no ser lineal,
ya que al aumentar el tamaño del fruto
su dulzura puede disminuir (Valdez et al . ,
1997).

Ca be resaltar la tend en
cia a la red ucción de la cantidad de
aréolas en el cladodio. En Opuntia los
nopalitos y las flores surge n de yemas o
rnerist cmos areolares (Bowers, 1996).
Cada aréola gener a una flor o un nop al i
ro, pero so lo lo hace una vez; es decir. el
me ristemo se agota (Gibson y Nobel,
1986) . Sin embargo, los cladodios produ
ce n brotes flor ales o vege tativos por va
rios años, pu es so lo poc as yemas brotan
cada año . Después . la mayor producción
de brotes ocurre en los cladodios más re
cientes. de I a 2 años de edad (Gibson y
Nobel . 1986: Bowers, 1996) .

El gradiente principal de
domesticac i ón descrito se re lacion ó sobre
todo con el fruto : sin embargo, con va
riantes de O. fi cus- indica (Reyes el al..
20(4). los extremos de l primer eje de or
den ació n revel aron dos tendencias en la
domesticación : hacia variantes para nopa
lito (cladodios pequeños y con varias aré
olas con esp inas , nopal itos con algunas
esp inas y espinas serosas en sus ar éolas,
y fru to amarillo). y hacia var iantes para
fruto (cladodios gra ndes , aréolas sin espi-
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na s en el cladodio y e n e l nopalito, y iru
lOS rojos ). Agu ilar ,'1 a l . (200 3l. co n bas e
en la vari ahi lidad morfol ógi ca de las se 
millas de 403 var iantes de 0IJIIl/lia. iden 
tificaron do s tendenc ias e n s u pr im er eje
de ordenaci ón : variautes de truto-, t ipo
tuna y variantes para nopalito, de frut o
co n se m illas ab ortivas abu ndantes y poc a
pulpa.

Segund» gradiente. En el quimo superr or
de este gr ad iente se ord e na ro n 10 va 
rianrcs. 9 de O. albirurpa y I de O.
lasiarunthu. E n promedio . se ca rac te ri 
zan por tena c ladodi os largos
(43.4·kml . mu chas espinas por a ré u la
(5.021. la ma yor ía difusas y algunas
erectas . la espina m ás lar ga < 2 .3 3cm y la
ma yoría > l .ücm . Fruto g rande
<7.88x5.5Ikm : 1.\5.14g). con cicatri z i1ll'
mi puco profunda t0. 12c m 1, per o de di á
metro grande (2 .71 cm ). cá sca ra y pulpa
a m arilla s (2 .5GY \. pulpa grande
{6.5 5x4.92c m 1: semi llas largas IO.4 5cml .
numerosas (3 04 .5l y pesadas 13.99g por
fruto ). 85.lJ6% normales.

El qu imo in ferior co m
prendió 17 variantes. lJ de O. jicns -indica. 3
de O. lindheinteri , 2 de U. megacantha, I
de O. compressa y las 2 restantes de espe
cies desconocidas. Las 17 variantes se ca
racterizan en promedio por cladodios de
33 .09 cm . pocas espinas por aréola (0 .35).
'd ifusas y ere ctas en proporci ón similar. la
más larga <3.18cm. la mayoría > l .Ocm.
Fruto re lativamente pequeño (6 .31 x4. 29cm;
73,82g). con cicatriz floral profunda
(0,47cml de diámetro pequeño (2,08c m \.
cáscara roja (2.5 R) , poca pulpa
(4,43x3.31!cm). ligeramente más roja que la
cáscara (5R ): semillas largas (U.39c lII). cs
casas (178046) Y de poco peso /2 ,26g) por
fruto. 93 .36 t;¡· normales.

En el quinto intermed io
se ordenaron 105 var iantes de o. mcgacan
thu (281. O. streptacunthu ( I7 l . O. hvpt ia
cantha tI4 ). o. albirurpa ( 111. O. joconost
", l71. O. jims-il/tlim (Il). O. dllll " 'IIt1 151,

O. dW(//l g"llsis y O. IVhusla H dc cada
una) . O. ItI~iacall111<1 (3 l. (J . j tl l i .l"iwlt/. (J.

o!iganmllw y O. l'e/UliIlO (1 d~ cada ~sp~

cíe 1. y d~ los po sible s híb rido s O. .1·l l'epI<l

r'tllIllltI x O. ('(J('IIÍllt'f'(I (21 Y O. .I m 'l l/ anlll 
II/{/ \ O. ,."husl({ I I J. Lis lO vari ant es de la
parte med ia de este q uinto prllmedian
c1adod ios de 36.2 5c m. 3. 2X \~spinas por
ar¿ola, m;ís difusas qu e ere ctas. la m;ís lar
ga < l,ll-km y la mayoría > 1.0 cm . f rulo
de 6.24x'¡ .5·km y 7J.7lJg. wn cicatri z 110
ral de O,3'¡cm de profundidad)' 2.2:;cm de
diámctro. cásca ra ro ja (2.5Rl. pulpa dc
4.7Ilx3.l\5<·m . del mismo color que la cá s
cara: scmi llas de O..Wcm. 19504(j por fm to .
con peso lOta l de 2.62g y 91l.94'+ normales.

E l segundo quinto com 
prendi6 61 va ria llles de O. tllh it'tl/'1w

¡r\1EROE~fl AlIG 2005. VOL. 30 N" 1\

(3 1). O. lI1eg({r'<IIlllw ('J) . O. robus to y o.
st repuu.anthu (.¡ de ca da un a l . O. hvpt ia 
(,(1II111a l3 J. O. jirus -indica y O.
lusiucanthu 12 de cada un a ). O. atrope» ,
O. chuvcua , O. cochi nera. O. lrucotrichu
y O. sninulifcn: ( 1 de cad a espec ie I y
una no identi ficad a . l .as 10 var iant es o r
denadas e n la parte me d ia de este seg
mento presentan caru ctcn xricas con valo
res med ios e ntre los co rre sp on d ien te s a
las vari antes del prim er quimo y los de l
quinto intermedio.

En ..:1 cuarto segment o
se ordenaron 50 vari amos. 15 de O. IIJ(' 

gurnnth« . 13 de O. [nus-l ndicu, X de O.
chavcna, 5 de O. hvp tiucanthu . .¡ de o.
joconostlr, 2 de <J. oligucantha , I de ¡J.

rzcdowski, ot ra de O. strcptacanthu , y
un a últ im a de O. duranguensls. Las 10
vari antes del centro de este seg mento xc
caructcr izan por ser morfo l úgicamcmc in
termedias entre las del qu into irucrmcdio
y las del ult imo.

A pesar de s u coefi ciente
de determ inac ión rc lutivumcnic hajo (Tabl a
1VI, este segundo ej e de ordenaci ón revela
la tendencia haci a va riantes con es pi nas
larg as. abundantes y de pos ici ón difusa. y
frutos rel ati vamente gra ndes , pcrtcnccicn
te s a O. albicu rpa y O. megucantha . Esta
última es pec ie xe carac te riza por espinas
largas. hasta de _~cm (Bravo . 1978 ). La
mayor parte de las 50000ha de plantacio 
nes de nopal. estable cidas paulutinamcntc
en Méx ico desd e hac e 50 años, incl uy e
variantes de O. albicurpa por sus fruu»
grandes y dulces t Mondrag ón y P érez.
19lJ4l. Las espinas en estas varia ntes so n
indeseables para lo s fitomejorudorcs
(Mondrugón, 200 1): sin embargo. son in
dispen sables en las gr andes plantaciones
del norte de la Altiplanicie Meridional.
donde abundan vertebrados herb ívoros, s il
vcstrcs y dom esticados, qu e se alimenta n
de cladodios t Villalpando y Riojus. 200.') .
La tendenc ia a manten er variante: con es
pinas ex iste incluso en O. [icus-indica
(Rey es ct al .. 200·f) : en esta especie , pro
totipo dcl nopal sin es pinas. S<' t:nco ntrú
un gr adiente de sdc variantt:s con c1adodi os
y nopalill" prüct icamente si n t:spinas. iI

var iantcs co n es pinas. aunquc pequeñas
«I.I1<"m ) y adpresas. y nopalitos hasta <'on
2 es p inas setos as y .2 lIormales po r ar~ob

(Reye s ,'1 01.. 20(14). Así. la reducc itin o
p<'rdida de las estruc turas de proteú·i'·1I1 .
as ociada a la domcst icaci ón de mu cha.'
plantas (Baker. 197 1: Hawkes. IYXJJ. s6 10
es v<Ílida para algunas \'ariantes de UI'UI/ 
lia . pues para otras ha sido lo co nt rario.

Terca gnuliellle. El quinlo supt:rior dd
tercer cj c o gra d ie ntc co ntie ne '¡2 var ian
tes de O. IIIcgo('(lIIll/(/ ( 12 ). O. "."l'lia(,(lII 
1I /tI /9 1. (J. mhu.l'/(/ (X). (J ..\lr"I'la,-alllll'l
<7 l . O. ('(J('II i llt' rtI . n. a l/Ji t,'o r/w y O.

lasia rantha ( 1 de cada especie J y de los
po s ibles híb rid os de O. .l'lr<'{'I<I(,(IIII//(/ x
O. corhinrn¡ (21 Y O. streptacanthu \ O.
robusta ( 11. La s 10 va riantes con los ma 
yores valores de ordenación se caracteri
zan en promedio por cladudios con
a re o la s a nc has 1OA.km l. espi na larga de
2.7'km y el res to > 1.57<"111: fruto co n
c ásca ra y pulpa roj o púrpura ¡SR!') y se
mi llas du ras ( 161J . llJk g fl.

En contraste, las 2 va 
riuntc s del qu into extremo inferi or. O.
le ueotricha y O. joconostle, presentan
cladodios co n an~olas pequeñas (0 ,22
c m l . es p ina más larga de O.XOcm y el
resto >0.37cm: frut o con <',is<'ara y pul pa
amarilla (2.5(/Y ) y semillas blandas
151l.XXkgfl.

En ~I quinto interme dio
se ordenaron .¡7 variantes de O. albicar
pu ( 1Xl. U. jicus- indicu (Yl. O. joconost lc
(7 ). O. rh a vctu y O. durangucnsi s L~ de
caJa una l. O. o l ig ((('(1II111lI (2 l. O. liyptiu 
ClIII I !/(/. (J. 111eg<l('(1II111tI. O. comprcssa y
O. lindlu-inu-ri (1 de cad a especie 1 y I no
fue identifi cada . Las 10 variantes de la
parte media del segm e nto pr esentan . e n
promedio. cladudios con aréolas de
O.2Xcm de anch ura. la espina m ás lar ga
< I A4cm , la mayoría >O,65cm. fruto co n
cáscara amarilla (5Y). pulpa verde-amari 
lla (2 .5GY) y se m illas con dureza de
149,I.~kgf.

Este tercer gradiente
polariz ó a las variantes con areol as d e l
cl adod io po co anchas . espinas cortas.
frutos de co lores claros y se mi llas hlan
das en un ex tre mo. y a las varia mes con
ar éolu s del c1adodio anchas. espinas lar
g as . frutos rojos y se m illas duras en e l
extre mo opuesto, gravi tando en la ne u
tralidad de las variantes más claramente
domest icadas (s eg me nto intermedio ).
Este ej e podría corres ponde r a un gra
d iente de se lecc i ón natural hacia espe 
ci e s con es truc iurus contr as ta ntes qu e
a m e ritan mayor estudio. Cabe de st acar
que en el an álisis multivariable de 3X
" ari ant<:s dc U. jiclt .l - i ll d ictl tambi én s<'
id e m itiearo n atributos pronablcmenl e
ajenos a l proccso de domt:sti c ac ilÍn .
como los l1oraks. la lon g itu d d~ las ho
j as y e l l1limern llllal d..: semill as IRey es
," al.. 200'¡ ).

Clt /Si/i('( " ';';1I

De acuerdo con e l
dendrogram a generad o por el Twinspan
(hg ur a 2 l. la s 2.¡ J vari a ntt:s d e 0 P'tIlti((
sc cla s ific a ro n e n 76 grupo s. medi ante
l l niveles de c1asificaeiün. Cada grupo
in cl u yó de l a:; va ri a ntes . en gent: r al
de I o 2 cspeci<' s . l.os atributos con
m a yo r ulilid ad para la c1as iricaciún fu c ·
ro n la ca ll1idad de espinas radi a le s (c n
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Figura 2. Clasific aci ón de 24 3 var iantes mex icanas de Up untia spp .. co n base cn 42 atrib u
lOS morfol ógicos.

se reconocen .~ co nj u ntos de terminado s
por el fr uto y se ñalados con los numera
les I (g ru po s 01 a l fi). 2 (1 7 al 52 ) y J
(53 al 7fi) .

El con junto l . de fru tos
peque ños. co mpre ndi ó 54 variante s . la
m ayor ía 01' tun a , currespond ic nt cs a l a ~

ser ies Streptacanthue (O . strcptacuntha ,
13: O. ('11m 'el/o . 6: O, nirgacantha, :i; O,
" Yl'lia('al/llltI . 4 ; y (J , (/ / i gocall/" u . 3 1.
Leucotricha.: (O . II'UC(/Iriclw. 11. Dill eni a
nal' lO. /il/d"eillll'l' i . I J. Macdougali an ac
«(J. \'I'/ lII i l/u y n. ) UIi.\Tl llla I O.: cada cs 
p.:cie) más 3 vari ant.:s d.: .:sp.:ci.: d.:sco
nocida . El r': ~lll dd conjuntll lo integra
ro n cas i lod as las varian le~ co n frul o lip o
xo conosl !.:. d.: O. ) (/cOIIIJJllc (101. O.
dllral/gll l'l/.I'i.l' 141 . O. aff. sp il/ lI l i f {>¡-a y O.
I/Ulllld(/(, (1 d.: cada .:specie 1; d.: ellas. O.
)(/ C(/I/(/.I'I/C. U. {(tI sp ;,utlijá u y (J . IIIlI/l/-

dile so n d.: la serie Strcptacanthac y las
o tra s 2 d e la serie Mucdougalianac. El
5 .l . 7 .~ ck oc las variantes de este conjunto
prov ienen de solares , .~ 3 . 3 3'1é, de no 
paleras xilvex tre «. 5 .5 0;' de plantaciones
comerc iales y e l re sto de plantaciones ex 
pcrirncn ralcs. Este conjunto con fru to s
peque ños gener ó 2 subconjuntos en el
tercer nivel de c lasificación. el 1.1 con 2
grupos lOI Y 021 de variante s de O. /1'11

cot richa y de a lg unas especies de
xoc on ostl e co n dens idad alt a de aréol as
.n el cladodio. y e l 1.2 con 14 grupos
(03 a 16 1 de vari a ntes de O. .streptacan 
11/11 y la ma yoría de xocon osucs 10.
durun gucnsis y O. joconostle l. co n menor
denx idad de areo las . En el cuarto nivel
e ste sub conju nt o ge ner ó ... div isi o nes.
1.2 .1 con 7 g rupos (03 a (9) donde prc
domi nan varia ntes de O. streptucantha
cu yas aréo las pre sentan al menos 1 esp i
na $ 3 .0e m. y la 1.2.2 formada por 7 gru 
pos ( In a 16) con diferentes especies de
xoco no stlcx y ar éolas del cladodio co n al
l1l':IHlS I esp ina de $ 2.0clll .

El conjunto 2. con frutos
de tamaño in termed io . incl uyó I 13 va 
nantes de las se ries S tre ptac anthae l O.
mega cantha , 29; O. hvptiacantha. IX; O.
albicarpa , 13 ; O. streptacantha, 10; O.
chavena, IL O. lusiacantha , 5 y O. )oco
nostl c y O. rzedowski 1). Ficus-indicae
(O. fi rus-indica , 12), Dil lcnianac (O.
lindh eimeri. 2 l. Macdougalianae lO.
atropes y O. durangcnsis , 1). Opuntiac
lO. co mprrssu, 1) Y Robustae ¡O. robus
ta , XI: ad e más . de los posibles híbridos
O. .l'lrCI'UlC{{/ZI//11 X O. co ch ine ra (2) y O.
streptacantha X O. robusta i J l. El ó'2,ó'ií
de estas I 13 variantes provienen de sola
re s. 11.1 Y k de nopaleras silvestres y sólu
1.7<k' de plantaci ones co merciale s . De
este segundo conjunto derivaron, en el
tercer nivel de clasificación. dos s ub
conjuntos (2 .1 con aréolas grandes y 2 .2
co n ar éola s pequeñas. El subconjunto 2.1
se d ivide e n el c uarto nivel (2. 1. 1) en -4
grupo s ( 17 a 20 ) co n cáscara roj a o am a
rilla . pertenecientes a O. streptacuntlut y
especies afines; y en la divis ión 2.1 .2 en
3 grupos (2 1 a 2.1l con c áscara rojo púr
pur a oc O. ,.,,1>1/.1/1/ . También en el cu art o
nivel e l xuhconjumo 2.2 ge ne r ó la d ivi 
si ón 2.2 .1 con 2-1 grupo-, (2-1 al -1 7 ) de
es¡\inas largas. pr incipalmente de la serie
Slreplacanlha': . y 2.2 .2 co n 5 grupos de
l"~p il1 as corta!. oe O. jicl/s-il/d icII . A la
V<:7.. lo s 2-1 grupos d.: la di vis i6n 2.2 .1
fo rma ro n dos subdivi ~iones cn c l 4uinto
nivcl. 2 .2 .1 .1 d.: pulpa a larg ao a. princi
palm.:nt.: dc O. IJlhicllrpa y O. lII l'gIJCIIII
1//1/ . ) 2.2 .1 .2 dc pulpa cona. dc O. e//I/
¡·" IIt/. O. In·plitll'l/l/llltI . O. lII egl/clllu"a y
O. I/rel'llIl'Ill/llllJ .

Las 76 variantcs dcl con
junIO .~ (Figur a 2) con fruto grande perte-

Subdh'isi6o

2.2.1.2 Pulpa
f.h · :! ,J (lI,,;I11

}

2.2.1.1 Pu lpa
de h .1 7CIll

cte- Iongillld

2.2 .1
:\rct l l a ~ Jc:I
dadoóio
con csrunas
de l· :;cm

2.2 .2 Ar éo la»
del cladodi o
co n espin as
de l cm

3.1.1 Fruto aman tlc e
rojo; cicatriz ñora! de
ü. Icm; aréolas dc l
c ladodio co n 4 espin as
d ifuS.1S

3.2.1 Una espina por arécl ..

3.2.2 Sin cspm a ...

}

}

3 . 1.2 I-TUlt) ;t1l'Ul r il1(,; c icalriJ' tloea l
J~ O.4c01: ar éolas dd ctadodio
con ~ espinas difusa!'>

}

Atributos indicadores

Subcnnjuntn

3.1 Cladodio
con espina s

1.2 An...~()b.... J d
c ladodio de
O. l .u .21o."m

sin espina.....
} 3.2 Cladod io casi

tnuo
con
.:oI5g de

I'UIP;1

J
Frut o con
>l~H de

pulp a

Conj unto

Iruto ( un
1 5 - .\8~

de pulp a

, ,,

"

"

.,...
,¡.

J ~ 5 6 7 8 9 10 1I

:~~~;IIII · ·,.

Niveles de clasificación Grupos

lo s niveles de c1asi ficaci ón 5 a 10) Y el
número d e espinas por a réola del
c1adodi o (nivele s 4 a 7 y 9 ); l uego. .:1
color (en los nive les 3, 5. 6. 7 . 9 Y l O)
Y peso oc la pulpa (n ivel es l . 2 . 5. 6 Y
9 ) del frut o . Esto s atributo s . con cx ccp
ción d el co lor d e la pulpa . pre sen tar o n
co e fici e n te s de vari aci ón ult o x (Tab la / 1.
Los atrihuros c o m p le m en ta rios pa ra la
c1a~ifical'Í ón fueron . oel c lad ooio s u
long ilud. a nc h ura y gro so r. d is ta nc ia
ent re arélllas y número de a ré ol a s con
espinas : y dd fruto ~u 10ngilUd. anchu 
ra . densidad d.: aréolas. diámcl ro dc la
cicatriz noral. anchura Oc pulpa. oulzu
ra . anc hu ra d c semillas norm a!.: s. nú 
m.:ro lOlal de s.:m illas y pe so dc la s sc 
millas normales .

Con has.: .:n los 2 pr i
meros niveks oe c1asifil'ación (Fig ur a 21
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ncccn a las series Streptacunthac (o. albi 
carpa , 37: O. megacantha. 17 : O. hvpt ia
canth a y O. lusiacantha, 1j . Robustac (O.
cochinera . 1) Y Ficus -indicac (O . [icus -in 
dica . 19 ). El +t .7Y¡;, proceden de solares .
14A 7'¡;" <k plantaciones comerciales. 1.:Vr
de nopaleras s ilvestres y e l res to de pl an
raci ones experimentales . En el ter ce r nive l.
el subconjunto 3. 1 reunió 19 grupos co n
es pinas. de la se rie Strcptucanthac. y el
3 .2 a ) gru pos pnicricamcnte si n es pinas
de O. f icus-indica. En el cu art o nivel el
subconjunto 3. 1 for ma la div isi ó n 3 .1 .1 de
1.1 grupos. prin cipalmente de O. alhirurpa
y O. mcg cuanthu , y 3 . 1.2 de h grup os.
principa lmeme de o. alb icarpa. Por últi
010. e n el nivel 3. el subconjunto 3 .2 de
O. [icus-indica fortlu', dos divi siones 0.2. I
de 2 grupo s y 3.2.2 de 3 grupos 1 por la
presenc ia de una o ninguna esp ina.

E l dc xg lu sc dl.'1 dendro
gama según los atributos ind icadores dc
los distintos niveles dc clas ifi cación y las
relaciones taxon ómicas <1<: las recolectas
correspondientes . reve la el s índrome ge
neral de domesticación de Opuntiu y el
valor relativo de sus componentes o ele
mentos. Así. el incremento del pe so de la
pulpa del fruto aparece co mo el elemento
pr inc ipal de este sí nd ro me. secu ndado por
las característi cas de las ar éolas y cspi
nas. seguido a su vez por la longitud y
color del fruto , El frut o ha s ido el órga no
de mayor inter és humano y su g igantismo
el propósito principal d e la selección cul 
tural de Opuntia. En cuanto a las espin as .
solo se había reconocido la tendencia con
la domesti cación hacia va ria ntes con
cladodio s s in esp inas : en realidad este
elemento del síndrome de domes ticación
es má s complej o y con más de una rut a .
Así. en general con la domesticación se
han favorecido variantes co n espinas más
cortas, menos abundante s (menos esp inas
por aréo la y menos ar éolas co n espinas)
y con disposici ón menos molevta (rad ia l
o difusa) para quienes recolectan o cose
ch an lo s frutos . Pe ro en las variantes con
fruto gr ande la abundanc ia <k espinas
presenta tre s rut as : aus e ncia to ta l. pre se n
ci a reduc ida o mínima y pe rsistenci a del
número normal por ar':ola. es dc cir. la
ca ntilbd de es pi nas qu e non nal men te tie 
ne n sus cllngénercs s ilvestres. Ad enüs de
la reducci ón de la densidad d e arélllas .
co n la dllmeslicaci ón se apre c ia la red uc
cilÍ n de SU tamaño. lo qu t" puede implicar
mod ifica c ion es e n lo s pa tro ne s ue ahun
da nc ia . di stribuci ón y tamañ o de
g loq uidios . estructuras que. como las l.'S
pinas . probablementl.' tienl.'n funci o nes
ad aptativ as . A estos eleml.'lllos del sínuro
me de domest ic ac ión de variantes de fru 
1,) se deh e agr egar los del sí nd ro me de
domestica ción para variallles produclllras
de nopal ito iuent iti cados en O. ficus-illtli-

¡roEROffi[J11 AUG 2005. VOL. 30 N" x

ca (Reyes 1'1 al.. ::!O(4): cladodios peque 
ño s con vanas ar éolas co n espinas .
nopalitos con a lg una s espina... y con espi 
nas setosus en s us ar éol us. y fru to a mari 
llo . con semilla." abort ivas ahundant es y
mu y poca pulpa .

Aunque el esfuerzo de
rec olecta fue d iferente para cada am bie nte ,
la proporción de vari antes de cada am 
bicnte fluctu ó de ac uerdo co n el gradiente
gener a l de domesti cación desc rito . La im 
porta nc ia rclauva de las vari antes de
nopalcras silvestres dismi nuyó del prim ero
al taca cunjumo 1.~3 ...n : 12. 17 y L V'·;.):
en ca mbio . co n las de piamaciones co me r
ciules su ced ió lo cont rari o () .5 : 1.7 y
14,4Y i,). Las di ferencias en las d imensio
nes del frut o son m;ís evidentes ent re los
materiales espont áneos y los de plantaci o
ncs comercia les . Entre varia ntes de so lar
exi ste m ayor diversidad morfo lógica. e n
espec ial en las caracrcr ísucas de l fru to (P] .
mienta y Rauu rcz. 11)1)1) 1: por e llo . fueron
más importantes en IIIS co njuntos primero
e intermedio .

La clasificaci ón autom á
tic a pe rnuuo confirmar la riqueza de va
riantes de Opuntia documentada por
Figucroa ct al. (19ROI y Rodríguez y Nav a
(199R) en la Altiplan icie Meridional de
Mé xico. pero a la vez co nstató la ut ilidad
de esto s métodos para reconocer formal
mente d ich a riqueza. De ac uerdo con la
clasificación aut om ática . las especies más
definidas son O. [irus-indica, 0 _ leurotri
C/W y O. robusta. ya que su., grupos de
variantes se conformaro n desde los prime
ros nivel es de clasificac i ón. En efecto.
Gonz ález ct a l . (2001 1 reconocieron mayor
facilidad pa ra identificar los indi vid uos de
estas es pecies .

En grupo s ce rcanos (01.
tE. 10. I::! . 14 Y I h ! de los subconjuntos
1.1 y 1.2 se clasificaron las variantes con
fruto tipo xoconostlc, aunque de diferen tes
especies. Este tipo de fruto se ha registrado
en vari as seri es (Scheinvar, 19<)91 pero ade
más de la escasez de pulpa. se revelaron
co rno atributos indi cadores la den sidad baja
de aréolas en el c ladodio (0.2 areolas por
cm :¡ y las espin as del c1adod io hasta de
2cm. Scheinvar (199lJ I ya hahía dl.'stacad o
la impol1an cia dc la dimcnsión de las espi 
nas en la lax on om ia dl.' los "oconos l les.
pero no la densidad de ar':olas .

La ahu ndancia dl' va 
rianl t"' pert.:nt:cientl.' s a t:spec ics dc la st" 
rie S lre ptacant ha e es nOloria . así cn mo lo
t:s quc eSlas variantes rcq ui rieran m ás ni
vdes de c1asili caciún para su ag rupaciún,
Ade más. las esp ec ic s de l.' sta sc ric está n
mu y hil.'n rcpresentadas l.'n los J l'o nj un 
tos: (J . slr"p'II(,(lIIf/1tI y (J . hvplill (,(lIIllw
e n lo s grupos del cllnj unto 1; O. /Il ego
n /ll f lw y O. hV)Jlitlt"l1ll 111tl en el 2: y O.
tll¡'icllr/w y O. 1I1t'¡?tlctlllflltl en el J . 1.0

anterior concuerda con el papel relevante
que se ha postulado par a O. .strrpuuantlia
en la evoluci ón c ultur a l de l género (Bra
vo . 197R l. En efect o . esta especi e se di s 
tr ibuye ampliamente en la Altiplanicie
Merid ional. pero st" encuentra de sde el
sur de la Altiplanicie Septentrional. las
e stribacion es del S istema Vuleán ieu
Transversal y hasta las laderas de la Sic 
ITa Madre de Oaxaca (Bravo . 197 R:
Guzmán 1'1 al .. 20031. Así. ha estado en
contac to con grupos human o s. tanto n ó
n.ldas como seden tario x, par a qui enes ha
sido un rec urso natura l sign ificat ivo ICa 
Ilen. 11)66 : Gon zál cz . 197 R1: por ell o .
probablemente cs un a de las pocas esp e
c ies de Opuntia regi strad as con su nom 
br e náhuatl tTccolonochnopalli¡ en el Có
d ice Florentino . Su distribu c i ón tan am
plia expl ica que sea mu y variable morto
lógicamente. lu que a su vez facilit ó su
se lecci ón artificial rClark. 197 7 : lIarlan .
1992). Probablement e la se lec c i ón cultu
ra l en la ser ie comenzó con (J..streptu 
cuuthu y postcrionncntc xc amplió a po 
bluciones de especies m ás locales como
O. hvptiacantha y O. mcgacantha, para
luego concentrarse en vari antes con frutos
grandes. asociadas anc estra lmente con V.
albica rpa y O. [icus-indica.

Los resultados confirman
que las especies con mayor grado de do 
mes ticac ió n son O. ficus-indica y O. albi 
ca rpo . as í como la relaci ón est recha de O.
[icus-indicu con las especies de la se rie
Streptacanthae, corno postularon Briuon y
Ro se ( 19 19). S in embargo, la sele cc ión ha
sido de tal inten sidad que ha y di ferencias
suficientes. morfológi cas (Reyes et al ..
20()4) Y moleculares (Labra ct al .. 2(X13¡.
que justifican mantener a O. ficus-indica
separada de la serie de la c ual parece pro 
ceder. Si bien algunas variantes de O. al 
bicarpa son de las preteridas por los pro 
ductores de tuna y más extensumeme cul 
tivadas en M éxico t Mondrag ón y P érez,
1994). no parecen ser elecciones recientes
(- 50 año s) de las poblaci ones silvestres
tMondrag ón y P ércz. 19941. Es má s pro
bable. co n ba se en la infor m ación presen
tada. que al igual qu e las vari anles dl.' O.
jinl'\ - illt/ico . las d l.' O. a lhimrpa Sl.'an el
res u ltado de un largo proceso de domesti
cación a pani r de pohl ac ion es si lvcst res
que fueron pr l.'servadas y/o modilicadas en
los so lares . de dondc fueron eleg idas para
.:stablecer pianlaciolles co mcrci ak s.

Condusiones

Las 243 var ianl l.'S ana li
zad as correspondieron a 21 l.'spl.'eies de
0l"tl/f ia . mús 2 híbridos . Las especies co n
mayor canlidad dl.' varia llles fueron O. 01
hit"lll-¡Ja. O. /Ilegar"tI/II/111. O. ./iclls.illtlit"lU'.
O. sfr"pftlt 'allfl/l/(' y O. IrvPli{/ (,(lIIflllJ . Se
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co nfi rm ó que la serie Strcptacanthac es la
fuente de numerosas vari antes de interés
económico y que O. [uns-indic« es la es
pecie con el mayor gr ado de domestica
ción. seguida por O. albicarpa .

Los atributos con mayo
res coeficientes de variación (> I (lOC";,) fue
ron : núm ero de esp ina s con <O.99cm. mí
mero de sem illas abortivas 1'111' fruto , nú
me ro de es pi nas radi ales y número de cs 
pinas con >J J km. A la vez cstos a tributos
des tacaron por su utilidad en la clasifi ca
ci ón.

El pr imer eje de ord ena 
ción correspondió a un gradiente de do
mesticaci ón . En un extremo se ubicaron
variantes co n cladodio pequeño. alta den si
dad de aréolas y tod as éstas con espin as:
frut o pequeño con cáscara delgada y roj a.
pulpa puco dulce, roja. escasas scmillas
no rma les y abortivas. Son variantes de so
lares y nop alcras si lves tres . El extremo
opuesto del gradiente lo oc uparon varian 
tes con cladod io grande. densidad baja de
ar éo las y pocas esp inas: fruto grande con
cá scara gruesa y amarilla . pulpa dulce.
amari lla . semilhLs abundantes. de las que
un tercio es ahortiva. Son variantes de so
lares y plantaciones comerciales.

En el segundo eje de 0 1'

denacíón se idelll ificó un gradieme tam
bién hacia var iallles con frulO grandc y
pesado. pero cu yo c1adod io presenta csp i
nas largas. abundan tes y de posic ión difu
sa . Son varia ntes que se usan para plant a
ciones en la parte nOJle de la Altiplanic ie
Meridional. donde abu ndan vertebrados
herbívoros.

El ter ce r eje de ord <:na
ción resaltó dos tcndeneias opucstas en las
varialll<:s cun menor humanizaci ón y por
ellu basadas en 'atribUlos probablemente
m:ís relacionados con la selección nalu r31.

Las 2·D variantes de
O{)lllllia se c!asiiicaron en 76 grupos. Los
alribulos más utili zados por la clasi lica
ción automática fueron las esp inas radia1.:s
y el número de espi nas por aré ola en el
c1adodio. así COIll O el color y peso de la
pulpa.

Elllre los elem ent os del
síndrome de dumestieaeión de 0{1II1I1ia

para fruto. ident ificados med iantc la c1 asi 
tieación . el peso de la pulpa del fruto apa 
rece co mo d pri ncip al. seL'unda dll por las
ca rac teríst icas de sus aréolas y espi nas . y
luego por su I(lngilud y L'lJlor.
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VII Discusión general

La relación Horno sapiens-Opuntia

Opuntia es un género estrechamente relacionado con la evolución cultural de Homo

sap iens en la Altiplanicie Meridional de México. Hay evidencia de la recolección y uso de

plantas de este género durante el neolítico, cuando se domesticó al menos o. ficus-indica.

También existen evidencias tanto de plantaciones de Opuntia erf la época precolombina,

como de que, a la par, se realizaban actividades de recolección de productos de nopal

(Dressler, 1953; Scheinvar y González, 1985). Durante la colonización española , o. ficus

indica fue parte de la biota domesticada que de México se llevó 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 porción de la Altiplanicie Meridional , situada al

norte de los límites de Mesoamérica. Así, los solares de esa región se convirtieron en la

síntesis del esfuerzo de generaciones de recolectores, quienes reconocieron y luego

acopiaron lo más útil o más atractivo de las extensas nopaleras, proceso que continuó

durante la colonia y el México independiente. A partir de los años cincuenta del siglo XX,

de esos solares y de los de la antigua Mesoamérica, se derivó el material vegetativo de las

variantes de Opuntia elegidas para conformar las más que 66,000 ha de plantaciones

comerciales de nopal tunero que existen en la Altiplanicie Meridional de México (Gallegos

et al ., 2003) y más que 10,500 ha para producir nopalito (Flores 2001).

Inicialmente el interés académico sobre el tema de la domesticación de Opuntia se

centró en especular sobre el ancestro de o. ficus-indica. Pero posteriormente Bravo (1978)

incluyó en la discusión 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 et al. , 1986) también

concluyeron que algunas variantes de otras especies (O. atropes, O. cantabrigiensis, o.
cochinera, O. crassa, O. chavena, O.fuliginosa, o. guilanchi , O. joconostle, o.
leucotricha, O. pachona, O. rastrera, 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 incluía 144 variantes (posiblemente cultivares tradicionales)

de Opuntia. Con el presente trabajo se agregaron otras 243 variantes con estas

características, por lo que en total se tienen registradas 387 variantes con indicios de
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influencia humana, todas ellas cultivadas o recolectadas, e identificadas con su nombre

común (Reyes et al., en proceso 1). Así, a la lista de especies de Opuntia con variantes que

tienen algún grado de relación positiva con los humanos se agregaron o. compressa, o.
duranguensis, o. jaliscana, o. lindheimeri, o. matudae, o. oligacantha, o. rzedowski, o.
sp inulifera y los híbridos probables o. streptacantha x o. robusta y o. streptacantha x o.
cochinera. Con ello, se tienen 29 especies (más dos híbridos) de O!JUntia que presentan

variantes con algún grado de selección artificial.

En relación con los ambientes de domesticación, se confirmó que el solar contiene la

mayor riqueza de variantes. Esto ya había sido registrado en el altiplano potosino

zacatecano (Figueroa, 1984), en el Valle del Mezquital (Rodríguez et al., 1987) y en el

Bajío (Colunga et al., 1986). En efecto , en el presente trabajo , el 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 aún contienen la reserva de variantes disponible para eventualmente

satisfacer las demandas diferentes de nuevos mercados.

Para explicar el proceso de domesticación de Opuntia es útil considerar el modelo de

vegecultura o cultivo y domesticación 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 domesticación suele ser instantánea. Es

decir, una vez que se encuentra una planta con características sobresalientes, ya sea un

híbrido , un extremo de la variación, un poliploide, un mutante o un organismo con alguna

mutación somática, se le puede rescatar y proporciona un medio más favorable (ya sea en

las mismas parcelas de cultivo o en el solar del domus) , y la domesticación tiene un efecto

inmediato.

Según Pimienta y Muñoz (1995) , los habitantes de las zonas áridas y semiáridas de

México , en general, fueron los primeros domesticadores del género Opuntia . En la presente

investigación se postula que el grupo étnico indígena otomí es el que ha jugado un papel de

primer orden, tanto en la domesticación como en la dispersión de las variantes de Opuntia a

diversos lugares del Altiplano Meridional.
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Biología de la reproducción

Tanto la reproducción sexual como la multiplicación vegetativa de Opuntia se

originan en las aréolas . A partir de los meristemos localizados en estas estructuras, se

diferencian yemas que formarán nopalitos, los cuales como cladodios maduros pueden ser

propágulos. También brotan meristemos capaces de formar flores (Bowers, 1996). En el

análisis multivariable de las variantes de Opuntia spp. efectuado efl este estudio, destaca en

el primer eje de ordenación una tendencia hacia la reducción en la cantidad de aréolas en el

cladodio asociada a la selección artificial. En Opuntia cada aréola genera una flor o un

nopalito, pero sólo 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 domesticación producen

brotes florales o vegetativos durante varios años, pues sólo pocas yemas brotan cada año.

Después, la mayor producción de brotes ocurre en los cladodios más recientes, de uno a dos

años de edad (Gibson y Nobel , 1986; Bowers, 1996).

La posibilidad de la domesticación instantánea (Harlan, 1992) de Opuntia, radica en

su potencial de multiplicación vegetativa. En efecto, en contraste con la reproducción

sexual , la multiplicación vegetativa en Opuntia parece ser menos compleja (prácticamente

sólo requiere partes vegetativas, por lo general grandes y protegidas con espinas) y con

mayores probabilidades de lograr individuos adultos (Aguirre, 1970; Mandujano et al.,

2001; Bobich y Nobe1, 2001a). De hecho , este método de propagación es el más utilizado

por los cultivadores de Opuntia. El inconveniente de la multiplicación vegetativa es que

produce organismos genéticamente idénticos a la planta madre, lo cual en general

disminuye la variabilidad poblacional y en condiciones naturales implica, además, menores

posibilidad de dispersión (Bobich y Nobel , 2001a; 2001b). Sin embargo, como se destaca

en este estudio , es por medios vegetativos como Horno sap iens ha dispersado Opuntia por

el mundo .

En contraste, la reproducción sexual parece ser más compleja y menos segura, pues

involucra más órganos, estadios y procesos, hasta lograr individuos adultos (Barbera et al.,

1991, 1992, 1994; Nerd y Mizrahi, 1995; Mandujano et al., 1996, 1997; Pimienta y del

Castillo, 2002). Las ventajas de la reproducción sexual es que produce individuos

genéticamente únicos , y por 10 tanto permite incrementar la variabilidad genética, y que la

especie pueda diseminarse con mayor facilidad (Montie1 y Montaña, 2000). Seguramente
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que por todo lo anterior, el cultivo de variantes de Opuntia en solares y plantaciones se

establece predominantemente en forma vegetativa. Durante el trabajo de campo no se

identificó ninguna variante de Opuntia en solares que hubiera procedido de semilla, como

si lo encontraron Colunga et al. (1986), en solares del Bajío.

Una de las razones que se ha esgrimido para explicar la abundancia de híbridos entre

especies de Opuntia es la simpatría de poblaciones diversas en las ñopaleras silvestres y en

los solares (Pimienta y Ramírez, 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 sólo propician tigmotaxis hacia el estilo o usan los lóbulos del estigma como

plataforma para posarse , pueda favorecer la polinización cruzada (del Castillo, 1999). Sólo

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 específica para

alguna especie de Opuntia. Lo anterior sugiere que un aislamiento reproductivo asociado a

polinizadores específicos es improbable. Es de destacar la carencia de estudios sobre

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

Taxonomía y variabilidad morfológica en Opuntia ficus-indica

Opuntia ficus-indica es la especie de nopal con el mayor grado de domesticación.

Esta especie puede ser distinguida de los demás miembros del género por la presencia

combinada de cladodios usualmente elípticos de grán 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 sistemáticas de

esta especie, explicar su origen, establecer su ancestro silvestre , así como sus relaciones

sistemáticas con las especies emparentadas más cercanamente, es un reto complicado pues

la especie ha sido sometida por miles de años a presiones de selección cultural, por

diferentes grupos humanos, en ambientes distintos y con propósitos diversos. Además, 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 simpatría artificial , lo

cual probablemente ha favorecido procesos de hibridación. Asimismo, su distribución
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geográfica original se ha modificado dramáticamente (Figueroa el al., 1979; Colunga el al. ,

1986; Pimienta y Muñoz , 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

el al . (2003) realizaron análisis 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, según los resultados mostrados en la presente investigación, esta

última especie también presenta domesticación avanzada. Autores de las últimas revisiones

taxonómicas del género y la familia, como Hunt (1999) YAnderson (2001), también

consideran a o. ficus-indica diferente de o. albicarpa, de o. megacantha y de o.
streptacantha. Así, en concordancia con Hunt (1999), Anderson (2001) Y Labra el al .

(2003) , y con base en la combinación de los caracteres vegetativos y reproductivos

diferenciales mencionados anteriormente, en la presente investigación se considera a o.
ficus-indica como una entidad taxonómica diferente de o. albicarpa, de o. megacantha y

de o. streptacantha.

La característica diagnóstica principal de o. ficus-indica ha sido la ausencia total o

parcial de espinas (Shreve y Wiggins, 1964; Correll y Johnston, 1970; Bravo, 1978;

Wiggins, 1980; Scheinvar, 1995); sin embargo , otras diferencias importantes encontradas

son las mayores amplitudes en las dimensiones de los cladodios, el mayor número de

hileras de aréolas , aréolas más largas, mayor longitud del pericarpelo, y el mayor ancho y la

mayor variabilidad de colores del fruto.

Aún falta mucho por conocer de las relaciones sistemáticas de o. ficus-indica, pues

para ello es imprescindible el estudio sistemático de todas las especies incluidas en las

series Streptacanthae y Ficus-indicae. Además, se deben incluir en la evaluación

numerosos cultivares de o. ficus-indica existentes en otras regiones de México

(principalmente de Pueb1a-Oaxaca y Occidente del país) y en la propia altiplanicie, para
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analizar toda su variación morfológica. Estudios etnobotánicos sobre las relaciones entre

los otomí y Opuntia, particularmente o. jicus-indica, podrían proveer de información

fundamental para dicho estudio.

Por otra parte, el análisis con métodos multivariables de las variantes de Opuntia

ficus-indica mostró todo el gradiente de su variabilidad morfológica. Los extremos de dicho

gradiente parecieron corresponder a cada una de las dos principales tendencias en la

domesticación de la especie: hacia variantes para nopalito (cladodios pequeños 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 el cladodio y en el nopalito , y frutos rojos). Aguilar el al. (2003) , al analizar con

métodos multivariables 403 variantes de 26 especies diferentes de Opuntia, con base sólo

en atributos de la semilla, también encontraron que las dos tendencias de ordenación más

claramente definidas fueron hacia variantes para fruto o para nopalito. Así, para el caso de

o. ficus-indica, aplica la afirmación de Anderson (1960) , de que la variabilidad

morfológica de una especie domesticada está directamente relacionada con la cantidad de

usos diferentes a los que ha sido sometida.

En relación 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 más estructuras de defensa en el cladodio yen el

nopalito, se preserven ahí porque presentan otras cualidades no evaluadas en el presente

estudio, las cuales justifican su incorporación y preservación en ese ambiente tradicional de

cultivo. En el solar se ha registrado la mayor riqueza regional de variantes de Opuntia,

incluidas casi siempre varias de o. ficus-indica (Figueroa et al., 1979; Mauricio, 1985;

Colunga et al. , 1986). Por su parte, las variantes de plantaciones ordenadas en ambos

extremos destacan por ser de las más apreciadas comercialmente; así, en uno de los

extremos está el cultivar para nopalito Atlixco y en el extremo opuesto destacan variantes

comerciales para fruto, como Tuna Roja Lisa de San Martín de las Pirámides, Rojo Liso de

San Elías y Rojo Pelón de San Diego de la Unión.

En el gradiente secundario destacaron variantes con atributos complementarios a los

resaltados por el primer eje. Así, se apreció una tendencia hacia variantes de solar ,

cultivadas por sus frutos , con cladodios verde pálido , ovalados y rómbicos , con una alta

159



cantidad de aréolas, ninguna de ellas con espinas, pero sí con abundancia de gloquidios;

nopal itas 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; nopalitas con hojas largas; y frutos

pequeños, con pulpa poco dulce, abundancia de semilla abortiva y semilla normal pequeña.

En breve, con base en el análisis de las tendencias de ordenación expuestas y lo

presentado por Reyes et al. (en proceso 2), se establece que el síndrome de domesticación

en o. ficus-indica presenta dos modalidades: a) En las variantes seleccionadas para

nopal ita, el cladodio es pequeño, 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 , pequeño, con pulpa poco dulce, semilla abortiva abundante y semilla

normal escasa y pequeña. b) Las variantes seleccionadas para fruto tienen cladodio grande ,

ovalado a rómbico, verde pálido, con alta cantidad de aréolas, ninguna de ellas con espinas,

pero sí con abundancia de gloquidios; el nopalito es inerme; el fruto es rojo, grande, con

semilla normal grande y abundante. Algunas de las características del síndrome relacionado

con el fruto, coinciden con lo expresado por otros autores (Peralta, 1983; Mauricio, 1985;

Colunga et al. , 1986; Pimienta y Ramírez, 1999); en cambio, no se había reconocido o

postulado un síndrome relacionado con el uso de Opuntia para nopalito. Al respecto, sólo

Colunga et al. (1986) habían señalado a o. atropes, como la especie apreciada en la región

del Bajío mexicano, por su nopalita delgado, con epidermis tomentosa, de color verde

claro, espinas aciculares escasas y erectas, podarios prominentes, parénquima con mucílago

escaso, poco fibroso y de oxidación lenta después de cortados.

Por otra parte, la variabilidad morfológica de una especie domesticada siempre es

notablemente más amplia y generalmente mayor que la de sus congéneres silvestres

(Pickersgill y Heiser, 1976) y, a la vez, esa variabilidad está directamente relacionada con

la diversidad de usos a los que ha sido sometida la especie (Anderson, 1960). Así, en el

análisis de la variabilidad de o. ficus-indica, si bien no se contrastaron poblaciones

silvestres y domesticadas, los coeficientes de variación (CV) de varios atributos, como

número de semillas abortivas, número de cerdas y de espinas aciculares en el nopal ita 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 sólo 34 variantes de o. ficus

indica, se formó un número relativamente alto (12) de grupos.

Por otra parte, la clasificación automática de variantes es consistente con la realidad

observable en esta especie, en términos de su riqueza y propósitos de su cultivo; a la vez,

revela la importancia de atributos morfológicos hasta ahora desestimados para la

comprensión de la variabilidad de la especie y la precisión en la identidad tradicional de sus

cultivares. Sin embargo, en la conformación de los grupos se presentaron tres aspectos

destacables: a) Cultivares que en la clasificación preliminar pertenecieron a grupos

diferentes y que en la clasificación definitiva formaron parte del mismo grupo (fue el caso

de cultivares Milpa Alta, Atlixco , Rojo Pelón y Telokaha), Es muy probable que al

reducirse la redundancia de variantes, el análisis de la matriz depurada permitiera que

cultivares preliminarmente separados, se agruparan mejor con sus semejantes morfológicos.

b) Variantes aparentemente 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 Telokaha (con variantes en otros tres grupos).

El denominador común de los tres cultivares con variantes representadas en grupos

diferentes es que son de distribución muy amplia, los dos primeros en la Altiplanicie

Meridional y el tercero en la región del Valle del Mezquital, Hidalgo. Además, dentro de

los cultivares Milpa Alta y Atlixco existen variantes cuya nomenclatura más comúnmente

utilizada por técnicos y propietarios de plantaciones, se basa sólo en atributos como la

forma del cladodio y el color del fruto, lo cual, como se evidencia en las claves dicotómicas

presentadas en la sección correspondiente, es insuficiente para distinguirlos a todos. En

cuanto al cultivar Telokaha, y en general a las numerosas variantes otorníes de Opuntia, el

problema puede ser aparente, pues se requieren estudios etnobotánicos detallados, con

énfasis en la nomenclatura y en criterios de selección, y de su clasificación tradicional. e)

Cultivares que al recolectarse se consideraron como diferentes , pero en las clasificaciones

se ubicaron en un mismo grupo. Este fue el caso de los cultivares Amarilla UACh, Copena

CE12 y Copena F1 (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, sólo constituyen

cultivares tradicionales o posibles segregantes destacados de sus cruzas simples (Reyes el
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al., 2004), que en este caso serían del cultivar Milpa Alta. Algo semejante sucede con el

cultivar Copena VI, el cual parece corresponder o derivarse de una variante del cultivar

Telokaha de la región del Mezquital, Hidalgo . En efecto, según Barrientos (1981) , para

desarrollar las Copena él recolectó especímenes de Opuntia sin espinas en la región de

Ajacuba, Hidalgo .

En uno de los primeros grupos de la clasificación, caracterizado por tener los frutos

más grandes, se incluyen dos de las variantes 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 más ampliamente cultivadas en

México, corresponden a cultivares tradicionales otomíes Telokaha; es decir, que el grupo

otomí del Valle del Mezquital ha sido el principal domesticador de variantes de Opuntia

jicus-indica, y probablemente de otras especies como Opuntia albicarpa.

Con base en el análisis de clasificación de o. jicus-indica se mostró que la propuesta

nomenclatural de Bravo (1978) es insuficiente para denominar aun a los cultivares

considerados en este estudio, pues se basa únicamente en algunos atributos del fruto .

Además, es dificil complementar o corroborar la información de Bravo, pues en el herbario

MEXU no se localizaron los especímenes respectivos, ni se cuenta con sus descripciones

botánicas formales . Así, la nomenclatura estrictamente tradicional para o. jicus-indica es

poco conocida, la común es imprecisa y la botánica es insuficiente.

Sin embargo , debido al carácter parcial y exploratorio del presente trabajo, faltan

recolectas de la especie de la misma región estudiada y de otras regiones del país; esto

impide asignar categorías taxonómica formales a los 12 grupos encontrados.

Los atributos que podrían ser más útiles para el reconocimiento de las variantes

infraespecíficas con distinto grado y propósito de domesticación son : a) del cladodio, la

forma , el número de aréolas en una cara, el número de aréolas con espinas y la cantidad de

gloquidios; b) del nopalito , el número de espinas aciculares y setosas por aréola; e) del

fruto, la forma, el peso, la densidad de aréolas, la profundidad de la cicatriz floral , el color

de la cáscara, el peso de la pulpa, el color de la pulpa, el número de semillas normales y el

número de semillas abortivas. Los atributos probablemente ajenos al proceso de

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

semillas.

Variación morfológica de Opuntia (Cactaceae) en relación con su domesticación en la
Altiplanicie Meridional de México

Hasta finales del siglo pasado , se consideró que la enorme variabilidad morfológica

de Opuntia impedía una identificación taxonómica confiable de la mayoría de sus variantes ;

por ello, lo más común era tan sólo el registro de sus nombres vernáculos (Figueroa, 1984;

Colunga el al., 1986), a veces acompañados con fotografías (Rodríguez y Nava, 1998;

Fernández el al., 2000). Autores como Bravo (1978) , Britton y Rose (1919) y Puente

(1992) señalaron las dificultades taxonómicas en este género , en especial de las especies

que, al parecer , han sido utilizadas por los humanos , a través de miles de años. Aunque

Bravo (1978) ya había reconocido la necesidad de incluir en el análisis taxonómico del

género el papel de la domesticación, es posible que una de las limitaciones para

comprender la taxonomía de ciertas especies fue suponer que sólo las fuerzas relacionadas

con la selección natural habían influido en su evolución, pues todo indica que nunca se

consideró el papel de la selección cultural. Así, queda claro que acercarse a la comprensión

del proceso de la domesticación de Opuntia es aproximarse a la solución de su problema

taxonómico. Con base en ello, en el presente trabajo sí se logró identificar un alto

porcentaje de las recolectas. Primero se realizó una identificación preliminar, con base

principalmente en las claves de Bravo (1978), aunque también se usaron las de otros

autores (Puente , 1992; González el al. , 2001; Scheinvar, 2001) pero considerando

amplitudes morfológicas más grandes que las consignadas por dichos autores. Luego , con

la ayuda de métodos multivariables, principalmente de clasificación, la identificación

preliminar se cotejó y confirmó para algunos casos , pero para otros se tuvo que revisar y

corregir. Al final del proceso , se logró identificar la especie del 98.76 % de las 243

recolectas.

Las especies encontradas pertenecen a siete series de Opuntia. De seis series ya se

habían registrado especies con diferente grado de domesticación (Figueroa, 1984; Colunga

el al. , 1986); la novedad al respecto es la serie Opuntiae, pues o. compressa se obtuvo de

una plantación experimental, en donde se tiene por el aprecio a su nopalito en el norte de

México (Talavera, 1997). Las series con mayor número de variantes fueron Streptacanthae
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y Ficus-indicae, y la primera también resultó con más especies. Esta riqueza de

Streptacanthae parece confirmarla como la fuente de muy numerosas "variedades y formas

hortícolas" (Bravo, 1978:324).

El análisis multivariable realizado reveló un gradiente de domesticación en relación

con el fruto. Al respecto, se confirmaron las tendencias señaladas por varios autores

(Peralta, 1983; Mauricio, 1985; Colunga el al., 1986; Reyes el al., 2004) en el sentido de

que las variantes de Opuntia más utilizadas para fruto presentan cladodios grandes y

espinas escasas, y frutos grandes , de colores claros, dulces y con una proporción 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 disposición difusa. La mayoría de

estas tendencias son parte del síndrome de domesticación más ampliamente reconocido,

como el gigantismo de los órganos de interés (en este caso el fruto, y posiblemente de

manera indirecta, el cladodio), la reducción de estructuras físicas de defensa, el

mejoramiento del aspecto y sabor de los frutos y la reducción o eliminación de su semilla

(Hawkes, 1983; Baker, 1971). También es de destacarse lo que han señalado otros autores

(Colunga el al., 1986; Mondragón, 2001; Reyes el al., 2005a) sobre el predominio de frutos

de color verde claro en las variantes más domesticadas , sobre los amarillo-castaño y rojo

púrpura; mientras que en las nopaleras espontáneas , predominan los frutos rojo-púrpura .

En un extremo del gradiente de domesticación se ordenaron, precisamente, variantes

de las dos especies que han sido consideradas con el mayor grado de domesticación: o.
ficus-indica y o. albicarpa (Britton y Rose, 1919; Bravo, 1978; Reyes el al., 2005b). En el

extremo opuesto predominaron variantes que aunque presentes en ambientes como los

solares (Figueroa, 1984; Colunga el al., 1986), pertenecen a especies dominantes de la

mayor parte de las nopaleras silvestres de la altiplanicie: o. streptacantha, o. hyptiacantha,

o. joconostle y o. leucolricha (Rzedowski , 1965; López el al., 1977). En la parte

intermedia del gradiente se ubicaron especies como o. megacantha y o. chavena .

Resultó interesante encontrar que un segundo gradiente reveló la tendencia hacia

variantes con espinas largas, abundantes y de posición difusa, y frutos relativamente

grandes , pertenecientes a o. albicarpa y o. megacantha. Las espinas en estas variantes han

sido consideradas como indeseables por los fitomejoradores (Mondragón, 2001). Sin

embargo, dichas espinas son indispensables para la protección de los nopales en las grandes

164



plantaciones del norte de la Altiplanicie Meridional, donde abundan vertebrados

herbívoros, 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 del nopal

sin espinas, se encontró un gradiente que abarca desde variantes con cladodios y nopalitos

prácticamente sin espinas, hasta variantes con espinas, aunque pequeñas (menores de 1.0

cm) y adpresas, y nopal itas hasta con dos espinas setosas y dos espinas aciculares por

aréola. Así, la reducción o pérdida de las estructuras de defensa, asociada a la

domesticación de muchas plantas (Baker, 1971; Hawkes , 1983), sólo se encontró válida

para algunas variantes de Opuntia, pues para otras ha sido lo contrario.

En general, se reveló claramente el síndrome general de domesticación de Opuntia.

El incremento del peso de la pulpa (fruto) aparece como el elemento principal de este

síndrome, secundado por las características de las aréolas y espinas del cladodio, y seguido

por la longitud y color del fruto. Así, el fruto ha sido el órgano de mayor interés humano y

su gigantismo ha sido el resultado principal de la selección cultural de Opuntia. En cuanto a

las espinas del cladodio, sólo se había reconocido la tendencia con la domesticación hacia

variantes sin espinas; en realidad este elemento del síndrome de domesticación es más

complejo y con más de una ruta. En las variantes con fruto grande la abundancia de espinas

presenta tres rutas, la ausencia total , la presencia reducida o mínima y la persistencia del

número normal por aréola. Además de la reducción de la densidad de aréolas, con la

domesticación también se aprecia la reducción de su tamaño, lo cual puede implicar

modificaciones en los patrones de abundancia, distribución y tamaño de gloquidios,

estructuras que al igual que las espinas, probablemente tienen funciones adaptativas. A

estos elementos del síndrome para variantes.de fruto , se deben agregar los del síndrome

para nopalito identificados en o. ficus-indica (Reyes et al., en proceso 2): cladodios

pequeños con varias aréolas con espinas, nopal itas 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 proporción de

variantes de cada ambiente fluctuó de acuerdo con el gradiente general de domesticación

descrito. Así , la importancia relativa de las variantes de nopaleras silvestres disminuyó de
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33.33 % en el extremo basal del gradiente, hasta 1.3 % en el extremo de mayor

domesticación; en cambio, con las de plantaciones comerciales sucedió lo contrario,

aumentaron de 5.5 % a 14.47 %, respectivamente. En efecto, las diferencias en las

dimensiones del fruto resultan más evidentes al comparar los materiales espontáneos y los

de plantaciones comerciales (Peralta, 1983; Mauricio , 1985). Entre variantes de solar existe

mayor diversidad morfológica, en especial en las características del fruto (Pimienta y

Ramírez, 1999).

De acuerdo con los análisis efectuados, las especies más definidas son o. ficus

indica, o. leucotricha yo. robusta. En efecto, diversos autores (Puente , 1992; González et

al., 2001) han reconocido explícita o implícitamente, la mayor facilidad para identificar los

individuos de estas tres especies.

Es notoria la abundancia de variantes 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 evolución cultural del género (Reyes y

Aguirre, en prensa) . En efecto , esta especie se distribuye ampliamente en la Altiplanicie

Meridional , pero se encuentra desde el sur de la Septentrional, las estribaciones del

Sistema Volcánico Transversal y hasta las laderas de la Sierra Madre de Oaxaca (Bravo ,

1978; Rzedowski, 1978; Guzmán et al., 2003). Así, esta especie ha estado en contacto con

varios grupos humanos, tanto nómadas como sedentarios, para quienes ha sido un recurso

natural significativo (Callen, 1966; González, 1978; Scheinvar y González, 1985). Su

distribución tan amplia explica que o. streptacantha sea muy variable morfológicamente,

lo cual a su vez pudo facilitar su selección artificial (Clark, 1977; Zohary, 1984; Hadan,

1992). Así, probablemente la selección cultural en la serie comenzó con o. strep tacantha,

posteriormente se amplió a poblaciones de especies más localizadas, como o. hyptiacantha

y o. megacantha, para luego concentrarse en variantes con frutos grandes , asociadas

ancestralmente con o. albicarpa y con o. ficus-indica.

En general , las hipótesis planteadas en la presente investigación pudieron ser

contrastadas. Con respecto a la primera de ellas (El análisis documental de la relación

Horno sapiens-Opuntia proporciona las pistas principales sobre los propósitos de la

selección cultural y sobre los atributos morfológicos que pudieron ser alterados durante la

domesticación), se localizaron 55 publicaciones que permitieron comprender el avance que
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hasta finales del siglo XX se tenía en relación con los procesos de la selección cultural de

Opuntia y sobre los atributos morfológicos que pudieron ser alterados durante la

domesticación. Sin embargo, la información hasta entonces disponible era insuficiente para

entender con mayor precisión el proceso de domesticación de Opuntia. Por ejemplo, no se

han realizado trabajos que exploren en detalle los archivos de los siglos XVI y XVII, sobre

la colonización de la parte norte de la Altiplanicie Meridional y que pudieran dar cuenta de

los vegetales y, en forma más particular, de los nopales que llevaron consigo los

colonizadores. Tampoco hay suficiente información sobre los atributos morfológicos que

pudieron ser alterados durante la domesticación. La mayor parte de los trabajos reseñados

sólo dan cuenta parcial de la riqueza de variantes de Opuntia, sin la identificación

taxonómica correspondiente y por lo general , muy circunscritos a presentar sólo detalles del

fruto . Estas insuficiencias en la información hacen más difícil el análisis de los documentos

históricos sobre la selección cultural de Opuntia.

. En relación con la biología de la reproducción, el reunir y analizar la información para

discutir la hipótesis correspondiente (La polivalencia en la reproducción de Opuntia se

relaciona con su gran riqueza específica, su amplia distribución geográfica y ecológica y su

relativa facilidad para su domesticación), permitió una mayor comprensión de los procesos

de reproducción, y cómo éstos permiten explicar, aunque sea parcialmente, el éxito

evolutivo del género Opuntia . Se reunió información básica que permitió la comprensión

de problemas como la alternancia anual de la producción (cuando las plantaciones producen

alternadarnente, nopalitos y tunas), así como la dinámica de los meristemos areolares en la

reproducción vegetativa y sexual. También fue de interés constatar que la relación 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 híbridas y

a la vez la imposibilidad de aislamiento reproductivo natural en Opuntia . Es notoria la falta

de trabajos de investigación sobre biología de la reproducción 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 reproducción del género, lo cual

probablemente facilitó la domesticación de algunas de sus especies y variantes.

En el análisis de la domesticación de Opuntia, es ineludible el tema relacionado con

o. jicus-indica, por lo que se elaboró una hipótesis al respecto (El análisis comparativo de
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las variantes de o. ficus-indica, la especie con mayor domesticación, puede facilitar la

comprensión del problema de la domesticación de Opuntia y allanar dificultades para el

tratamiento del conjunto numeroso de variantes con distinto grado de humanización

supuesta y pertenecientes a varias especies). Así, fue útil el ejercicio de delimitar

taxonómicamente dicha especie, incluso elaborar una descripción botánica detallada de la

misma, incluyendo carácterísticas registradas en la mayor parte de sus variantes, y analizar

con métodos multivariables su variabilidad morfológica. El estudiar únicamente 38

variantes de una sola especie, con base en 37 atributos , facilitó primero , avanzar en la

comprensión de los métodos estadísticos utilizados y la selección más cuidadosa de los

atributos a considerar en análisis posteriores (como se expresa en el párrafo siguiente), y

luego comprender las tendencias en los procesos de domesticación y la identificación de

dos síndromes de domesticación en la especie, uno para nopalito y otro para tuna. Esto a la

vez permitió identificar atributos que, al parecer, han permanecido inalterados por la

domesticación y por ello pueden tener valor taxonómico significativo.

Finalmente, respecto a la hipótesis última (La comparación de un gran número de

poblaciones de especies diferentes con distinto grado supuesto de humanización a través de

atributos usuales en las claves taxonómicas, más los relacionados con los órganos de interés

humano, puede revelar los elementos del síndrome general de domesticación de Opuntia,

así como los atributos morfológicos con mayor valor taxonómico al haber permanecido

inalterados por la domesticación), el análisis de 243 variantes de 23 especies, con base en

42 atributos morfológicos, permitió reconocer más claramente el síndrome de

domesticación de Opuntia, relacionado con el fruto. Lo interesante es que las tendencias de

domesticación para fruto son al menos dos, y que ambas tienden hacia frutos grandes, pero

una es con variantes sin espinas (principalmente de o. ficus-indicai y otra con variantes con

espinas (principalmente de o. albicarpa) . La primera se relaciona con ambientes

fuertemente humanizados, con mayor control de vertebrados herbívoros , 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 herbívoros, silvestres o domesticados,

ambientes propios de la parte norte de la Altiplanicie Meridional. Pero además, con base

en los análisis de ordenación, se propone que, en general, el gradiente general de

domesticación de variantes silvestres, a variantes domesticadas, se inicia con variantes de
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o. streptacantha, continúa con variantes de o. hyptiacantha, en la parte central se

presentan variantes de o. megacantha, luego de o. albicarpa y por último, de o. ficus

indica. El reconocimiento más preciso de este gradiente requiere de métodos de evaluación

y análisis que lógicamente 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
Agapostemon texanus
Anthophora californica
Anthophora montana
Apis mellifera
Aspohondylia betheli
Augochlorella neglectula
Bombus pennsylvanicus
Cephalocolletes rugata
Coccus axin
Corixella texcocana
Dactylpius coccus
Diadasia australis
Diadasia diminuta
Diadasia opuntiae
Diadasia patagonica
Diadasia rinconis
Liometopumapiculatum
Lithurge apicalis
Lithurge gibbosus
Lithurge littoralis
Lithurge rufiventris
Megachile amica
Megachile casadae
Megachile concinna
Megachile dentitarsus
Megachile montivaga
Melissodes coreopsis
Melissodes tristis
Perdita azteca
Perdita bicolor
Ptilothrix fructifera
Ptilothrix tricolor
Aves
Corvus albus
Corvus capensis
Corvus corax
Geospiza conirostris
Geospiza difficilis

(Vachal) Halictidae
Cresson
Cresson
Cresson
L.
Cockerell
Cockerell
DeGeer
Urban
Llave
Jaez,
Costa
Creson
Creson
Cockerell
Creson
Cockerell
Mayr.
Cresson
Smith
Cockerell
Friese
Cresson
Cockerell
Smith
Sladen
Cresson
Robertson
Cockerell
Timberlake
Smith
Holmberg
Holmberg

Statius Müller
Lichtenstein
L.
Ridgeway
Sharpe
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Autoridad(es)
Gould
L.
Ridgeway
Gould
Swainson
Brehm

Cord
L.
Say
Woodhouse
Meams
Merriam
L.
Donald Ryder
Blumenbach
Hartley
Rafinesque
Boddaert
Allen
Shaw
Kerr
G. Cuvier
Baird
Baird
L.
Bennet
Erxleben
Thomas
Allen

Apéndice. Continuación
Especies
Geospiza scandens
Mimus polyglottos
Nesomimus macdonaldi
Nesomimus parvulus
Toxostoma curvirostre
Turdus philomenos
Mamíferos
Antilocapra americana
Bison bison
Canis latrans
Chaetodipus penicillatus
Dipodomys merriami
Dipodomys nelsoni
Homo sapiens
Lepus californica
Loxodonta africana
Neotoma albigula
Odocoileus hemonius
Odocoileus virginianus
Oryzomis bauri
Ovis canadensis
Papio ursinus
Peccary tajacu
Perognathus flavus
Peromyscus eremicus
Rattus rattus
Spermophilus spilosoma
Sus domesticus
Sus scrofa spp. castelianus
Sylvilagus floridanus
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 Intemational Plant Names Index
(http://www.ipni.orglindex.html)
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Especies
o. chavena
o. chlorotica
o. cochinera
o. compressa
o. curvispina
o. crassa
o. discata
o. duranguensis
o. echios
o. edwardsii
o. engelmannii
o. erinacea
o. excelsa
o. ficus-indica
o.fragilis
o. fuliginosa
o. galapageia
o. glaucescens
o. grahamii
o. grandis
o. guilanchi
o. helleri
o. hyptiacantha
o. jaliscana
o. joconostle
o. lasiacantha
o. leucotricha
o. lindheimeri
o. littoralis
o. macrorhiza
o. matudae
o. maxima
o. megacantha
o. megarhiza
o. megasperma
o. microdasys
o. occidentalis
o. oligacantha
o. pachona
o. pachyrrhiza
o. phaeacantha
o. polyacantha

Apéndice. Continuación
Autoridad(es)
Griffiths
Engelm. & 1.M. Bigel.
Griffiths
J.F. Macbr.
Griffiths
Haw.
Griffiths
Britton & Rose
1.F. Howell
V.E. Grant & K.A. Grant
Salm-Dyck
Engelm. & 1.M. Bigelow
Sánchez-Mej.
(L.) MilI.
(Nutt.) Haw.
Griffiths
Hens .
Link & Orto
Engelm.
Hort. Angl. ex Pfeiff.
Griffiths
K. Schum. ex Robinson
A. Web.
H. Bravo
A. Web.
Hort. Vindob. Ex Pfeiff.
OC.
Engelm.
Britton & Rose
Engelm.
Scheinvar
MilI.
Salm-Dyck
Rose
Howell
(Lehm.) Pfeiff.
Engelm. & J.M . Bigelow
Hort . Vindob. Ex Pfeiff.
Griffiths
H.M. Hern., Górnez-Hin. &
Engelm.
Haw.
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Apéndice. Continuación
Especies
o. prasina
o. prolifera
o. pumila
o. quimilo
o. quitensis
o. rastrera
o. retrorsa
o. robusta
o. robusta varo larreyi
o. rzedowskii
o. schotii
o. spinosior
o. spinulifera
o. stenopetala
o. streptacantha
o. stricta
o. strigil
o. sulphurea
o. tomentosa
o. trichophora
o. undulata
o. velutina
o. violacea
o. viridírubra
Stenocereus pruinosus

Autoridad(es)
Speg.
Engelm.
Rose
K. Schum.
F.A.C. Weber in Buis
F.A.C. Weber
Speg.
Wendl.
(F.A.C. Weber) Bravo
Scheinvar
Engelm.
(Engelm.) Toumey
Salm-Dyck
Engelmann
Lem.
(Haw.) Haw.
Engelm.
G.Don
Salm-Dyck
(Engelm. & 1.M. Bigelow) Britton
Griffiths
F.A.C. Weber
Engelm.
(F. Ritter) C. Schlindwein
(Otto) Buxb.
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