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RESUMEN 

La sistemática emplea diferentes tipos de datos y se desempeña en un marco de evidencias con dos 

objetivos principales: i) descubrir y describir especies y ii) determinar las relaciones filogenéticas de 

estas especies. En este trabajo, se estudiaron a las especies estrechamente relacionadas del grupo 

Pilosocereus leucocephalus s.s., desde una perspectiva sistemática, para atender la circunscripción 

taxonómica de las especies. Además se exploraron sus relaciones filogenéticas y se evaluaron sus 

preferencias climáticas. Para ello, se utilizaron varias líneas de evidencia y un muestreo 

representativo a lo largo de la amplia área de distribución geográfica de este grupo en México 

tropical y América Central, evaluando diferentes criterios de especie y métodos. Se analizaron un 

total de 21 caracteres morfológicos (16 cuantitativos y cinco cualitativos) con métodos 

multivariados y en el análisis filogenético se utilizaron tres marcadores de cloroplasto (rpl16, trnL-

trnF, petL-psbE) y un marcador nuclear (AT1G18270). También se incluyó un análisis de evidencia 

total con datos morfológicos y moleculares y se utilizaron tanto métodos correlativos como 

cuantitativos para estimar el nicho ecológico de las especies, utilizando 41 variables ambientales (18 

climáticas, 17 edáficas y seis topográficas). Con base en tres criterios para la delimitación de especie, 

utilizando datos morfológicos y moleculares, fue posible reconocer a los siguientes seis taxones: P. 

alensis, P. chrysacanthus (incluye a P. quadricentralis), P. collinsii, P. cometes (incluye a P. 

leucocephalus), P. gaumeri y P. purpusii. Además, esta nueva delimitación de especies es congruente 

con la divergencia de sus nichos ecológicos. La utilidad de varios criterios de especie así como la 

combinación de caracteres morfológicos y moleculares apoyaron en la delimitación de especies. Sin 

embargo, las relaciones filogenéticas entre las especies del grupo no pudieron ser resultas y siguen 

siendo inciertas. Dentro del género Pilosocereus, el grupo de estudio es apoyado como monofilético 

con especies distribuidas principalmente en los bosques tropicales estacionalmente secos de 

Mesoamérica. Cada una de las especies habita en condiciones ambientales particulares que influyen 

en su distribución geográfica y la mayoría de ellas pueden estar delimitadas por barreras geográficas 

y ecológicas detectadas en otros estudios con un enfoque filogeográfico. Finalmente, se presenta 

evidencia, con base en diferentes datos, para una nueva circunscripción de las especies del grupo P. 

leucocephalus s.s. y proveer de una revisión taxonómica. 

Palabras clave: análisis multivariados, Cereinae, delimitación de especies, filogenia, Mesoamérica, 

nicho ecológico, Pilosocereus. 



Página | 2  
 

ABSTRACT 

Systematics uses different kind of data and works in an evidence framework with two major aims, 

the first is to discover and describe species, while the second is inferring the phylogenetic 

relationships of them. In this work, the closely related species of P. leucocephalus group s.s. were 

studied from a systematic perspective to address the species taxonomic circumscription. In addition, 

their phylogenetic relationships and the species climatic preferences were also explored. To do this, 

several lines of evidence and a representative sampling were used along the broad geographical 

range of distribution of this group in tropical Mexico and Central America, evaluating different 

methods and species criteria. A total of 21 morphological characters (16 quantitative and five 

qualitative) were analyzed with multivariate methods. On the other hand, the phylogenetic analysis 

was undertaken using three chloroplast markers (rpl16, trnL-trnF, petL-psbE) and one nuclear 

marker (AT1G18270). In addition, a total evidence approach with morphological and molecular data 

and a correlative and quantitative assessment of the species ecological niche, using 41 

environmental variables was also done (18 climatic, 17 edaphic, and six topographic). Based on 

three criteria for species delimitation using morphological and molecular data, it was possible to 

recognize the following six taxa: P. alensis, P. chrysacanthus (includes P. quadricentralis), P. collinsii, 

P. cometes (includes P. leucocephalus), P. gaumeri, and P. purpusii. Also, this new species 

delimitation obtained is concordant with the divergence of their ecological niches. The usefulness 

of several species delimitation criteria, as well as the combination of analyzing morphological and 

molecular characters supported the species delimitation. However, the phylogenetic relationships 

between the group species remain unresolved and uncertain. Within the genus Pilosocereus, the 

study group is supported as monophyletic with species distributed mainly in the seasonally dry 

tropical forests of Mesoamerica. Each species inhabits particular environmental conditions that 

influence its geographical distribution and most of them may be delimited by geographic and 

ecological barriers detected in other studies with a phylogeographic approach. Finally, evidence 

based on different data is presented for a new species circumscription of P. leucocephalus group s.s. 

and to provide a taxonomic revision. 

Keywords: Cereinae, ecological niche, Mesoamerica, multivariate analysis, phylogeny, Pilosocereus, 

species delimitation. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

El problema de la especie 

Las especies son generalmente una unidad de medida de la biodiversidad y tienen un uso práctico 

para documentar lo que actualmente habita en la tierra, siendo ésta categoría la unidad básica que 

se usa en gran parte de las áreas que engloba la biología, por ejemplo en ecología y conservación 

(Claridge et al., 1997). La palabra moderna y medieval especie es una traducción del latín de la 

palabra clásica del griego eidos, a veces traducida como "clase" o "forma" de una cosa, que 

transmitía la idea de una clase de objetos que comparten ciertas propiedades sin cambios a través 

del tiempo (Stamos, 2003; Wilkins, 2018). C. Linnaeus tomó esta idea y convirtió a las especies en 

tipos constantes e inmutables. Un siglo después, C. Darwin superó esta forma de pensamiento 

conocida como esencialismo y los naturalistas posteriores, bajo la influencia de la genética, 

proponen el concepto de especie biológica, en el que las especies se encuentran en poblaciones con 

descendencia común en continuo cambio (Wilkins, 2018). 

 En la mitad del siglo XX, el problema de la especie era la cuestión filosófica y metodológica 

predominante en la sistemática y a partir de ese momento la literatura biológica amplió las 

discusiones sobre conceptos de especie y los mecanismos de especiación (p. ej. Cracraft, 2000; 

Richards, 2010), considerando a estos últimos como irrelevantes para los estudios sistemáticos 

(Brower & Schuh, 2021). Durante este tiempo surgieron docenas de conceptos de especie o familias 

de conceptos y clasificaciones (p. ej. de Queiroz, 1998; Mayden, 1997; Wilkins, 2018; Zachos, 2016). 

Aunque la búsqueda de una definición universalmente aplicable de especie es un deseo 

(desiderátum) generalizado en la literatura biológica, la codificación formal de un concepto de 

especie, aplicable a lo largo de la historia de la biología ha demostrado ser elusiva y puede ser 

innecesaria desde una perspectiva pragmática (Brower & Schuh, 2021). Los sistemáticos tratan con 

grupos a nivel de especie reconocibles, ya sea en el nivel mínimo o en un nivel más inclusivo. Si bien 

los taxones más inclusivos son reconocidos y diagnosticados por sinapomorfías que implican su 

monofilia (Hennig, 1966), las especies solo necesitan ser reconociblemente distintas con datos 

morfológicos y/o moleculares para servir como unidades válidas para los análisis sistemáticos 

(Brower & Schuh, 2021). 

 La sistemática emplea diferentes fuentes de datos y se desempeña en un marco de 

evidencias con dos objetivos principales: (1) descubrir y describir especies y (2) determinar sus 
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relaciones filogenéticas (Brower & Schuh, 2021; Wiens, 2007). Las especies pueden distinguirse 

entre sí de acuerdo con algún criterio o conjunto de criterios (Sites & Marshall, 2004; Tobias et al., 

2010). La distinción entre conceptos de especie y criterios de especie es importante para entender 

a la especie como entidad y sus diferentes definiciones. El concepto de especie hace referencia a la 

idea sobre el tipo de entidad representada por ésta categoría, mientras que el criterio es un 

parámetro que mide o juzga si un individuo es o no un miembro de la categoría de especie (de 

Queiroz, 1998). Aunque los conceptos y criterios de especie están claramente relacionados entre sí 

(de Queiroz, 1998), se reconocen cerca de 30 conceptos de especie (Zachos, 2016) mientras que el 

número de criterios apropiados para evaluar la separación entre especies es menor (ca. nueve: de 

Queiroz, 2007). Esto se debe a que los conceptos han recibido mucho más estudio que los criterios 

(Sites & Marshall, 2004) y a que en algunos conceptos no se proporciona ningún criterio para el 

reconocimiento de la especie (Brower & Schuh, 2021). Debido a que el número de conceptos de 

especie puede variar según la opinión del autor que se esté consultando (Zachos, 2016), en el Cuadro 

1 se presentan los conceptos y criterios de especie comúnmente utilizados en la literatura. Desde 

otro punto de vista, los conceptos de especie no son ideas en competencia, sino contribuciones para 

ayudar a la identificación de taxones, a partir de diferentes líneas de evidencia (Richards, 2010). 

 En el proceso para determinar los límites y el número de especies, a partir de criterios de 

especie, los enfoques analíticos son diversos e incluyen métodos que se basan con o sin árboles 

filogenéticos (Sites & Marshall, 2004). Dentro de estos métodos existen algunas dificultades para 

reconocer y clasificar a los organismos en especies. Sin importar si los métodos se basan en 

distancias genéticas, divergencias morfológicas, marcadores moleculares o utilizan métodos con 

modelos coalescentes basados en árboles o pruebas de cohesión (Zachos, 2016), estos hacen que 

la agrupación sea evidente pero no la clasificación; por lo tanto, prácticamente todos los métodos 

de delimitación de especies requerirán que se hagan juicios cualitativos al momento de marcar el 

nivel de especie (Sites & Marshall, 2004). Además, debido a que el espacio de parámetros (p. ej. 

flujo génico y tamaño poblacional) que es potencialmente relevante para la delimitación de especies 

supera por mucho la parametrización de cualquier método existente, un método dado 

necesariamente hace una serie de suposiciones simples, las cuales podrían ser violadas en un 

sistema particular (Carstens et al., 2013). Es importante destacar que incluso utilizando datos 

genómicos no puede reconocerse un método ideal para la delimitación de especies (Rannala & Yang, 

2020). 
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Cuadro 1. Conceptos y criterios de especie comúnmente utilizados e interpretados como líneas de 

evidencia que permiten evaluar la separación de un linaje (modificado de de Queiroz, 2007). El 

concepto y los criterios para la delimitación de especies utilizados en el presente estudio se resaltan 

en negritas. 

Concepto Definición/criterio Autor (año) 

Taxonómico Conjunto de individuos o poblaciones, que un taxónomo en 
particular considera o podría considerar, como miembros 
asociados a un solo espécimen o serie de especímenes llamados 
tipos. Solo se define con base en características morfológicas y se 
compone por individuos contemporáneos/pragmático. 

Regan 
(1926) 

Biológico Grupo de poblaciones naturales que real o potencialmente se 
reproducen entre ellas y que están aisladas reproductivamente de 
otros grupos similares/aislamiento reproductivo intrínseco. 

Mayr (1942) 

Evolutivo Linaje que evoluciona separadamente de otros linajes similares y 
que tiene su propia tendencia evolutiva/carece de criterio. 

Simpson 
(1951) 

Fenético Grupo de poblaciones fenéticamente similares en muchos tipos de 
caracteres cuyos límites se pueden establecer con base en una 
evaluación numérica/agrupamiento fenético.   

Sokal (1973) 

Ecológico Linaje o conjunto de linajes estrechamente relacionados que 
ocupan una determinada zona adaptativa y que evolucionan 
separadamente de otros linajes/mismo nicho o zona adaptativa. 

Van Valen 
(1976) 

Morfológico Conjunto menor de individuos morfológicamente similares, 
consistente y persistentemente distinto de otros conjuntos y 
distinguible por medios ordinarios/pragmático. 

Cronquist 
(1978) 

Filogenético 
(versión 

monofilética) 

Conjunto menor de organismos que forman un grupo monofilético 
dentro del cual hay un patrón de ancestría común, el cual es 
identificado en una clasificación filogenética/monofilia. 

Rosen 
(1979) 

Filogenético 
(versión 

diagnóstica) 

Conjunto menor de organismos con caracteres diagnósticos dentro 
del cual hay un patrón de ancestría común/combinación 
diagnóstica única de estados de carácter. 

Nelson & 
Platnick 
(1981) 

Reconocimiento 
de pareja 

Población más inclusiva de organismos biparentales que 
comparten un sistema de reconocimiento específico de 
pareja/sistema de fertilización o reconocimiento específico 
compartido. 

Paterson 
(1985)  

Cohesión Población más inclusiva de individuos o linaje que posee potencial 
de intercambio genético y/o demográfico/cohesión fenotípica.  

Templeton 
(1989) 

Genotípico Grupo distinguible de individuos que se reconocen por un déficit de 
intermediarios genéticos (déficit de heterocigotos)/agrupamiento 
de genotipos. 

Mallet 
(1995) 

Genealógico Grupo basal y exclusivo de organismos, donde los miembros están 
más estrechamente relacionados entre sí que con cualquier otro 
organismo fuera del grupo y que no contiene ningún 
subgrupo/Coalescencia exclusiva de alelos. 

Baum & 
Shaw (1995) 

Unificado Linaje de grupo de organismos o segmento de linaje que evoluciona 
por separado como la única propiedad necesaria de la especie/este 
concepto puede adaptarse a cualquier criterio. 

de Queiroz 
(2007) 
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 Considerando un contexto evolutivo, tanto la claridad como la aplicabilidad de las 

definiciones de especies y sus límites entre ellas comienzan a disolverse en un continuo proceso 

evolutivo con límites difusos (Brower & Schuh, 2021; Zachos, 2016). Por ejemplo, cuando se toman 

en consideración especies estrechamente relacionadas que han sufrido una reciente divergencia 

evolutiva, por lo cual no han tenido el tiempo suficiente para clasificarse como monofiléticas 

(Shaffer & Thomson, 2007). Por esta y otras razones implícitas, como son la cuestión filosófica de lo 

que es una especie y la inexistencia de un método ideal o único; en el problema de la especie, es 

recomendable aplicar en la medida de lo posible una amplia gama de análisis de delimitación de 

especies utilizando los datos disponibles y apoyándose en las delimitaciones con resultados 

concordantes entre varias líneas de evidencia (Carstens et al., 2013; Leaché et al., 2009; Su et al., 

2015). Recientemente, se empezó a utilizar el término “taxonomía integrativa” para referirse a este 

enfoque (Dayrat, 2005; Will et al., 2005), dando a entender un avance conceptual, cuando en 

realidad la consideración de todos los componentes del holomorfo es lo que siempre ha prevalecido 

en los estudios sistemáticos (Brower & Schuh, 2021). La totalidad de todos los estados de carácter, 

que pueden incluir el ADN, atributos fisiológicos y otras fuentes no morfológicas, exhibidas por las 

diferentes etapas de vida y/o sexos de los individuos, es lo que constituye el holomorfo de la especie 

(Hennig, 1966). 

 Finalmente, los conjuntos de organismos denominados especies son entidades reales y 

producto de la evolución, con diferencias entre ellas que las separan; sin embargo, la capacidad para 

comprender estas diferencias está limitada por el marco comparativo disponible y utilizado (Sigwart, 

2018). Por lo tanto, se puede decir que las especies y otros taxones putativos son hipótesis a ser 

probadas con base en diferentes caracteres (Brower & Schuh, 2021). Al asignar un nombre de 

especie a un individuo es una declaración de una hipótesis de su relación con otros individuos y la 

descripción de una especie como unidad taxonómica es una hipótesis sobre qué características 

(genética, morfológica y otros datos biológicamente relevantes) identifican a este grupo de 

organismos (Sigwart, 2018). 

El género Pilosocereus Byles & G.D. Rowley (Cactaceae Juss.) 

Históricamente, la delimitación de especies en el género Pilosocereus Byles & G.D. Rowley fue 

enfocada en rasgos morfológicos y solo recientemente complementada en criterios basados en el 

uso de datos moleculares o genómicos (p. ej. Perez et al., 2022; Zappi, 1994). El género Pilosocereus 

cuenta con 51 especies de distribución neotropical y pertenecientes a la subtribu Cereinae, tribu 
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Cereeae, subfamilia Cactoideae (Barthlott et al., 2015; Fantinati et al., 2021; Korotkova et al., 2021). 

Las especies del género pueden presentar un hábito arbustivo o arborescente, densamente 

ramificado por encima o a nivel de la base (mesótona o basítona). Presenta una amplia variación en 

el número y el color de las espinas y en el número de costillas. Sus aréolas exhiben abundantes 

tricomas, los cuales pueden ser largos o cortos y están situados cerca del ápice de las ramas, lugar 

de donde emergen las flores. Las flores generalmente tienen antesis nocturna y sus frutos son 

glabros o con escamas pequeñas y escasas, dehiscentes por hendiduras laterales o centrales de 

forma irregular. Los frutos son generalmente globoso deprimidos, con segmentos secos del perianto 

persistentes y con una pulpa funicular blanca o coloreada (Anderson, 2001; Hunt et al., 2006; Zappi, 

1994). 

 En el género Pilosocereus fueron reconocidos los subgéneros Pilosocereus y Gounellea Zappi 

(Zappi, 1994) que se mantuvieron sin cambios taxonómicos durante 26 años (Lavor et al., 2020a). 

Ambos subgéneros fueron principalmente reconocidos con base en el tipo de ramificación y 

morfología del fruto (Zappi, 1994). En el subgénero Pilosocereus se incluyeron cinco grupos 

taxonómicos informales con base en el tipo de hábito, morfología floral y de espinas, y distribución 

geográfica (Hunt et al., 2006; Zappi, 1994). Sin embargo, un estudio filogenético que incluyó 33 

especies, cuatro espaciadores intergénicos como marcadores moleculares del cloroplasto (trnS-

trnG, psbD-trnT, trnL-trnT, petL-psbE) y un gen nuclear (PhyC), permitió reconocer lo siguiente: (1) 

el género Pilosocereus no es monofilético, (2) las especies nativas de México y América Central 

forman un clado monofilético con alto soporte representado por el grupo Pilosocereus 

leucocephalus sensu stricto (s.s.) y (3) el reconocimiento taxonómico de varias especies es incierto 

(Calvente et al., 2017). Resultados similares fueron obtenidos en otro estudio filogenético de tipo 

molecular de Pilosocereus. En este estudio con características más robustas y amplias en el 

muestreo taxonómico y molecular, no se reconoció una clasificación infragenérica y se propuso a 

Xiquexique Lavor, Calvente & Versieux, como un nuevo género que incluye a las especies 

anteriormente ubicadas en el subgénero Gounellea  (Lavor et al., 2020a). Las principales diferencias 

morfológicas entre Xiquexique y Pilosocereus se muestran en la Figura 1. 
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Figura 1. Principales diferencias entre los géneros Xiquexique (Pilosocereus subgen. Gounellea) 

(incisos a, c, d, g) y Pilosocereus (Pilosocereus subgen. Pilosocereus) (incisos b, e, f, h) con base en el 

tipo de ramificación (a = acrótona; b = mesótona o basítona), costillas (c, d = sinuosas; e, f = rectas) 

y fruto (g = segmentos secos del perianto no hundidos en el ápice del fruto, con forma circular en el 

punto de fijación; h = segmentos secos del perianto hundidos en el ápice del fruto, formando un 

punto de inserción lineal). a, c) X. gounellei; d, g) X. tuberculatus; b, e) P. pachycladus; f) P. 

flavipulvinatus; h) P. oligolepis. Figura modificada de Lavor et al. (2020a). 
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 Las especies de Pilosocereus se encuentran desde Estados Unidos de América (Florida) hasta 

la parte este de Brasil, con la mayoría de ellas principalmente restringidas a Brasil (33 spp.) (Franck 

et al., 2019; Lavor et al., 2020b). En México, se distribuyen principalmente en los bosque tropicales 

estacionalmente secos del occidente, centro-sur y oriente (Franco-Estrada et al., 2022a), con solo 

una especie distribuida hasta El Salvador (Cerén et al., 2015), Guatemala (Véliz, 2008), Honduras y 

Nicaragua (Barthlott et al., 2015; Franco-Estrada et al., 2022a). La distribución geográfica de la 

riqueza de especies del género Pilosocereus se muestra en la Figura 2. 

 

Figura 2. Mapa de la riqueza de especies de Pilosocereus. a, b) distribución geográfica de la riqueza 

de especies fuera y dentro de Brasil, respectivamente. Figura modificada de Lavor et al. (2020b). 
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El grupo Pilosocereus leucocephalus y su problema de delimitación de especies 

El grupo Pilosocereus leucocephalus que fue integrado inicialmente por 13 especies y que es 

propuesto por Hunt et al. (2006), a partir de la clasificación de Zappi (1994), incluye cuatro especies 

de Brasil (P. fulvilanatus, P. magnificus, P. pachycladus y P. ulei), tres de las regiones Andina y 

Caribeña (P. lanuginosus, P. polygonus y P. royenii), y las restantes de México y América Central (P. 

alensis, P. chrysacanthus, P. collinsii, P. leucocephalus, P. purpusii y P. quadricentralis). Dentro de 

este grupo de especies, con algunos límites interespecíficos imprecisos, se consideró al complejo P. 

royenii—P. polygonus—P. lanuginosus—P. leucocephalus con distribución en México, América 

Central y el Caribe (Hunt et al., 2006). Parte del problema de delimitación puede considerarse 

resuelto con apoyo en una revisión taxonómica reciente de Pilosocereus en las regiones Andina y 

Caribeña (Franck et al., 2019), en el cual se reconocen 12 especies (entre ellas P. gaumeri de 

México), a partir del criterio morfológico en P. lanuginosus, P. polygonus y P. royenii (Anderson, 

2001; Hunt et al., 2006). Sin embargo, el número de especies nativas de México no es preciso. Por 

ejemplo, Zappi (1994) y Anderson (2001) reconocen a P. alensis, P. chrysacanthus, P. leucocephalus, 

P. purpusii y P. quadricentralis. Por su parte, Guzmán et al. (2003), adicionan a P. collinsii, P. cometes 

y P. gaumeri, y Hunt et al. (2006) no reconocen a P. cometes y P. gaumeri, aunque Franck et al. 

(2019) si reconocen a P. gaumeri. En particular, solo se reconocen problemas de delimitación 

taxonómica entre P. collinsii—P. purpusii y P. cometes—P. leucocephalus. 

 Con respecto a los estudios filogenéticos, la primer filogenia molecular del género 

Pilosocereus incluyó a 11 de las 13 especies del grupo P. leucocephalus, presumiblemente 

distribuidas en México y América Central (Calvente et al., 2017). Las especies P. alensis, P. 

chrysacanthus, P. collinsii, P. leucocephalus, P. purpusii, P. quadricentralis y P. royenii (P. gaumeri 

sensu Franck et al., 2019; Guzmán et al., 2003), constituyen al grupo sensu stricto. Por su parte, las 

especies de Brasil P. fulvilanatus, P. magnificus, P. pachycladus y P. ulei no se recuperan como parte 

de este grupo (Calvente et al., 2017). Estudios filogenéticos posteriores encuentran resultados 

similares, aunque al incluir a P. lanuginosus del noroeste de América del Sur y P. polygonus del 

Caribe, ambos forman parte del grupo (clado AII en Lavor et al., 2019; clado de especies no 

brasileñas en Lavor et al., 2020a). En contraste, un estudio enfocado al grupo P. leucocephalus s.s. 

(Franco-Estrada et al., 2022b) permitió apoyar a este clado con distribución geográfica previamente 

referida solo para México y América Central (Calvente et al., 2017). 
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 Con el objetivo principal de atender el problema de la delimitación entre las especies 

estrechamente relacionadas del grupo P. leucocephalus s.s., el presente estudio se enfoca en 

responder, desde una perspectiva sistemática, cuántas y cuáles especies se distribuyen en México y 

América Central. En este estudio se utilizó un marco de evidencias relativamente amplio, evaluando 

de manera independiente datos morfológicos y moleculares con métodos multivariados y 

filogenéticos, respectivamente, así como modelos de nicho ecológico utilizando tanto métodos 

correlativos como cuantitativos. También se incluyó un enfoque de evidencia total con datos 

morfológicos y moleculares. El concepto de especie y los criterios utilizados para la delimitación de 

especies se muestran en el Cuadro 1. 

 El presente estudio está constituido por tres capítulos. El capítulo I intitulado «Phylogenetic 

and morphological analyses of Pilosocereus leucocephalus group s.s. (Cactaceae) reveal new 

taxonomical implications». Se centra en determinar los límites y el número de especies dentro del 

grupo P. leucocephalus s.s., a partir de datos morfológicos y moleculares. Adicionalmente, se 

exploran las relaciones filogenéticas de estas especies. Una vez resueltos los límites entre las 

especies, el capítulo II «Species distribution modelling and predictor variables for species distribution 

and niche preferences of Pilosocereus leucocephalus group s.s. (Cactaceae)», examina aquellas 

variables ambientales que influyen en la distribución geográfica de cada especie y evalúa las 

similitudes o diferencias de sus nichos ecológicos, utilizando variables climáticas, edáficas y 

topográficas. Finalmente, los dos capítulos anteriores proveen de diferentes evidencias para una 

nueva circunscripción de las especies y finalizar con una revisión taxonómica en el capítulo III 

«Revisión taxonómica de Pilosocereus (Cactaceae) en México y América Central». Este capítulo 

proporciona descripciones morfológicas y una clave de identificación actualizada de las especies, así 

como su sinonimía taxonómica, usos, fotografías, distribución geográfica y especímenes 

representativos revisados. 
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CAPÍTULO I 

 

Daniel Franco-Estrada, Duniel Barrios, Cristian R. Cervantes, Xochitl 

Granados-Aguilar & Salvador Arias (2022) 

Phylogenetic and morphological analyses of Pilosocereus 

leucocephalus group s.s. (Cactaceae) reveal new 

taxonomical implications 

Journal of Plant Research 135(3): 423–442 

 

RESUMEN. Pilosocereus es uno de los géneros más relevantes de la familia Cactaceae en cuanto al 

número de especies y por su amplio rango geográfico en América. Dentro de Pilosocereus, se han 

reconocido cinco grupos taxonómicos informales, uno de ellos es el grupo P. leucocephalus s.s., 

cuyas relaciones filogenéticas siguen sin resolverse. Por lo tanto, nuestros objetivos son reconocer 

la circunscripción de las especies del grupo P. leucocephalus s.s. y corroborar la monofilia y las 

relaciones filogenéticas de este grupo mediante un conjunto de caracteres morfológicos y 

moleculares. Este estudio se basa en un muestreo representativo a lo largo de la distribución 

geográfica de este grupo en México y América Central utilizando análisis multivariados y 

filogenéticos. Los caracteres morfológicos que se encontraron como relevantes para el 

reconocimiento de las especies y la formación de grupos son el diámetro de la rama, la longitud de 

la aréola, la relación longitud-ancho de la aréola, la distancia entre las aréolas, la longitud de la 

espina radial más larga, y los colores de la rama y las espinas. Los marcadores del cloroplasto rpl16, 

trnL-trnF y petL-psbE y el marcador nuclear AT1G18270 apoyan la monofilia del grupo P. 

leucocephalus s.s., y se sugieren dos probables sinapomorfías, las cuales incluyen una transversión 

en rpl16 y otra en petL-psbE. En conjunto, nuestros resultados demuestran que las especies 

muestreadas del grupo P. leucocephalus s.s. constituyen seis especies distribuidas en México y 

América Central: P. alensis y P. purpusii en la región occidental, P. chrysacanthus y P. collinsii en la 

región central, y P. gaumeri y P. leucocephalus en la región oriental. Se proporciona una clave 

taxonómica para las especies reconocidas. 

Palabras clave: América Central, análisis filogenético, análisis multivariado, dominio 

mesoamericano, México, Pilosocereus. 
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CAPÍTULO II 

 

Daniel Franco-Estrada, Enrique Ortiz, José Luis Villaseñor & Salvador Arias 

(2022) 

Species distribution modelling and predictor variables for 

species distribution and niche preferences of Pilosocereus 

leucocephalus group s.s. (Cactaceae) 

Systematics and Biodiversity 20(1): 2128928 

RESUMEN. La modelación del nicho ecológico es útil para estimar los requerimientos ambientales 

de las especies y con base en esta modelación permite estimar sus áreas de distribución geográfica. 

Para la mayoría de las cactáceas, la modelación de los nichos ecológicos y las comparaciones entre 

especies solo se han realizado para un conjunto de variables principalmente asociadas con la 

temperatura y la precipitación. Con el fin de ampliar los predictores ambientales, además de las 

variables climáticas, se utilizaron variables topográficas y edáficas. Los objetivos de este estudio 

fueron determinar qué factores ambientales influyen en la distribución geográfica de las especies 

del grupo P. leucocephalus s.s. de México y América Central, así como construir modelos de 

distribución de especies y evaluar si las especies tienen preferencias climáticas diferentes. Con base 

en la modelación del nicho ecológico, las principales variables ambientales que contribuyen a la 

distribución de las especies se infirieron con Maxent mientras que las similitudes o diferencias en 

los nichos ecológicos entre las especies con ENMTools. Los resultados mostraron que las especies 

estudiadas tuvieron diferentes respuestas a las variables ambientales, resultando en una 

combinación única de condiciones para cada especie y mostrando solo seis variables ambientales 

en común. En general, las variables con la mayor contribución a los modelos fueron las climáticas, 

seguidas de las variables edáficas y topográficas. Los resultados de la cuantificación de los nichos 

entre las especies mostraron valores de superposición en términos de la D de Schoener menor a 

0.5, lo que sugiere divergencia de nichos para las especies del grupo, pero en ambientes más 

similares de lo esperado por el azar. Aunque las especies comparten afinidades por los bosques 

tropicales estacionalmente secos, la importancia de las preferencias por diferentes conjuntos de 

variables ambientales para cada especie fue clara. Además, las divergencias de los nichos entre las 

especies estrechamente relacionadas del grupo P. leucocephalus s.s. son congruentes con su previa 

delimitación a nivel de especie. 

Palabras clave: bosques tropicales estacionalmente secos, cactáceas columnares, divergencia de 

nicho, Maxent, modelos de distribución de especies, nicho ecológico. 
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CAPÍTULO III 

 

Revisión taxonómica de Pilosocereus (Cactaceae) en México 

y América Central 

 
 
 

RESUMEN. Las especies del género Pilosocereus distribuidas en México y América Central han sido 

menos estudiadas en comparación con las que se encuentran en el norte de América del Sur, el 

Caribe y Brasil. Por tanto, una revisión taxonómica de Pilosocereus en México y América Central es 

presentada. Seis especies son reconocidas en el presente estudio: P. alensis, P. chrysacanthus, P. 

collinsii, P. cometes (aplica el principio de prioridad sobre P. leucocephalus), P. gaumeri y P. purpusii. 

El reconocimiento de las especies es sustentado con base en análisis filogenéticos previos y en un 

estudio sobre las diferencias de sus nichos ecológicos. Excepto por P. cometes, todas son endémicas 

de México. Se proporcionan descripciones morfológicas, una clave de identificación de las especies, 

sinónimos, usos, fotografías, distribución geográfica y especímenes representativos revisados. 

Palabras clave: cactáceas columnares, Cactoideae, Cereeae, Mesoamérica, morfología, taxonomía. 

 

ABSTRACT. The species of the genus Pilosocereus distributed in Mexico and Central America have 

been less studied than those from the northern South America, the Caribbean, and Brazil. Therefore, 

a taxonomic revision of Pilosocereus in Mexico and Central America is presented. Six species are 

recognized in the present study: P. alensis, P. chrysacanthus, P. collinsii, P. cometes (applies the 

principle of priority in P. leucocephalus), P. gaumeri, and P. purpusii. The recognition of the species 

is based on previous phylogenetic analyses and a study on the differences of their ecological niches. 

Except for P. cometes, all of them are endemic to Mexico. Morphological descriptions, a species 

identification key, synonymies, uses, photographs, geographical distribution, and representative 

specimens reviewed are provided. 

Keywords: Cactoideae, Cereeae, columnar cacti, Mesoamerica, morphology, taxonomy. 
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REVISIÓN TAXONÓMICA DE PILOSOCEREUS (CACTACEAE) EN MÉXICO Y 

AMÉRICA CENTRAL 

 

INTRODUCCIÓN. El diverso género Pilosocereus Byles & G.D. Rowley es miembro de la subtribu 

Cereinae (tribu Cereeae), el cual junto con Melocactus Link & Otto, representan los dos géneros de 

la subtribu más ampliamente distribuidos en el continente Americano (Anderson, 2001; Barthlott et 

al., 2015; Fantinati et al., 2021). El área ancestral de Pilosocereus está probablemente en el noreste 

de Brasil, con posteriores eventos de migración a otros bosques tropicales estacionalmente secos y 

matorrales xéricos de Mesoamérica (México tropical y América Central) y norte de América del Sur 

(Lavor et al., 2019). En los bosques tropicales estacionalmente secos, Pilosocereus tiene una alta 

importancia ecológica, proporcionando una de las fuentes primarias de recursos florales a 

polinizadores o visitantes (Munguía-Rosas et al., 2010; Pennington et al., 2000; Rocha et al., 2007). 

Sus flores con antesis nocturna son polinizadas principalmente durante el verano por murciélagos u 

ocasionalmente por polillas (Anderson, 2001; Hunt et al., 2006). Además, algunas especies de 

Pilosocereus son relevantes debido a sus usos (Arellano-Rodríguez et al., 2003; de Lucena et al., 

2013; Diguet et al., 1928; Véliz, 2008; Yetman, 2007). 

La taxonomía de Pilosocereus ha sido históricamente controvertida. Lemaire (1839) propuso 

al género Pilocereus Lem., con el fin de agrupar aquéllas especies que presentan pilosidad en las 

ramas. Sin embargo, este nombre resultó nomenclaturalmente ilegítimo, debido a que designó 

como tipo a P. senilis, el cual es el mismo tipo de otro género llamado Cephalocereus Pfeiff. (Pfeiffer, 

1838). Más tarde, Schumann (1894) propuso la inclusión de las especies con pilosidad, en dos 

géneros: Pilocereus con pilosidad en el costado de las ramas y Cephalocereus con esta en el ápice 

de las ramas. Sin embargo, Pilocereus resultó ser nuevamente un nombre ilegítimo, ante la carencia 

de un tipo. Posteriormente, Britton y Rose (1920), incluyeron en Cephalocereus a todas las especies 

columnares con pilosidad, tanto en el costado como en el ápice. Más adelante, con el fin de evitar 

la sinonimía entre Pilocereus y Cephalocereus, Byles y Rowley (1957) propusieron el nombre 

genérico de Pilosocereus para reemplazar a Pilocereus K.Schum. no Lem. Sin embargo, Buxbaum 

(1958) no aceptó la separación de las especies norteamericanas de Pilosocereus de las de 

Cephalocereus, y Bravo-Hollis (1978) consideró a Pilosocereus, un subgénero de Cephalocereus. 

Desde entonces y siguiendo los trabajos de Taylor y Zappi (1989), Hunt y Taylor (1990), la revisión 

taxonómica de Zappi (1994) y la modificación posterior por Hunt et al. (2006), la circunscripción del 

género Pilosocereus se ha mantenido relativamente estable. 

El conocimiento actual de las relaciones filogenéticas y los patrones evolutivos en Cactaceae 

ha revelado concluyentemente que Pilosocereus anida en un clado integrado por las tribus 

Browningieae, Cereeae (subtribu Cereinae) y Trichocereeae, las cuales diversificaron en América del 

Sur (Bárcenas et al., 2011; Hernández-Hernández et al., 2011; Nyffeler & Eggli, 2010) y no están 

cercanamente relacionadas a Cephalocereus (tribu Echinocereeae). La clasificación infragenérica de 

Pilosocereus propuesta por Zappi (1994) y posteriormente retomada por Hunt et al. (2006), 

reconoce a los subgéneros Pilosocereus y Gounellea. Sin embargo, los análisis filogenéticos de Lavor 

et al. (2020) infieren a Pilosocereus como polifilético y proponen a Xiquexique como un nuevo 

género caracterizado por caracteres moleculares y morfológicos para incluir a todas las especies (3 
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spp.) anteriormente ubicadas en el subgénero Gounellea. Además, un clado —grupo P. 

leucocephalus sensu stricto (s.s.) — que incluye a las especies nativas de México y América Central, 

está fuertemente apoyado en la primera filogenia molecular de Pilosocereus (Calvente et al., 2017) 

y sustentado en análisis filogenéticos recientes (Franco-Estrada et al., 2022a). 

Las especies de Pilosocereus distribuidas en México y América Central han recibido la menor 

atención desde una perspectiva taxonómica, en comparación con aquellas que se encuentran en 

Brasil (p. ej. Bonatelli et al., 2014; Zappi, 1994), en el Caribe y en el norte de América del Sur, en 

donde un amplio estudio se llevó a cabo (Franck et al., 2019). Por tal motivo, en este trabajo se 

desarrolla una revisión taxonómica de las especies de Pilosocereus distribuidas en México y América 

Central, incluyendo una clave de identificación actualizada, descripciones de especies y una síntesis 

de la información publicada sobre su sistemática e historia natural. 

MATERIALES Y MÉTODOS. El trabajo de investigación se llevó a cabo mediante recientes colectas 

de campo para las especies del grupo (Franco-Estrada et al., 2022a), así como por la revisión de 

ejemplares en diferentes herbarios mexicanos (CIDIIR, ENCB, FCME, HCIAD, IBUG, IZTA, MEXU, OAX, 

UAMIZ y UAT), y a través de imágenes digitales de NY, TEFH y US. Información complementaria fue 

obtenida de las bases de datos de acceso libre SERNEC (https://sernecportal.org/portal/index.php) 

y GBIF (https://www.gbif.org/). En GBIF, la búsqueda se realizó exclusivamente para registros con 

las siguientes características: la palabra del género “Pilosocereus”, ejemplares preservados en 

herbario y distribución geográfica en México y América Central (Belice, Costa Rica, El Salvador, 

Guatemala, Honduras, Nicaragua y Panamá). La liga de acceso de la búsqueda realizada en GBIF es 

DOI: https://doi.org/10.15468/dl.afmjys. 

La medición de las estructuras vegetativas y reproductivas se realizó en ejemplares 

provenientes de diferentes localidades y a lo largo de todo su intervalo de distribución geográfica. 

Esta información se complementó con el reporte previo de las especies del grupo (Franco-Estrada 

et al., 2022a). Además, se realizó una revisión de la literatura relevante para las especies en estudio 

(Arias et al., 2012; Bravo-Hollis, 1978; Cerén et al., 2015; Paredes et al., 2000; Véliz, 2008). 

RESULTADOS. Seis especies son reconocidas para México y América Central (Figuras 1–12), como 

resultado de un estudio sobre las relaciones filogenéticas con base en caracteres morfológicos y 

moleculares, complementado con un análisis de la preferencia del nicho y distribución del grupo P. 

leucocephalus (Franco-Estrada et al., 2022a, 2022b). 

Los resultados relevantes incluyen la designación de un epitipo para P. alensis, la corrección 

del lectotipo de P. collinsii (designado por Zappi, Succ. Pl. Res. 3: 150. 1994) con base en la revisión 

de su protólogo y un neotipo para P. cometes, reconociéndose así el principio de prioridad sobre P. 

leucocephalus. 

Tratamiento taxonómico de Pilosocereus en México y América Central 

Pilosocereus Byles & G.D. Rowley, Cact. Succ. J. Gr. Brit. 19(3): 66. 1957. TIPO: Pilocereus 

leucocephalus Poselg. 

= Pseudopilocereus Buxb. Beitr. Biol. Pflanzen 44: 249. 1968. TIPO: Pilocereus arrabidae Lem. 
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Descripción. Plantas arbustivas o arborescentes, 1.5–8 m de alto; ramas 4–14 cm de ancho, verde 

claro a azul verdoso claro en el ápice; costillas 6–16, 7–35 mm de alto, 9–43 mm de ancho, 13–54 

mm distantes entre sí; aréolas circulares a elípticas, 1.7–6 mm de largo, 1.7–5.5 mm de ancho, 8–

26 mm distantes entre sí; espinas amarillas, marrón oscuro o marrón anaranjadas usualmente en el 

ápice de las ramas, espinas radiales 7–22 mm de largo; zona fértil, en las ramas terminales, 

prolongándose hacia abajo en forma continua o discontinua, con tricomas 1.7–15 cm de largo; 

flores 4–10 cm de largo, perianto 2–5 cm de ancho interno, tépalos internos blancos o rosados, 

estilo 4–9 cm de largo; frutos globoso-deprimidos, purpuras, a veces con tonos rojizos, cuando 

inmaduros verde amarillentos, glabros o con escamas pequeñas y escasas, dehiscencia por 

hendiduras laterales o centrales irregulares, con segmentos secos del perianto persistentes; 

semillas 1.5–2.8 mm de largo, 1–1.9 mm de ancho, región hilo-micrópilo (RHM) 0.4–1.3 mm de 

largo, 0.3–0.8 mm de ancho. 

Clave de especies de Pilosocereus en México y América Central 

(Modificada de Franco-Estrada et al., 2022a) 

 

1. Ramas de 7.2–14 cm de ancho, con la región apical generalmente verde 
azulado; costillas de 1.2–3.5 cm de alto y 2–4 cm de ancho; flores con los 
tépalos internos rosados……………………………………………………………………………..... 2 
1. Ramas a menudo de 4–7 cm de ancho, con la región apical generalmente 
de verde claro a oscuro; costillas de 0.7–1.6 cm de alto y 1–2 cm de ancho; 
flores con los tépalos internos blancos……………………………………….………………….. 4 
2. Aréolas de 1.7–3 mm de largo; tricomas de 5 a 15 cm de largo……………………. P. alensis 
2. Aréolas de 3.2–6 mm de largo; tricomas usualmente de 2.5 a 6 cm de largo… 3 
3. Arborescente; distancia entre costillas menor de 4 cm; semillas de 
alrededor de 1.8 mm de largo………………….……………………………..…………………….. P. chrysacanthus 
3. Arbustiva; distancia entre costillas mayor de 4 cm; semillas de alrededor de 
2.1 mm de largo………………………………………………………………...………………………….. P. cometes 
4. Largo de las espinas radiales de alrededor de 1 cm; distancia entre aréolas 
menor de 1.5 cm; semillas de alrededor de 1.3 mm de ancho………….……………... P. purpusii 
4. Largo de las espinas radiales de alrededor de 1.5 cm; distancia entre aréolas 
mayor de 1.5 cm; semillas por lo general de 1.4–1.8 mm de ancho………….……... 5 
5. Aréolas elípticas; espinas marrón oscuras; tricomas de 2–6.5 cm de largo…… P. collinsii 
5. Aréolas circulares; espinas amarillas; tricomas de 1.7–2.3 cm de largo……….. P. gaumeri 

 

1. PILOSOCEREUS ALENSIS (F.A.C.Weber) Byles & G.D. Rowley, Cact. Succ. J. Gr. Brit. 19: 66. 1957. ≡ 

Pilocereus alensis F.A.C.Weber, Bull. Mus. Hist. Nat. (Paris) 11(6): 508 (–509). 1905. ≡ Cephalocereus 

alensis (F.A.C.Weber) Britton & Rose, Contr. U.S. Natl. Herb. 12: 415. 1909. ≡ Cereus alensis 

(F.A.C.Weber) Vaupel, Monatsschr. Kakteenk. 23: 23, 24, 83. 1913. TIPO: MEXICO, Jalisco, [Mpio. 

Pihuamo], Sierra del Alo, near Manzanillo, s.f., L.Diguet s.n. (holotipo: P?; isotipos: US?, RB barcode 

RB00537920!). EPITIPO (designado aquí): MÉXICO, Durango, Pueblo Nuevo, D.Franco-Estrada et al. 

62 (MEXU No. pendiente). Nota: se designa un epitipo aquí debido a que el ejemplar tipo solo está 

constituido por una parte de tallo con tricomas, rasgo relevante para el género, pero poco 

informativo para diferenciarlo del resto de las especies con esta característica. 
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= Pilocereus houlletii Lem., Rev. Hort. (Paris) 428. 1862. ≡ Pilocereus houlletianum Lem., Rev. Hort. 

(Paris) 428. 1862. ≡ Cereus houlletii Lem., Gard. Chron., ser 3 32: 252. 1902. ≡ Cereus houlletii (Lem.) 

A. Berger, Rep. Mo. Bot. Gard. 16: 70. 1905. TIPO: México, Sonora (no conservado). 

= Cereus forsteri Sencke, Cat. 1861. ≡ Pilocereus forsteri (Sencke) Lem., Ill. Hort. 13: 472. 1866. TIPO: 

localidad desconocida (no conservado). 

= Pilocereus marschalleckianus Zeiss., Monatsschr. Kakteenk. 8(3): 34. 1898. TIPO: México?, Sonora? 

(no conservado). 

Nombres comunes y usos. Aaqui jímsera (Mayo), Barba de viejo, Matácachi y Matagochi (Guarijío), 

Pitahaya barbón o barbona. En Sonora, los pueblos denominados Guarijío y Mayo consumen sus 

frutos (Diguet et al., 1928; Gentry, 1942; Paredes et al., 2000; Yetman, 2007). 

Descripción. Plantas arbustivas o a veces arborescentes, 2–7(8) m de alto; ramas 7–12 cm de ancho, 

azul verdoso claro en el ápice; costillas 9–15, 14–23 mm de alto, 19–30 mm de ancho, 23–42 mm 

distantes entre sí; aréolas circulares, 1.7–3 mm de largo y de ancho, 9–14 mm distantes entre sí; 

espinas marrón anaranjadas usualmente en el ápice de las ramas, espinas radiales 10–17(20) mm 

de largo; zona fértil, en las ramas terminales, prolongándose hacia abajo en forma continua, con 

tricomas 5–15 cm de largo; flores 6–8 cm de largo, perianto 2.5–3.5 cm de ancho interno, tépalos 

internos rosados, estilo 4.5–8 cm de largo; frutos purpuras, cuando inmaduros verde amarillentos; 

semillas 2.2–2.8 mm de largo, 1.5–1.9 mm de ancho, RHM 0.8–1.3 mm de largo, 0.4–0.8 mm de 

ancho. Figura 1. 

Etimología. Debe su nombre a la Sierra del Alo (Jalisco), donde fue encontrada por Léon Diguet 

durante su último viaje a México (1901–1904). 

Discusión. Algunas características similares de la morfología de esta especie con sus especies más 

cercanas han generado identificaciones erróneas. Ha sido confundida, a veces, con P. cometes (= P. 

leucocephalus), P. chrysacanthus y P. purpusii por el número de costillas y el ancho del tallo. P. 

alensis se distingue de esas tres especies por la combinación del hábito arbustivo, las aréolas de 2–

3 mm, las espinas marrón anaranjado, los tricomas de hasta 15 cm de largo y las semillas de 2.2–2.8 

mm de largo (Franco-Estrada et al., 2022a). Además, los requerimientos ambientales para esta 

especie también difieren del resto, ya que tolera temperaturas frías (3–14 °C) y frecuentemente se 

localiza en zonas con irregularidades en la superficie del terreno. Para P. alensis se infiere 

divergencia de nicho ecológico entre las especies del grupo (Franco-Estrada et al., 2022b). 

Pilosocereus guerreronis (Pilocereus guerreronis) ha sido incluida erróneamente como 

conespecífica de P. alensis (Anderson, 2001; Hunt et al., 2006; Korotkova et al., 2021; Zappi, 1994), 

lo cual se aclara en el apartado de P. purpusii. 
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Figura 1. Pilosocereus alensis. a) hábito, b) rama reproductiva, c, d) flor, vistas frontal y lateral y e) 

fruto. a, b, de Franco-Estrada et al. 61, Mezquital, Durango, Méx.; c, de Franco-Estrada & Sánchez 

55, Trinidad García de la Cadena, Zacatecas, Méx.; d, de Franco-Estrada et al. 62, Pueblo Nuevo, 

Durango, Méx.; e, de Millán-Otero, Badiraguato, Sinaloa, Méx. 
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Figura 2. Distribución geográfica de Pilosocereus alensis (●). El triángulo indica la localidad del tipo 

y el cuadrado hace referencia a la localidad del epitipo. 

Fenología. Florece de mayo a agosto y fructifica de junio a septiembre, incluso hasta enero. Los 

principales polinizadores son probablemente murciélagos, como se ha sugerido para la mayoría de 

las especies del género (Anderson, 2001; Hunt et al., 2006; Rocha et al., 2019; Zappi, 1994). Los 

dispersores de las semillas son desconocidos, aunque la morfología del fruto sugiere su dispersión 

por vertebrados voladores (aves y murciélagos), tal como se ha observado en algunos Pilosocereus 

y otras cactáceas columnares (Godínez-Alvarez & Valiente-Banuet, 2000; Munguía-Rosas et al., 

2009; Soriano & Ruiz, 2002; Wendelken & Martin, 1988). 

Distribución. Occidente de México, desde la parte suroeste de Chihuahua y sureste de Sonora hasta 

Jalisco. Endémica de México. Crece principalmente en el bosque tropical estacionalmente seco, 

desde los 78 hasta los 1,700 m s.n.m., aunque eventualmente se le encuentra a los 70 m y por debajo 

de los 200 m. Figura 2. 

Especímenes examinados. MÉXICO. Chihuahua. Batopilas: 1910, Palmer s.n. (NY); 6 Jun 1973, Bye 

4000 (CM, COLO, ECON, GH, MEXU). Ocampo: 24 Sep 1994, Spellenberg et al. 12219 (MEXU, NMC). 

Uruachi: 18–21 Jul 2010, Tejero-Díez & Torres 6179 (MEXU). Durango. Mezquital: 25 Mar 2010, 

Ramírez 3279 (CIIDIR); 8 Nov 2018, Franco-Estrada et al. 61 (MEXU); 15 Aug 1897, Rose 3484 (US). 

Pueblo Nuevo: 9 Nov 2018, Franco-Estrada et al. 62 (MEXU); 26 Nov 2013, González & Torres 4572 

(CIIDIR); 13 Dec 2012, Noriega et al. 97 (CIIDIR). San Dimas: 19 Dec 2012, González & Torres 4464 
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(CIIDIR); 2 Jul 2010, Martínez 46 (CIIDIR). Tamazula: 11 Apr 2013, Retana et al. 202 (CIIDIR); 12 Apr 

2013, Retana et al. 219 (CIIDIR); 13 Apr 2013, Retana et al. 226 (CIIDIR). Jalisco. [Pihuamo], Diguet 

s.n. (RB). Guadalajara: 21 Jul 1892, Pringle 5301 (GH, VT); 31 May 1986, Guzmán 73 (IBUG). 

Huejuquilla [el Alto]: 21 Aug 2003, Hernández 3692 (MEXU). Mezquitic: 4 Jan 1985, Pérez de la Rosa 

895 (IBUG). San Martín de Bolaños: 30 Dec 1984, Arreola 121 (IBUG); 25 May 1990, Flores & 

Martínez 1772 (MEXU). Zapopan: 28 Feb 1980, Pérez s.n. (IBUG, MEXU); 26 Aug 1984, Arreola & 

Vázquez 59 (IBUG); Feb 1989, Reyna s.n. (IBUG); 5 May 1979, García s.n. (IBUG); 8 Feb 1995, Arreola 

& Nepote 1429 (IBUG); 15 Jul 1985, Arreola 187 (IBUG); 8 Feb 1995, Arceta-González et al. 1 (IBUG); 

[Zapopan], Mar 1912, Diguet s.n. (F, P). Nayarit. Del Nayar: 4 Jul 1993, Arreola et al. 1354 (IBUG); 6 

Dec 2016, González et al. 4849f (CIIDIR); [Del Nayar], 28 Jul 1990, Trejo 1409 (MEXU); [Del Nayar], 

23 Jan 1976, Kimnach & Sánchez-Mejorada 1879 (MEXU). Ixtlán del Río: 20 Apr 1951, McVaugh & 

Hoover 12055 (MICH); 22 Jul 1992, Acevedo & Sosa 1303 (IBUG, WIS). Ruíz: 19 Jan 2016, González 

et al. 4823g (CIIDIR). Sinaloa. Choix: 29 May 1988, Vega & Aguiar 2723 (MEXU). Concordia: 27 Feb 

2007, Ruiz et al. 2007–18 (HCIAD); 24 Feb 2010, Van Devender et al. 2010–70 (HCIAD); 17 Nov 2010, 

Ruiz et al. 2010–499 (HCIAD). Culiacán: 18 Sep 1993, Vega et al. 4807 (MEXU). [El Fuerte], 1965, 

Bravo s.n. (MEXU). Sonora. Álamos: 15 Mar 1910, Rose et al. 12886 (GH, NY, US); 22 Mar 1953, 

Blakley B–1703 (DES); 20 Mar 1992, Eggli et al. 2000 (K, MEXU, ZSS); 20 Sep 1965, Felger & Foster 

13335 (ARIZ); 20 Feb 1972, Felger et al. 20330 (ARIZ, MEXU); 12 Mar 1993, Van Devender et al. 93–

180 (ARIZ). Navojoa: 13 Mar 1910, Rose et al. 12886 (NY). Yécora: 27 May 2004, Van Devender & 

Reina 2004–600 (ASU, USON). Zacatecas. Apozol: 5 May 1998, Carrillo-Reyes et al. 304 (IBUG). 

Moyahua [de Estrada]: 20 Jun 1997, E.D. Enríquez E. & J.J. Balleza C. 1561 (MEXU). Trinidad García 

de la Cadena: 7 Sep 2018, Franco-Estrada & Sánchez 55 (MEXU); 1 Apr 2001, Carrillo-Reyes et al. 

1573 (IBUG); 4 Apr 2011, Carrillo-Reyes & Castro-Castro 6307 (IBUG). 

2. PILOSOCEREUS CHRYSACANTHUS (F.A.C.Weber ex K.Schum.) Byles & G.D.Rowley, Cact. Succ. J. 

Gr. Brit. 19(3): 66. 1957. ≡ Pilocereus chrysacanthus F.A.C.Weber ex K.Schum., Gesamtbeschr. Kakt. 

178. 1897. ≡ Cereus chrysacanthus (F.A.C.Weber ex K.Schum.) Orcutt, W. Amer. Sci. 13: 63. 1902. ≡ 

Cephalocereus chrysacanthus (F.A.C.Weber ex K.Schum.) Britton & Rose, Contr. U.S. Natl. Herb. 12: 

416. 1909. ≡ Cephalophorus chrysacanthus (F.A.C.Weber ex K.Schum.) Boom, Succulenta 

(Netherlands) 46: 107. 1967. TIPO: Mexico, near Tehuacán, Weber s.n. (no conservado). NEOTIPO 

(designado por Zappi, Succ. Pl. Res. 3: 144. 1994): Mexico, Puebla, Tehuacán, 30 Aug to 8 Sep 1905, 

J.N.Rose, J.H.Painter & J.S.Rose 9993 (US barcode 00170926!; isoneotipos: F No. 708229!, GH No. 

01005760!, NY barcode 02256593!). 

= Pilocereus tehuacanus Weing., Z. Sukkulentenk. 3: 58. 1927. ≡ Cereus tehuacanus (Weing.) 

Werderm. in Backeberg, Neue Kakteen. 71. 1931. ≡ Cephalocereus tehuacanus (Weing.) Borg, Cacti 

(Borg), ed. 2. 150. 1951. ≡ Pilosocereus tehuacanus (Weing.) Byles & G.D.Rowley, Cact. Succ. J. Gr. 

Brit. 19: 69. 1957. TIPO: Mexico, Puebla, Tehuacán area, C.A.Purpus s.n., 1907 (no conservado). 

= Cephalocereus quadricentralis E.Y.Dawson, Allan Hancock Found. Publ. Occas. Pap. 1: 14, tab. 3, 

fig. 5. 1948. ≡ Pilosocereus quadricentralis (E.Y.Dawson) Backeb., Cactaceae (Backeberg) 4: 2437. 

1960. TIPO: Mexico, Oaxaca, east of Oaxaca-Chiapas, Pan-Pacific Highway, 1,000 m, 25 Jan 1947, 

E.Y.Dawson 3004 (holotipo: AHFH No. 8259). Nota: holotipo transferido a RSA (barcode 

RSA0008868!). 
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Nombres comunes y usos. Barba de viejo, Pitayo de abuelito, Viejita, Viejito, Viejo. Los frutos se 

consumen localmente y las semillas se mezclan con masa de maíz para hacer tortillas (Arias et al., 

2012; Diguet et al., 1928; Yetman, 2007). 

Descripción. Plantas arborescentes, 2–6 m de alto; ramas 7.5–12 cm de ancho, azul verdoso claro 

en el ápice; costillas 8–16, 12–29 mm de alto, 17–35 mm de ancho, 22–43 mm distantes entre sí; 

aréolas circulares, 3–6 mm de largo, 3–5 mm de ancho, 8–22 mm distantes entre sí; espinas 

amarillas usualmente en el ápice de las ramas, espinas radiales 9–20 mm de largo; zona fértil, en las 

ramas terminales, prolongándose hacia abajo en forma discontinua, con tricomas 2.5–5 cm de largo; 

flores 6–10 cm de largo, perianto 3–5 cm de ancho interno, tépalos internos rosados, estilo 4–9 cm 

de largo; frutos purpuras, cuando inmaduros verde amarillentos; semillas 1.5–2.2 mm de largo, 1–

1.6 mm de ancho, RHM (0.4)0.6–1 mm de largo, 0.3–0.5 mm de ancho. Figura 3. 

Etimología. El nombre hace referencia a sus espinas doradas (chrysacánthus [griego] = dorado). 

Discusión. A menudo P. chrysacanthus es confundida con P. cometes (= P. leucocephalus). 

Anteriormente se le reconocía como una especie distinta de P. quadricentralis, aunque ahora se 

sabe que corresponden a la misma especie. Los diversos tonos de coloración en las espinas, la 

presencia de espinas centrales y el azul verdoso claro del ápice de las ramas de P. chrysacanthus 

han causado esta confusión. Pilosocereus chrysacanthus presenta por lo general espinas amarillas 

en el ápice de las ramas, a veces con tonos de amarillo a marrón anaranjado. Asimismo presenta de 

1–4 espinas centrales en la parte media de las ramas maduras y la distancia entre las aréolas es de 

11 a 22 mm, mientras que su tamaño es de alrededor de 5 mm (Franco-Estrada et al., 2022a). Para 

P. chrysacanthus se reconocen diferencias ecológicas estadísticamente significativas entre sus 

especies hermanas del grupo (Franco-Estrada et al., 2022b). 

Fenología. Florece de marzo a septiembre y fructifica de (marzo) abril a octubre. Las flores son 

visitadas por varias especies de polinizadores nocturnos Leptonycteris curasoae, L. nivalis y 

Choeronycteris mexicana, incluso por Sturnira lilium, una especie de murciélago frugívoro (Burke et 

al., 2019; Valiente-Banuet et al., 1997). Los dispersores de las semillas son desconocidos, aunque la 

morfología del fruto sugiere una dispersión por vertebrados voladores (aves y murciélagos), tal 

como se ha observado en algunos Pilosocereus y otras cactáceas columnares (Godínez-Alvarez & 

Valiente-Banuet, 2000; Munguía-Rosas et al., 2009; Soriano & Ruiz, 2002; Wendelken & Martin, 

1988). 

Distribución. Centro y sur de México, en Guerrero, Morelos, Oaxaca y Puebla. Endémica de México. 

Crece principalmente en el bosque tropical estacionalmente seco, desde los 550 hasta los 1,950 m 

s.n.m., con mayor presencia a partir de los 1,000 m. Figura 4. 
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Figura 3. Pilosocereus chrysacanthus. a) hábito, b) rama reproductiva, c, d) flor, vistas frontal y 

lateral y e) fruto (inmaduro). a, b, de Franco-Estrada et al. 34, Santa María Tecomavaca, Oaxaca, 

Méx.; c, de Franco-Estrada et al. 42, Acatlán, Puebla, Méx.; d, e, de Franco-Estrada et al. 36, San 

Juan Bautista Atatlahuca, Oaxaca, Méx. 



Página | 65  
 

 

Figura 4. Distribución geográfica de Pilosocereus chrysacanthus (●). El triángulo indica la localidad 

del tipo y el pentágono hace referencia a la localidad del neotipo. 

Especímenes examinados. MÉXICO. Guerrero. Xochihuehuetlán: 10 Oct 1987, Endañú-López 159 

(IZTA). Morelos. Tilzapotla: 21 Mar 1968, Vazquéz 1955 (MEXU). Tlaquiltenango: 10 Dec 2000, 

Gómez-Hinostrosa 1807 (MEXU). Oaxaca. Asunción Nochixtlán: 28 Jul 1907, Conzatti 1934 (F, 

MEXU). Mitla: Jan 1978, Cheuva 100 (MEXU); 4 May 2009, Hernández & López 89 (MEXU); 7 Apr 

2009, Hernández & López 52 (MEXU). San Baltazar Chichicápam: 17 Apr 2011, Pérez-Cruz 297 (OAX). 

San Jerónimo Coatlán: 20 Apr 1990, Reyes et al. 2357 (ARIZ). San Juan Bautista Atatlahuca: 5 Sep 

1992, Vásquez-Dávila & Martínez 9 (MEXU); 20 Jun 2018, Franco-Estrada et al. 36 (MEXU); [San Juan 

Bautista Atatlahuca], 31 Jul 1985, Lorence et al. 4659 (MEXU, OAX). San Juan Bautista Cuicatlán: 5 

Aug 1990, Arias et al. 858 (MEXU); 19 Apr 2002, Cruz-Espinosa & San Pedro 537 (MEXU); 2 Dec 1993, 

Torres 164 (MEXU); 8 Dec 1993, Torres 111 (MEXU); 23 Jun 2009, Medina et al. 4695 (MEXU); 19 Jun 

2018, Franco-Estrada et al. 35 (MEXU). San Pedro Totolapa: 21 Jul 2001, Gómez-Hinostrosa 2041 

(MEXU); 21 Mar 1957, Bravo s.n. (MEXU); 29 Apr 1987, Saynes 1207 (OAX); 20 Jun 2018, Franco-

Estrada et al. 37 (MEXU); 20 Jun 2018, Franco-Estrada et al. 38 (MEXU). Santa María Tecomavaca: 

19 Jun 2018, Franco-Estrada et al. 34 (MEXU). Santa María Zoquitlán: 29 Apr 1988, Acosta 959 

(UAMIZ); 3 Apr 2019, Franco-Estrada & Arias 64 (MEXU). Santiago Chazumba: 9 Aug 2006, 

Hernández & Barba 41 (MEXU); 4 Dec 1992, Guzmán & Arias 944 (MEXU). Santiago Huauclilla: 11 

Aug 2011, Franco-Estrada & Cervantes 22 (ENCB, IZTA, MEXU). Santo Domingo Tehuantepec: Mar 

1958, Rita 363 (FCME). Santos Reyes Pápalo: 15 Sep 1948, Miranda 4655 (MEXU). Teotitlán de Flores 
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Magón: Jan 1978, Cheuva 122 (MEXU); 13 Jul 1990, Gama et al. 32 (MEXU); 24–29 Mar 1919, 

Conzatti 3452 (MEXU); 9 May 1982, Colmenero s.n. (ENCB). Tepelmeme: 26 Mar 1994, Guzmán et 

al. 1062 (MEXU). Tlacolula: 12 May 2001, Abascal et al. s.n. (FCME). Valerio Trujano: 4 Sep 1905, 

Rose et al. 10109 (NY, US); 23 Jun 1899, Rose & Hough 4662 (US). Puebla. Acatlán: 24 Jun 2018, 

Franco-Estrada et al. 42 (MEXU). Ajalpan: 18 Jun 2018, Franco-Estrada et al. 32 (MEXU); 18 Jun 2018, 

Franco-Estrada et al. 33 (MEXU). Caltepec: 30 Apr 2000, Guízar & Miranda 4908a (IBUG, IZTA, 

UAMIZ). Chapulco: 7 Aug 2006, Hernández & Barba 17 (MEXU). Petlalcingo: 1 Aug 1988, Cornejo 6 

(FCME). Tehuacán: 21 Oct 1979, Scheinvar et al. 2452 (MEXU); 25 Jun 1974, Wolfgang & Bravo 3136 

(MEXU); 9 Jul 1990, Arias et al. 833 (MEXU); 9 Mar 1989, Hernández & Reyes 1094 (MEXU); 30 Aug 

to 8 Sep 1905, Rose et al. 9993 (F, GH, NY, US); Jul 1903, Diguet s.n. (P); 31 Jul 1988, Morales s.n. 

(FCME). Tepexi de Rodríguez: 18 May 1986, González & Cid s.n. (FCME, MEXU); 2 Jan 1987, González 

& Cid s.n. (FCME). 

3. PILOSOCEREUS COLLINSII (Britton & Rose) Byles & G.D.Rowley, Cact. Succ. J. Gr. Brit. 19(3): 66. 

1957. ≡ Cephalocereus collinsii Britton & Rose, Cactaceae (Britton & Rose) 4: 269, fig. 242. 1923. ≡ 

Pilocereus collinsii (Britton & Rose) F.M.Knuth, Kaktus-ABC [Backeb. & Knuth] 330. 1936. 

LECTOTIPO: Mexico, Oaxaca, [Tehuantepec], near [San] Gerónimo, Apr 1923, C.A.Purpus s.n. (US 

barcode 00115537!; isolectotipos: NY barcode 118700!, 120551!, 120552!). Nota: la designación del 

lectotipo por Zappi (Succ. Pl. Res. 3: 150. 1994) es incorrecta debido a que al publicarse el nombre 

por Britton & Rose (Cactaceae 4: 269. 1923) sí se indicó la localidad, el colector y la fecha de colecta 

(mes y año). 

Nombres comunes y usos. Abuelito, Órgano, Pitaya de borracho, Pitayo viejo. Usos desconocidos. 

Descripción. Plantas arbustivas, 1.5–5 m de alto; ramas 4.5–7 cm de ancho, verde medio; costillas 

7–12, 7–15 mm de alto, 10–18 mm de ancho, 13–25 mm distantes entre sí; aréolas elípticas, 2.7–

5.5 mm de largo, 2–4 mm de ancho, 16–26 mm distantes entre sí; espinas marrón oscuro 

usualmente en el ápice de las ramas, espinas radiales 9–17 mm de largo; zona fértil, en las ramas 

terminales, prolongándose hacia abajo en forma discontinua, con tricomas 2–6.5 cm de largo; flores 

6–7.5 cm de largo, perianto 2.5–3.5 cm de ancho interno, tépalos internos blancos, estilo 4.5–7 cm 

de largo; frutos purpuras, cuando inmaduros verde amarillentos; semillas 2–2.3 mm de largo, 1.4–

1.6 mm de ancho, RHM 0.8–1.1 mm de largo, 0.4–0.6 mm de ancho. Figura 5. 

Etimología. El nombre es en honor a Guy N. Collins (1872–1938), botánico y explorador del 

Departamento de Agricultura de los Estados Unidos (USDA, por sus siglas en inglés). G.N. Collins y 

O.F. Cook reportaron a esta planta en 1902 para Tehuantepec, Oaxaca, México. 

Discusión. Pilosocereus collinsii ha sido confundida con P. purpusii por poseer ambas un hábito 

arbustivo, y similar ancho de ramas, largo de espinas radiales y altura de costillas (Anderson, 2001; 

Hunt et al., 2006; Zappi, 1994). Actualmente, con base en análisis multivariados utilizando 

caracteres morfológicos, se reconoce que difieren entre sí por la distancia entre las aréolas de 16 a 

26 mm en P. collinsii, mientras que en P. purpusii esta es menor de 15 mm. Asimismo, las aréolas 

elípticas y espinas marrón oscuro en P. collinsii son otros rasgos característicos que permiten 

diferenciarla con respecto a P. purpusii, que tiene aréolas circulares y espinas amarillas (Franco-

Estrada et al., 2022a). Además, los requerimientos ambientales de ambas especies son diferentes. 

P. collinsii crece en áreas con precipitaciones invernales (2–49 mm) y es frecuente en suelos con 

presencia de carbono, favorable para retener agua en el suelo y como un depósito de nutrientes, 
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mientras que P. purpusii se encuentra en zonas con baja precipitación (0–5 mm en el mes más seco) 

y principalmente asociada a laderas con orientación sur que por lo general reciben una gran 

cantidad de radiación solar. Entre ambas especies se reconocen diferencias ecológicas 

estadísticamente significativas (Franco-Estrada et al., 2022b). 

Fenología. Florece de febrero a septiembre y fructifica de marzo a octubre. Los principales 

polinizadores son probablemente murciélagos como se ha sugerido para la mayoría de las especies 

del género (Anderson, 2001; Hunt et al., 2006; Rocha et al., 2019; Zappi, 1994). Los dispersores de 

las semillas son desconocidos, aunque la morfología del fruto sugiere dispersión por vertebrados 

voladores (aves y murciélagos), tal como se ha observado en algunos Pilosocereus y otras cactáceas 

columnares (Godínez-Alvarez & Valiente-Banuet, 2000; Munguía-Rosas et al., 2009; Soriano & Ruiz, 

2002; Wendelken & Martin, 1988). 

Distribución. Suroeste de México, en Chiapas, Guerrero y Oaxaca. Endémica de México. Crece 

principalmente en el bosque tropical estacionalmente seco, desde cerca del nivel del mar hasta los 

1,200 m s.n.m., con menor presencia a partir de los 800 m. Figura 6. 

Especímenes examinados. MÉXICO. Chiapas. Cintalapa: 24 Mar 2007, Ishiki 3169 (MEXU); 24 Mar 

2007, Ishiki 3173 (MEXU). San Fernando: 29 Jul 2001, Gómez-Hinostrosa 2093 (MEXU). Tzimol: 17 

Feb 2007, Ishiki et al. 3151 (MEXU). Guerrero. Acapulco: 17 Nov 1992, Diego & Oviedo 5957 (MEXU); 

17 Nov 1992, Diego & Oviedo 5957a (MEXU); 17 Nov 1992, Diego & Oviedo 5958 (MEXU). Oaxaca. 

Ciudad Ixtepec: 16 Jun 2002, Gómez-Hinostrosa et al. 2212 (MEXU); 8 Jul 2007, Arreola et al. 2246 

(MEXU); 2 Aug 1995, Gallardo et al. 1590 (OAX). Juchitán de Zaragoza: 10 Jun 2002, Gómez-

Hinostrosa et al. 2181 (MEXU). Magdalena Tequisistlán: 23 May 2010, Velasco et al. 4714 (MEXU); 

23 May 2010, Velasco et al. 4715 (MEXU). Salina Cruz: 1952, Bravo s.n. (MEXU); 1952, Bravo s.n. 

(MEXU). San Bartolo Yautepec: 23 Apr 2012, López 2807 (MEXU); 13 Aug 1980, Cedillo & Lorence 

542 (MEXU). San Jerónimo Tlacochahuaya: 1923, Purpus 2 (NY). San Miguel Chimalapa: 29 Aug 2004, 

Gómez-Hinostrosa & García 2337 (MEXU). San Miguel del Puerto: 19 Apr 2000, Rivera et al. 2344 

(MEXU); 10 Feb 2005, Manuel-Félix 4 (OAX). San Pedro Huamelula: 28 Jun 2002, Elorsa 6143 (MEXU); 

15 Jan 1998, Torres et al. 1467 (MEXU); 15 May 1999, Martínez et al. 32138 (MEXU); 4 Apr 2019, 

Franco-Estrada & Arias 66 (MEXU); 4 Apr 2019, Franco-Estrada & Arias 67 (MEXU). San Pedro 

Pochutla: 1958, Cox s.n. (MEXU); 4 Apr 2019, Franco-Estrada & Arias 65 (MEXU). San Pedro 

Tapanatepec: 23 Jul 2001, Gómez-Hinostrosa & Cervantes 2070 (MEXU). Santa María Huatulco: 24 

Sep 1999, Perret et al. 534 (MEXU); 13 Apr 2019, Franco-Estrada et al. 69 (MEXU). Santa María Jalapa 

del Marqués: 9 Jun 2002, Gómez-Hinostrosa et al. 2177 (MEXU). Santa María Mixtequilla: 17 Jun 

2002, Gómez-Hinostrosa & Alvarado 2218 (MEXU). Santa María Tonameca: 5 Apr 2019, Franco-

Estrada & Arias 68 (MEXU). Santo Domingo Tehuantepec: 22 Jul 2001, Gómez-Hinostrosa & 

Cervantes 2056 (MEXU); 21 Jul 2001, Gómez-Hinostrosa 2052 (MEXU); 26 Aug 1991, Campos & 

Martínez 3817 (MEXU); 6 May 1991, Campos & Torres 3635 (MEXU); 30 Mar 1984, Torres & Martínez 

4891 (MEXU); 6 Nov 1990, Torres 13808 (MEXU); 1923, Purpus 5 (NY, US); 21 Jun 2018, Franco-

Estrada et al. 39 (MEXU); 21 Jun 2018, Franco-Estrada et al. 40 (MEXU). 
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Figura 5. Pilosocereus collinsii. a) hábito, b) rama reproductiva, c, d) flor, vistas frontal y lateral y e) 

fruto. a, de Franco-Estrada et al. 39, Santo Domingo Tehuantepec, Oaxaca, Méx.; b, de Franco-

Estrada & Arias 65, San Pedro Pochutla, Oaxaca, Méx.; c, e, de Franco-Estrada & Arias 66, San Pedro 

Huamelula, Oaxaca, Méx.; d, de Franco-Estrada et al. 40, Santo Domingo Tehuantepec, Oaxaca, 

Méx. 
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Figura 6. Distribución geográfica de Pilosocereus collinsii (●). El triángulo indica la localidad del tipo. 

4. PILOSOCEREUS COMETES (Scheidw.) Byles & G.D.Rowley, Cact. Succ. J. Gr. Brit. 19(3): 66. 1957. ≡ 

Cereus cometes Scheidw., Allg. Gartenzeitung (Otto & Dietrich) 8: 339. 1840. ≡ Pilocereus cometes 

(Scheidw.) Mittl. ex C.F.Först., Handb. Cacteenk. [Förster] 357. 1846. ≡ Cephalocereus cometes 

(Scheidw.) Britton & Rose, Contr. U.S. Natl. Herb. 12: 416. 1909. TIPO: Mexico, [San Luis] Potosí, 

[Galeotti?] (no conservado). NEOTIPO (designado aquí): Mexico, San Luis Potosí, Lagunillas, 

Vaqueros, 12 Aug 2018, D.Franco-Estrada & J.I.Calzada 48 (MEXU No. pendiente). 

= Pilocereus jubatus Salm-Dyck ex C.F.Först., Cact. Hort. Dyck. 24. 1844. ≡ Cereus jubatus Salm-Dyck 

ex C.F.Först., Handb. Cacteenk. 357. 1846. TIPO: Mexico, San-Luis de Potosi [San Luis Potosí] (no 

conservado). 

= Cereus flavicomus Salm-Dyck, Cact. Hort. Dyck. 202. 1849. ≡ Pilocereus flavicomus Salm-Dyck ex 

Rümpler, Handb. Cacteenk. 2: 658. 1886. TIPO: localidad desconocida (no conservado). 

= Pilocereus leucocephalus Poselg., Allg. Gartenzeitung (Otto & Dietrich) 21(16): 126. 1853. ≡ 

Cephalocereus leucocephalus (Poselg.) Britton & Rose, Contr. U.S. Natl. Herb. 12: 417. 1909. ≡ 

Pilosocereus leucocephalus (Poselg.) Byles & G.D.Rowley, Cact. Succ. J. Gr. Brit. 19: 67. 1957. TIPO: 

Mexico, Tamaulipas, near Horcasitas, s.f., Poselger s.n. (holotipo?: MO No. 2229233!). NEOTIPO 

(designado por Zappi, Succ. Pl. Res. 3: 147. 1994): Mexico, Tamaulipas, near Victoria, 320 m, 1 May–

13 Jun 1907, E.Palmer 362 (US barcode 00115543!; isoneotipos: NY barcode 120557!, CM barcode 
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1478!, K barcode K000062714!). Nota: este neotipo designado por Zappi es el tipo de Cephalocereus 

palmeri (ver abajo). 

= Cephalocereus maxonii Rose, Contr. U.S. Natl. Herb. 12: 417. 1909. ≡ Cereus maxonii (Rose) Vaupel, 

Monatsschr. Kakteenk. 23: 23, 26. 1913. ≡ Pilocereus maxonii (Rose) A.Berger, Kakteen (Berger) 345. 

1929. ≡ Pilocereus maxonii (Rose) F.M.Knuth, Kaktus-ABC. 232. 1935. ≡ Pilosocereus maxonii (Rose) 

Byles & G.D.Rowley, Cact. Succ. J. Gr. Brit. 19: 67. 1957. TIPO: Guatemala, Jalapa, near El Rancho, 4 

Apr 1905, W.R.Maxon & R.H.Hay 3769 (holotipo: US barcode 00115542!). 

= Cephalocereus palmeri Rose, Contr. U.S. Natl. Herb. 12: 418. 1909. ≡ Cereus victoriensis Vaupel, 

Monatsschr. Kakteenk. 23: 24, 37. 1913. ≡ Pilocereus palmeri (Rose) F.M.Knuth, Kaktus-ABC [Backeb. 

& Knuth] 333. 1936. ≡ Pilosocereus palmeri (Rose) Byles & G.D.Rowley, Cact. Succ. J. Gr. Brit. 19: 67. 

1957. ≡ Pilosocereus palmeri var. victoriensis (Vaupel) Backeb., Kakteenlexikon 367. 1966. ≡ 

Cephalophorus palmeri (Rose) Boom, Succulenta (Netherlands) 46: 107. 1967. ≡ Pilosocereus 

leucocephalus subsp. palmeri (Rose) Scheinvar, Fl. Cactológ. Est. Querétaro 192. 2004. TIPO: Mexico, 

Tamaulipas, near Victoria, 320 m, 1 May–13 Jun 1907, E.Palmer 362 (holotipo: US barcode 

00115543!; isotipos: NY barcode 120557!, CM barcode 1478!, K barcode K000062714!). 

= Cephalocereus sartorianus Rose, Contr. U.S. Natl. Herb. 12: 419. 1909. ≡ Cereus sartorianus (Rose) 

Kupper ex A.Berger, Kakteen (Berger) 157. 1929. ≡ Pilocereus sartorianus (Rose) A.Berger, Kakteen 

(Berger) 345. 1929. ≡ Pilosocereus sartorianus (Rose) Byles & G.D.Rowley, Cact. Succ. J. Gr. Brit. 

19(3): 69. 1957. ≡ Cephalocereus palmeri var. sartorianus (Rose) Krainz, Kat. Stadt. Sukk. Sammlg. 

(Zürich) 2: 41. 1967. ≡ Pilosocereus palmeri var. sartorianus (Rose) Lodé, Fichier Encycl. Cact. Autres 

Succ. 19: 1776. 1997. TIPO: Mexico, Veracruz, 1908, C.A.Purpus s.n. (holotipo: US barcode 

00115545!; isotipo: US barcode 00188648!). 

= Cephalocereus leucocephalus var. actopanensis Rol.-Goss. ex Bois, Bull. Mus. Hist. Nat. (Paris) 32: 

403. 1926. TIPO: Mexico, [Veracruz], near Xalapa, Barranca de Actopan, Jul 1907, Diguet s.n. (no 

conservado). 

= Cephalocereus leucocephalus f. cristatus P.V.Heath, Calyx 2(3): 110. 1992. TIPO: localidad 

desconocida (no conservado). 

= Cephalocereus palmeri f. cristatus P.V.Heath, Calyx 2(3): 110. 1992. TIPO: localidad desconocida 

(no conservado). 

Nombres comunes y usos. Cabeza de viejo, Órgano, Pitayón, Tuno. La planta es utilizada como 

ornamental en El Salvador, Guatemala y Veracruz (México), como cerco vivo en Guatemala y sus 

frutos son consumidos localmente (Bravo-Hollis, 1978; Cerén et al., 2015; Véliz, 2008; Yetman, 

2007). 

Descripción. Plantas arbustivas o a veces arborescentes, 2–6(7) m de alto; ramas (6)9–14 cm de 

ancho, azul verdoso claro en el ápice; costillas 6–12, 21–35 mm de alto, 22–43 mm de ancho, 34–

54 mm distantes entre sí; aréolas circulares, 4–5.5 mm de largo, 3.5–5.5 mm de ancho, 10–26 mm 

distantes entre sí; espinas marrón oscuro usualmente en el ápice de las ramas, espinas radiales 10–

22 mm de largo; zona fértil, en las ramas terminales, prolongándose hacia abajo en forma continua, 

con tricomas 3–8(10) cm de largo; flores 4–8.5 cm de largo, perianto 2.5–4.5 cm de ancho interno, 

tépalos internos rosados, raras veces blancos, estilo 4–7 cm de largo; frutos purpuras, a veces con 
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tonos rojizos, cuando inmaduros verde amarillentos; semillas 1.8–2.4 mm de largo, 1.2–1.7 mm de 

ancho, RHM 0.7–1.1 mm de largo, 0.3–0.6 mm de ancho. Figura 7. 

Etimología. Su nombre probablemente proviene de la palabra del griego antiguo: κομήτης 

(kométes), que significa "de cabello largo". 

Discusión. Franco-Estrada et al. (2022a) confirmaron que los ejemplares procedentes de San Luis 

Potosí (P. cometes) y Tamaulipas (P. leucocephalus) son conespecíficos. Al aplicar el principio de 

prioridad de publicación (Principio III), el nombre P. cometes debe ser utilizado para nombrar a la 

especie. Por otro lado, su amplia distribución geográfica llevó a pensar que existe más de un taxón. 

Sin embargo, las evidencias más recientes sugieren que se trata de una especie, con áreas de 

distribución disyuntas, que comparten el mismo patrón del bosque tropical estacionalmente seco 

de México y América Central (Franco-Estrada et al., 2022a, 2022b). 

Fenología. Su floración es bien conocida solo para las localidades de Veracruz, la cual se presenta 

de manera pulsada y asincrónica, con abundancia de flores durante la parte más cálida del año 

(Munguía-Rosas & Sosa, 2010). Florece de febrero hasta octubre (noviembre) y fructifica de marzo 

a noviembre. Los principales polinizadores son los murciélagos Choeroniscus godmani, 

Choeronycteris mexicana, Glossophaga soricina y, en menor grado, Leptonycteris curasoae subsp. 

yerbabuenae y L. nivalis (Burke et al., 2019; Munguía-Rosas et al., 2010). Los principales dispersores 

de sus semillas son las hormigas Solenopsis aurea y dos especies de Pheidole, las aves Arremonops, 

Campylorhynchus, Icterus, los murciélagos Artibeus jamaicensis, Carollia sowelli, entre otros 

inclusive nectarívoros, y probablemente el roedor Peromyscus mexicanus (para más detalles véase 

Munguía-Rosas et al., 2009; Vázquez‐Castillo et al., 2019). 

Distribución. Del oriente de México a América Central, en México desde Tamaulipas a Chiapas y en 

América Central desde Guatemala a Nicaragua. Crece principalmente en el bosque tropical 

estacionalmente seco, desde los 100 hasta los 1,100 (1,800) m s.n.m., con menor presencia a partir 

de los 1,000 m. Figura 8. 
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Figura 7. Pilosocereus cometes. a) hábito, b) rama reproductiva, c, d) flor, vistas frontal y lateral y e) 

fruto (inmaduro). a, c, de Franco-Estrada & Calzada 47, Arroyo Seco, Querétaro, Méx.; b, d, de 

Franco-Estrada & Mora 60, Jaumave, Tamaulipas, Méx.; e, de Franco-Estrada & Calzada 43, Xalapa, 

Veracruz, Méx. 
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Figura 8. Distribución geográfica de Pilosocereus cometes (●). El triángulo indica la localidad 

aproximada del tipo y el pentágono hace referencia a la localidad del neotipo. 

Especímenes examinados. MÉXICO. Chiapas. Chicoasén: 14 Jun 2002, Gómez-Hinostrosa et al. 2198 

(MEXU); 18 Jan 2007, Arias et al. 1621 (MEXU). Cintalapa: 17 May 1965, Breedlove 9952 (F); 26 Mar 

2004, Gómez-Hinostrosa & Hernández 2322 (MEXU); 21 Jun 2018, Franco-Estrada et al. 41 (MEXU). 

[Frontera Comalapa], 11 Apr 1972, Sánchez-Mejorada 72-4055 (MEXU); 1957, Bravo s.n. (MEXU). 

Ocozocuautla: 25 Mar 1967, Bravo s.n. (MEXU). Querétaro. Arroyo Seco: 11 Dec 1986, Sánchez & 

Galindo 1 (MEXU); 20 Mar 1992, Scheinvar et al. 5857 (MEXU); 6 Aug 1992, Trejo 2358 (MEXU); 11 

Aug 2018, Franco-Estrada & Calzada 47 (MEXU). Jalpan de Serra: 2 Mar 1985, Scheinvar et al. 4067 

(MEXU); 22 Mar 1985, Scheinvar 4123B (MEXU); 24 Jan 1988, Velazco et al. 10 (FCME); 24 Jan 1988, 

Scheinvar & Cid 5124 (MEXU); 18 Aug 1996, Zamudio & Carranza 9965 (CIIDIR, MEXU, UAMIZ). San 

Luis Potosí. Lagunillas: 12 Aug 2018, Franco-Estrada & Calzada 48 (MEXU). San Ciro de Acosta: 12 

Aug 2018, Franco-Estrada & Calzada 49 (MEXU). San Luis Potosí: 17 Apr 1958, Bravo s.n. (MEXU). 

Tamaulipas. Aldama: 29 Jul 1957, Dressler 2066 (MO); Feb–Dic 1996, González 83 (MEXU). Casas: 8 

Jun 1994, Martínez-Avalos et al. 414 (UAT). El Mante: 20 May 1958, Bravo s.n. (MEXU). [Gómez 

Farías], May 1958, Bravo s.n. (MEXU). [González], s.f., Poselger s.n. (MO). Jaumave: 16 Jun 1999, 

Goettsch & Gómez-Hinostrosa 289 (MEXU); 16 Jun 1999, Gómez-Hinostrosa & Goettsch 1704 

(MEXU); 6 Oct 2018, Franco-Estrada & Mora 60 (MEXU). Palmillas: 19 Jun 1999, Goettsch & Gómez-

Hinostrosa 372 (MEXU). Victoria: 1 May–13 Jun 1907, Palmer 362 (CM, GH, K, MO, NY, US); 4 May 

1973, Sánchez-Mejorada 2057 (MEXU); 5 Oct 2018, Franco-Estrada & Mora 58 (MEXU); 6 Oct 2018, 
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Franco-Estrada et al. 59 (MEXU). Veracruz. Actopan: 2 Sep 1972, Scheinvar et al. 869 (MEXU); 5 Aug 

1976, Ortega 428 (F, WIS); 27 Apr 1985, Acosta 528 (IBUG). [Alto Lucero de Gutiérrez Barrios], 24 

Jun 1972, Vázquez 721 (F). Emiliano Zapata: 12–14 May 1901, Goldman 696 (US); 30 Jun 2018, 

Franco-Estrada & Calzada 44 (MEXU); 1 Jul 2018, Franco-Estrada & Calzada 45 (MEXU). Jalapa 

[Xalapa]: 26 Feb 1958, Rita 241 (FCME); 1960, Bravo s.n. (MEXU); 12 Apr 1965, Delgadillo 26 (MEXU); 

8 Mar 1970, Sánchez-Mejorada 70–0304 (MEXU); 30 Jun 2018, Franco-Estrada & Calzada 43 

(MEXU). Jilotepec: 20 Oct 2012, Rivera-Alarcón et al. 29 (MEXU). Naolinco: 25 Apr 1992, Cházaro et 

al. 6910 (WIS). Puente Nacional: 28 Jun 1970, González 91 (F, MEXU). Without locality, 1908, Purpus 

s.n. (US); 1 Jul 2018, Franco-Estrada & Calzada 46 (MEXU). EL SALVADOR. Chalatenango. Citalá: 30 

Oct 2013, Menjívar et al. 2997 (MHES). Santa Ana. Metapán: 31 Mar 1996, Linares & Martínez 3247 

(MEXU); 20 Mar 1999, Linares & Martínez 4525 (MEXU); 4 Jun 2004, Linares 7558 (MEXU); 31 Oct 

2013, Menjívar et al. 3002 (MHES). GUATEMALA. Baja Verapaz. Salamá: 20 Jan 1905, Maxon & Hay 

3381 (NY, US); 30 May 2006, Jiménez & Cajas 158 (PH). Chiquimula. Chiquimula: Oct 1946, Clover 

9220 (MICH). El Progreso. El Rancho: 6–9 Jun 1909, Deam 6202 (MICH, NY); 8–11 Jun 1909, Deam 

6244 (MICH, MO, NY); 21 Nov 1946, Clover 9499 (F, MICH); 9 Mar 2003, Ramirez et al. 481 (MEXU). 

Pasasagua: 2 Apr 2003, Ramirez & García 562 (MEXU); 2 Apr 2003, Ramirez & García 592 (MEXU). 

San Agustín Acasaguastlán: 14 Aug 1979, Paniagua 52 (MEXU); 1 Apr 2003, Véliz & Pérez 13286 (F, 

MEXU); 1 Apr 2003, Véliz & Pérez 13309 (F, MEXU); 4 Apr 2003, Véliz & Pérez 13420 (F, MEXU, TEX). 

Jalapa. El Rancho: 4 Apr 1905, Maxon & Hay 3769 (US). Jalapa: 18 Jan 1947, Clover 10086, 10087 

(MICH). Jutiapa. Jutiapa: 24 Oct–5 Nov 1940, Standley 75683 (F). Zacapa. Cabañas: 3 Apr 2003, Véliz 

& Pérez 13408 (F, MEXU, TEX). Estanzuela: 18 May 2001, Véliz et al. 11271 (MEXU). Río Hondo: 6 

May 2003, García & Véliz 528 (F); 1 Apr 2003, Véliz & Pérez 13208 (F, MEXU). Zacapa: 6 May 2003, 

Cóbar & Ramírez 297 (MEXU); 1 Apr 2003, García & Ramírez 416 (MEXU). HONDURAS. Comayagua. 

Comayagua: 12–23 Mar 1947, Standley & Chacón P. 5392 (F); 22 May 1972, Clewell 3093 (TEFH); 14 

May 2016, Ferrufino et al. 749 (TEFH). La Paz: 9 Jun 1984, Holst 1826 (TEFH). El Paraíso. Morocelí: 8 

Jun 2003, Linares 6597 (MEXU). Oropolí: 6 Apr 2001, Duery et al. 24 (MEXU, MO); 21 Jul 2003, 

Martínez et al. 36403 (MEXU). Francisco Morazán. La Venta: 14 Feb 1971, Molina 25927 (F, NY). 

Yoro. Coyoles: 23 Jun 1990, Zimmerman 2620 (DES). NICARAGUA. Boaco. Santa Cruz: 7 Jun 1984, 

Stevens 22909 (MO). Madriz. Icalupe: 11 Mar 2016, Stevens & Montiel 37212 (MO). Somoto: 6 Dec 

2010, Stevens & Montiel 30319 (MO). Managua. Las Maderas: 13 Dec 1978, Stevens 11133 (MO); 

14 Feb 2008, Stevens & Montiel 27064 (MO). Nueva Segovia. Mozonte: 16 Dec 2010, Stevens & 

Montiel 30526 (MO); 22 Jul 2016, Stevens & Montiel 37771 (MO); 21 Mar 2017, Stevens & Montiel 

39300 (MO). Ocotal: 7 Aug 1977, Stevens 3063 (MO); 27 Jul 2016, Stevens & Montiel 37862 (MO). 

5. PILOSOCEREUS GAUMERI (Britton & Rose) Backeb., Cactaceae (Backeberg) 4: 2462. 1960. ≡ 

Cephalocereus gaumeri Britton & Rose, Cactaceae (Britton & Rose) 2: 47. 1920. ≡ Cereus gaumeri 

(Britton & Rose) Standl., Publ. Field Mus. Nat. Hist., Bot. Ser. 3: 366. 1930. ≡ Pilocereus gaumeri 

(Britton & Rose) F.M.Knuth, Kaktus-ABC [Backeb. & Knuth] 330. 1936. ≡ Pilosocereus polygonus 

subsp. gaumeri (Britton & Rose) Guiggi, Cactology 5(Suppl. 8): 6. 2020. LECTOTIPO (designado por 

Zappi, Succ. Pl. Res. 3: 151. 1994): Mexico, Yucatán, near Progreso, 1918, G.F.Gaumer 23934 (US 

barcode 00115539!; isolectotipos: NY barcode 00120553!, barcode 00120554!, barcode 

00120555!). 
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Nombres comunes y usos. K'an chooch, Nej kisin, Nekisin, Pak'am, Tso'ots' (Maya). La planta tiene 

un uso ornamental en la Península de Yucatán y sus frutos son utilizados como forraje para las aves 

(Arellano-Rodríguez et al., 2003; Bravo-Hollis, 1978; Duno de Stefano et al., 2010). 

Descripción. Plantas arborescentes, 1.5–3 m de alto; ramas 4.1–5.2 cm de ancho, verde claro; 

costillas 8–12, 8–14 mm de alto, 9–16 mm de ancho, 13–22 mm distantes entre sí; aréolas 

circulares, 2–4 mm de largo, 1.7–3.7 mm de ancho, 13–23 mm distantes entre sí; espinas amarillas 

usualmente en el ápice de las ramas, espinas radiales 10–17 mm de largo; zona fértil, en las ramas 

terminales, prolongándose hacia abajo en forma discontinua, con tricomas 1.7–2.3 cm de largo; 

flores 4.5–8 cm de largo, perianto 2–3 cm de ancho interno, tépalos internos blancos, estilo 4–7.5 

cm de largo; frutos purpuras, a veces con tonos rojizos, cuando inmaduros verde amarillentos; 

semillas 1.7–2.6 mm de largo, 1.1–1.8 mm de ancho, RHM 0.7–1.1 mm de largo, 0.3–0.6 mm de 

ancho. Figura 9. 

Etimología. El nombre es en honor a George Franklin Gaumer (1850–1929), naturalista 

norteamericano y experto en la flora y fauna de la península de Yucatán. 

Discusión. Pilosocereus gaumeri se caracteriza por tener un hábito arbóreo con ramas verde claro, 

de 4.1–5.2 cm de ancho y tricomas notablemente cortos (1.7–2.3 cm). Además, los requerimientos 

ambientales para esta especie también difieren del resto de las especies, pues presenta una alta 

tolerancia al carbonato de calcio presente y común en los suelos de la Península de Yucatán. Para P. 

gaumeri se infiere una divergencia de nicho ecológico entre los otros integrantes del grupo, con 

valores altamente significativos, que es un posible promotor de su diferenciación, dado que los 

nichos ecológicos entre sus especies hermanas son distintos y la superposición de los modelos de 

nicho es mínima o nula (Franco-Estrada et al., 2022b; Wiens & Graham, 2005). Tiene relaciones 

filogenéticas más cercanas a las especies de Pilosocereus distribuidas en Mesoamérica (México 

tropical y América Central) y más distante con las del Caribe (Franco-Estrada et al., 2022a). 

Fenología. Florece de abril a junio y fructifica de mayo a junio. Los principales polinizadores son 

probablemente murciélagos como se ha sugerido para la mayoría de las especies del género 

(Anderson, 2001; Hunt et al., 2006; Rocha et al., 2019; Zappi, 1994). Los dispersores de las semillas 

son desconocidos, aunque la morfología del fruto sugiere dispersión por vertebrados voladores 

(aves y murciélagos), tal como se ha observado en algunos Pilosocereus y otras cactáceas 

columnares (Godínez-Alvarez & Valiente-Banuet, 2000; Munguía-Rosas et al., 2009; Soriano & Ruiz, 

2002; Wendelken & Martin, 1988). 

Distribución. Sureste de México, en Campeche, Quintana Roo y Yucatán. Endémica de México. Crece 

principalmente en el bosque tropical estacionalmente seco, desde cerca del nivel del mar hasta los 

60 m s.n.m. Figura 10. 
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Figura 9. Pilosocereus gaumeri. a) hábito, b) rama reproductiva, c, d) flor, vistas frontal y lateral y e) 

fruto. a, c, d, de Franco-Estrada et al. 73, Tecoh, Yucatán, Méx.; b, de Franco-Estrada et al. 70, Ucú, 

Yucatán, Méx.; e, de Jiménez-Bañuelos, jardín botánico regional Roger Orellana, Centro de 

Investigación Científica de Yucatán, A. C. 
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Figura 10. Distribución geográfica de Pilosocereus gaumeri (●). El triángulo indica la localidad del 

tipo. 

Especímenes examinados. MÉXICO. Campeche. Tenabo: 29 Nov 1997, Zamora & Uc Cach 5957 

(TEX). Quintana Roo. [José María Morelos], s.f., Gaumer 1360 (F, GH, MO); s.f., Gaumer 1538 (F). 

Yucatán. Cuzamá: 23 Jul 2019, Franco-Estrada et al. 74 (MEXU). Dzemul: 22 Jul 2019, Franco-Estrada 

et al. 71 (MEXU). Dzilam de Bravo: 1895, Gaumer 671 (F). Hunucmá: 12 Jan 2001, Puente et al. 2063 

(ASU, DES). Mérida: May–Aug 1938, Lundell & Lundell 7962 (MEXU, MICH). Progreso: 1918, Gaumer 

23934 (NY, US); 22 Jul 2019, Franco-Estrada et al. 72 (MEXU). Río Lagartos: 25 Aug 1976, Quero 2479 

(MEXU). San Felipe: 28 Jul 1992, Hernández & Ucán 2234 (MEXU); 9 Feb 1992, Granados et al. 21 

(UAT). Santa Helena: 10 Jan 1966, Bravo 5311 (MEXU). Tecoh: 23 Jul 2019, Franco-Estrada et al. 73 

(MEXU). Telchac Puerto: 2 Aug 2001, Gómez-Hinostrosa & González 2115 (MEXU); 26 Jul 1992, 

Hernández & Flores 2221 (MEXU); 29 Dec 1995, Hernández 2591 (MEXU). Tinum: May–Aug 1938, 

Lundell & Lundell 7387 (LL, MICH); 1960, Matuda 4321 (MEXU). Ucú: 22 Jul 2019, Franco-Estrada et 

al. 70 (MEXU). 

6. PILOSOCEREUS PURPUSII (Britton & Rose) Byles & G.D.Rowley, Cact. Succ. J. Gr. Brit. 19(3): 67. 

1957. ≡ Cephalocereus purpusii Britton & Rose, Cactaceae (Britton & Rose) 2: 56. 1920. ≡ Pilocereus 

purpusii (Britton & Rose) F.M.Knuth, Kaktus-ABC [Backeb. & Knuth] 33. 1936. LECTOTIPO (designado 

por Zappi, Succ. Pl. Res. 3: 150. 1994): Mexico, Sinaloa, Mazatlán, near the town overlooking the 
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sea, 31 Mar 1910, J.N.Rose, P.C.Standley & P.G.Russell 13749 (US barcode 00115544!; isolectotipo: 

NY barcode 120558!). 

= Pilocereus guerreronis Backeb., Beitr. Sukkulentenk. Sukkulentenpflege 1: 3. 1941. ≡ Pilosocereus 

guerreronis (Backeb.) Byles & G.D.Rowley, Cact. Succ. J. Gr. Brit. 19: 67. 1957. ≡ Cephalocereus 

guerreronis (Backeb.) Buxb., Bot. Stud. 12: 101. 1961. TIPO: Mexico, Guerrero, Cañón del Zopilote, 

800 m (no conservado). LECTOTIPO (designado por Zappi, Succ. Pl. Res. 3: 144. 1994): Backeberg, in 

ibid.: 4, photo. 1941. 

Nombres comunes y usos. Cabeza de viejo, Viejo. Los frutos son comestibles (Bravo-Hollis, 1978; 

Yetman, 2007). 

Descripción. Plantas arbustivas, 1.5–3(6) m de alto; ramas 6–9 cm de ancho, verde medio; costillas 

7–16, 7–16 mm de alto, 13–21 mm de ancho, 17–29 mm distantes entre sí; aréolas circulares, 2.3–

3.2 mm de largo, 2.1–3.2 mm de ancho, 8–16 mm distantes entre sí; espinas amarillas usualmente 

en el ápice de las ramas, espinas radiales 7–14 mm de largo; zona fértil, en las ramas terminales, 

prolongándose hacia abajo en forma discontinua, con tricomas 2.5–7 cm de largo; flores 5–7.5 cm 

de largo, perianto 2.6–3.8 cm de ancho interno, tépalos internos blancos, raras veces rosados, estilo 

4–7 cm de largo; frutos purpuras, cuando inmaduros verde amarillentos; semillas 1.8–2.2 mm de 

largo, 1.2–1.4 mm de ancho, RHM 0.7–0.9 mm de largo, 0.33–0.42 mm de ancho. Figura 11. 

Etimología. El nombre es en honor a Carl (Karl) Albert Purpus (1851–1941), colector botánico y 

farmacéutico. 

Discusión. Pilosocereus purpusii es fácilmente confundida con P. alensis y P. collinsii, probablemente 

por su cercana distribución geográfica con la primera y por compartir algunas similitudes 

morfológicas con la segunda. Las evidencias más recientes sugieren que se trata de especies 

distintas (Franco-Estrada et al., 2022a). La combinación de las características morfológicas que 

permiten distinguirla de ellas incluyen su hábito arbustivo, sus ramas de 6–9 cm de ancho, sus 

costillas bajas (7–16 mm), las aréolas de alrededor de 3 mm y las espinas amarillas en el ápice de las 

ramas. Pilosocereus alensis se distingue claramente de P. purpusii por sus ramas azul verdoso claro, 

las espinas marrón anaranjado y los tricomas largos (5–15 cm), mientras que P. collinsii por la 

distancia entre las aréolas de 16 a 26 mm, las aréolas elípticas y las espinas marrón oscuro. Para P. 

purpusii se reconocen diferencias ecológicas estadísticamente significativas con respecto a sus 

especies hermanas del grupo (Franco-Estrada et al., 2022b). 

Fenología. Florece de abril a agosto y fructifica de mayo a septiembre. Los principales polinizadores 

son murciélagos, específicamente Leptonycteris curasoae en la Reserva de la Biosfera Chamela-

Cuixmala en Jalisco, Méx. (Stoner et al., 2003). Los dispersores de las semillas son desconocidos, 

aunque la morfología del fruto sugiere dispersión por vertebrados voladores (aves y murciélagos), 

tal como se ha observado en algunos Pilosocereus y otras cactáceas columnares (Godínez-Alvarez & 

Valiente-Banuet, 2000; Munguía-Rosas et al., 2009; Soriano & Ruiz, 2002; Wendelken & Martin, 

1988). 

Distribución. Occidente de México, desde la parte sur de Sinaloa hasta el centro de Guerrero. 

Endémica de México. Crece principalmente en el bosque tropical estacionalmente seco, desde cerca 

del nivel del mar hasta los 1,500 m s.n.m., con menor presencia a partir de los 1,100 m. Figura 12. 
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Figura 11. Pilosocereus purpusii. a) hábito, b) rama reproductiva, c, d) flor, vistas frontal y lateral y 

e) fruto (inmaduro). a, d, de Franco-Estrada et al. 63, Mazatlán, Sinaloa, Méx.; b, c, de Franco-

Estrada et al. 53, La Huerta, Jalisco, Méx.; e, de Ibarra-Manríquez, Churumuco, Michoacán, Méx. 
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Figura 12. Distribución geográfica de Pilosocereus purpusii (●). El triángulo indica la localidad del 

tipo. 

Especímenes examinados. MÉXICO. Colima. Manzanillo: 30 May 1997, Arreola et al. 1453 (IBUG); 

5 Sep 2018, Franco-Estrada et al. 50 (MEXU). Estado de México. Temascaltepec: 3 Apr 1933, Hinton 

et al. 3740 (GH, NY); 26 Dec 1934, Hinton et al. 7168 (NY, P, USF). Guerrero. Eduardo Neri: 16 Mar 

1968, Scheinvar et al. 693 (MEXU); 30 Apr 1972, Kruse 2997 (FCME, MEXU); 7 Jun 1985, Soto & 

Aureoles 8884 (MEXU); 7 Nov 1987, Endañú-López 175-A (IZTA); 7 Oct 2001, Domínguez et al. 266 

(FCME, MEXU). La Unión: 28 May 1995, Peralta 483 (FCME); 15 May 2011, Soto 18683 (MEXU). 

[Tixtla de Guerrero], 9 Jun 1987, Sánchez-Mejorada et al. 3933 (MEXU). Jalisco. Autlán de Navarro: 

11 Feb 1983, Guzmán 6571 (IBUG); 6 Sep 2018, Franco-Estrada et al. 54 (MEXU). Chiquilistlán: 30 

May 1892, Jones 243 (NY, RSA, US). Cihuatlán: 30 Mar 1985, Arreola et al. 137 (IBUG). El Grullo: 3 

Apr 1986, Santana 1626 (IBUG). Jilotlán de los Dolores: 14 Oct 1984, Arreola et al. 102 (IBUG); 10 

Aug 1987, Ornelas et al. 1108 (IBUG). La Huerta: 31 Mar 1965, Arreola et al. 115 (IBUG); 13 Jul 1971, 

Sánchez-Mejorada s.n. (MEXU); 31 Mar 1982, Lott 955 (MEXU); 31 Mar 1985, Arreola et al. 155 

(IBUG); 27 Jun 1986, Arreola et al. 400 (IBUG); 16 May 1991, Sanders et al. 10983 (MEXU, MICH); 14 

Sep 1997, Téllez-Valdés et al. 13331 (MEXU); 8 Jul 2001, Gómez-Hinostrosa 1979, 1982 (MEXU); 5 

Sep 2018, Franco-Estrada et al. 51 (MEXU); 6 Sep 2018, Franco-Estrada et al. 53 (MEXU); 6 Sep 2018, 

Sánchez et al. 478-B (IBUG). Puerto Vallarta: 1957, Gold s.n. (MEXU). Tolimán: 7 Jul 2001, Gómez-
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Hinostrosa 1972 (MEXU). Tomatlán: 26 Aug 1976, Rzedowski & McVaugh 1352 (MICH); 16 Nov 1994, 

Guzmán 56 (IBUG); 19 Sep 2020, Sánchez & Martínez 795 (IBUG). Michoacán. Apatzingán: 1952, 

Bravo s.n. (MEXU). [Aquila], 20 Oct 1987, Sánchez-Mejorada et al. 4261 (MEXU); 21 Oct 1987, 

Sánchez-Mejorada et al. 4276 (MEXU). Arteaga: 31 May 1967, Espinosa 859 (ENCB, MICH); 7 Jul 

1970, Sánchez-Mejorada 70-0704 (MEXU); 26 Mar 1989, Arias et al. 709 (MEXU); 1 Aug 1990, Trejo 

1474 (MEXU); 24 Jul 2010, Soto & Gómez 18237 (MEXU). Huetamo: 14 May 1935, Hinton et al. 7761 

(NY, USF). Nueva Italia: 1 Jul 1990, Arias et al. 819 (MEXU). Tingambato: 7 Jun 1977, Sánchez-

Mejorada 2744 (MEXU). Nayarit. [Ixtlán del Río], 4 Mar 1985, Arreola et al. 133 (IBUG). [Jala], May 

1965, Bravo 132 (MEXU). [San Blas], 10 Jan 1981, Téllez-Valdés & Sánchez-Mejorada 4177 (MEXU); 

2 Dec 1986, Chiang & Flores 1177 (MEXU). Sinaloa. Elota: 14 Nov 1977, Kimnach & Sánchez-

Mejorada 2270 (MEXU). Mazatlán: 31 Mar 1910, Rose et al. 13749 (NY, US); 11 Jul 2001, Gómez-

Hinostrosa 2005 (MEXU); 10 Nov 2018, Franco-Estrada et al. 63 (MEXU). San Ignacio: 5 Jul 2017, Ruiz 

& García 2017-208 (CIIDIR). 

DISCUSIÓN Y CONCLUSIÓN. Los estudios filogenéticos enfocados en Pilosocereus han mostrado que 

las especies nativas de México y América Central constituyen un grupo monofilético que está 

fuertemente apoyado (Calvente et al., 2017; Franco-Estrada et al., 2022a). Las características 

morfológicas más distintivas de este grupo de especies son los tricomas de alrededor de 8 cm (hasta 

15 cm en P. alensis) que están ubicados cerca del ápice de las ramas, flores que, por lo general, son 

mayores a los 5 cm y que tienen estilos de 4 a 9 cm de largo. Sin embargo, estas características 

morfológicas no tienen valor diagnóstico debido a que también pueden presentarse en algunas 

especies que no pertenecen a este grupo. Respecto a los caracteres moleculares, hay evidencia de 

dos sinapomorfías, con base en el intrón rpl16 y el espaciador intergénico petL-psbE (Franco-Estrada 

et al., 2022a), que sustentan este grupo. Además de estas características morfológicas y 

moleculares, las condiciones ambientales del bosque tropical estacionalmente seco en donde 

habitan las especies del grupo muestra un marcado contraste con respecto a otros de la región del 

Neotrópico (Trejo & Dirzo, 2002) así como considerado por algunos estudios como una distintiva 

unidad fitogeográfica con énfasis en México (Dryflor et al., 2016; Lott & Atkinson, 2006). Con 

relación a esto último, las características ambientales pueden a veces influir o estar asociadas con 

los patrones filogenéticos de los grupos taxonómicos (p. ej. Moro et al., 2015; Paz et al., 2021). 

En cuanto al reconocimiento a nivel de especie, algunos caracteres morfológicos cualitativos 

y cuantitativos tuvieron una relevancia taxonómica, tales como el color de las espinas y de las ramas 

en el ápice, la disposición de la parte fértil (zona florífera formada principalmente por abundantes 

tricomas largos), el ancho de ramas, la altura de las costillas y el largo de los tricomas, así como lo 

indicaron estudios previos (Bravo-Hollis, 1978; Britton & Rose, 1920). Otros caracteres que habían 

pasado desapercibidos pero que se encontró que son importantes para el reconocimiento de las 

especies analizadas son: la forma de la aréola, el largo de la aréola, la distancia entre las aréolas, el 

ancho del perianto y el tamaño de la semilla. Por ejemplo la distancia entre las aréolas de 16 a 26 

mm en P. collinsii es una de las principales características que permite distinguirla de P. purpusii que 

tiene una distancia usualmente menor a los 15 mm, lo angosto del perianto en P. gaumeri (ca. 2.5 

cm) en comparación a las especies restantes del grupo (generalmente de 3 a 5 cm) y las semillas 

más grandes en P. alensis (2.5 x 1.8 mm) respecto al resto (ca. 2 x 1.5 mm) (Franco-Estrada et al., 

2022a). Las estructuras reproductivas como flores y semillas ofrecen valiosa información 

taxonómica, y probablemente también los frutos, pero son escasas estas estructuras en los 
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ejemplares de herbario. Una posible explicación de la falta de información en flores puede deberse 

a que las flores maduras presentan antesis nocturnas y duran solo una noche (Franck et al., 2019; 

Munguía-Rosas & Sosa, 2010). Además la recolección de flores y frutos es difícil, ya que las plantas 

pueden llegar a medir hasta los 8 metros de altura. 

Finalmente, como resultado del trabajo desarrollado, se reconoce que en México y América 

Central se encuentran seis especies de Pilosocereus (grupo de especies conocido como P. 

leucocephalus s.s.), lo cual es apoyado por información morfológica, molecular (secuencias de ADN) 

y ecológica (Franco-Estrada et al., 2022a, 2022b). Además, se hace evidente que P. alensis, P. collinsii 

y P. purpusii muestran cambios notorios en sus intervalos de distribución geográfica como 

consecuencia de una nueva circunscripción taxonómica (Franco-Estrada et al., 2022a). Ahora la 

distribución geográfica de P. alensis es de Sonora a Jalisco (Fig. 2) sin cubrir Guerrero, Estado de 

México y Michoacán como fue reconocido anteriormente (Guzmán et al., 2003). Para esta especie 

se sugiere que la Faja Volcánica Transmexicana puede representar una barrera que esté limitando 

la parte sur de su distribución. La controversia en el reconocimiento entre P. collinsii y P. purpusii 

llevo a sugerir una simpatría en Oaxaca (Barthlott et al., 2015), sin embargo, con base en la 

circunscripción actual se reconoce que tienen distribuciones alopátricas y posiblemente parte de la 

Sierra Madre del Sur esté limitando la distribución entre ellas. Otras barreras que pueden resultar 

importantes para las especies de Pilosocereus analizadas y que han sido reportadas para otros 

organismos son las condiciones climáticas del istmo de Tehuantepec (Ornelas et al., 2013) y la 

depresión nicaragüense (Ortiz-Rodriguez et al., 2018). El istmo de Tehuantepec puede considerarse 

una barrera semi-permeable entre las poblaciones de P. cometes en México y América Central, 

incluso tener el mismo efecto en la distribución de P. collinsii. La depresión nicaragüense puede 

constituir el límite sur de P. cometes. No obstante, es evidente que más esfuerzos son requeridos 

para conocer con más detalle la historia evolutiva y biogeográfica de Pilosocereus en México y 

América Central. 
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DISCUSIÓN GENERAL 

Delimitación de las especies del grupo P. leucocephalus s.s. 

En la familia Cactaceae, la delimitación de especies utilizando solamente morfología ha resultado 

útil (p. ej. Coryphantha (Engelm.) Lem., Vázquez-Benítez et al., 2016; Echinocereus Engelm., Sánchez 

et al., 2020; Selenicereus (A. Berger) Britton & Rose, Martínez-Quezada et al., 2019). Sin embargo, 

en otras cactáceas existen problemas para reconocer los límites entre especies por presentar 

hibridación, como en el caso de las especies de Opuntia Mill., lo cual resulta en mosaicos de 

características morfológicas expresadas por una progenie híbrida y una alta plasticidad morfológica 

asociada a diferentes factores ambientales (Majure & Puente, 2014). Por otro lado, existen géneros 

como Melocactus Link & Otto y Eulychnia Phil. que presentan una diversidad críptica, es decir, sus 

caracteres morfológicos poco diferenciados aún no han sido evaluados y probablemente los 

caracteres diagnósticos actuales no son suficientes para separar taxones infraespecíficos como 

especies diferentes (Majure et al., 2022; Merklinger et al., 2021). Asimismo, en el complejo de 

especies de Pilosocereus aurisetus, cuya divergencia es reciente, se presenta una historia 

taxonómica inestable por la falta de caracteres diagnósticos claros (Perez et al., 2022). Para estos 

grupos, la delimitación morfológica no es siempre lo suficientemente clara para el reconocimiento 

a nivel de especie. 

 En la delimitación de especies es necesaria una idea teórica de cómo se perciben, es decir, 

un concepto de especie. En este sentido, el concepto unificado de especie para este estudio, 

proporciona el marco teórico y puede adaptarse a cualquier criterio de delimitación, debido a que 

una especie puede ser caracterizada con base en cualquiera de las propiedades de la especie que 

otros conceptos consideren y en la inclusión de distintos métodos e integración de la información 

proporcionada por estos (de Queiroz, 2007). Al considerar esta base conceptual es importante 

utilizar varios criterios en la delimitación de especies, por los cuales los individuos pueden ser 

identificados como miembros de la categoría de especie (Sites & Marshall, 2004; Tobias et al., 2010). 

 En este estudio sistemático, se utilizaron cuatro criterios para la delimitación de especies: 

el agrupamiento fenético, el monofilético, la combinación diagnóstica única de estados de carácter 

y la diferenciación del nicho ecológico (Cuadro 1). Aunque fue incluido el criterio del nicho ecológico, 

de acuerdo con varios autores solo es útil después de reconocer los límites de las especies con otros 

tipos de datos, usualmente morfológicos y moleculares (p. ej. Raxworthy et al., 2017; Su et al., 2015; 
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Zheng et al., 2017). Inicialmente, la morfología mostró en general resultados positivos en 

determinar los límites que separan a los individuos que pertenecen a distintas especies, mientras 

que este ejercicio con datos moleculares solo recuperó algunas especies con base al criterio 

monofilético, lo que requirió de la aplicación de otro enfoque. Se requiere enfatizar que la 

morfología puede ser importante para determinar los límites entre especies, aunque otros tipos de 

datos o enfoques pueden apoyar considerablemente en la delimitación (p. ej. DeSalle et al., 2005; 

Hillis, 1987; Malhotra & Thorpe, 2004; Raxworthy et al., 2007; Steiner et al., 2006). Por lo tanto, se 

consideró un enfoque de evidencia total o combinado que une diferentes tipos de datos 

(morfológicos y moleculares) para el análisis filogenético simultáneo, porque maximiza la 

información y el poder explicativo aportado por todos los datos (Kluge, 1989; Kluge & Wolf, 1993). 

De hecho, este enfoque puede ser útil para apoyar la monofila de grupos de especies o en la 

delimitación de ellas (Wiens, 1998; Wiens & Reeder, 1997). En cactáceas, la evidencia total resultó 

útil para apoyar la monofilia de Trichocereus (A. Berger) Riccob. (Albesiano & Terrazas, 2012), la 

delimitación de especies en Epithelantha Weber ex Britton & Rose (Aquino et al., 2019) y el 

reconocimiento de grupos inclusivos dentro de Cephalocereus Pfeiff. (Tapia et al., 2017), 

Echinocereus Engelm. (Sánchez et al., 2018) e Hylocereeae (Martínez-Quezada et al., 2020). En otros 

casos, apoyó la monofilia de algunos grupos de avispas inductoras de agallas en plantas (Liposthenes 

Förster y grupo IR: Nylander et al., 2004) y en la delimitación de especies en lagartos (Ctenophorus 

Fitzinger: Solís-Lemus et al., 2015) y serpientes (Storeria Baird & Girard: Pyron et al., 2016). El 

enfoque de evidencia total, con datos morfológicos y moleculares en todos los ejemplos 

mencionados, generó resultados mucho más trascendentes que los análisis por separado, tal como 

se muestra en el presente estudio. 

 Finalmente, el enfoque desarrollado fue usar evidencia morfológica y molecular para 

generar hipótesis de especies que podrán ser evaluadas por otras fuentes de evidencia, como 

marcadores moleculares adicionales, microsatélites o números cromosómicos, entre otros. En este 

estudio, con base en el criterio del nicho ecológico (Andersson, 1990; Van Valen, 1976), se utilizó un 

nuevo conjunto independiente de datos para apoyar, en este caso, la previa delimitación de seis 

especies. Sin embargo, es muy importante mencionar que este criterio ecológico no puede utilizarse 

para circunscribir especies, porque el nicho es una propiedad emergente de la especie, a veces, con 

variación intraespecífica (Holt, 2009), aunque sus diferencias pueden usarse como un criterio 

secundario para reconocer la independencia de linajes (p. ej. Leaché et al., 2009). Algunos estudios 

de delimitación de especies se han apoyado en las diferencias de los requerimientos ambientales 
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del nicho ecológico entre especies como un criterio útil, por ejemplo, en plantas con Orinus Hitchc. 

(Su et al., 2015), Populus L. (Zheng et al., 2017) y Stenocereus (A. Berger) Riccob. (Alvarado-Sizzo et 

al., 2018), y en animales con Phelsuma Gray (Raxworthy et al., 2007), Phrynosoma Wiegmann 

(Leaché et al., 2009) y Zapus Coues (Malaney et al., 2017). Cuando se utilizan distintas fuentes para 

analizar un problema entre límites de especies, el resultado más claro es el acuerdo entre disciplinas 

como razón para considerar plausible una hipótesis de delimitación (p. ej. Alström et al., 2008; 

Carstens et al., 2013; Leaché et al., 2009; Satler et al., 2013; Vieites et al., 2009). Por supuesto, las 

disciplinas pueden estar en desacuerdo o ser congruentes (Agapow et al., 2004; Duminil & Di 

Michele, 2009; Wiens & Penkrot, 2002). Las dificultades en determinar los límites entre especies en 

un continuo proceso evolutivo no se pueden evitar, pero hay menor incertidumbre en reconocer 

sus límites cuanto más independiente sea la información procedente de distintas evidencias (de 

Queiroz, 2007; Meiri & Mace, 2007; Schlick-Steiner et al., 2010). En términos prácticos, esto significa 

que, a partir del marco de evidencia utilizada (conocimiento actual) en el grupo de estudio, las 

especies reconocidas son unidades válidas para futuros estudios sistemáticos y pueden representar 

algo cercano a las especies en la naturaleza. 

 Con base en la evidencia morfológica, molecular y ecológica se rechazan las hipótesis de que 

este grupo de especies en México y América Central está formado por cinco u ocho taxones 

distintos. En este estudio se reconocen seis especies: P. alensis, P. chrysacanthus, P. collinsii, P. 

cometes, P. gaumeri y P. purpusii. Asimismo, ofreció evidencias de diferentes datos para proveer de 

una nueva circunscripción de especies y finalizar con una revisión taxonómica, donde el cambio 

nomenclatural más relevante es entre nombres diferentes aplicables al mismo taxón. Por ejemplo, 

el nombre P. cometes (≡ Cereus cometes Scheidw. de 1840) con base en el principio de prioridad, 

incluyendo su neotipificación, tiene prevalencia a P. leucocephalus (≡ Pilocereus leucocephalus 

Poselg. de 1853) (capítulo III). 

Monofilia y relaciones filogenéticas internas en el grupo P. leucocephalus s.s. 

En la primer filogenia molecular del género Pilosocereus (Calvente et al., 2017), se utilizaron cuatro 

marcadores moleculares del cloroplasto (trnS-trnG, psbD-trnT, trnL-trnT, petL-psbE) y uno nuclear 

(PhyC). Este estudio permitió reconocer que las especies nativas de México y América Central 

forman un clado con alto soporte —grupo P. leucocephalus s.s. Los análisis subsecuentes que 

sumaron el marcador de cloroplasto ycf1, en conjunto con los marcadores previos de la filogenia del 

género, muestran resultados similares a los iniciales aunque el nombre del grupo fue omitido y 
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además se recuperaron las especies P. lanuginosus del norte de América del Sur y P. polygonus del 

Caribe como parte del clado (Lavor et al., 2019, 2020).  

 En el presente trabajo, con base en los marcadores de cloroplasto rpl16, trnL-trnF y petL-

psbE y el marcador nuclear AT1G18270, se apoya la monofilia de un grupo de especies distribuidas 

en México y América Central (sensu Calvente et al., 2017). Asimismo, para este grupo monofilético 

se reconocen dos sinapomorfías (una transversión en el intrón rpl16 y otra en el espaciador 

intergénico petL-psbE). El grupo tiene límites difusos, pero puede sugerirse, de manera preliminar, 

que es hermano de las especies de Pilosocereus del norte de América del Sur y el Caribe. Por último, 

los resultados permiten construir la hipótesis que se contrapone con la idea de que este clado es 

más amplio e incluye a todas las especies distribuidas fuera de Brasil y que además tiene relaciones 

de hermandad principalmente con P. glaucochrous y P. piauhyensis del noreste de Brasil (Lavor et 

al., 2019, 2020). No obstante, más trabajo de investigación se requiere para apoyar o rechazar estas 

hipótesis filogenéticas, así como complementarlas con análisis biogeográficos. Por el momento, la 

discusión sobre la distribución geográfica del grupo de interés se amplía en la siguiente sección. 

 La monofilia del grupo P. leucocephalus s.s. es una hipótesis apoyada por evidencia 

molecular generada en este estudio sistemático, aunque las relaciones filogenéticas de sus especies 

son inciertas (Franco-Estrada et al., 2022a). Trabajos previos reportan a P. gaumeri como hermana 

de las especies restantes en el grupo (Calvente et al., 2017; Lavor et al., 2019), mientras que en otro 

análisis se obtuvo una politomía (Lavor et al., 2020). En el presente estudio no se pudieron recuperar 

las relaciones filogenéticas dentro del grupo usando solo marcadores moleculares, pero al analizar 

en conjunto los datos morfológicos y moleculares se muestran sus probables relaciones 

filogenéticas, las cuales difieren de los resultados obtenidos en trabajos anteriores (Calvente et al., 

2017; Lavor et al., 2019, 2020). Principalmente, en este análisis, P. cometes es hermana de las 

especies restantes que constituyen al grupo y P. collinsii se relaciona más cercanamente con P. 

gaumeri (Franco-Estrada et al., 2022a). El problema de la baja resolución en las relaciones 

filogenéticas en el grupo P. leucocephalus s.s. está probablemente asociado con su reciente 

divergencia (media de 0.90 Ma, con un intervalo de 1.77-0.31; Lavor et al., 2019), pero también con 

la separación incompleta de los linajes (Copetti et al., 2017), y los cambios demográficos (Naciri & 

Linder, 2015) o largos tiempos generacionales (Franco-Estrada et al., 2022a). Situaciones similares 

ocurren en otros grupos de plantas (p. ej. Agave L., Asparagaceae: Jiménez-Barron et al., 2020; 

Astragalus L., Fabaceae: Bagheri et al., 2017; Myosotis L., Boraginaceae: Meudt et al., 2015), que 
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también muestran una reciente diversificación, lo que complica la determinación de las relaciones 

filogenéticas entre sus especies. También los marcadores moleculares puede mostrar poca 

resolución en las relaciones filogenéticas, además de lo complicado que es encontrar los adecuados 

para estudios intra e interespecíficos en especies estrechamente relacionadas (Bonatelli et al., 

2013). 

 En estudios futuros, se considera importante utilizar un muestreo molecular con un número 

mayor de loci, ya que en este estudio solamente se utilizaron cuatro loci. De hecho, probablemente 

se requiere trabajar a nivel genómico con el fin de resolver las relaciones filogenéticas en este grupo 

de especies. La información genómica posee conjuntos de datos masivos que tienden a amplificar y 

detectar la señal filogenética mucho mejor que con el uso tradicional de pocos genes, y además 

pueden usarse, en muchos casos, para mejorar o resolver las relaciones filogenéticas de los grupos 

de especies estrechamente relacionadas (Delsuc et al., 2005; Simion et al., 2020). En Cactaceae, el 

enfoque filogenómico es particularmente útil para taxones que experimentaron radiación reciente 

e incluyen nodos internos que son difíciles de resolver (p. ej. Acha & Majure, 2022; Bombonato et 

al., 2020; Romeiro-Brito et al., 2022). Además, es importante tomar en cuenta algunos de los rasgos 

morfológicos que han sido poco explorados en Pilosocereus, tales como la anatomía del tallo y las 

características del polen y semillas, que pueden proporcionar más información con valor 

sistemático, como ha sido reconocido para otros géneros o tribus de cactáceas (p. ej. Arthrocereus 

A. Berger: Gonzaga et al., 2019; Stenocereus (A. Berger) Riccob.: Arroyo-Cosultchi et al., 2006; 

Hylocereeae: Martínez-Quezada et al., 2020). 

La distribución geográfica del grupo de estudio 

La distribución geográfica del grupo P. leucocephalus s.s. coincide con la región de Mesoamérica, 

propuesta por varios autores (p. ej. Mittermeier et al., 2004; Morrone, 2014; Prieto-Torres et al., 

2019). Específicamente este grupo, presenta afinidad con los bosques tropicales estacionalmente 

secos de esta región (Franco-Estrada et al., 2022b; Lott & Atkinson, 2006; Pennington et al., 2009; 

Trejo & Dirzo, 2002). Mesoamérica abarca, el área entre México tropical y el norte de Costa Rica (p. 

ej. Montaño-Arias et al., 2018; Morrone, 2014), aunque algunos autores la extienden hasta el oeste 

de Panamá (Mittermeier et al., 2004; Prieto-Torres et al., 2019). 

 La diversidad biológica de Mesoamérica representa un complejo mosaico de linajes y se 

explica, a menudo, por su ubicación geográfica (Gutiérrez-García & Vázquez-Domínguez, 2013; 

Marshall et al., 1982), que posiblemente representa un puente o una zona de transición entre dos 
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grandes regiones biogeográficas: Neártica y Neotropical (Morrone, 2020; Webb, 2006). Asimismo, 

esta región es considerada entre las 20 áreas de mayor diversidad biológica a nivel mundial 

(Barthlott et al., 2005; Mittermeier et al., 2004). Mesoamérica también representa un área 

importante para la diversificación in situ y el origen de linajes (p. ej. García-Moreno et al., 2006; 

Navarro-Sigüenza et al., 2008; Rovito et al., 2012; Weir et al., 2008), lo cual también parece aplicarse 

al grupo del presente estudio, considerando su diversificación evolutiva en esta región. Esto quizás 

acompañado por las condiciones ambientales que pueden a veces influir en los patrones 

filogenéticos, tal como se ha reportado para algunos grupos taxonómicos, en donde se reconoce 

que la restricción espacial de un patrón filogenético puede explicarse o estar asociada a variables 

ambientales (p. ej. Moro et al., 2015; Paz et al., 2021). 

 Interesantemente, existen resultados semejantes a los obtenidos para el grupo P. 

leucocephalus s.s. en otros grupos de especies con amplia distribución geográfica en América. Por 

ejemplo, un patrón biogeográfico similar se observa en algunas especies de plantas de los géneros 

Abies Mill., Pinaceae (grupo I: Aguirre-Planter et al., 2012), Citharexylum L., Verbenaceae (clado 

mesoamericano: Frost et al., 2021), Tillandsia L., Bromeliaceae (clado K: Granados et al., 2017) y 

Zamia L., Zamiaceae (clado mesoamericano: Calonje et al., 2019); en mamíferos se pueden 

mencionar a los géneros Alouatta Lacépède, Primates (clado mesoamericano: Doyle et al., 2021) y 

Sturnira Gray, Chiroptera (clado S. parvidens: Hernández-Canchola & León-Paniagua, 2017); por 

último, en aves del género Habia Blyth se reporta un clado mesoamericano con clara divergencia de 

sus hermanas sudamericanas (clado I & II: Ramírez-Barrera et al., 2018). En contraste, existen grupos 

taxonómicos con clados que incluyen especies no solo mesoamericanas, sino también andinas (p. 

ej. Solanum L., Solanaceae: Tovar et al., 2021) o caribeñas (p. ej. Coccoloba P. Browne, 

Polygonaceae: Koenemann & Burke, 2020; Xylophanes Hübner, Lepidoptera: Li et al., 2022). Por 

tanto, futuros estudios genómicos y biogeográficos en Pilosocereus probablemente contribuyan al 

conocimiento de la compleja historia biológica de Mesoamérica en su etapa reciente. 

 Las distribuciones alopátricas de las especies del grupo P. leucocephalus s.s. son 

probablemente afectadas por la compleja topografía de Mesoamérica, ubicada en el cruce de las 

placas de América del Norte, Rivera, Cocos, Caribe y Nazca, que se caracteriza por presentar un 

complicado mosaico de cordilleras, rodeadas de tierras bajas y gradientes ambientales, los cuales 

se consideran los principales impulsores de la diversidad biológica en la región (Marshall, 2007; 

Moreno-Contreras et al., 2020; Rogers et al., 2002; Novick et al., 2003). Entre las especies del grupo 
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se sugiere que 1) la parte oeste de la Faja Volcánica Transmexicana puede estar limitando la 

distribución de P. alensis; 2) la parte oeste de la Sierra Madre del Sur limita la distribución entre P. 

collinsii y P. purpusii; 3) el istmo de Tehuantepec pueden considerarse una barrera semi-permeable 

entre las poblaciones de P. cometes (= P. leucocephalus) en México y América Central e incluso tener 

el mismo efecto en la distribución de P. collinsii; 4) la depresión nicaragüense puede constituir el 

límite del grupo en su distribución sur. Existen reportes de barreras en Mesoamérica que han 

facilitado y contribuido al aislamiento entre especies o grupos de especies, como son la parte oeste 

de la Faja Volcánica Transmexicana (Aguirre-Planter et al., 2012), la Sierra Madre del Sur (Chávez-

Pesqueira & Núñez-Farfán, 2016), el istmo de Tehuantepec (Ornelas et al., 2013) y la depresión 

nicaragüense (Ortiz-Rodriguez et al., 2018). Específicamente, para P. gaumeri se sugiere que 

características edáficas limitan su distribución geográfica a la península de Yucatán (Franco-Estrada 

et al., 2022b), además de que es congruente con una barrera filogeográfica en poblaciones silvestres 

de Carica papaya L. (Caricaceae) que la delimita del resto de sus poblaciones (Chávez-Pesqueira & 

Núñez-Farfán, 2016). Sin embargo, es evidente que un enfoque filogeográfico en Pilosocereus de 

Mesoamérica es requerido para conocer los procesos históricos que podrían ser responsables de 

sus distribuciones geográficas. 

CONCLUSIONES 

El grupo Pilosocereus leucocephalus s.s. que se distribuye en el occidente y oriente de México y 

América Central (Mesoamérica) es un grupo monofilético, en el que se reconocen seis especies (P. 

alensis, P. chrysacanthus, P. collinsii, P. cometes, P. gaumeri y P. purpusii), a partir de caracteres 

morfológicos y moleculares. Este resultado es congruente con la divergencia de los nichos 

ecológicos de las especies. Se recircunscriben los límites para la mayoría de las especies del grupo. 

Las características morfológicas más distintivas (aunque sin valor diagnóstico) de este grupo son los 

tricomas de alrededor de 8 cm (hasta 15 cm en P. alensis) cerca del ápice de las ramas y sus flores 

que por lo general son mayores a los 5 cm y tienen estilos de 4 a 9 cm de largo. Por su parte, los 

caracteres más importantes que contribuyen a la formación de grupos a nivel de especie y que 

ayudan a discriminar entre la mayoría de ellas son el largo de la aréola, el ancho de la rama, la 

distancia entre las aréolas y el color de las espinas, por lo que se sugiere su uso potencial en otras 

especies de Pilosocereus. Dado los límites difusos en estas especies estrechamente relacionadas con 

posible divergencia reciente, la utilidad de varios criterios de especie así como la combinación de 

caracteres morfológicos y moleculares ofrecen resultados positivos en la delimitación de especies. 
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Pilosocereus alensis y P. gaumeri no tienen problemas en su delimitación, aunque la primera es 

confundida frecuentemente con P. purpusii. Asimismo, P. chrysacanthus y P. quadricentralis son, en 

realidad, una misma especie, al igual que P. cometes y P. leucocephalus, mientras que P. collinsii y 

P. purpusii son especies distintas. 

 En cuanto a la filogenia molecular, hay evidencia de dos sinapomorfías para el grupo, con 

base en el intrón rpl16 y el espaciador intergénico petL-psbE, en tanto que a nivel de especie los 

marcadores moleculares utilizados no incluyen suficientes caracteres informativos que permitan 

distinguir y reconocer algunas especies, o bien, no fueron suficientes para obtener la monofilia de 

P. chrysacanthus, P. collinsii y P. cometes. Solo P. alensis, P. gaumeri y P. purpusii se recuperaron 

con monofilia recíproca, utilizando marcadores de cloroplasto, aunque mediante la inclusión de un 

marcador nuclear, solo se recuperó P. purpusii. Esto probablemente asociado a la separación 

incompleta de los linajes. Los análisis filogenéticos también permiten concluir que la especie 

endémica de la península de Yucatán (P. gaumeri) está estrechamente relacionada con las especies 

distribuidas en Mesoamérica, distante de las especies de Pilosocereus del Caribe. No obstante, las 

relaciones filogenéticas entre las especies del grupo siguen siendo inciertas. 

 Las especies del grupo de estudio habitan en condiciones ambientales particulares que 

determinan la distribución geográfica de cada especie. En general, las variables climáticas son las 

que más contribuyen en mayor medida a los modelos de distribución geográfica, seguido de las 

variables edáficas y topográficas. Con base en la similitud de sus nichos ecológicos, las especies 

tienen poca superposición de nichos y los que ocupan son significativamente diferentes, 

especialmente en ambientes donde habitan los bosques tropicales estacionalmente secos. Además, 

la mayoría de las especies están delimitadas por barreras geográficas y ecológicas reconocidas por 

otros estudios, como la depresión nicaragüense y los sistemas montañosos de la Faja Volcánica 

Transmexicana y la Sierra Madre del Sur. 

 Finalmente, con base en un marco amplio de evidencias (morfología, marcadores 

moleculares y modelos de nicho ecológico), se apoyan hipótesis de especies plausibles que generan 

cambios en la nomenclatura taxonómica y en la amplitud del intervalo de distribución geográfica de 

las entidades. 
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