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ABSTRACT

Opuntiaficus-indicaisthe cactusspecieswith the highest economic
importance worldwide. It is cultivated for its fruits, forage, or as
host of the cochineal insect, but only in M éxicotheir young cladodes
are consumed as vegetables. The main goals of this study were: a)
to integrate systematic notes about its common nomenclature,
origin, reproductive biology and ploidy levels of O. ficus-indica;
b) to present a complete botanical description based on specimens
collected in north-central México; c) to discuss the taxonomical
relationships with other Opuntia species to which it has been
associated. This cactus is native of México, where the highest
cultivar richness is found. From a cytogenetic standpoint,
specimens with varying ploidy levels have been identified and
reproduction is sexual and propagate asexually, the latter being
themost extensively used for cultivating. Samplesfrom 72 different
cultivars were collected from 17 locations across eight Mexican
States. Thereseemsto be evidenceto support thefact that O. ficus-
indica is a different species from O. amyclae, O. megacantha and
O. dtreptacantha.

Key words: Cactaceae, cactus pear, smooth prickly pear, taxonomy.
I NTRODUCTION

puntiaficus-indica (L.) Mill. isthe cactus species
with the highest economic importance
worldwide (Kiedling, 1999). It is grown in
America, Africa, Asia, Europe and Oceania (Barbera et
al., 1992). Throughout its current range, it is cultivated
to harvest fruitsand cladodes used asfodder (Mondragon
and Pérez, 2001). Only in México there are more than
10 500 ha for the production of young cladodes
(nopalitos) consumed as vegetables (Flores, 2001).
This cactus is grown to host the cochinea insect
(Dactylopius coccus), nopalitos are also used to make
anti-diabetes preparations, itsflowers are used to prepare
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RESUMEN

Optunia ficus-indica es la especie cactacea de mayor importancia
econémica en el mundo. Se cultiva para fruta, forraje o como
hospedante de la grana cochinilla, pero sélo en México se consu-
men sus cladodios tiernos como verdura. Los principales objeti-
vos de este trabajo fueron: a) integrar notas sistematicas sobre su
nomenclatura comun, origen, biologia de la reproduccién y nive-
les de ploidia de O. ficus- indica; b) presentar una descripcién
botanica completa basada en especimenes recolectados en la re-
gion centro-nortede M éxico; c) discutir susrelacionestaxonémicas
con las otras especies de Opuntia con las cuales se le ha vinculado.
Esta Cactacea es nativa de M éxico, donde existe la mayor riqueza
de cultivares. Citogenéticamente se han identificado individuos
con diversos niveles de ploidia, se reproduce sexual y se multipli-
ca asexualmente, y esta Ultima es e medio mas difundido para su
cultivo. Se estudiaron muestras de 72 recolectas diferentes, obte-
nidas en 17 localidades de ocho Estados mexicanos. Parece haber
evidencia suficiente de que O. ficus-indica es una especie distinta
de O. amyclae, O. megacantha y O. streptacantha.

Palabras clave: Cactaceae, tuna, nopalito, taxonomia.
I NTRODUCCION

a especie cactécea con mayor importancia eco-
némicaen el mundo es Opuntiaficusindica (L.)

Mill. (Kiedling, 1999). Se cultiva en América,

Africa, Asia, Europay Oceania (Barberaet al., 1992). A
través de su area actual de distribucion, se cultiva para
cosechar frutos y cladodios utilizados como forrgje
(Mondragény Pérez, 2001). S6lo en M éxico existen mas
de 10 500 ha para la produccién de cladodios tiernos
(nopalitos) consumidos como verdura (Flores, 2001).
Esta cactacea se cultivacomo hospedante del insecto
cochinilla (Dactylopius coccus), los nopalitos también
se utilizan paraelaborar preparaciones antidiabéticas, sus
flores son usadas para preparar bebidas diuréticas, los
frutos son utilizados para preparar jugos, jaleas, miel,
mermeladas y pastas, y se extrae aceite de sus semillas
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diuretic beverages, and the fruits are utilized to prepare
juices, jelly, honey, jam and paste; whereasoil isextracted
fromitsseeds (Barberaet al., 1992). Thus, several studies
have been carried out on this species, but results are till
incomplete and fragmentary, especially regarding its
origin, common nomenclature, ploidy levels and
reproductive biology.

This species was domesticated in México (Bravo,
1978; Giriffith, 2004), where the highest richness of
traditional cultivars is found (Benson and Walkington,
1965; Bravo, 1978) and numerous common hames are
used to designate it. The most accepted botanical
descriptions of O. ficus-indica are those by Britton and
Rose (1919), Bravo (1978) and Scheinvar (1995);
however, they only include a fraction of the variability
of the species, and are not supported by specimens kept
in scientific collections. Britton and Rose (1919)
established the series Ficus-indicae and pointed out that
the speciesincluded were taxonomically closely related
to the series Streptacanthae. Therefore, O. ficus-indica
has been mistakenly associated to or with three of the 12
speciesinthisseries: O. amyclae, O. megacantha and O.
streptacantha (Kiesling, 1999).

The main goals of this contribution were: @) to
integrate systematic notes about the common
nomenclature, origin, reproductive biology and ploidy
levels of O. ficus-indica; b) to present a complete
botanical description based on specimens collected in
north-central México; and c) to discuss the taxonomical
relationships with other Opuntia species with which has
been associated.

M ATERIALS AND M ETHODS

Bibliographical information about origin, common nomenclature,
ploidy levelsand reproductive biology of O. ficus-indica were obtained
using reports of Copernic Agent Basic. The information was analyzed
and summarized. In order to enrich the existing descriptions, providing
more in-depth information, O. ficus-indica samples were collected
from 72 cultivars at 17 localities across eight Mexican States, between
October 1998 and June 2001 (Table 1). Forty nine cultivars correspond
to experimental plantations, 14 to home gardens, and nine to
commercial plantations; 39 cultivars are grown to harvest fruits, 22 to
harvest nopalito, eight with both purposes, and only three for fodder.
Each sample consisted of materials obtained from six representative
individuas; thus, 432 healthy plants were examined. In each of these,
2- to 3-year old cladodes, already with sprouts, leaved nopalitos, open-
perianth flowers and mature fruits, were evaluated.

Areole observations and measurements were conducted at the
central portion of cladode. Pulp sweetness was measured using an
Atago portable refractometer with a 0-32 °Brix scale. Seed hardness
was assessed using an Instron universal test machine. Munsell tables
were used to categorize cladode and fruit color (Anonymous, 1954,
1977). Specimens were deposited in the SLPM, MEXU and CHAP
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(Barberaet al., 1992). Asi se han hecho, varios estudios
sobre esta especie, pero los resultados son incompletosy
fragmentarios, especialmente respecto a su origen, no-
menclatura coman, niveles de ploidia y biologia de su
reproduccion.

Esta especie fue domesticada en México (Bravo,
1978; Griffith, 2004), donde se encuentra la mayor ri-
guezade cultivares tradicional es (Benson y Walkington,
1965; Bravo, 1978) y se han utilizado numerosos nom-
bres comunes paradesignarla. L as descripciones boténi-
casmasaceptadasde O. ficus-indica son lasde deBritton
y Rose (1919), Bravo (1978) y Scheinvar (1995); sinem-
bargo, éstas sdlo incluyen unafraccion delavariabilidad
de la especie, y carecen del respaldo de especimenes
mantenidos en colecciones cientificas. Britton y Rose
(1919) establecieron la serie Ficus-indicae y sefialaron
gue las especies incluidas eran taxonémicamente cerca-
nas alas series Sreptacanthae. Por tanto, O. ficus-indi-
ca ha sido erroneamente asociada con tres de las 12 es-
pecies en estas series: O. amyclae, O. megacanthay O.
streptacantha.

Los principales objetivos de esta contribucion fue-
ron: @) integrar notas sisteméti cas sobralanomenclatura
comun, origen, biologia de lareproduccién y niveles de
ploidia de O. ficus-indica: b) presentar una descripcion
botanica completa con base en especimenes recol ecta-
dosen laregién centro-norte de México y; c) discutir las
relaciones taxondmicas con otras especies de Opuntia
con las cuales se harelacionado.

M ATERIALES Y M ETODOS

La informacién bibliogréfica sobre el origen, la nomenclatura
comun, los niveles de ploidia y la biologia de la reproduccién de O.
ficus-indica se obtuvo usando los informes obtenidos con Copernic
Agent Basic. Lainformacién fue analizaday resumida. Con el propé-
sito de enriquecer las descripciones existentes, proveyendo informa-
cion mas detallada, se recolectaron muestras de O. ficus-indica de 72
cultivares en 17 localidades en ocho estados de M éxico entre octubre
de 1998 y junio de 2001 (Cuadro 1). Cuarenta y nueve cultivares
correspondieron a plantaciones experimentales; 39 cultivados para la
recoleccion de frutos, 22 para cosechar nopalito, ocho con ambos pro-
positos y solo tres para forraje. Cada muestra consistio de materiales
obtenidos de seis individuos representativos; asi, 432 plantas sanas
fueron examinadas. En cada una de éstas, cladodios de dos a tres afios
con brotes, nopalitos con hojas, flores con €l perianto abierto y frutos
maduros, fueron evaluados.

Las observaciones y mediciones de las aréolas se realizaron en la
zona central del cladodio. La dulzura de la pulpa se midi6 utilizando
un refractémetro portétil Atago, con escala 0-32 ° Brix. La dureza de
la semilla se evalud utilizando una méguina universal de pruebas
Instron. Se utilizaron tablas Munsell para la clasificacién de los co-
lores del cladodio y fruto (Anénimo, 1954, 1977). Los especimenes
se depositaron en los herbarios SLPM, MEXU y CHAP. Ademés, se
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Table 1. Locations where cultivars of Opuntia ficus-indica were collected.
Cuadro 1. Localidades donde se recolectaron cultivares de Opuntia ficus-indica.

Location, municipality, state Lat./Lon. Elevation (m) Cultivars
Tlaxcalacingo, Cholula, Puebla 19° 03 /99° 12 2160 1
Chapingo, Texcoco, México 19° 30" / 98° 50 2275 18
San Martin de las Pirdmides, México 19° 42’ / 98° 50° 2280 2
MilpaAlta, D. F. 19° 60’ / 99° 00’ 2600 2
Chicavasco, Actopan, Hidalgo 20° 12" / 98° 57" 2020 1
El Rincdn, Actopan, Hidalgo 20° 16’ / 98° 57" 2000 1
Gonzédlez, Santiago de Anaya, Hidago 20° 23’ / 98° 58 2040 1
El Nith, Ixmiquilpan, Hidalgo 20° 29" /99° 11’ 2060 2
Daboxtha, Cardonal, Hidalgo 20° 31’ / 99° 03 2000 4
San Luis de la Paz, Guangjuato 21° 18 /100° 31 2020 21
Las Papas de Arriba, Ojuelos, Jalisco 21° 43 /101° 39 2280 3
La Montesa, Villa Garcia, Zacatecas 22° 03 /101° 49 2180 1
Villa de Pozos, San Luis Potosi, San Luis Potosi 22° 06’ / 100° 46' 1900 3
San Luis Potosi, San Luis Potosi 22°09' / 100° 58' 1860 2
Palma de la Cruz, Soledad de Graciano S., San Luis Potosi 22° 11’ / 100° 56’ 1850 7
San Elias, Armadillo de los Infante, San Luis Potosi 22° 18/ 100° 41 1950 2
La Mantequilla, San Luis Potosi, San Luis Potosi 22° 25 [ 100° 52 1850 1

herbaria. In addition, aliving collection was established at the Instituto
de Investigacion de Zonas Desérticas, University of San Luis Potos,
San Luis Potosi city, México (22° 07’ 38" N, 100° 57" 39"W, and
1875 m). Finaly, al the information was used to discuss the
taxonomical relationships of O. ficus-indica to other Opuntia species
to which it has been associated.

REsuLTs AND Discussion
Systematic notes
Common nomenclature

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

establecié una coleccién viva en €l Instituto de Investigacion de Zo-
nas Desérticas, Universidad Auténoma de San Luis Potosi, en la ciu-
dad de San L uis Potosi, México (22° 07' 38" N, 100° 57 39" Wy 1875 m).
Finalmente, toda la informacién se uso para discutir las relaciones
taxondémicas de O. ficus-indica con respecto de otras especies Optunia
con las cuales ha sido asociada

REsuLTADOS Y Discusion
Notas sistemaéticas
Nomenclatura comin

El nombre nahuatl precolombino de O. ficus-indica
fueTenochtli o Tzapotinochtli. Nochtli eslapalabrandhuatl
para el nopal. El primer nombre -Tenochtli- significa no-
pa divino (Martin del Campo, 1957); € segundo deriva
de la similitud entre € fruto del nopal con los frutos
globosos y carnosos llamados genéricamente Tzapotl
(Manilkara zapota y Diospyros digyna). México registra
lamayor cantidad de nombres comunes para O. ficus-in-
dica (Cuadro 2); los nombres estan rel acionados tanto con
€l lugar donde crece la planta (MilpaAlta, de MilpaAlta,
D.F), laausencia de espinas y color de sus frutos (Rojo
peldn), acrénimos derivados de su supuesto origen
fitogenético (Copena-V1), laformadeloscladodios (Re-
donda) o su nombre nativo (Telokéhg, en el idioma
Otomi). Nopal de Castillao Tunade Castilla (Martinez,
1979) probablemente derivo de los habitos de los colo-
nizadores de nombrar asi |os productos nativos mas de-
seables (Diaz, 1955). El nombre mas difundido fuerade
México esHigo delasIndias, por su supuestasemejanza
con los frutos Ficus (Barbera, 1995) y su origen ameri-
cano (Kiesling, 1999); su epiteto cientifico derivd deeste
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Table 2. Common names of Opuntia ficus-indica in the world. The marked names (") correspond to cultivarsin commercial plantations.
Cuadro 2. Nombres comunes de Opuntia ficus-indica en el mundo. Los nombres marcados (") corresponden a cultivos en plantaciones

comerciales.
Country Name
Africa
Ethiopia Beles
Morocco Christian Fig and Tapia
South Africa Algerian, Burbank®, Direktur” and Fusicaulis’
America
Argentina Amarilla’, Higo de las Indias, Naranja’ and Rosada’
Brazil Jamaracd, Jurumbeba, Orelha de Onga, Palma, Palma Adensada, Palma de Gado, Palma Forrageira, Palma Gigante and
Palmatéria
Chile Amarillal, Plateada, Tunal and Verde'
Colombia Cardoén de México, Chumbera, Higo Chumbo and Higo de México
Guatemala Tasgjillo and Tuna blanca
México Amarilla, Amarilla sin Espinas, Atlixco’, Blanco', Cenizo, Copena-F1!, Copena-V1', Liso, Liso Blanco, Manzana sin
Espinas, Milpa Alta’, Morada*, Moradillal, Negro, Nopal de Castilla, Nopal sin Espinas, Nopalito de California,
Negro®, Nunca Vista, Pelén, Pellgjo de rata, Platano, Polotitlan”, Redonda, Roja Lisal, Roja San Martin®, Rojo Pelén,
Telokdhd, Tuna de Castilla and Tuna Mansa
Puerto Rico Alquitira, Higo Chumbo and Tuna de Espafia
United States Andy Boy", Indian Fig, Mission Cactus and Smooth Prickly Pear
Venezuela Higo de Pala, Higuera de Plata, Tuna Espafiola and Tuna Reala
Asia
Israel Barbary Fig, BS1', Indian Fig, Ofer’, Sabra and Tuna
Europe
England Barbary Fig and Indian Fig
France Cactus Raquette, Chardon d' Inde, Figueira d’ Inde, Figuer a Raquetes, Figuier de Barbarie and Figuier indica
Germany Indische Feige, Indischer Feigenkaktus and Opuntie
Italy Bianca', Erba da Calli, Fico d'India, Fritelle, Gialla', Gialla Sardal, Nopale, Opunzia, Rossal, Sanguigna’ and Trunzara®
Portugal Figueira da India, Figueira de Barbéria, Figueira do inferno, Figueira Moura and Tabaibo
Spain Blanco', Choya Chumbera, Chumbera, Figuéra de Moro, Figuerassa, Higo Chumbo, Higo de Barbaria, Higo de |as Indias,

Higo de Pala, Higo de Tuna, Morado', Palera, Sanguino', Tunal and Verdal

Sources: Angulo (1952); Benson and Walkington (1965); Barrientos (1965); Bravo (1978); Martinez (1979); Sanchez-Monge (1980); Colunga et
al. (1986); Barbera et al. (1992); Brutsch and Zimmermann (1993); Flores et al. (1995); Pimienta and Mufioz (1995); Tous and Fergurson (1996);
Kiesling (1999); Fernandez et al. (2000); Anderson (2001); Gallegos and Méndez (2000); Flores (2001); Mondragon (2001); Reyes-Aguero et al.

(2004).

name (Leuenberger, 1991), as well as some common
names in other languages (Indischer Feigenkaktus and
Fico d’'India). Other common names refer to the lack of
spines (Smooth Prickly Pear) or shape (Higo de Pala).
The name Tuna is a word of the Caribbean Taino
language; the Arabs cal it Christian Fig, and the
Portuguese name it Figuiera Moura (Sanchez-Monge,
1980); its name is Mission Cactus in the United States,
since Franciscan monks established missionsin California
during the 18 century, using it as fruit, decoration and
building material (Benson and Walkington, 1965). It is
called Sabrain Isragl, a name also given to some local
inhabitantsinthe country (Kiesling, 1999); in Brazil itis
called Pama Forrageira, because it is used amost
exclusively as fodder (Kiesling, 1999). The name of the
Burbank cultivar derives from the plant breeder Luther
Burbank (Brutsch and Zimmermann, 1993; Barbera,
1995). Therichnessof common namesfor O. ficus-indica
isasignal of its importance. People name only plants
with economical, socia or ecological value (Martinez,
1979).
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nombre (L euenberger, 1991), asi como algunos nombres
comunesen otros|enguajes (Indischer Feigenkaktusy Fico
d’ India). Otros nombres comunes refieren a la carencia
de espinas (Smooth Prickly Pear) o forma(Higo de Pala).
El nombre tuna es una palabra en idioma caribefio taino;
los arabes le llaman Higo de los Crigtianos, y los portu-
gueses Higo delos Moros (Sanchez-Monge, 1980); enlos
Estados Unidos sunombre es CactusdelasMisiones, dado
gue los monjes franciscanos establecieron misiones en
Cdliforniadurante e siglo X V111, utilizandolo como fru-
to, ornato y materiad de construccion (Benson y
Walkington, 1965). En Isradl sellamaSabra, nombredado
también a algunos habitantes locales del pais (Kiesling,
1999); en Brasil sele denomina Palma Forrageira, yaque
es utilizada casi exclusivamente como forragje (Kiesling,
1999). El nombredel cultivar Burbank derivadel genetista
Luther Burbank (Brutsch y Zimmermann, 1993; Barbera,
1995). Lariquezade los nombres comunes para O. ficus-
indica es un signo de su importancia. Lagente sblo nom-
bra plantas que tienen un valor econdémico, socia o
ecolégico (Martinez, 1979).
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Origin

Opuntiaficus-indicaisnativeto México (Benson and
Walkington, 1965; Bravo, 1978), where it was
domesticated (Griffith, 2004; Reyes-Aglero et al., 2004).
Wild plants have not been found and it has been proposed
that it derived from O. amyclae (Berger, 1905, cited by
Britton and Rose, 1919) or O. megacantha (Benson and
Walkington, 1965), two species distributed in north-
central México. The most extreme degree of
domestication in any given species is characterized by
its dependence on man-made habitatsto survive (Harlan,
1992). In this sense, all O. ficus-indica cultivars are
located in protected environments, either plantations or
home gardens (Figueroaet al., 1979; Colungaet al., 1986;
Flores, 2001), since their survival in areas exposed to
herbivore vertebrates is unlikely.

The domestication process of Opuntia was directed
towards producing plants with cladodes lacking spines
and with large sweet fruits (Colunga et al., 1986), a
process developed in the south of the meridiona
highlands of México (Gonzdlez, 1978). It has been
hypothesized that the Otomi ethnic group was the
protagonist in the domestication of this species (Reyes-
Aguero et al., 2004). Although thereis archaic-botanical
evidence indicating the use of Opuntia spp. by several
ethnic groups since about 8000 years ago (Gonzalez,
1978), none of it can be directly associated to O. ficus-
indica.

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

Reproductive biology

Complete information about reproductive biology of
Opuntia will be available in Reyes et al. (in press)®. In
this paper, areview of the reproductive biology of fleshy-
fruited species of Opuntia was conducted. Among
Cactaceae, Opuntia is the most diverse and widely
distributed genusin the Americas. The genusis strongly
associated with bee pollination, and coevolution with at
least two beegenera, Lithurge and Diadasia, issuggested.
Fruits are closely linked with seed dispersal by animals.

Origen

Opuntia ficus-indica es nativa de México (Benson y
Walkington, 1965; Bravo, 1978), donde fue domestica-
da (Griffith, 2004; Reyes-Aguero et al., 2004). No se
han encontrado plantas salvajes y se ha propuesto que
derivd de O. amyclae (Berger, 1905, citado por Brittony
Rose, 1919) o O. megacantha (Benson y Walkington,
1965), dos especies distribuidas en laregion centro-nor-
te de México. El grado més extremo de domesticacion
en cualquier especie se caracteriza por su dependencia
de ambientes modificados por el hombre para sobrevivir
(Harlan, 1992). En este sentido, todos los cultivos de O.
ficus-indica estan localizados en ambientes protegidos,
ya sea plantaciones o huertos de traspatio (Figueroa et
al., 1979; Colungaet al., 1986; Flores, 2001), dado que
es improbable su supervivencia en areas expuestas a
vertebrados herbivoros.

El proceso de domesticacion de Opuntia se orientd a
laproduccion de plantas con cladodios sin espinasy fru-
tos grandes y dulces (Colunga et al., 1986), un proceso
desarrollado en el sur del Altiplano meridional de Méxi-
co (Gonzalez, 1978). Se haformulado lahipétesisque el
grupo étnico otomi fue el protagonista en la domestica-
cion de esta especie (Reyes-Aguiero et al., 2004). Aun-
gue existen evidencias arqueo botanicas que indican €l
uso de Opuntia spp. por vari os grupos étni cos desde hace
8000 afios (Gonzdlez, 1978), ninguno puede ser asocia-
do directamente a O. ficus-indica.

En el siglo XVI O. ficus-indica erayaun cultivo im-
portante en el centro de México (Diaz, 1955). Los espa-
fioles [levaron esta especie a su patria, dadas su peculia-
ridades morfoldgicas, y por sus frutos comestibles, pro-
piedades antiescorbuticasy por ser el hospedante del in-
secto cochinilla, del cual se obtenia el colorante grana
cochinilla. Después, tanto de México como de Espafia,
O. ficus-indica seintrodujo en otras regiones del mundo,
particularmente en lamediterranea (Barberaet al., 1992).

Biologia delareproduccion

Informacion completa sobre la biologia de la repro-
duccion de Opuntia estard disponible en Reyes et al. (en
prensa)®. En este trabgjo, se realizoé una revision de la
biologia de la reproduccion de especies de Opuntia con
frutos pulposos. Entre las cactéceas, laOpuntia esel gé-
nero méas diverso y ampliamente distribuido en América.
El género esta fuertemente asociado con la polinizacion
de abgjas, y se sugiere su coevolucién con a menos dos
génerosdeéstas, Lithurgey Diadasia. Losfrutosestan muy
relacionados con la dispersion de semillas por animales.

3 Reyes-Agliero, JA., JR. Aguirre R., and A. Valiente-Banuet (in press). Biology reproductive in Opuntia: areview. J. Arid Env. 0 Reyes-Agliero,
JA., JR. AguirreR., y A. Vdiente-Banuet (en prensa). Biologia de la reproduccién en Opuntia: unarevision. J. Arid Env.
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Vegetative multiplication appearsto be more efficient than
sexual reproduction for plant recruitment. Both, sexual
reproduction and asexual propagation seem to have
contributed to the ecological and evolutionary success
of the genus, but empirical evidence islacking.
Similarly to other Opuntia species, O. ficus-indica
reproduces sexually and propagates vegetatively (Table
3). FHower development, from flower bud to anthesis,
takes between 21 and 75 d; anther dehiscence may occur
simultaneously with flower opening or 12 h prior to it
(Rosas and Pimienta, 1986; Nieddu and Spano, 1992).
Opuntia ficus-indica individuals are genetically self-
compatible, pollination can be either autogamous and/or
xenogamous, and cleistogamy occurs frequently (Rosas
and Pimienta, 1986). The easy introgression of Opuntia,
and of course, O. ficus-indica, is very well documented;
this genus is among the most interespecifically
promiscuous plants in this regard (Griffith, 2004).
Hymenoptera, specially bees, arethemain floral visitors
(Table 3). Apparently, the effective pollinators are
Lithurgeand Diadasia. No bee specieshasbeenregistered
as specific for O. ficus-indica, nor for any other Opuntia

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

Lamultiplicacion vegetativa parece ser més eficiente que
lareproduccién sexual paralaincorporacion de plantas.
Tanto lareproduccién sexual como lapropagacion asexua
parecen haber contribuido a éxito ecolégico y evolutivo
del género, pero se carece de evidencia empirica.

Al igua que otras especies Opuntia, O. ficus-indica
se reproduce sexualmente y se propaga vegetativamente
(Cuadro 3). El desarrollofloral, desdelayemaflora hasta
laantesis, requiere entre 21y 75 d; ladehiscenciade las
anteras puede ocurrir simultdneamente con la apertura
flora o 12 h antes de ésta (Rosas y Pimienta, 1986;
Niedduy Spano, 1992). L osindividuos de Opuntia ficus-
indica son genéticamente autocompatibles, la poliniza-
Cién puede ser autbgamay/o xenogama, y lacleistogamia
ocurre frecuentemente (Rosas y Pimienta, 1986). Laféa
cil introgresion delaOpuntia, y por supuesto de O. ficus-
indica, estd muy bien documentada; este género esta
dentro de las plantas con mayor promiscuidad
interespecifica (Griffith, 2004). Himendpteros, especial-
mente abejas, son las principalesvisitantesflorales (Cua-
dro 3). Aparentemente, los polinizadores efectivos son
Lithurge y Diadasia. Ninguna especie de abeja ha sido

Types of reproduction
b) Vegetative

Patterns of anthesis

a) Sexual (autogamous and xenogamous)

a) One day flower opening: 9:00-18:00 h

Rosas and Pimienta (1986), Nerd and
Mizrahi (1995), Bobich and Nobel (2001)

Rosas and Pimienta (1986)

b) Two day flower opening: 15:00-19:00 h on first day,
and 9:00-16:00 h on second day

Pollen grain form Spherical and pantoporate

Floral visitors

Apis mellifera, Arhysosage sp., Augochloropsis sp.,

Nieddu and Spano (1992)

Diaz and Cocucci (2003)

Bombus morio, Diadasia patagonica, Lithurge sp.,
Megachile sp., Melipona sp., Nomada ignobilis,
Ptilothrix tricolor and Xylocopa sp.

Position of the primordial

Number of pollen tubes from

the stigma, 72 h after pollination 319-373
Number of pollen tubes from the

media portion of the style, 72 h

after pollination 223-293
Percent of fecundated ovules

per ovary 70-80
Time of development from

flower bud to mature fruit (d) 45-154

Required temperature for
germination (°C)

Seedling growth rate 25 cmyear—!

Anatropous or circinotropous

a) In growth chambers, 30/20° (day/night)
b) Open air, 30° monthly average

Nieddu and Spano (1992), Garcia
and Pimienta (1995)

Rosas and Pimienta (1986)

Rosas and Pimienta (1986)

Rosas and Pimienta (1986)

Kuti (1992)

Nieddu and Chessa (1997)

Nieddu and Chessa (1997)
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species (Diaz and Cocucci, 2003). According to Rosas
and Pimienta (1986), autogamous pollen germinates in
the style, whereas xenogamous pollen undergoes
germination in the stigma, with pollen tubes devel oping
upon the glandular epidermis of theinner channel of the
style. Seed devel opment takes place between 30 and 70 d
after anthesis (Barbera et al., 1992).

Cladode multiplication is the most extensively used
cultivation technique (Barberaet al., 1992; Gallegosand
Méndez, 2000), and adventitious roots are developed
from the areoles at the portion of the cladode making
contact with the soil, allowing rooting as well as water
and nutrient absorption. Then, vegetative bud sprouting
starts from some areoles not in contact with the soil and
anew individual beginsto grow (Pimienta, 1986; Bobich
and Nobel, 2001).

Cytogenetics

In the Cactaceae, the basic haploid number is x=11
(Angulo, 1952; Pinkava and MclLeod, 1971). Most
Opuntioideae (64.3%) are polyploid (Pinkava, 2002), but
octaploidsonly occur in Opuntias.str., particularly in some
members of the series Sreptacanthae and Ficus-indicae
(Kiedling, 1999). Diploid O. ficus-indica individuals have
been reported (2n=22; Pinkava, 2002), aswell astetraploids
(2n=44; Angulo, 1952; Pinkava and McLeod, 1971),
hexaploids (2n=66; Flores et al., 1988; Pinkava, 2002),
heptapl oids (2n=77; Pinkava, 2002) and octaploids (2n=88;
Floreset al., 1988; Pinkava, 2002). For Angulo (1952), O.
ficus-indica tetraploid individuals are allopolyploids
derived from two specieswith 2n=44, but Kiedling (1999)
suggested that this species evolved from a wild diploid
that gave rise to a more vigorous allotetraploid, which
subsequently led to octaploid individuals.

Botanical description of O. ficus-indica

Opuntia ficus-indica (L.) Mill., Gard. Dict. Ed. 8
Ndm. 2. 1768. Basionym: Cactus ficus-indica L. Spec.
Pl. ed. 1. p. 468. 1753. Neotype: Cactus articulato-
prolifer, articulis ovatis-oblongis: spinis setaceis. Lin.
Spec. Plant. 468.16 (S), designated by Leuenberger
(Taxon 40:625. 1991). Type locality, Tropical America,
country and locality not specified.

Plants shrubby to arborescent, to 1.7(-3) mtall, with
alignified, well-defined primary stem. Stem dark-brown,
green or gray, cylindrical, to 45 cm high, to 20 cm
diameter. Cladodes usually elliptic, but also obovate,
ovate, circular, oblong, oblanceolate or rhombic, (27-)
32-44 (-63) cmlong in 2-3 year old cladodes, (14-) 18-
25(-31) cm wide, (1-) 1.8-2.3 (-3) cm thick, with an
areaof (356-) 462-796 (-1182) cm?, usually pale green
(Munséll color 2.5GY 6/2) (Anonymous, 1977), ranging

registrada como especifica para O. ficus-indica, ni para
ninguna otra especie Opuntia (Diaz y Cocucci, 2003).
De acuerdo con Rosas y Pimienta (1986), el polen
autdgamo germina en el estilo, mientras que € polen
xendgamo se germinaen el estigma, con tubos de polen
desarrollandose sobre la epidermis glandular del canal
interno del estilo. El desarrollo de la semilla se lleva a
caboentre30y 70 d despuésdelaantesis (Barberaet al .,
1992).

Lamultiplicacion de cladodios eslatécnicade culti-
vo més utilizada (Barbera et al., 1992; Gallegos y
Méndez, 2000), y lasraices adventicias sedesarrollan de
las aréolas en la porcion del cladodio que hace contacto
con €l suelo, permitiendo su arraigo asi como la absor-
cion de agua y nutrientes. Después, comienza €l surgi-
miento de brotes de botones vegetativos para algunas de
laaréolas sin contacto con el suelo y un nuevo individuo
empiezaacrecer (Pimienta, 1986; Bobichy Nobel, 2001).

Citogenética

En las cactéceas, el nimero haploide basico es x=11
(Angulo, 1952; Pinkava y McLeod, 1971). La mayor
parte de Opuntioideae (64.3%) son poliploides (Pinkava,
2002) perolos octaploides ocurren sdlo en Opuntia s.Sir.,
particularmente en algunos de los miembros de la serie
Streptacanthaey Ficus-indicae (Kiesling, 1999). Se han
reportado individuosdiploidesdeO. ficus-indica (2n=22,
Pinkava, 2002), asi como tetraploides (2n=44; Angulo,
1952; Pinkava'y McLeod, 1971), hexaploides (2n=66;
Floreset al., 1988; Pinkava, 2002), heptapl oides (2n=77;
Pinkava, 2002) y octaploides (2n=88; Floreset al., 1988;
Pinkava, 2002). Para Angulo (1952), los individuos
tetraploides de O. ficus-indica son alopoliploides deri-
vados de dos especies con 2n=44, pero Kiesling (1999)
sugiere que esta especie evoluciond de un diploide sil-
vestre que dio lugar a un alotetraploide més vigoroso,
gue subsecuentemente llevo aindividuos octapl oides.

Descripcion botanica de O. ficus-indica

Opuntia ficus-indica (L.) Mill., Gard. Dict. Ed. 8
Ndm. 2. 1768. Basdénimo: Cactus ficus-indica L. Spec.
M. ed. 1. p. 468. 1753. Neotipo: Cactusarticulato-prolifer,
articulisovatis-oblongis: spinissetaceis. Lin. Spec. Plant.
468.16 (S), designado por Leuenberger (Taxon 40:625.
1991). Localidad tipo, Américatropical, paisy localidad
no especificados.

Plantas de arbustivas a arborescentes, de 1.7 (-3) m
dedtura, con untalo primario lignificado, bien definido.
Tallo castafio oscuro, verde o gris, cilindrico, de 45 cm
de largo, a 20 cm de didmetro. Cladodios usuamente
elipticos, pero también obovados, ovados, circulares,
oblongos, oblanceolados o rombicos, (27-) 32-44 (-63)
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from pale green (2.5GY 8/2) to dark green (7.5GY 7/4),
with (6-) 8-11 (- 19) spiral areole series, with adistance
between series of (2.7-) 3-4 (-5) cm; young cladodes
with prominent podaria, with leaves conical to 5-7 mm
long, the areoles with 0-1 acicular spine and 0-2 setose
spines. Areoles of developed cladodes (38-) 52-69 (-80)
per face, with a density of (4-) 8-14 (-18) areoles per
each 100 cm?, dliptic, obovate, oblanceolate or ovate,
rarely circular or rhombic, (2-) 3-4 (-8) mm long, 2-3
(-5) mm wide. Spines usually absent, but sometimes a
few areolesinthe cladodewith one spine, usually acicular,
depressed, white, (3-) 4-7 (-10) mm long. Glochids
usually abundant in the proximal areoles of the cladode,
sometimes absent.

Flowers of diurna anthesis, up to 10 per cladode,
nearly always produced at the apical margin of the
cladode; pericarpel usualy cylindrical, sometimes
obovoid, ovoid or conic, (3.8-) 4.6-6.0 (-7.5) cm long,
(1.9-) 25-31 (-3.8) cm diameter; areoles usualy
oblanceolate, but sometimescircular, eliptic or rhombic,
to (1.3-) 1.8-2.8 (-3.8) mm long, (1.7-) 2-2.8 (-3.3)
mm wide, sometimes with thin, caducous spines, these
(7-) 8-12 mm long, with numerous, short trichomes, to
1.4 mm long, also with numerous (0.9-) 1.3-3.4 (-5)
mm long, brown glochids, and with several longer ones,
to(1-) 4.5-11 (-18) mmlong; external perianth segments
green to greenish-yellow, with hyaline edges, carinate,
the larger ones usualy greenish-yellow, with a green
central stripe, reddish at the apex, succulent, becoming
membranous inwards, widely oblanceolate to spatulate,
truncate at base, mucronate, margin entire or sinuate, (0.5-)
0.6-1.3 (-1.9) cmlong, (0.3-) 0.5-1.1 (-1.4) cm wide;
internal perianth segments bright yellow, sometimes red
or orange, membranous, spatul ate, sometimes oblaneolate
or cordate, truncately attenuate at base, obtuse at apex,
sometimes mucronate, emarginate or fimbriate, margin
entire, (1.2-) 1.8-2.8 (-3.7) cm long, (0.9-) 1.2-2.0
(-2.3) cmwideat the broadest portion; stamensnumerous,
erect, dightly reclinate towards the pistil; filaments white
or yellow, sengitive to touch in the first hours of anthesis,
(0.4-) 0.6-1.0 (-1.4) cm long; anthers yellow, sub-
basifixed, (1.1-) 1.4-2.1 (-2.6) mm long; style white,
sometimes pinkish-red, cylindrical or subconical, (7-)
14-20 (-24) mm long, (3-) 4-6 (-8) mm diameter at the
broadest portion; stigma green or yellow, capitate at first,
becoming radiate, with (5-) 8-10 (-12) lobes.

Fruits usually turbinate, sometimes spherical,
cylindrical or ellipsoidal, frequently bright yellow
(Munsdll color 2.5GY 8/6) (Anonymous, 1977), ranging
from pale yellow (2.5Y 7/10) to red purple (5RP 4/6)
(Anonymous, 1954), less frequently of a combination
of yellow/green or yellow/red, (5-) 7-9 (-10) cm long,
(4-) 5-6 (-7) cm wide, (45-) 86-146 (-223) g weight;
non-umbilicate to deeply umbilicate, with the umbilicus
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cm de largo en cladodios de dos a tres afios de edad,
(14-) 18-25 (-31) cm deanchura, (1-) 1.8-2.3 (-3) cm
de grosor, con un area de (356-) 462-796 (—1182) cn??,
por lo general verde padido (Munsell color 2.5GY 6/2)
(Anonimo, 1977), de verde pdlido (2.5GY 8/2) aoscuro
(7.5 GY 7/4), con (6-) 8-11 (-19) series de aréolas es-
pirales, con una distancia entre series de (2.7-) 3-4
(-5) cm; cladodiosjévenes con podario prominente, con
hojas cénicas de 5.7 mm delongitud, las aréolas con 0-1
espina acicular y 0-2 espinas cerdosas. Aréolas de
cladodios desarrollados (38-) 52-69 (-80) por cara, con
densidad de (4-) 8-14 (-18) aréolas por cada 100 cn?,
elipticos, obovados, oblanceolados u ovados, raramente
circulares o rombicas, (2-) 3-4 (-8) mm de longitud,
2-3 (-5) mm de anchura. Las espinas usua mente estan
ausentes, pero aveces hay pocos cladodios con unaespi-
na, generalmente acicular, hundida y blanca, (3-) 4-7
(-10) mm delongitud. L os gloquidios general mente son
abundantes en las aréolas préximas al cladodio, pero al-
gunas veces ausentes.

Floresde antesis diurna, hastadiez por cladodio, casi
siempre en la parte apical del margen del cladodio;
pericarpelo generalmente cilindrico, algunas veces
obovoide, ovoide o conico, (3.8-) 4.6-6.0 (-7.5) cm de
longitud, (1.9-) 2.5-3.1° (-3.8) cm de diametro; aréolas
generalmente oblanceoladas, pero algunas veces circu-
lares, elipticas o rombicas, de (1.3-) 1.8-2.8 (-3.8) mm
delongitud, (1.7-) 2-2.8) (-3.3) mm de anchura, algu-
nas veces con espinas caducas y delgadas, éstas de (7-)
8-12 mm de longitud, con tricomas humerososy cortos,
de 1.4 mm de longitud, también con numerosos
gloquidios castafios de (0.9-) 1.3-3.4 (-5) mm de lon-
gitud, y con varios maslargosde (1-) 4.5-11 (-18) mm
delongitud; segmentos externos del perianto deverdesa
amarillo verdoso, con orillashialinas, carinados, los més
largos generalmente amarillo verdosos, con una franja
central verde, un pice rojizo, suculentos, llegando a ser
membranosas en la parte interna, de ampliamente
oblanceolados a espatulados, truncados en la base,
mucronados, margen entero o sinuoso, de (0.5-) 0.6-1.3
(-1.9) cm de longitud, (0.3-) 0.5-1.1 (1.4-) cm de an-
chura; segmentos internos del perianto amarillo brillan-
te, algunas veces rojo O naranja, Membranosas,
espatuladas, en ocasiones oblaneolados o cordados,
atenuadamente truncados en la base, obtusosen €l apice,
aveces mucronados, emarginados o fimbriados, margen
entero, de (1.2-) 1.8-2.8 (-3.7) cm de longitud, (0.9-)
1.2-2.0 (-2.3) cm de ancho en la porcion mas ancha;
numerosos estambres, erectos, ligeramente reclinados ha-
ciad pigtilo; filamentos blancos o amarillos, sensiblesal
tacto en las primeras horas de la antesis, (0.4-) 0.6-1.0
(-1.4) cm delongitud; anteras amarillas, sub-basifijas,
(1.1-) 1.4-2.1 (-2.6) mm de longitud; estilo blanco,
algunas veces rojo rosado, cilindrico o subconico, (7-)
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(0-) 3-8 (-13) mm deep, (13-) 20-27 (-33) mm
diameter; peel with (39-) 51-69 (-81) areoles, (1-) 2-4
(-10) mm thick; pulp of same color asthe peel, but very
often of acontrasting color, fleshy and juicy, from dightly
to very sweet (7.4-) 12.4-15.5 (-16.8) °Brix; seeds
lenticulate to widely ellipsoidal, (81-) 188-335 (-480)
per fruit, of which ca. 35-40% are abortive, the normal
ones (3.2-) 4-4.5 (-5) mm long, (2.7-) 3.2-3.8 (-4.2)
mmwide, (0.8-) 1.2-1.6 (-1.9) mm thick, (32-) 96-253
(-392) kgf hardness. Figure 1.

Thebest known botanical descriptionisthat of Britton
and Rose (1919), with or without the elements added by

14-20 (-24) mm delongitud, (3-) 4-6 (-8) mm de di&
metro en la porcién mas ancha; estigma verde o amari-
llo, a principio capitado tornandose radiante con (5-)
8-10 (-12) I6bulos.

El fruto usualmente es turbinado, algunas veces es-
férico, cilindrico o eliptico, frecuentemente amarillo bri-
[lante (Munsell color 2.5 GY 8/6) (Anonimo, 1977), de
amarillo palido (2.5 y 7/10) a rojo purpura (5RP 4/6)
(Andnimo, 1954), menosfrecuentemente en combinacion
de amarillo/verde o amarillo/rojo, (5-) 7-9 (-10) cm lar-
go, (4-) 5-6 (-7) cm de anchura, (45-) 86-146 (-223) g
peso; de no umbilicado hasta profundamente umbilicado,

Figure 1. Opuntia ficus-indica. A, habit; B, cladode; C, areole of cladode; D, flower; E areole of flower; F, longitudinal section of flower; G,
fruit; H, dorsal view of seed; I, ventral view of seed. Bars=1m (A), 10 cm (B), 5mm (C, E), 4cm (D, F), 5¢cm (G), 4 mm (H, 1).
Figura 1. Opuntia ficus-indica. A, habito; B, cladodio; C, aréola del cladodio; D, flor; E, aréoladelaflor; F, seccion longitudinal delaflor;
G, fruta; H, vistadorsal delasemilla; I, vistaventral dela semilla. Barras= 1m (A), 10cm (B), 5mm (C, E), 4cm (D,F), 5¢cm (G),

4mm (H,1).
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Bravo (1978) and Scheinvar (1995). Without any support
from collection specimens, and hencewithout typification,
Bravo (1978) distinguished six botanical varieties based
onfruit shape and color. From apreliminary multivariable
analysis of the variations of 37 morphologica attributes
observed in 38 O. ficus-indica cultivars, it is evident that
thevarietal classification of Bravo (1978) isunsustainable
(Reyes-Aguero et al., 2004).

InTable4 thereisacomparative summary of themain
morphological characteristics of O. ficus-indica and the
species more closely related to it. The main diagnostic
character in O. ficus-indicaisthe partial or total absence
of spines (Shreve and Wiggins, 1964; Correll and
Johnston, 1970; Bravo, 1978; Wiggins, 1980; Scheinvar,
1995); however, other important features are longer
areoles, alonger pericarpel, wider fruits, and a broader
variability in fruit color.

Taxonomical relationships
with other Opuntia species

After the late 15 century original introduction to
Europe of the cactus pear, Carolus Linnaeus named it

con el umbilico (0-) 3-8 (—13) mm de profundidad, (13-)
20-27 (-33) mm de didmetro; cascara con (39-) 51-69
(-81) aréalas, (1-) 2-4 (—10) mm de grosor; la pulpadel
mismo color que & delacascara, pero frecuentemente de
un color contrastante, pulposo y jugoso, de ligeramente a
muy dulce (7.4-) 12.4-15.5 (-16.8) °Brix; semillas de
lenticuladas a ampliamente elipsoidale, (81-) 188-335
(-480) por fruto, de las cuales ca. 35-40% son abortivas,
las normales (3.2-) 4-4.5 (-5) mm de longitud, (2.7-)
3.2-3.8 (-4.2) mm de anchura, (0.8-) 1.2-1.6 (-1.9) mm
de grosor, (32- 96-253 (-392) kgf dureza. Figura 1.

L adescripcién botanicamés conocidaeslade Britton
y Rose (1919), con o sin los elementos afiadidos por Bra-
vo (1978) y Scheinvar (1995). Sin €l respaldo de los
especimenes de coleccion, y por tanto sin tipificacion,
Bravo (1978) distingui6 seis variedades botanicas con
base en e color y forma de la fruta. De un andlisis
multivariable preliminar de las variaciones de 37 atribu-
tos morfol égicos observados en 38 cultivares O. ficus-
indica, es evidente que la clasificacién varietal de Bravo
(1978) esinsostenible (Reyes-Agiero et al., 2004).

En & Cuadro 4 se presenta un resumen comparativo
delasprincipales caracteristicasmorfol dgicasde O. ficus-

Table 4. Comparison between O. ficus-indica and three speciesin series Streptacathae.
Cuadro 4. Comparacion entre O. ficus-indica y tres especies en series Streptacathae.

Feature O. ficus-indica O. amyclae 0. megacantha O. streptacantha Source
Cladode

Form Elliptic mainly Oblong to eliptic Obovate to oblong Obovate to circular 1,2

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

Width (cm) 14-31 15-20 18-19.5 12-23 1,4,6,7

Thickness (cm) 1-3 15-25 2.0-4.0 1,4,6,7
Areoles

No. of rows 6-19 7-14 10-12 25

Length (mm) 2-8 2-4 35 5

Distance between

rows (cm) 2.7-5 5-8 35 1
Spines Mostly absent Present Present Present 1,234

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

and position and the radials adpressed 1,2,34,6

Length (mm) 3-10 to 30 20-35 20-40 1,234

Color White White White or brown White 34
Flower

Length of

pericarpel (cm) 3875 34 34 5
Fruit

Color of peel Yellow, green- Yellow or Red-purple, 45

yellow, yellow- yellow-red sometimes yellow
red, red or purple
Length (cm) 5-10 45-11 4-6 1,234
Diameter (cm) 4-7 34 4-55 1,234

Sources for O. amyclae, O. megacantha and O. streptacantha: 1: Bravo (1978), 3: Anderson (2001), 4: Shreve and Wiggins (1964), 5: Wiggins
(1980), 6: Scheinvar (2001), 7: Britton and Rose (1919). For O. ficus-indicae, this contribution.
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Cactusficus-indicain 1753, and Philip Miller transferred
it to the genus Opuntia in 1768 (Leuenberger, 1991). A
specimen in the Linnaean herbarium at Stockholm was
designated as neotype (Leuenberger, 1991). In 1919
Britton and Rose divided Opuntia into several series,
pointing out that athough the series Ficus-indicae
(Opuntia ficus-indica, O. crassa and O. undulata) was
closely related to the series Sreptacanthae (that
comprises 12 gpecies, including O. amyclae, O.
megacantha and O. streptacantha), they kept these two
series as a matter of convenience. Besides the lack of
spinesin the series Ficus-indicae, Colunga et al. (1986)
found other basic differencesthat reinforce the separation
of both series. Thus, these two groups can be
differentiated based on cladode size and areole length,
fruit and seed length, as well as the length and weight of
pulp of thefruit (the edible portion of the fruit) (Table 5).

O. ficus-indica can be differentiated from all other
membersin the genus by the combined presence of large-
sized, usually elliptic cladodes, totally or almost totally
devoid of spines, with large, sweet and fleshy fruits, in
by growing exclusively in man-made environments.
Determining the systematic relationships of this species
isachallenge, becauseit has been under strong artificial
sel ection pressures during thousands of years by different
cultural groups, in different environments, and with
diverse purposes; besides, its origina geographical
distribution has been dramatically modified. Sites that
fostered artificial sympatry were created in home gardens,
where various related species of interest for man have
coexisted, favored the occurrence of hybridization and
polyploidy processes (Figueroa et al., 1979; Colunga et
al., 1986; Pimienta and Mufoz, 1995; Gallegos and
Méndez, 2000; Griffith, 2004). Together, al of thesefacts
make theidentification of the area of origin and thewild
ancestor of O. ficus-indica ahighly difficult task, aswell
as the definition of its systematic affinities with closely

indicay | as especies mas cercanamente rel acionadas con
ella. Laprincipal caracteristicadediagnosticoen O. ficus-
indica eslaausenciaparcia o total de espinas (Shrevey
Wiggins, 1964; Correll y Johnston, 1970; Bravo, 1978;
Wiggins, 1980; Scheinvar, 1995); sin embargo, otros ele-
mentos importantes son las aréolas mas largas, un
pericarpelo més grande, frutas mas anchas y mayor va-
riabilidad en la gama de colores del fruto.

Relaciones taxondmicas con otras
especies de Opuntia

Después de que afinales del siglo XV se introdujo
originamente el nopa a Europa, Carolus Linnaeus lo
nombro en 1753, Cactus ficus-indica, y Philip Miller la
transfiri6 a género Opuntia en 1768 (L euenberger, 1991).
Un espécimen en el herbario Linnaean en Estocolmo fue
designado como neotipo (Leuenberger, 1991). En 1919
Britton y Rose dividieron Opuntia en varias series, sefia-
lando que aunque la serie Fiucs-indicae (Opuntia ficus-
indica, O. crassay O. undulata) fue estrechamente rela-
cionada con la serie Sreptacanthe (que comprende 12
especies, incluyendo O. amyclae, O. megacantha y O.
streptacantha), ellos mantuvieron estas dos series ama-
nera de conveniencia. Ademas de la ausencia de espinas
enlaserie Ficus-indicae, Colungaet al. (1986) encontro
otras diferencias basicas que refuerzan la separacion de
ambas series. Asi, estos dos grupos pueden ser diferen-
ciados con base en el tamafio delos cladodiosy lalongi-
tud delas aréolas, por lalongitud del fruto y de la semi-
Ila, asi como lalongitud y peso de la pulpadel fruto (la
porcién comestible del fruto) (Cuadro 5).

O. ficus-indica puede diferenciarse de todos los otros
miembros del género por la combinacién de cladodios
usualmente €elipticos, de gran talla, carentes total o cas
totalmente de espinas, frutos grandes, dulcesy carnosos, y
por encontrarse exclusivamente en ambientes modificados

Table 5. Morphological differences between Opuntia series Ficus-indicae and series Streptacanthae (data from Colunga et al., 1986).
Cuadro 5. Diferencias morfoldgicas entre Opuntia serie Ficus-indicae y serie Streptancthae (datos de Colunga et al., 1986).

Ficus-indicaet Streptacanthae?
Feature Significance
Average Range Average Range

Cladode length (cm) 38.0 20-55 30.0 19-41 0.0001
Cladode width (cm) 21.6 12-33 16.6 9.0-29.5 0.0001
Areole length (cm) 04 0.2-0.7 0.3 0.2-0.5 0.0006
Areole/cm? 0.07 0.03-0.14 0.1 0.06-0.18 0.0001
Fruit length (cm) 8.2 5.2-11.4 5.0 3.2-6.9 0.0001
Pulp length (cm) 6.2 4.3-82 39 2.3-53 0.0001
Pulp weight (g) 68.9 24.8-139.3 26.1 3-53 0.0001
Seed length (cm) 0.4 0.3-0.5 0.4 0.3-0.5 0.0001
10. ficus-indica, O. undulata and O. crassa
20. streptacantha, O. hyptiacantha and O. megacantha
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related species (Griffith, 2004). Opuntia ficus-indica has
been mistakenly related to O. amyclae, O. megacantha
and O. streptacantha, which belong to the series
Sreptacanthae (Labraet al., 2003). Thus, Benson (1982)
consider O. megacantha asasynonym of O. ficus-indica,
since the presence or absence of spines in the latter is
insufficient for separating them. Kiesling (1999) divides
O. ficus-indicainto two botanical forms: a) O. ficus-indica
f. amyclae, with the presence of spines as its main
characterigtic; b) O. ficus-indica f. ficus-indica, lacking
spines. This same author considers O. amyclae, O.
megacantha and O. streptacantha as synonyms of the
former. By contrast, O. ficus-indica is different from O.
megacantha and O. amyclae (Britton and Rose, 1919;
Shreve and Wiggins, 1964; Correll and Johnston, 1970;
Munz and Keck, 1973; Bravo, 1978; Wiggins, 1980;
Scheinvar, 2001), as well as from O. streptacantha
(Britton and Rose, 1919; Bravo, 1978; Sheinvar, 2001).
Besides, Hunt (1999), Anderson (2001) and Guzman et
al. (2003) also consider O. ficus-indica as different from
O. amyclae, O. megacantha and O. streptacantha. Labra
et al. (2003) made an analysis using AFL P as molecular
markersin three species. They concluded that O. amyclae
isdifferent from O. megacantha and O. ficus-indica, and
suggested that O. megacantha and O. ficus-indica should
be regarded as the same species. Finaly, since they
propose that the presence of spines should not be
considered as avariablein Opuntia taxonomy (specially
in this species), they suggest that O. ficus-indica is a
domesticated form of O. megacantha. According to Hunt
(1999), Anderson (2001) and Guzman et al. (2003), and
based on the combination of the differential vegetative
and reproductive characters already mentioned, we
consider that O. ficus-indica constitutes a taxonomic
entity that differs from O. amyclae, O. megacantha and
O. streptacantha (Table 4).

In México there are several speciesof Opuntia (s.str.)
which lack spines naturally: O. basilaris, O. compressa,
O. lindheimeri var. laevis, O. rufida, O. stenopetala var.
inermis and O. violacea var. santa-rita (Bravo, 1978);
however, this group of species usually possesses smaller
cladodes compared to Opuntia ficus-indica; additionally,
O. lindheimeri var. aciculata, O. microdasys, O.
phaecanthavar. laevisand O. rufida have larger and more
abundant glochidia in the cladode areoles. Conversely,
similarly to O. ficus-indica, the absence of spinesin O.
robusta var. larreyi, O. crassaand O. undulataislikely a
result of artificial selection, sincethese speciesonly occur
in man-made environments (Colunga et al., 1986).
Opuntia robusta has greenish-blue, broadly obovate to
circular cladodes; O. crassa has cladodes smaller than
15 cm long; and the cladode marginsin O. undulata are
undulate (Bravo, 1978). In this way, these three taxa
possess cladodes that markedly differ from those of O.
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por el hombre. Determinar lasrel aciones sisteméticas de
esta especie representa un enorme reto, porgue ha sido
sometida por miles de afios a presiones de seleccion arti-
ficial por diferentes grupos culturales, en ambientes dis-
tintos, y con diversos propositos; ademés, su distribu-
cion geogréficaoriginal hasido draméaticamente modifi-
cada. Se crearon sitios que fomentaron simpatria artifi-
cial en jardines domésticos, donde han coexistido varias
especies relacionadas de interés para el hombre, favore-
ciendo la ocurrencia de procesos de hibridacion y
poliploidia (Figueroaet al., 1979; Colunga et al., 1986;
Pimienta y Mufioz, 1995; Gallegos y Méndez, 2000;
Griffith, 2004). Juntos, todos estos hechos vuelven una
tareadificil laidentificacion del areade origen asi como
del ancestro silvestre de O. ficus-indica, a igual que la
definicion de sus afinidades sisteméticas con las espe-
cies cercanamente rel acionadas (Griffith, 2004). O. ficus-
indica hasido erroneamente relacionada con O. amyclae,
O, megacantha y O. streptacantha, las cuales pertene-
cen ala serie Streptacanthae (Labra et al., 2003). Asi,
Benson (1982) considerd a O. megacantha como sindni-
mo de O. ficus-indica, dado que la presencia o ausencia
de espinas en esta ltima es insuficiente para separarlas.
Kiesling (1999) divide O. ficus-indica en dos formas
botanicas: a) O. ficus-indica f. Amyclae, con presencia
de espinas como su principal caracteristica; b) O. ficus-
indicaf. Ficus-indica, sin espinas. Este mismo autor con-
sidera O. amyclae, O. megacantha y O. streptacantha
como sinénimos de la anterior. En contraste, O. ficus-in-
dica esdiferente de O. megacanthay O. amyclae (Britton
y Rosg, 1919; Shrevey Wiggins, 1964; Correl y Johnston,
1970; Munz y Keck, 1973; Bravo, 1978; Wiggins, 1980;
Scheinvar, 2001), asi como de O. streptacantha (Brittony
Rose, 1919; Bravo, 1978; Scheinvar, 2001). Ademas, Hunt
(1999), Anderson (2001) y Guzmén et al. (2003), también
consideraron O. ficus-indica como diferente de O. amyclae,
O. megacantha y O. streptacantha. Labra et al. (2003)
hicieron un andlisis utilizando AFLP como marcadores
moleculares en tresespecies. Concluyeron que O. amyclae
es diferente de O. megacantha y O. ficus-indica, y sugi-
rieron que O. megacantha y O. ficus-indica debieran ser
consideradas la misma especie. Findmente, puesto que
€llos proponen que la presencia de espinas no deberia ser
consideradacomo unavariableenlataxonomiade Opuntia
(especia mente en esta especie), sugieren que O. ficus-in-
dica es una forma domesticada de O. megacantha. De
acuerdo con Hunt (1999), Anderson (2001) y Guzman et
al. (2003), y con base en la combinacion de caracteres
vegetativosy reproductivos diferencia esantes menciona-
dos, consideramos que O. ficus-indica constituye unaen-
tidad taxonémica que difiere de O. amyclae, O.
megacantha y O. streptacantha (Cuadro 4).

En México existen varias especies de Opuntia (s.str)
gue carecen naturalmente de espinas; O. basilaris, O.
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ficus-indica that are elliptic, pale green cladodes that
measure over 27 cm in length with entire margins.

There is still much to know about the systematic
relationshipsof O. ficus-indica, which necessarily require
the systematic study of the speciesincluded in the series
Sreptacanthae and Ficus-indicae. Also, the number of
O. ficus-indica cultivarsin other regions of México (e.g.
Puebla-Oaxaca and the western region) must also be
included, to comprise the whole range of morphological
variation. The ethnobotanical study of the association
between the Otomi ethnic group and Opuntia, particularly
O. ficus-indica, might provide valuable information.

CoNCLUSIONS

The amount of common names for O. ficus-indica
is evidence of its importance. The main diagnostic
character of O. ficus-indicaisthe partial or total absence
of spines; however, other important features are longer
cladodes, areoles and pericarpel; wider fruits, with
broader variability in color, seed length, as well as the
length and weight of pulp of the fruit. It is difficult to
know for sure with exactitude the systematic
relationships of O. ficus-indica, because this specieshas
been under strong artificial selection pressures; its
original geographical distribution has been modified by
the establishment, in sympatry, of many related species
in backyard gardens, which favor hybrididization and
poliploidy.
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