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Resumen: Se evalud la variacion fenotipica a través de 28 variables anatomicas y morfologicas mediante analisis discriminantes
en poblaciones de Opuntia cantabrigiensis, O. leucotricha, O. rastrera, O. robusta 'y O. streptacantha que se encuentran separadas
entre si por distancias de entre 32 y 110 km. La altitud y la temperatura media anual no mostraron variacion en el area de estudio.
El analisis separa las poblaciones de O. cantabrigiensis, que es la especie con menor densidad (13 individuos ha'), mientras que
para el resto de las especies, cuyas poblaciones pueden alcanzar hasta 1,852 individuos ha!, algunas poblaciones se yuxtaponen.
No hay diferencias en los niveles de ploidia entre las poblaciones, a pesar de que se registraron niveles de ploidia entre diploide
(O. cantabrigiensis) a octoploide (O. streptacantha). Por lo tanto, las diferencias fenotipicas entre las poblaciones parecen estar
relacionadas con la densidad de individuos y no con variables ambientales, dada la falta de gradientes ambientales o a cambios en
el nivel de ploidia de las distintas especies.

Palabras clave: ambiente semiarido, nimeros cromosdmicos, Opuntia, variacidn morfologica, variacion anatomica.

Abstract: Phenotypic variation in different populations of Opuntia cantabrigiensis, O. leucotricha, O. rastrera, O. robusta and
O. streptacantha was evaluated by examining 28 anatomical and morphologic variables through discriminant analysis. These
populations are separated from each other by distances ranging between 32 and 110 km. Altitude and annual average temperature
showed no variation in the study area. Discriminant analysis separated populations of O. cantabrigiensis, which is the species
having the lowest density (13 individuals ha!), whilst some populations of other Opuntia species, whose densities were as high
as 1,852 individuals ha’!, overlapped. No different ploidy levels were found among populations, although we recorded levels of
ploidy between species that ranged from diploid (O. rastrera) to octoploid (O. streptacantha). Therefore, phenotypic differences
between populations appear to be related to the density of individuals rather than to environmental variables, given the lack of
environmental gradients or change in level ploidy.

Key words: Anatomical and morphological variation, chromosome number, Opuntia, semi-arid environments.

1 género Opuntia se distribuye principalmente en regio-

nes semiaridas, bosques mésicos, pastizales y bosques
tropicales (Starmer et al., 2003). Sin embargo, es en zonas
aridas y semiaridas donde se observa la mayor riqueza de
especies de este género. En México, el Altiplano Potosino-
Zacatecano que comprende partes territoriales de los estados
de Aguascalientes, Guanajuato, Querétaro, Jalisco y Duran-

go, se caracteriza por la presencia de extensas areas en las
que la comunidad vegetal esta constituida por miembros de
este género (Marroquin et al., 1964). En estas areas, Opun-
tia muestra una marcada variacion morfologica al grado de
que su taxonomia se vuelve confusa (Bravo-Hollis, 1978;
Scheinvar, 1995). Es comiin que haya variacion en los habi-
tos de crecimiento, tiempos de presentacion de las fenofases
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vegetativas y reproductivas, asi como en la forma, el color,
el peso y la composicion quimica del fruto (Wallace y Fair-
brothers, 1986; Pimienta-Barrios y Mauricio-Leguizamo,
1989; Pimienta-Barrios, 1994; Pimienta-Barrios y Mufioz-
Urias, 1995) y en los niveles de ploidia (Muhoz-Urias ef al.,
1995). No obstante, el estudio de las causas de esta varia-
cion ha recibido poca atencion (Gibson y Nobel, 1986). La
variacion presente en especies silvestres y cultivadas de este
género ha sido relacionada con fendmenos como la hibri-
dacion, asociada a un incremento de poliploidia, y con el
aislamiento geografico, por lo cual es importante estudiar
estos fendmenos para el mejor entendimiento de la variabi-
lidad del género (Gibson y Nobel, 1986; Pimienta-Barrios y
Muhnoz-Urias, 1995; Scheinvar, 1995).

En varios estudios se han registrado niveles de ploidia
de las opuntias que crecen en el norte de México y el sur
de Estados Unidos; en ellos se ha reportado variacion en el
nimero cromosdmico de una misma especie (Sosa y Acosta,
1966; Pinkava y Mc Leod, 1971; Pinkava et al., 1973; Mc
Leod, 1975; Pinkava et al., 1977, 1985, 1992; Palomino y
Heras, 2001). Con respecto a la hibridacion, se han reportado
numerosos hibridos en este género (Mc Leod, 1975; Grant
y Grant, 1979; 1980; Parffit, 1980; Pinkava et al., 1992;
Mayer et al., 2000; Griffith, 2001). Sin embargo, el efecto del
aislamiento geografico no ha sido evaluado, no obstante que
éste se ha incrementado, debido a que en los @ltimos afos se
ha observado una disminucién de las nopaleras debido a
la fragmentacion de las poblaciones silvestres causada por
la apertura de nuevas tierras para las actividades agricolas.
Este aislamiento puede tener como consecuencia un incre-
mento de la erosion genética, la reduccion del flujo genético
entre poblaciones y la deriva génica, promoviendo diferen-
ciacidn entre poblaciones (Gastd et al., 1981; Janzen, 1986;
Ellstrand y Elam, 1993; Young y Clarke, 2000).

En este estudio se determinaron los nimeros cromosdmi-
cos y se evaluaron variables morfologicas y anatdmicas, asi
como las densidades poblacionales, en cinco de las especies
silvestres de Opuntia mas importantes que forman parte del
paisaje de las zonas semiaridas del Altiplano Potosino-Za-
catecano: O. cantabrigiensis Lynch, O. leucotricha DC.,
O. streptacantha Lem., O. rastrera Weber y O. robusta H.
L.Wendl. Partimos de la hipdtesis de que si la variacion mor-
fologica presente en las especies de Opuntia es generada por
la hibridacion natural, es de esperarse que los fenotipos de
los hibridos de las especies de Opuntia en estudio muestren
caracteristicas morfologicas intermedias con los progeni-
tores. Por lo tanto, se observard yuxtaposicion entre las es-
pecies cuando se lleve a cabo el analisis discriminante entre
éstas. Ademas, se evaluo la variacidon entre poblaciones ais-
ladas, con la finalidad de observar la plasticidad fenotipica,
y se determind si existen citotipos cromosdmicos entre las
poblaciones que se vean reflejados en cambios en la mor-
fologia de las plantas. Se pretendid responder las siguientes
preguntas: (1) ;existe hibridacion natural entre individuos
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de diferentes especies?, (2) ;hay diferencias fenotipicas en
poblaciones de Opuntia aisladas por varios kilometros?, (3)
si existe divergencia en la morfologia, ;serd mas notable
en poblaciones de menor densidad a causa de la deriva gé-
nica?, (4) si existen poblaciones dentro de una misma espe-
cie con diferente nimero cromosémico ;habra diferencias
morfolbdgicas entre plantas de la misma especie pero con
diferente nimero cromosémico?

Materiales y métodos

Descripcion del drea de estudio. Este estudio se llevo a cabo
en la region de los Llanos de Ojuelos, en la altiplanicie semi-
arida de la parte suroeste del Desierto Chihuahuense. Las
areas de estudio fueron (a) El Rayo, Zacatecas; (b) Laguna
de Guadalupe, Guanajuato; (c) Villa Hidalgo, Zacatecas; y
(d) Paso de Cuarenta, Jalisco. La precipitacion pluvial anual
en estas areas oscila entre 450 y 500 mm, mientras que la
temperatura anual promedio es de 16 a 18°C. El clima de
las cuatro localidades puede ser clasificado como seco este-
pario templado en el sistema de Koppen (Pimienta-Barrios,
1990). En el cuadro 1 se sintetizan los datos de la ubicacidon
geografica y dos variables del clima, y en el cuadro 2 se
muestran las distancias entre las areas de estudio.

Descripcion del material vegetativo. Las especies que se es-
tudiaron (Opuntia cantabrigiensis, O. leucotricha, O. ras-
trera, O. robusta 'y O. streptacantha) son de amplia distri-
bucion en la porcidn sur del Desierto Chihuahuense. Crecen
com@nmente de forma simpétrica o parapatrica y presentan
una amplia variabilidad morfoldgica (Britton y Rose 1963;
Bravo-Hollis, 1978). (a) O. cantabrigiensis es un arbusto
redondeado, de 1 a 2 m de altura, con cladodios de forma
orbicular hasta obovada, de 12 a 20 cm de longitud, de color
verde azulado. (b) O. leucotricha es una planta arborescente
de 3 a5 m de altura, con tronco mas o menos bien definido y
ramoso, cubierto con pelos setosos, blancos y flexibles; sus
cladodios son de forma oblonga, de 15 a 30 cm de largo y de
epidermis pubescente. (c) O. rastrera es una planta rastrera
con articulos circulares hasta obovados, los mas grandes de
unos 20 cm de didmetro, que forma grandes cadenas. (d) O.

Cuadro 1. Caracteristicas climaticas de las localidades de estudio.

Localidad Altitud Latitud, Precipitacién  Temperatura
(ms.n.m.) longitud pluvial (mm) media anual
0
Paso de 1,930 21°31" N, 535.2 17.45
Cuarenta 101°41" O
Villa Hidalgo 2,150 22°25" N, 427.8 16.25
101°25" O
Laguna de 2,180 21°49" N, 433.8 16.11
Guadalupe 101°22" O
El Rayo 2,190 21°58 N, 542.2 16.65
101° 35" O
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Cuadro 2. Distancias entre poblaciones evaluadas dentro del drea de
estudio.

Villa de Hidalgo  Laguna de Guadalupe El Rayo
(km) (km) (km)
Paso de Cuarenta 110 47 50
Villa de Hidalgo 75.5 58
Laguna de Guadalupe 32

robusta es arbustiva, muy ramificada, de 1 a 2 m de altura;
su tronco estd mas o menos definido, con ramas como de
1.5 m de largo y cladodios orbiculares o algo oblongos, de
15 a 40 cm de longitud o mas. (e) O. streptacantha es arbo-
rescente, muy ramificada, hasta de 5 m de altura, con tronco
bien definido, a veces hasta 45 cm de diametro; sus clado-
dios tienen formas obovados hasta orbiculares, de 25 a 30
cm de longitud (Britton y Rose, 1963; Bravo-Hollis, 1978).
Evaluacion morfoldgicay anatomica. Los rasgos morfologi-
cos y anatdmicos de cladodios maduros (cuadro 3, figura 1)
fueron evaluados en plantas separadas entre si por una dis-
tancia de 10 m. Los muestreos se realizaron en 20 plantas
por especie, excepto en Laguna y Villa Hidalgo de Guada-

Figura 1. Caracteres morfoldgicos analizados en cladodios de
Opuntia. (1) largo del cladodio (cm); (2) ancho del cladodio (cm);
(3) distancia maxima de la parte apical a la méas ancha (cm); (4)
distancia maxima de la parte basal a la mas ancha (cm); (5) nime-
ro de lineas de aréolas; (6) tamano de la aréola; (7) distancia entre
aréolas (cm); (8) distancia entre lineas (cm).

lupe, ya que alli se recolectaron alrededor de 10 individuos
de O. cantabrigiensis y O. leucotricha debido a la escasez
de material; ademas, en Paso de Cuarenta no se recolectaron
muestras de O. cantabrigiensis, O. leucotricha'y O. rastrera
debido a la ausencia de estas especies en esta localidad. S6lo
se registro un cladodio que estuviera en floracion o fructi-
ficacidn, y que no presentaran danos causados por factores
bidticos y abidticos. Ademas se recolectaron y herborizaron
tres ejemplares por especie, los cuales fueron depositados
en el Herbario del Instituto de Botanica de la Universidad
de Guadalajara (IBUG).

Para el estudio anatdbmico del cortex, se disectaron ti-
ras epidermales de aproximadamente 1 cm de longitud de
la parte central del cladodio. Estas fueron deshidratadas
en alcohol (96%) por 24 h. Una vez deshidratadas, se ti-
fieron con azul de toluidina (0.05 % v/v) por 5 a 10 min.
Ademas, se hicieron cortes transversales en diez cladodios
de cada especie en cada poblacidn, para lo cual se empled
un sacabocados de 7.8 mm de didmetro. En estas muestras
se hicieron cortes trasversales de aproximadamente 80 um
con una navaja de rasurar. Estos fueron tefiidos con azul de
toluidina (0.5 % v/v) de 5 a 10 min. En cada corte se registrd
informacion de dos campos oculares y para medir el tamafo
(um) se empled un microscopio Optico (Zeiss) al que se le
adaptd un micrometro ocular. Los rasgos morfoldgicos y
anatomicos evaluados se seleccionaron con base en los tra-
bajos de Orea-Rosas (1986) y Munoz-Urias ef al. (1995) y
se enlistan en el cuadro 3.

Densidad de las poblaciones y determinacion de los niimeros
cromosomicos. Se determin6 la densidad en las cuatro locali-
dades, para lo cual se utilizaron tres parcelas rectangulares
de 18 x 30 m (540 m?) en los que se registraron todos los
individuos de cada una de las especies (Brower et al., 1997).
Para la determinacion de los niimeros cromosdmicos se re-
colectaron 4pices de raices en crecimiento de tres plantas
por especie y por poblacion, y se colocaron en 8-hidroxi-
quinoleina fria (0.002 M) por 6 h. A continuacion, los apices
radicales fueron hidrolizados con 4acido clorhidrico (1N) por
10 min a 60°C y se trasfirieron posteriormente al reactivo de
Feulgen por 7 min a 60°C. Se elaboraron preparaciones por
medio de la técnica de squash para observar cinco células en
metafase (Garcia Velazquez, 1988).

Andlisis estadistico. Antes de llevar a cabo el anilisis dis-
criminante se probd que las variables presentaran distri-
bucion normal por medio de la prueba estadistica de Kol-
mogorov-Smirnov (Zar, 1984). En los casos en los que no
se presentd distribucion normal los datos fueron transforma-
dos con logaritmo natural, x> o raiz cuadrada. Las variables
largo y ancho de cladodio, nimero de espinas entre 1 y 3
cm, nimero de espinas mayores de 3 cm, nimero de espinas
rectas por aréola y nimero de espinas reflejas por aréola no
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presentaron distribucion normal después de las transforma-
ciones, por lo cual fueron eliminadas.

Se llevo a cabo el andlisis discriminante multiple utili-
zando el programa SPSS version 10 para determinar si existen
diferencias entre poblaciones aisladas y entre especies a
través de variables anatomicas y morfoldgicas; este anali-
sis se utiliza para asignar casos a un grupo definido por
una anterior clasificacion y recientemente, para evaluar una
clasificacion sobre la base de un cierto namero de atributos.
Esta técnica busca funciones discriminantes que maximizan
las diferencias entre los grupos y se ha utilizado para de-
terminar posible hibridacion (Valverde ef al., 1996; Vite et
al., 1996; Zelaya, 2007). Ademas, se llevd a cabo un analisis
de membresia, el cual predice la entidad de cada individuo
con base en sus puntuaciones discriminantes y las compara
con las entidades reales en este caso especies y poblaciones,
como medida de efectividad del analisis (Hair ez al., 1999).

Resultados

Caracterizacion de la variacion anatomica y morfologica
entre especies silvestres de Opuntia. El analisis discrimi-
nante explico 94% de la variacion total en las tres primeras
funciones discriminantes. El valor propio de la primera fun-
cion discriminante explicd 60% de la variacion; las variables
originales correlacionadas con esta funcion fueron la pro-

Cuadro 3. Variables morfoldgicas y anatémicas observadas en clado-
dios maduros en Opuntia spp.

Variables morfoldgicas y anatémicas

(1) largo del cladodio (cm) (Fig. (16) nimero de espinas rectas
1) por aréola (espinas que forman
(2) ancho del cladodio (cm) (Fig. un dngulo de 80 a 90° con la
1) superficie del cladodio)

(3) distancia maxima de la parte
apical a la mas ancha (cm) (Fig.
1)

(4) distancia maxima de la parte
basal a la mds ancha (cm) (Fig. 1)
(5) nimero de lineas de aréolas
por cara del cladodio (Fig. 1)

(6) tamano de la aréola (mm)

11) tamafio del gloquidio

12) ndmero de espinas menores
de 1T cm

(13) ndmero de espinas entre 1
y3cm

(14) ndmero de espinas mayores
a3cm

(15) ndmero total de espinas por
aréola;

(Fig. 1)

(7) distancia entre aréolas (cm)
(Fig. 1)

(8) distancia entre lineas (cm)
(Fig. 1)

(9) grosor del cladodio (cm)
(10) altura del tallo (cm)

(

(

(17) nimero de espinas porrectas
por aréola (espinas que forman
un dngulo de 46 a 75° con la
superficie del cladodio)

(18) nimero de espinas reflejas
(espinas que forman un dngulo
de 16 a 40° con la superficie del
cladodio)

(19) nimero de espinas adpresas
(espinas que forman un dngulo de
10° 0 menos con la superficie del
cladodio)

(20) grosor de la cuticula (um)
21) grosor de la epidermis (um)
22) grosor del colénquima (um)
23) grosor del parénquima (m)
24) profundidad de la cripta
estomatica (um)

25) densidad estomatica
estomas-mm)

26) largo de estomas (um)

27) ancho de estomas (um)

28) area de estomas (um?)

(
(
(
(
(

fundidad de la cripta estomatica, el grosor de cuticula, la
altura del tallo y el nimero de espinas adpresas por aréola.
El valor propio para la segunda funcién representd 23% de
la variacion. Esta funcion discriminante estuvo relacionada
con el nimero de espinas por aréola menores de 1 cm, el
grosor del parénquima, el grosor del cladodio y el grosor de
la epidermis, mientras que la tercer funcidon explicd 6.4%
de la variacidn y se correlaciond con el niimero de lineas
de aréolas por cara del cladodio, la distancia maxima de la
parte apical a la mas ancha del cladodio, la distancia entre
lineas de aréolas, la distancia maxima de la parte basal a la
mas ancha del cladodio, el ancho de estomas y el grosor del
colénquima (cuadro 4).

El diagrama de dispersion muestra que las funciones dis-
criminantes 1 y 2 explicaron en conjunto 88% de la variacion
(figura 2a). La funcion discriminante 1 distribuy6 hacia el
lado derecho de la grafica a O. leucotricha'y O. streptacan-
tha, separandolas del resto de las especies, ya que éstas po-
seen mayor profundidad de la cripta estomatica, grosor de
cuticula, altura del tallo y nimero de espinas adpresas por
aréola. La funcion discriminante 2 separd verticalmente a
O. streptacantha de O. leucotricha, ya que la primera de
estas dos especies se caracteriza por presentar mayor gro-
sor de parénquima, del cladodio y de la epidermis. De igual
forma, tiene menor nimero de espinas menores de 1 cm por
aréola. Asi mismo, se observa que en el lado izquierdo de
la grafica las especies O. rastrera 'y O. cantabrigiensis se
sobreponen por completo; sin embargo, la funcion discrimi-
nante 3 separd a ambas especies (figura 2b).

El analisis de membresia entre ambas especies (cuadro
5) indicd que los individuos de cada especie se clasifican
correctamente. Por otro lado, existe yuxtaposicion entre
este conglomerado y O. robusta por efecto de la funcion
discriminante 2, mientras que la misma funcion separo a las
especies O. streptacantha 'y O. leucotricha.

El analisis de membresia general de los diagramas 2a 'y 2b
indica que los individuos fueron clasificados correctamente
en 99% de los casos. Todos los individuos de las especies O.
cantabrigiensis, O. leucotricha y O. streptacantha fueron
clasificados de manera correcta, mientras que en O. robusta
99% de los individuos fueron clasificados correctamente, y
1.3% de los individuos fueron clasificados como O. canta-
brigiensis. Una situacidn similar ocurrié en O. rastrera, ya
que 98% de los individuos de esta especie fueron clasifi-
cados correctamente, y solo 1.7% fue clasificado como O.
robusta (cuadro 5).

Caracterizacion de la variacion anatomica y morfologica
entre poblaciones de las especies de Opuntia. Los anali-
sis discriminantes sobre la caracterizacion de la variacion
anatomica y morfologica de las especies de Opuntia ex-
plicaron 100% de la variacidén en solo dos funciones dis-
criminantes, excepto en las especies O. robusta 'y O. strep-
tacantha, en las cuales se explico 96 y 78.5% de la variacion
explicada, respectivamente. El analisis discriminante detec-
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Cuadro 4. Andlisis discriminante entre diferentes especies de Opuntia de la porcion sur del Desierto Chihuahuense con base en variables

morfolégicas y anatémicas.

Funcion discriminante

Variable 1 2 3
Valor propio 16.42 7.667 1.771
Variacién explicada (%) 59.8 27.9 6.4
Variacién explicada acumulada (%) 59.8 87.7 94.1
Correlacion candnica 0.971 0.941 0.799

Variable original

Matriz de estructura

Profundidad de la cripta estomatica

Grosor de cuticula

Altura del tallo

Nimero de espinas adpresas por aréola

Nimero de espinas menores de 1 cm por aréola

Grosor del parénquima

Grosor del cladodio

Grosor de la epidermis

Nimero de lineas de aréolas por cara del cladodio

Distancia maxima de la parte apical a la més ancha del cladodio
Distancia entre lineas de aréolas

Distancia maxima de la parte basal a la mas ancha del cladodio
Ancho de estomas

Grosor del colénquima

0.493* 0.282 -0.119
0.234* 0.193 -0.029
0.196* 0.120 0.008
0.175* 0.077 -0.022
0.163 -0.256* 0.220
0.032 0.255* 0.132
0.014 0.251* 0.165
0.078 0.155* -0.121
0.416 -0.412 0.488*
-0.011 0.241 0.437*
-0.212 0.379 0.423*
0.040 0.259 0.268*
-0.061 -0.103 0.216*
-0.189 0.084 0.200*

*correlaciones significativas (P < 0.01) entre la variable original y la funcién discriminante.

to6 nueve variables —el mayor nimero de variables originales
que logrd explicar 78% de la variacion de O. streptacantha—,
mientras que el analisis para O. leucotricha detectd seis
variables, los realizados con O. rastrera'y O. cantabrigien-
sis detectaron cinco variables, y en el de O. robusta so6lo se
detectaron tres variables originales, para explicar la variacion
total (cuadro 6).

Las variables originales que presentaron correlaciones
significativas con las funciones discriminantes en mas de
una especie fueron el grosor de cladodio, la distancia maxima
de la parte basal a la més ancha del cladodio, la distan-
cia entre aréolas, el grosor del colénquima, el grosor de
parénquima, la densidad estomatica y el ancho de estomas
(cuadro 6).

El diagrama de dispersion de O. cantabrigiensis mues-
tra que las tres poblaciones estudiadas presentan marcadas
diferencias a través de las dos primeras funciones discrimi-
nantes. Por influencia de la funcion 1, las poblaciones de las
localidades de El Rayo y Villa Hidalgo se encuentran ubica-
das a la derecha de la figura 3a, ya que muestran valores
mayores de distancia de la parte basal a la parte mas ancha
del cladodio, distancia entre aréolas y densidad estomatica,
que los individuos de la poblacion de Laguna de Guadalupe.
La funcion discriminante 2 separd las poblaciones de Villa
Hidalgo y el Rayo, las cuales se distinguieron por tener dife-
rencias en el tamafio de las aréolas y en el nimero de espi-
nas porrectas por aréola (figura 3a).

En el diagrama de dispersion de O. leucotricha se ob-
serva que la poblacion de Laguna de Guadalupe se ubico en
la parte superior derecha de la grafica por la influencia de la
funcion discriminante 1. Esta poblacion se caracteriza por

Funcién discriminante 2 (27.9%)
o

Funcién discriminante 3 (6.4%)

-8 -6 -4 -2 0 2 4 6 8
Funcién discriminante 2 (27.9%)

Figura 2. Diagrama de dispersion de las funciones discriminantes
1y 2 (a)y diagrama de dispersion de las funciones discriminantes
2 y 3 (b) en Opuntia cantabrigiensis (A), O. leucotricha (O), O.
rastrera (V), O. robusta (@) y O. streptacantha (H).
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Cuadro 5. Clasificacion de los individuos de las diferentes especies
de Opuntia a través del andlisis discriminante.

Prondéstico de membresia (%)

Especie N OPCA  OPLE  OPRA OPRO OPST
OPCA 41 100 0 0 0 0
OPLE 54 0 100 0
OPRA 59 0 0 98.3 1.7 0
OPRO 80 1.3 0 0 98.8 0
OPST 84 0 0 0 0 100

*OPCA = O. cantabrigiensis, OPLE = O. leucotricha, OPRA = O.
rastrera; OPRO = O. robusta, OPST= O. streptacantha.

presentar menor grosor de los cladodios y del parénquima,
asi como mayor densidad estomatica y mayor distancia en-
tre aréolas, en comparacion de la poblacion de Villa Hidal-
g0, la cual quedd ubicada en la parte superior izquierda de
la grafica (figura 3b). En contraste, la poblacion de El Rayo
se encuentra distribuida ligeramente hacia la parte inferior
de la grafica por efecto de la funcidn discriminante 2, la cual
se correlaciond con el grosor del colénquima y el ancho de
los estomas. Sin embargo, estas diferencias no son grandes,
puesto que se observa yuxtaposicion con el resto de las po-
blaciones (figura 3b).

Cuadro 6. Andlisis discriminante entre diferentes poblaciones silvestres de Opuntia con base en variables morfoldgicas y anatémicas.

Funcion Canénica Discriminante

Variable 1 2 1 2 1 2
Especie O. cantabrigiensis O. leucotricha O. rastrera
Valor propio 4.04 2.81 1.682 0.504 1.932 0.466
Porcentaje de variacion explicada 58.9 41.1 76.9 23.1 80.6 19.4
Porcentaje de variacién acumulada 58.9 100 76.9 100 80.6 100
Correlacién Candnica 0.895 0.859 0.792 0.579 0.812 0.564
Variable Original
Matriz de estructura
Grosor del cladodio -0.330* 0.141 -0.636* 0.178
Distancia maxima de la parte -0.192% -0.090
basal a la més ancha
Tamafio de la aréola 0.412 -0.492*
Distancia entre aréolas 0.354* 0.265 0.327* 0.058
Tamafio del gloquidio 0.471* 0.135
Nimero de espinas po-rectas 0.173 0.387*
por aréola
Grosor del colénquima 0.050 0.439*
Grosor del parénquima -0.405* -0.282
Densidad estomatica 0.378* 0.203 0.396* -0.379
Largo de estomas 0.089 -0.733*
Ancho de estomas 0.438 0.439* 0.022 0.317*
Area de estomas 0.266 -0.741*
Funcién Canénica Discriminante
Variable 1 2 1 2
Especie O. robusta O. streptacantha
Valor propio 2.071 1.437 3.289 1.319
Porcentaje de variacion explicada 56.5 39.2 56 22.5
Porcentaje de variacién acumulada 56.5 95.7 56 78.5
Correlacién Candnica 0.821 0.768 0.876 0.754
Variable Original Matriz de estructura
Grosor del cladodio 0.159 0.282*
Distancia maxima de la parte basal a la mas ancha 0.115* -0.020
Distancia entre aréolas -0.630* 0.295
Distancia entre lineas 0.072 0.202*
Nuimero total de espinas por aréola 0.002 0.414*
Grosor de la epidermis 0.537* -0.184
Grosor del colénquima -0.370* -0.016
Grosor del parénquima 0.407* 0.227
Profundidad de la cripta estomatica -0.055 -0.129*
Densidad estomatica 0.529* 0.075 0.575*% 0.464
Ancho de estomas 0.140 -0.596*

*correlaciones significativas (P < 0.01) entre la variable original y la funcién discriminante.
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La poblaciéon de O. rastrera de El Rayo se encuentra
ubicada en la parte inferior derecha de la grafica (figura 3c),
ya que presenta menor grosor de cladodio y sus gloquidios
son de mayor tamafo, en comparacidon con las otras pobla-
ciones. En contraste, la poblacion de Villa Hidalgo mues-
tra mayor grosor de cladodio y gloquidios mas pequenos.

54

4

Funcién discriminante 2 (47.1 %)

-6 T ' ' r

-6 -4 -2 0 2 4

Funcidon discriminante 1 (52.9 %)

2

Funcién discriminante 2 (19.4 %)

-4 -2 0 2

Funcién discriminante 1 (80.6%)

Por otro lado, los individuos de la poblaciéon de Laguna de
Guadalupe se yuxtaponen con los individuos de las otras
poblaciones a pesar de tener estomas con mayor grosor pero
menor area.

A pesar de que los individuos de O. robusta de las pobla-
ciones de El Rayo y Laguna de Guadalupe se distinguieron

b

Funcion discriminante 2 (23.1%)

Funcion discriminante 1 (76.9 %)

Funcion discriminante 2 (39.2%)

Funcion discriminante 1 (56.5 %)

Funcioén discriminante 2 (22.5 %)

-4

Funcidn discriminante 1 (56 %)

Figura 3. Diagrama de dispersion de las funciones discriminantes 1 y 2 en las poblaciones de Paso de Cuarenta (A), Villa Hidalgo (V¥), La-
guna de Guadalupe (O) y El Rayo (@) de O. cantabrigiensis (a), O. leucotricha (b), O. rastrera (c), O. robusta (d) y O. streptacantha (e)
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por tener diferencias en la distancia entre lineas de aréolas,
la densidad de estomas y el parénquima, los individuos de
las poblaciones de Paso de Cuarenta se yuxtaponen con los
individuos de El Rayo y Laguna de Guadalupe, mientras
que los individuos de Villa Hidalgo se yuxtaponen ligera-
mente con individuos de las tres poblaciones (figura 3d).

En O. streptacantha los individuos de la poblacion de El
Rayo se ubicaron en la parte derecha de la grafica por efecto
de la funcidn discriminante 1 y estan claramente separados
de las otras poblaciones por tener menor densidad estomatica
y grosor de epidermis, asi como mayor grosor del colén-
quima. Los individuos de la poblaciéon de Laguna de Gua-
dalupe que se ubicaron en la esquina superior derecha de la
grafica se diferenciaron de las poblaciones de Villa Hidalgo
y Paso de Cuarenta por tener estomas menos anchos y un
menor nimero total de espinas por aréola. Estas Gltimas es-
tan completamente yuxtapuestas (figura 3e).

El prondstico de membresia mostrd que 98% de los in-
dividuos de O. cantabrigiensis y 90% de los individuos de
O. streptacantha fueron clasificados correctamente. Por otro
lado, las especies O. leucotricha, O. rastreray O. robusta ex-
hiben menor porcentaje de individuos clasificados correcta-
mente (85, 80y 77%, respectivamente); debido a la similitud
que existe entre los individuos de algunas poblaciones.

Densidades poblacionales. Las poblaciones estudiadas se
encuentran rodeadas por areas de cultivo, en las que espora-
dicamente se observan plantas de nopal que se encuentran
formando parte de los cercos vivos. Por tal razon, es posible
que algunas de estas poblaciones hayan formado poblacio-
nes continuas. La localidad que posee mayor densidad es-
timada es El Rayo con 2,458 individuos ha'!, mientras que
en Paso de Cuarenta so6lo se registraron 179 individuos ha™'.
Por otro lado, Laguna de Guadalupe y Villa Hidalgo tienen
densidades intermedias entre ambas localidades, puesto que
existen 710 y 680 individuos ha’', respectivamente.

La especie con la mayor densidad fue O. streptacantha
con un promedio de 596 individuos ha', aunque en locali-
dades como El Rayo fueron registradas 1,852 individuos
ha'!, y ésta fue la poblacidon con mayor densidad de plantas
observada entre las especies en estudio. Las especies O. ro-
busta y O. leucotricha mostraron densidades intermedias
(138 y 112 individuos ha' respectivamente), mientras que
las especies O. rastrera 'y O. cantabrigiensis se registraron
las densidades mas bajas (71 y 23 individuos ha’', respec-
tivamente; cuadro 7).

Niumeros cromosomicos. Se observd que existen diversos
niveles de ploidia entre las diversas especies de Opuntia. Se
encontrd que O. cantabrigiensis es diploide (2n = 2x = 22);
O. leucotricha y O. robusta son tetraploides (2n = 4x = 44),
O. rastrera es hexaploide (2n = 6x = 60) y O. streptacantha
octoploide (2n = 8x = 88). Sin embargo, no se observd
variacion en el nimero cromosémico entre poblaciones,
lo que nos permite sugerir que la variacion morfologica y

anatomica que se observa en algunas especies no se rela-
ciona con los niveles de ploidia observados.

Discusion

La hibridacién es un fenomeno comin en los géneros Opun-
tia 'y Cylindropuntia, ya que se han registrado mas de 17 hi-
bridos; nueve en Cylindropuntia y ocho en Opuntia (Mayer
et al., 2000, Rebman y Pinkava, 2001; Griffith, 2001; An-
derson, 2001). También se han observado enjambres hi-
bridos, los cuales estan conformados por especies que se
cruzan facilmente entre si, producen hibridos fértiles y aun
mas, pueden cruzarse con alguno de sus progenitores (Grant
y Grant, 1979, 1980; Parfitt, 1980; Pinkava et al., 1985).

Los hibridos de Opuntia se caracterizan por tener carac-
teristicas morfologicas intermedias entre sus progenitores.
En algunos casos se han utilizado analisis multivariados de
ordenacion, en los que los hibridos se ubican en las gréaficas
de dispersion entre los progenitores, traslapandose entre ellos
(Baker y Pinkava, 1987).

Respecto a la hibridacidn entre las especies correspon-
dientes a este estudio Bravo-Hollis (1978) menciona que O.
robusta aparentemente produce hibridos con O. streptacan-
tha y O. cantabrigiensis. Sin embargo, en el presente estu-
dio se observo que existe una demarcacion clara y precisa
de las especies en las graficas de dispersion, excepto dos in-
dividuos fueron clasificados incorrectamente en los analisis
de membresia por lo cual se sugiere que la hibridacion entre
las especies estudiadas no es com@n en el area de estudio.
La clasificacion erronea de estos dos individuos se debi6 a
que no se utilizaron en este analisis variables cualitativas
como el habito de crecimiento y el color de las espinas ya
que este tipo de analisis se basd en un método multivariado
que supone contar con variables continuas que tienen distri-
buciones normales (Hair et al., 1999).

El hecho de que los individuos hayan estado perfecta-
mente delimitados por el analisis discriminante no descarta
la amplia variacion morfoldgica que ha sido reportada en
Opuntia (Bravo-Hollis, 1978; Wallace y Fairbrothers, 1986;
Pimienta-Barrios y Mauricio-Leguizamo, 1989; Pimienta-

Cuadro 7. Densidades estimadas (individuos ha™) de las especies de
estudio en las diferentes localidades muestreadas.

ElRayo  Villa  Lagunade Pasode Densidad

Hidalgo Guadalupe Cuarenta Promedio

por especie
O. cantabrigiensis 56 13 25 0 24
O. leucotricha 142 287 19 0 112
O. rastrera 25 87 173 0 71
O. robusta 142 106 241 62 138
O. streptacantha 1852 198 216 117 596
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Barrios, 1994; Pimienta-Barrios y Muhoz-Urias, 1995;
Scheinvar, 1995). Sin embargo, en esta investigacion se
encontrd variacion entre las poblaciones estudiadas, habién-
dose encontrando algunas diferencias en poblaciones aisla-
das de forma similar a los resultados obtenidos por Bruschi
et al. (2003) en su estudio con Quercus petrea.

La variacion entre las poblaciones fue observada en
aquellos casos en los que no habfa yuxtaposicion entre las
poblaciones pertenecientes a una misma especie, como fue
el caso de todas las poblaciones de O. cantabrigiensis. Asi-
mismo, una poblacion de O. streptacantha estuvo perfecta-
mente delimitada, mientras que las graficas de dispersion
mostraron para el resto de las especies que habfa yuxta-
posicion entre sus poblaciones.

La causa de esta variacion se debe principalmente a dife-
rencias en tres variables morfologicas y cuatro anatdmicas.
Entre estas altimas, el ancho de los estomas es una variable
importante porque ha sido considerada como un indicador
de los niveles de ploidia, ya que se ha corroborado que el
tamafio de los estomas se incrementa cuando aumentan
los niveles de ploidia en Opuntia y en diversas especies
(Conde, 1975). Sin embargo, no podemos relacionar la dife-
rencia de tamafo en los estomas con cambios en los niveles
de ploidia, puesto que estos no variaron a través de las po-
blaciones, a pesar de que existen reportes de que algunas
especies presentan diferentes nimeros cromosdmicos en
diferentes localidades (Weedin y Powell, 1978 y Pinkava
y McLeod, 1971). Entre éstas se encuentra O. robusta, ya
que hay localidades con individuos diploides o tetraploides
(Sosa y Acosta, 1966).

No fue posible identificar cuales variables mostraban
menor plasticidad fenotipica con respecto al ambiente, pues
en diversos estudios no encontramos consenso de cudles
variables no son modificadas por el ambiente. Por ejemplo,
Ramirez y Pimienta-Barrios (1995) reportaron que el grosor
del cladodio, el ancho de estomas, la densidad estomatica
y el grosor del colénquima son variables estables, mientras
que Silva et al. (2001) reportan que el tamaio y la densidad
de los estomas en plantas del género Opuntia pueden variar
por diferencias en la exposicion a la radiacion solar, por otro
lado Hernandez et al. (2007) encontraron que el tamafo y
la densidad de estomas varfa con relacion a variables edafi-
cas en Myrtillocactus geometrizans. Por lo tanto, estas dife-
rencias podrian estar influenciadas por numerosas variables
ambientales.

Es importante hacer notar que en este estudio no se en-
contrd una relacion entre la distancia que separa las pobla-
ciones y el grado de diferenciacion entre ellas, puesto que se
observod yuxtaposicion entre poblaciones de O. streptacan-
tha separadas por distancias de hasta 110 km, mientras que
no observamos yuxtaposicion en dos poblaciones que se en-
cuentran separadas por 32 km de distancia. De manera simi-
lar, se observa que en poblaciones de O. leucotricha separa-
das por 58 km hay yuxtaposicion entre ambas poblaciones,

pero que no existe yuxtaposicion en poblaciones separadas
por 32 km.

La variacidn entre poblaciones fue mayor en O. cantabri-
giensis, ya que no encontrd yuxtaposicion para ninguna de
sus poblaciones. Esto se puede atribuir al hecho de que la
densidad de las poblaciones en esta especie es la mas baja,
ademas sus abundancias son comparables con las densidades
de las especies de Neobuxbaumia o de Polaskia chende,
especies que crecen en la reserva de la biosfera Tehuacan-
Cuicatlan, donde estan consideradas como raras (Esparza
Olguin y Valverde, 2003; Mandujano et al., 2004).

Es probable que el tamano reducido de estas poblacio-
nes y el aislamiento geografico que a la larga puede reducir
el flujo genético que se observa en las especies estudiadas,
sean condiciones que favorezcan la deriva genética y la di-
vergencia genética entre poblaciones en un tiempo relati-
vamente corto (Mettler y Gregg, 1972; Jonas y Gerber, 1999;
Max et. al., 1999; Walter y Epperson, 2001). Ademas, pueden
ser responsables de los cambios entre poblaciones, los cuales
no responden a gradientes ambientales (Karakousis y Skib-
inski, 1992; Wen y Hsiao, 1999; Renaud y Millien, 2001).

Hay otras evidencias de divergencia genética, ya que en
O. streptacantha se ha demostrado que existe incompati-
bilidad cuando se cruzan plantas de diferentes poblaciones
para evitar el flujo genético con genotipos de poblaciones
alopatricas (Muhoz-Urias et al., 2006) o la variacion inter-
poblacional de isoenzimas que se detecto en semillas de O.
humifusa por Wallace y Fairbrothers (1986).

Concluimos que la hibridacion en la porcidon sur del
Desierto Chihuahuense no es com@in entre las principales
especies silvestres del género Opuntia. Ademas, hubo dife-
rencias entre las variables que son mas notables cuando
las poblaciones son pequefas y se encuentran aisladas por
varios kilometros. Este patron de variacion es similar al de
la deriva genética; sin embargo, para apoyar esta sugerencia
serfa conveniente realizar estudios sobre genética molecu-
lar en estas poblaciones para confirmar esta hipdtesis.
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