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Estructura genética y filogeografía en cactáceas

Cornejo-Romero Amelia1,2, Vargas-Mendoza Carlos Fabián3,                                              
Valverde Pedro 2 & Rendón-Aguilar Beatriz2 *

Resumen

Hay un creciente interés por identificar los procesos de especiación de plantas de biomas áridos 
mexicanos que originaron su alta diversidad florística, entre ellas destacan las cactáceas. El análisis 
de la genética de poblaciones y la filogeografía permiten inferir los procesos ecológicos e históricos 
relacionados con el origen, distribución de la diversidad y la especiación a nivel infraespecífico. Se 
presenta una revisión de los estudios sobre estructura genética que pueden contribuir a explicar 
la especiación de cactáceas. Se describió el papel que tienen los procesos microevolutivos (p.e. 
selección natural, deriva génica) en la diversificación de los cactus y se discute la importancia de 
poner a prueba, desde el enfoque filogeográfico, hipótesis históricas sobre vicarianza y dispersión, 
así como determinar el efecto de las fluctuaciones climáticas del Pleistoceno en la divergencia de 
linajes, para comprender el impacto de estos eventos históricos en la evolución del grupo.
Palabras clave: Cactaceae, estructura genética, filogeografía, mecanismos evolutivos, especiación, 
eventos históricos.

Abstract

There is a growing interest in identifying plant speciation processes of Mexican arid biomes that 
originated its high flora richness, including cacti. Population genetics and phylogeography analysis 
allow to infer ecological and historical processes related to origin and distribution of diversity 
and speciation at infra specific level. We provide a review of knowledge of genetic structure that 
contributes to explain cacti speciation. We described the relative role of the different microevolutive 
mechanisms (e.g., natural selection, genetic drift) in the diversification process of cactus and we 
discuss how future phylogeography studies are likely to shed light on vicariance and dispersal, as 
well as Pleistocene climatic fluctuations on lineage divergence and speciation.
Key words: Cactaceae, genetic structure, phylogeography, evolutive mecanisms, speciation, 
historical events.

1 Doctorado en Ciencias Biológicas y de la Salud, Universidad Autónoma Metropolitana, D.F. México.
2 Departamento de Biología, Universidad Autónoma Metropolitana, D.F. México.
3 Departamento de Zoología, Escuela Nacional de Ciencias Biológicas, Instituto Politécnico Nacional, D.F. México. 
* Autor de correspondencia: bra@xanum.uam.mx

Introducción

La familia Cactaceae representa una de las 
radiaciones evolutivas más llamativas de 

los taxa de biomas áridos de América. Los 
estudios basados en filogenias moleculares 
señalan que este grupo monofilético presen-
ta altas tasas de especiación y la radiación 
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ocurrió recientemente durante la expansión 
de ambientes áridos, probablemente en el 
Mioceno/Plioceno (Hernández-Hernández 
2010; Arakaki et al. 2011, Bárcenas et al. 
2011). La radiación coincide con la re-
ducción global en la precipitación y en la 
concentración de CO2 (Arakaki et al. 2011), 
así como eventos geológicos continentales. 
Éstos incluyen la elevación de sistemas 
montañosos en norte y Sudamérica que 
aislaron cuencas, intensificaron las condi-
ciones de aridez y configuraron la amplia 
variedad de hábitats que las cactáceas co-
lonizaron exitosamente (Rzedowski 1962; 
Hershkovitz & Zimmer 1997; Ritz et al. 
2007; Hernández-Hernández 2010; Arakaki 
et al. 2011). Sin embargo, se sabe poco sobre 
el papel de los procesos microevolutivos 
(selección natural, flujo génico, endogamia 
y deriva génica) y su importancia relativa 
en la especiación de cactáceas a nivel in-
fraespecífico. La genética de poblaciones 
y la filogeografía ofrecen las herramientas 
para inferir los procesos microevolutivos, 
los factores ecológicos e históricos que 
subyacen al origen y distribución de la 
diversidad genética y la especiación (Avise 
2000; Beheregaray 2008).

Durante mucho tiempo se ha mante-
nido la idea de que la selección natural es 
una fuerza determinante en la evolución de 
cactáceas (Gibson & Nobel 1986; Landrum 
2002). Sin embargo, no se han reportado 
trabajos en los que se mida la selección, se 
muestre evidencia contundente de su papel 
en la diversificación y se determine el valor 
de los caracteres adaptativos más allá de 
los síndromes de polinización (Gibson & 
Nobel 1986).

Recientemente, Gorelick (2009) propuso 
que la deriva génica puede ser una fuerza 
evolutiva más importante que la selección 

natural o reduce su intensidad, pues gran 
parte de las cactáceas tienen tamaños efec-
tivos poblacionales (Ne) pequeños, son en-
démicas y se distribuyen de manera restrin-
gida. Otra condición que da sustento a esta 
hipótesis es que probablemente el tamaño 
poblacional de los cactus se mantenga bajo 
durante largos periodos de tiempo debido a 
que el reclutamiento ocurre ocasionalmente 
(en pulsos sincronizados con eventos de pre-
cipitación) y que varias especies muestran 
tasas de crecimiento poblacional negativo 
(Godínez-Alvárez et al. 2003).

Los Ne reducidos, el endemismo y la 
distribución restringida propician una alta 
endogamia local e incrementan la intensi-
dad de la deriva, en particular en especies 
que presentan autofertilización (Gorelick 
2009). Las cactáceas más propensas a la 
endogamia son aquellas especies con ciclos 
de vida cortos como las globosas que tien-
den a presentar sistemas de apareamiento 
mixto y autogamia, mientras que las menos 
propensas son las Pachycereeae, especies en 
las que predomina el entrecruzamiento y 
presentan ciclos de vida largos (Mandujano 
et al. 2010).

Entre mayor sea la endogamia menor 
será el Ne y mayor el papel de la deriva 
(Gorelick 2009). Por lo que puede esperarse 
que en globosas la deriva y la endogamia 
actúen con gran intensidad y tengan un 
efecto importante en su especiación.

Los estudios genéticos realizados en 
las cactáceas columnares que son polini-
zadas por murciélagos señalan que el flujo 
génico tiene un efecto homogeneizador 
entre poblaciones (Hamrick et al. 2002). 
Por otra parte, en especies polinizadas por 
animales con baja vagilidad, el flujo génico 
restringido puede intensificar la divergencia 
poblacional. Es probable que en cactáceas 
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con ciclo de vida corto y crecimiento globo-
so el flujo génico restringido sea un factor 
que promueva la especiación (Mandujano 
et al. 2010).

Con respecto a los eventos históricos, 
se conoce poco sobre el efecto de eventos 
biogeográficos, evolución geomorfológica 
y fluctuaciones climáticas en la estructura 
genética de cactáceas y su diversificación 
(Nason et al. 2002). A lo largo del tiempo, 
los eventos históricos modifican la distri-
bución espacial propiciando el desarrollo 
de diferencias genéticas entre poblaciones 
como resultado del aislamiento espacial y 
reproductivo, así como de la selección local 
adaptativa, los cuales a largo plazo pueden 
llevar a la especiación (Fox et al. 2001). 
En Norte América a lo largo del Plioceno 
y Pleistoceno los eventos biogeógraficos 
y climáticos configuraron la distribución 
actual de los biomas áridos, de manera que 
estos eventos pudieron tener un fuerte 
impacto en la distribución de la variación 
genética de cactus y su especiación. Dado 
que en algunas cactáceas cercanamente 
emparentadas prevalece la distribución 
segregada, particularmente en aquéllas de 
las regiones áridas y semiáridas del norte de 
México, se ha planteado que la especiación 
alopátrica puede ser el modo dominante 
de especiación en las cactáceas de Norte 
América, aunque es necesario poner a prue-
ba esta hipótesis (Gibson & Nobel 1986; 
Hernández & Gómez-Hinostrosa 2011).

En la presente revisión se analiza la 
información disponible sobre estructura 
genética y filogeografía en cactáceas a fin de 
evaluar los principales patrones y procesos 
microevolutivos que contribuyen a explicar 
la especiación. México es un sitio clave en 
la radiación evolutiva de cactáceas, pues 
representa el principal centro de diversi-

dad a nivel mundial (Godínez-Álvarez & 
Ortega-Baez 2007), por lo que es urgente 
determinar cómo está configurada espa-
cialmente la diversidad genética, analizar el 
papel de las fuerzas microevolutivas e inferir 
el impacto de los eventos geoclimáticos en 
su evolución.

Material y métodos

Se realizó la búsqueda de estudios sobre va-
riación genética y estructura poblacional en 
cactáceas publicados en bases de datos electró-
nicas como ISI WEB of Knowledge de Thompson 
Scientfic y Biological Abstracts. La búsqueda de 
información se realizó empleando términos 
como genetic diversity, genetic structure, genetic di-
fferentiation, phylogeography y Cactaceae en título, 
resumen y palabras clave en todos los artículos 
publicados de 1990 a 2012. Asimismo, se hizo 
una búsqueda de tesis a nivel nacional en la base 
de datos tesiunam.

La base de datos incluye estudios en los que 
se reportan estimadores básicos de la diversidad 
y estructura genética (Hes y FST) los cuales son 
comparables entre estudios y permiten inferir las 
fuerzas evolutivas. Los estimadores que reportan 
los estudios se obtuvieron a partir de isoenzimas, 
RAPD´s y microsatélites. Esta base se ordenó de 
acuerdo a la subfamilia Pereskioideae, Opun-
tioideae y Cactoideae. En ésta última los datos 
se ordenaron por tribus (Cacteae, Pachycereeae 
y Cereeae). Se compararon los estimadores de 
diversidad y estructura entre especies con base 
en las características de historia de vida (sistemas 
de apareamiento, polinización y dispersión) y 
se describen las principales fuerzas evolutivas y 
factores históricos que han tenido una influencia 
importante en la configuración genética de las 
especies. Se discute la urgencia de implementar 
métodos y análisis filogeográficos para poner 
a prueba hipótesis biogeográficas relacionadas 
con los eventos geoclimáticos que dieron origen 



8	

FOTO 2. Neobuxbaumia tetetzo.
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a la expansión de biomas áridos mexicanos y 
puedan explicar la especiación de cactáceas a 
nivel infraespecífico.

Resultados

Los estudios sobre estructura genética y 
filogeografía que contribuyen a explicar 
la evolución a nivel infraespecífico en la 

familia Cactaceae se encuentran en su 
etapa inicial. De las más de 2000 cactáceas 
descritas, sólo se han analizado alrededor 
de 28 especies silvestres, las cuales están 
comprendidas en 14 de los cerca de 100 
géneros reconocidos. Los estudios están 
sesgados hacia la subfamilia Cactoideae, en 
particular miembros de las tribus Cacteae, 
Pachycereeae y Cereeae de los nueve que 
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comprende la subfamilia. Los miembros 
de Pereskioideae y Opuntioideae son los 
menos estudiados y ninguna especie de 
Maihueinioideae ha sido analizada (Cuadro 
1). Por lo que los resultados descritos aquí 
deben considerarse exploratorios.

En Norte América se han examinado 
principalmente especies de la subfamilia 
Cactoideae, cuatro pertenecen a la tribu 
Cacteae y 12 a Pachycereeae. Éstas se 
distribuyen en los desiertos de Sonora y 
Baja California y en la región semiárida 
del Valle de Tehuacán en Puebla, a excep-
ción de la globosa Astrophytum asterias del 
desierto Chihuahuense (Cuadro 1). No se 
han reportado estudios de la zona árida 
Queretano-Hidalguense de México.

En Sudamérica se ha estudiado una es-
pecie de la subfamilia Pereskioideae y una 
de Opuntioideae. Dentro de las Cactoideae 
se incluye a un miembro de Pachycereeae y 
nueve de Cereeae (Cuadro 1). Los estudios 
se concentran en la región árida pericari-
beña de Venezuela, la vegetación brasileña 
denominada caatinga y las islas Galápagos. 
No se han reportado trabajos de la región 
árida andina. Tanto en Norte América 
como en Sudamérica, la mayoría de las 
cactáceas estudiadas son endémicas y de 
distribución restringida (Cuadro 1). En el 
caso de las especies con distribución amplia 
sólo se han estudiado algunas poblaciones 
dentro de un mismo país o región.

En el cuadro 2 se sintetiza la infor-
mación sobre los estimadores genéticos, 
características de historia de vida, eventos 
históricos y fuerzas microevolutivas que 
han moldeado la estructura genética en 
cactus. Como se observa en el cuadro 2, las 
isoenzimas son el principal marcador mole-
cular empleado, con el 72% de los trabajos, 
mientras que los RAPD’s y microsatélites 

se han utilizado en menor proporción. Los 
cactus de hábito columnar y árboreo son 
los más estudiados, seguidos de los globosos 
y arbustivos (Cuadro 2). En las especies 
de Pachycereeae se observa cierta corres-
pondencia entre los atributos genéticos y 
las características ecológicas, aunque en 
Cereeae no sucede lo mismo (Cuadro 2). 
Asimismo, se observa que en la mayoría 
de las especies de Pachycereeae y Cacteae 
no se ha profundizado en los aspectos his-
tóricos que contribuyen a inferir el papel 
de las fuerzas evolutivas (Cuadro 2). A 
continuación se describen en mayor detalle 
los resultados de las especies reportadas y 
algunas conclusiones relevantes sobre los 
procesos microevolutivos.

Pereskioideae y Opuntioideae
El único estudio reportado de la subfamilia 
Pereskioideae se realizó en Pereskia gua-
macho. La especie presentó alta diversidad 
genética (He=0.239), la cual se concentra 
en poblaciones del noroeste de Venezuela. 
En poblaciones de la península de Paragua-
ná la variación fue menor, posiblemente 
como resultado del aislamiento geográfico 
que impidió la reintroducción de alelos 
del continente y la reducción del tamaño 
poblacional (Nassar et al. 2002). La dife-
renciación genética (θ=0.112) se atribuyó 
a la distribución amplia y continua de las 
poblaciones que favorecen el flujo de genes, 
aún cuando la polinización y dispersión sea 
mediada por insectos.

En la familia Opuntioideae, se evalúo 
el papel de la especiación alopátrica a fina 
escala de las tres variedades de Opuntia 
echios (var. echios, var. gigantea y var. zaca-
na), distribuidas alrededor de la Isla Santa 
Cruz e islas satélite en las Galápagos (Hel-
sen et al. 2011). Se detectaron, mediante 
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CUADRO 1. Cactáceas estudiadas con el enfoque de la genética de poblaciones y filogeografía. Las especies 
están ordenadas de acuerdo a la subfamilia y tribu dentro de Cactoideae (Bárcenas et al. 2011). Se indica 
distribución regional y continental. Fotos 1-7.

Especie Subfamilia/Tribu Distribución

Pereskia guamacho P Endémica de Venezuela y Colombia •

Opuntia echios O Endémica de las Islas Galápagos, Ecuador •

Astrophytum asterias C/Cac Edémica del desierto Chihuahuense ♦

Mammillaria crucigera C/Cac Endémica del VTC ♦

Mammillaria napina C/Cac Endémica del VTC ♦

Mammillaria sphacelata C/Cac Endémica del VTC ♦

Carnegiea gigantea C/Pac Endémica del Desierto Sonorense ♦

Cephalocereus columna-trajani C/Pac Endémica del VTC ♦

Cephalocereus totolapensis C/Pac Endémica de Oaxaca ♦

Lophocereus schottii C/Pac Amplia desde Sinaloa, Baja California y Arizona ♦

Neobuxbaumia macrocephala C/Pac Endémica del VTC ♦

Neobuxbaumia mezcalaensis C/Pac Amplia desde la Cuenca del Río Balsas y el VTC ♦

Neobuxbaumia tetetzo C/Pac Endémica del VCT ♦

Pachycereus pringlei C/Pac Endémica del Desierto Sonorense ♦

Stenocereus eruca C/Pac Endémica, restringida a áreas costeras de las planicies 
de Magdalena, Baja California Sur ♦

Stenocereus griseus C/Pac Amplia, en Venezuela •

Stenocereus gummosus C/Pac Endémica del Desierto Sonorense ♦

Stenocereus stellatus C/Pac Endémica del Centro de México ♦

Stenocereus thurberi C/Pac Endémica del Desierto Sonorense ♦

Cereus repandus C/Cer Amplia, Venezuela •

Melocactus concinnus C/Cer Amplia, Brasil •

Melocactus curvispinus C/Cer Amplia, en Centro América, sur de México y
    Venezuela •

Melocactus glaucescens C/Cer Endémica de Brasil •

Melocactus paucispinus C/Cer Endémica de Brasil (Bahia) •

Pilosocereus lanuginosus C/Cer Amplia, desde Venezuela, Ecuador, Perú, Colombia, 
Antillas menores •

Pilosocereus machrisii C/Cer Restringida al este de Brasil en poblaciones agregadas •

Pilosocereus tillianus C/Cer Endémica de Venezuela •

Praecereus euchlorus C/Cer Amplia (sureste de Brasil, Andes y Venezuela), con 
poblaciones agregadas •

Subfamilia: Pereskioideae, P; Opuntioideae, O; Cactoideae, C. Tribus dentro de Cactoideae: Cacteae, Cac; 
Cereeae, Cer; Pachyceereae, Pac. Norte América ♦; Sudamérica •; Valle de Tehuacán-Cuicatlán, VTC
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FOTO 4. Stenocereus stellatus.
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microsatélites, dos grupos genéticos: el 
primero formado por todas las opuntias 
de Santa Cruz (var. echios y var. gigantea) 
y el segundo por las opuntias de las islas 
satélite Syemour Norte y Daphne Mayor 
(var. echios y var. zacana). La formación de 
estos dos grupos puede ser resultado del 
aislamiento de Daphne Mayor del resto de 
las islas, en el último máximo glacial. Por 
otra parte, el patrón de aislamiento por 
distancia observado entre las poblaciones 
del noroeste y el resto de la Isla Santa Cruz 

se explica a partir de la hipótesis sobre la 
presencia de barreras locales al flujo génico. 
Dichas barreras consistieron de campos de 
lava estéril, originadas por la actividad vol-
cánica, que impidieron la colonización de O. 
echios hasta que cambiaron las condiciones 
ecológicas.

Cactioideae
Cacteae. En Norte América el género 
más estudiado de esta tribu corresponde 
a Mammillaria. Los atributos genéticos 

FOTO 5. Cephalocereus totolapensis.
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observados de Mammillaria crucigera, M. 
napina y M. sphacelata, endémicas del Valle 
de Tehuacán-Cuicatlán (vtc), consisten 
en una alta diversidad (Hes=0.591, 0.722 y 
0.699, respectivamente) y baja diferencia-
ción genética, a excepción de M. crucigera 
(RST=0.591) que mostró la diferenciación 
más alta de todas las globosas (Cuadro 2). 
La estructura genética de M. crucigera, M. 
napina se asocia con la distribución discon-
tinua y la endogamia local que promueven 
los insectos (hímenopteros, dípteros y 
coleópteros) que de acuerdo con la morfo-
logía floral, probablemente las polinizan. 
La deriva génica puede ser un factor deter-
minante en la estructura genetica pues las 
poblaciones están formadas por un número 
reducido de individuos, a excepción de M. 
sphacelata (Ibarra 2009; Tapia 2011). Dado 
que M. sphacelata presenta reproducción 
mixta, se sugiere que la endogamia puede 
ser favorecida por la reproducción asexual y 
dispersión de rametos (Tapia 2011).

Pachyceereae. Independientemente del 
marcador molecular empleado, la mayor 
parte de las especies de la tribu Pachy-
cereeae muestran una alta diversidad 
genética (Hes=0.129–0.402) y un nivel de 
estructuración bajo (FST=0.017–0.281) 
(Cuadro 2). Estos valores están dentro de 
los rangos de diversidad y diferenciación 
genética reportados para especies leñosas 
de vida larga, polinizadas y dispersadas 
por animales, así como en los rangos ob-
tenidos para columnares norte americanas 
(Hamrick et al. 2002). Cerca de la mitad de 
las especies presentan entrecruzamiento 
obligado, dispersión a larga distancia y 
polinización por animales, principalmente 
murciélagos (Cuadro 2). Éstos son con-
siderados los polinizadores efectivos de 

columnares y son capaces de desplazase 
grandes distancias, hasta 40 km por noche 
(Rojas-Martí-nez & Valiente-Banuet 1996, 
2002; Nassar et al. 1997). Este intenso flujo 
de genes puede evitar la acumulación de 
diferencias genéticas que llevan a la diver-
gencia poblacional.

Dentro de los estudios realizados en 
especies norteamericanas, el de Esparza-
Olguín (2005) puede ilustrar sobre la alta 
diversidad que muestran las cactáceas co-
lumnares. Se comparó la diversidad genética 
y el grado de rareza (en relación al rango de 
distribución) de Neobuxbaumia macrocepha-
la, N. mezcalaensis y N. tetetzo, siendo la 
primera la de distribución más restringida 
dentro del vtc y la última de distribución 
más amplia. La diversidad genética de las 
tres columnares es alta (Hes=0.335, 0.402 
y 0.307, respectivamente) e independiente 
del grado de rareza. Dado que la diversidad 
genética es mayor a la reportada en otras 
especies raras, se concluyó que en estas 
especies, la diversidad genética no está re-
lacionada con el nivel de rareza. Debido a 
que N. macrocephala presenta una variación 
genética mayor a la esperada, se considera 
que la especie proviene de poblaciones más 
amplias y diversas; los resultados positivos 
de un análisis de cuello de botella reciente 
apoyan esta hipótesis.

En cuatro poblaciones de Stenocereus 
stellatus, establecidas en un abanico aluvial 
de posible origen holocénico, se estudió si 
la estructura genética estaba influenciada 
por el grado de evolución edáfica de las 
cuatro terrazas que forman dicho abanico 
(Cornejo-Romero 2004). Se encontró una 
alta diferenciación local (FST=0.106) que 
se relacionó con el reclutamiento diferen-
cial en las terrazas, el cual a su vez está 
condicionado por el desarrollo edáfico. 
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Éste originó un gradiente de aridez, en el 
cual las terrazas antiguas tienen suelos 
más áridos y en ellos predomina el recluta-
miento clonal. Mientras que el resto de los 
suelos, de formación más reciente, ofrece 
un microambiente más húmedo que favo-
rece el reclutamiento vía semillas. El tipo 
de reclutamiento predominante entre los 
pisos del abanico pudo originar una com-
posición genética distinta y llevar a la alta 
diferenciación local. Por lo que es probable 
que la heterogeniedad microambiental sea 
un factor que contribuya a la divergencia 
de las poblaciones de S. stellatus y limite el 
flujo génico dentro de esta geoforma. Otra 
posible explicación, que requiere ponerse a 
prueba, está relacionada con la selección na-
tural dirigida por estrés hídrico entre pisos 
que promovió la diferenciación genotípica.

Los dos estudios con enfoque filo-
geográfico que ponen a prueba hipótesis 
biogeográficas pertenecen al Desierto So-
norense y corresponden a Lophocereus schottii 
y Stenocereus gummosus. Las poblaciones de 
estas especies muestran linajes genéticos, 
estructurados geográficamente a causa de 
la vicarianza y dispersión, así como a los 
cambios climáticos del Pleistoceno. En 
L. schottii se encontró evidencia de vicarian-
za y dispersión. La división de los filogrupos 
de Baja California y Sonora se explican por 
dos eventos de vicarianza, uno asociado con 
la separación de la península del continente 
y el segundo por la invasión del mar a la 
península (Nason et al. 2002). Asimismo, se 
infirió que las poblaciones se expandieron 
hacia el norte de Baja California a partir de 
un único refugio ubicado al sur, durante los 
ciclos de contracción y expansión del Pleis-
toceno. Lo anterior se basó en el hecho de 
que los parámetros de diversidad genética 
disminuyen conforme aumenta la latitud; 

y que las poblaciones del norte (derivadas) 
se anidan dentro del filogrupo formado por 
las poblaciones del sur (ancestrales).

En S. gummosus el origen disyunto de las 
poblaciones de la península y las islas de 
Baja California, así como las de Sonora, se 
atribuye, en parte, a la dispersión histórica. 
En las poblaciones peninsulares de S. gum-
mosus también se observó una correlación 
entre diversidad genética y latitud, la di-
versidad genética disminuye conforme au-
menta la latitud aunque esta correlación es 
más débil que la reportada en L. schottii. Lo 
anterior sugiere que ambas especies presen-
tan una estructura genética concordante, 
derivada de una historia ambiental común 
(Clark-Tapia & Molina-Freaner 2003).

Hasta la fecha sólo se ha publicado un 
trabajo donde se encuentra evidencia de 
especiación (Molina-Freaner & Clark-Tapia 
2005). Dado que la composición alélica de 
S. eruca es un subgrupo de la de S. gummosus 
y que el porcentaje de loci polimórficos, 
número de alelos promedio por locus y 
heterocigosis son menores en S. eruca que 
en S. gummosus (Hes=0.154 y 0.261, respec-
tivamente), se determinó que S. eruca derivó 
recientemente de S. gummosus.

La moderada variación genética y baja 
diferenciación de la especie venezolana 
Stenocereus griseus (Hes=0.182 y GST=0.092 
respectivamente) se relacionó con el sín-
drome quireptófilo y se considera que las 
barreras geográficas que actualmente sepa-
ran a las poblaciones son insuficientes para 
promover la especiación.

Cereeae. Las especies estudiadas de la tribu 
Cereeae pertenecen a los géneros Cereus, Pi-
losocereus, Praecereus y Melocactus, los cuales 
mostraron una diversidad de moderada a 
alta (Hes=0.145–0.443), y una divergencia 
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poblacional con la misma tendencia (0.126–
0.484), si se excluyen las tres especies de 
melocactos brasileños sujetos a un fuerte 
impacto antropogénico (M. glaucescens, M. 
paucispinus y M. concisnus) (Cuadro 2).

El patrón de diversidad en Melocactus 
se asoció a características como sistema 
reproductivo mixto, auto-compatibilidad; 
polinización y dispersión restringidas, me-
diadas por colibríes territoriales e insectos. 
Se planteó que la diferenciación genética se 
debe a que las poblaciones se encuentran 
aisladas como resultado de las contrac-
ciones y expansiones de las zonas áridas, 
hace aproximadamente 18 000 años, y han 
impedido el contacto genético (Nassar et al. 
2001; Moraes et al. 2005; Mota-Lambert et 
al. 2006a, b). En general, la diferenciación 
interpoblacional se relacionó con la acción 
de deriva génica, escaso flujo de genes y 
endogamia (Nassar et al. 2001; Moraes et 
al. 2005; Mota-Lambert et al. 2006a,  b). 
La deriva génica puede ser resultado de la 
reducción del tamaño poblacional asociado 
a la fragmentación y el aislamiento pobla-
cional. El flujo génico local se favorece por la 
conducta territorial del colibrí polinizador, 
Chlorostilbon aureoventris. Es muy probable 
que ocurra endogamia biparental pues la 

dispersión de semillas la realizan lagartijas 
y hormigas, cuya capacidad de dispersión 
es limitada.

La diversidad del melocacto venezolano, 
M. curvispinus, es moderada (He=0.145) 
y sus poblaciones mostraron niveles de 
heterocigosidad variables. Es probable que 
aquellas poblaciones con alta heterocigosi-
dad formaran parte de una vegetación árida 
más amplia que mantenía poblaciones gran-
des durante el último glacial máximo. En 
cambio, en las poblaciones menos diversas, 
aisladas geográficamente, es posible que la 
deriva génica haya reducido la variación 
(Nassar et al. 2001).

La alta diversidad y baja diferenciación 
genética de la columnar venezolana Piloso-
cereus lanuginosus (Hes=0.274 y GST=0.043, 
respectivamente) pueden deberse al alto 
flujo génico que promueve el murciélago 
nectarívoro Leptonycteris curasoae (Cuadro 
2). La alta diversidad encontrada en el no-
roeste de Venezuela y su mantenimiento 
se asoció con la disponibilidad de hábitats 
grandes y estables que se distribuyen de 
manera continua, posiblemente desde el 
Terciario Tardío (Nassar et al. 2003).

Al este de Brasil, las poblaciones de 
Pilosocereus machrisii presentan una alta 
diversidad genética (Hes=0.38) y un gran 
número de alelos raros (Cuadro 2, Moraes 
et al. 2005). Es posible que las poblaciones 
aisladas se diferenciaran genéticamente 
como resultado de los eventos de expan-
sión-contracción de ambientes áridos y, al 
re-establecer el contacto, incrementaran 
su variación. La pronunciada diferencia-
ción genética de P. machrissii (θ=0.281) 
puede atribuirse a que sus poblaciones 
son pequeñas y aisladas, así como a la 
endogamia biparental, la selección contra 
heterocigotos y al flujo génico restringido 

FOTO 6. Astrophytum asterias.
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FOTO 7. Neobuxbaumia macrocephala.
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por largos periodos (Moraes et al. 2005). 
Esta diferenciación y el hecho de que no 
se detectó un patrón de aislamiento por 
distancia, apoyan la hipótesis de fragmen-
tación de poblaciones grandes, distribuidas 
ampliamente en el Cuaternario cuando el 
clima frío y seco favoreció la expansión de 
hábitats xéricos (Pennington et al. 2000; 
Moraes et al. 2005).

La diversidad genética de la columnar 
Pilosocereus tillanus (Hes=0.352) es alta y se 
explica no solo la poliploidía, por el alto flujo 
de genes que promueven los murciélagos y 
aves, sino también porque es posible que las 
dos poblaciones fragmentadas representan 
relictos de una distribución más amplia que 
han mantenido altos niveles de diversidad. 
Se considera que es probable que las pobla-
ciones se contrajeran durante los cambios 
cíclicos del Cuaternario y que la diversidad 
refleje al mismo tiempo una relativa esta-
bilidad demográfica (Figueredo et al. 2010).

Dentro de la tribu Cereeae, Praecereus 
euchlorus mostró la diversidad genética 
más alta y al mismo tiempo la mayor 
diferenciación (Hes=0.443 y GST=0.484), 
estos atributos genéticos se relacionan 
con fragmentación, tamaño poblacional 
reducido, endogamia biparental, así como 
selección natural y flujo génico restringi-
do. En contraste, Cereus repandus mostró 
valores similares a columnares de la tribu 
Pachycereeae (Hes=0.242 y GST=0.126), 
posiblemente debido a la disponibilidad de 
hábitats grandes, estables y continuos, así 
como al alto flujo génico que promueven 
los murciélagos polinizadores (Cuadro 2).

Finalmente, los trabajos en cactáceas 
sudamericanas coinciden en que las re-
giones áridas son hábitats remanentes, 
aislados espacialmente que albergan in-
formación genética única y pueden fungir 

como reservorios genéticos de la vegetación 
xerófila de Venezuela y Brasil (Nassar et al. 
2002; Moraes et al. 2005).

Discusión

Los estudios de genética de poblaciones 
y filogeografía realizados hasta ahora son 
escasos lo cual dificulta la posibilidad de 
establecer patrones sobre su evolución a 
nivel infraespecífico y expliquen la alta 
diversidad. La mayor parte de los estudios 
de genética de poblaciones no incluyen 
el componente histórico, a pesar de que 
existe evidencia de que dicho componente 
ha moldeado la estructura genética, ha di-
rigido la especiación y ha originado un alto 
endemismo en biomas áridos(Riddle et al. 
2000; Byrne 2008). Considerando que este 
trabajo representa un análisis exploratorio, 
se discuten posibles tendencias de la evolu-
ción en cactus, y se proponen los sistemas 
mexicanos que podrían utilizarse para anali-
zar en detalle los procesos microevolutivos.

La evolución de las cactáceas se ha 
explicado fundamentalmente como un 
proceso adaptativo a las condiciones de 
aridez, mediado por la selección natural. 
Paradójicamente, no se han reportado estu-
dios que muestren que la selección natural 
ha sido la principal fuerza promotora de la 
especiación. Varias especies de cactáceas 
que muestran distribución restringida a 
hábitats específicos pueden emplearse con 
este fin. En la región semiárida del vtc 
algunas columnares y mammillarias se dis-
tribuyen en afloramientos litológicos, tipos 
de suelo, altitud y pendiente particulares 
(Peters 2000). Éstas podrían utilizarse para 
inferir si estos factores ambientales dirigen 
la selección natural y cuál es su influencia 
en la evolución de miembros de la tribu 
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Pachycereeae, la cual se originó y diversificó 
en este lugar (Barba-Montoya 2009).

En las mammillarias con poblaciones 
aisladas y baja capacidad de dispersión, se 
puede poner a prueba si estas características 
junto con la selección natural promueven 
la divergencia interpoblacional y propician 
la especiación en la heterógenea topografía 
del vtc.

En las especies de suculentas de los 
géneros africanos Lithops y Argyroderma 
(Aizoaceae) se demostró que la selección 
de caracteres morfológicos es una respuesta 
adaptativa a la variación edáfica entre las 
cuencas que habitan. Al igual que algunas 
especies de Mammillaria, estas especies 
africanas presentan distribución disconti-
nua, aislamiento poblacional y dispersión 
limitada. Los estudios revelan que selección 
en combinación con la heterogeneidad 
topográfica y edáfica han sido factores 
importantes en la especiación alopátrica 
de Lithops y Argiroderma (Ellis et al. 2006; 
Kellner et al. 2011).

Los estudios sobre estructura genética 
resumidos aquí apoyan la hipótesis de que la 
deriva génica y la endogamia pueden ser dos 
fuerzas que tienen un efecto significativo 
en la divergencia poblacional de cactáceas, 
como en los géneros Mammillaria y Melo-
cactus. Estos cactos globosos presentan dis-
tribución agregada y tamaños poblacionales 
pequeños. Asimismo, las especies muestran 
sistemas de apareamiento mixto y autofe-
cundación (Mandujano et al. 2010; Tapia 
2011), características que incrementan la 
probabilidad de apareamientos consanguí-
neos. Las especies con estas características 
deben seguir estudiándose, desde el enfoque 
filogeográfico, para inferir cambios histó-
ricos en el Ne y describir ampliamente la 
importancia de la deriva en la especiación.

De acuerdo con los estudios reportados 
hasta ahora, el flujo génico puede reducir 
la divergencia interpoblacional en algunas 
especies, pero en otras actuar como factor 
que intensifica la divergencia, lo cual a lar-
go plazo puede llevar a la especiación. Las 
especies de la tribu Pachycereeae tienden 
a presentar bajas tasas de diferenciación 
genética (Cuadro 2). Inclusive en especies 
domesticadas de dicha tribu y que también 
son polinizadas por murciélagos, los estu-
dios de genética de poblaciones revelan una 
baja diferenciación y un efecto homogenei-
zador del flujo génico sobre características 
morfológicas que están bajo selección arti-
ficial (Casas et al. 2007). Estos resultados 
sugieren que en columnares con alto flujo 
génico, la selección natural y posiblemente 
la alopatría pueden ser determintantes en 
la especiación. En cambio, en especies con 
hábito globoso el flujo génico es restringido 
porque las especies muestran una marcada 
distribución en parches y presentan baja 
capacidad de dispersión de polen y semillas 
(Moraes et al. 2005, Mandujano et al. 2010). 
La combinación de flujo génico restringi-
do, deriva génica y endogamia, así como 
distribución en parches pueden estar rela-
cionadas la especiación de mammillarias, 
las cuales presentan una de las tasas de 
especiación más altas dentro de cactáceas 
(Hernández-Hernández 2010).

La mayoría de los estudios realizados 
en cactáceas de Norte América adolecen 
de las explicaciones históricas, un aspecto 
fundamental para comprender la evolu-
ción del grupo. Los estudios filogeográficos 
realizados en Lophocereus schottii, Stenocereus 
gummosus y S. eruca en los desiertos del norte 
del país, muestran patrones de variación 
genética y estructura consistentes con 
cambios en la distribución debido tanto a 
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eventos biogeográficos como a las fluctua-
ciones climáticas del Pleistoceno (Nason et 
al. 2002; Fehlbert & Ranker 2009; Garrick et 
al. 2009; Rebernig et al. 2010). Los estudios 
filogeográficos que pongan a prueba hipóte-
sis de este tipo contribuirán a comprender la 
respuesta de las cactáceas a los eventos his-
tóricos, ocurridos durante el Neogeno como 
la elevación de las Sierras Madre Oriental 
y Occidental y el Eje Transmexicano, que 
han promovido el aislamiento geográfico y 
restringido el flujo génico en especies o gé-
neros con amplia distribución o endémicas. 
Asimismo, este tipo de estudios permitirán 
establecer o confirmar posibles rutas de 
colonización para poner a prueba hipótesis 
de migración en los miembros de la tribu 
Pachycereeae y del género Ferocactus (Barba-
Montoya 2009; Cota-Sánchez 2008).

Recientemente, se han publicado es-
tudios sobre la influencia de los cambios 
climáticos del Pleistoceno en la estructura 
filogeográfica de plantas de la familia 
Asteraceae y Euphorbiaceae de los desier-
tos del norte de México. Los cambios en 
distribución de las biotas han provocado 
contracciones, expansiones, fragmentación 
poblacional y aislamiento geográfico que a 
su vez han generado divergencias genéticas 
entre los linajes que conforman a las espe-
cies. Este patrón sugiere que las especies han 
persistido en múltiples refugios durante los 
periodos más fríos y húmedos, a partir de los 
cuales se han expandido, dando lugar a una 
alta diversidad genética y linajes geográfi-
camente diferenciados por interrupciones 
del flujo génico y deriva génica (Fehlbert & 
Ranker 2009; Garrick et al. 2009; Rebernig et 
al. 2010). Estas evidencias pueden tomarse 
como referencia para plantear los posibles 
escenarios evolutivos para cactus que se 
distribuyen en dichos desiertos.

El estado de conservación de las cac-
táceas es crítico debido principalmente a 
actividades humanas como alteración del 
hábitat, tráfico internacional y colecta ile-
gal que amenazan a las poblaciones (Boyle 
& Anderson 2002). Un gran número de 
cactáceas están incluidas en listas de espe-
cies amenazadas de varias organizaciones 
internacionales y nacionales (Hunt 1999; 
semarnat 2002; iucn 2004). En México 
se enlistan 239 especies y 16 subespecies en 
tres de las cuatro categorías de riesgo (en 
peligro de extinción=27; amenazadas=81 y 
sujetas a protección especial=157 taxones) 
que representan el 39.83% de las especies 
del país (Arias et al. 2005; Godínez-Álvarez 
& Ortega-Baes 2007). Por otra parte, los 
cactos presentan características ecológicas 
que los hacen vulnerables a perturbaciones 
ambientales (distribución restringida, ciclos 
de vida largos y tasas de crecimiento bajas) 
y pueden dificultar el mantenimiento de sus 
poblaciones (Godínez-Alvarez et al. 2003; 
Arias et al. 2005; Ortega-Baes & Godínez-
Alvarez 2006). Estos hechos resaltan la 
necesidad de implementar información 
genética para planear estrategias de con-
servación que permitan mantener el acervo 
genético de las especies y los procesos evolu-
tivos que han dirigido la diversificación del 
grupo. Las cactáceas son especies clave de 
los sistemas áridos mexicanos, por lo que 
los estudios sobre genética de poblaciones 
y particularmente sobre filogeografía, con-
tribuirán a explicar y conservar a dichas 
especies y a la alta diversidad florística que 
caracteriza a las regiones áridas mexicanas.
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Normas editoriales

(Instructions for authors)

Cactáceas y Suculentas Mexicanas es una revista trimestral de circulación internacional que 
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tribución original científica o de divulgación sobre las cactáceas y otras plantas suculentas.
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incluirse descripción de la(s) especie(s) de estudio 
y del sitio del estudio y enviar fotografías de las 
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figuras y describir los hallazgos más relevantes. 
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Encabezados de cuadro, pies de figura 
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Deben contener información suficiente para 
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La revista Cactáceas y Suculentas Mexicanas 
se deberá abreviar: Cact Suc Mex
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sujetos a revisión. La publicación del artículo es 
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vigente a la Sociedad Mexicana de Cactología, 
A. C. El autor de correspondencia debe conser-
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no proporciona sobretiros al(los) autor(es). A 
solicitud de los autores se pueden proporcio-
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un mínimo de 2 puntos). Las fotografías pueden 
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formato electrónico con las siguientes carac-
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genes incertadas en word o en power point. 
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Yucca queretaroensis, conocida como “estoquillo” o “lonjas” por el aspecto escalonado que tienen las capas de 
hojas secas que cubren su tronco, es una agavácea arborescente, que llega a alcanzar 5 m de alto. Comúnmente 
cuenta con una sola roseta de forma esférica, aunque existen individuos con dos y hasta cuatro. La roseta tiene 
hasta 1 300 hojas de color verde claro, de entre 45-75 cm de largo por 2-4 mm de ancho, con márgenes serrulados, 
transparentes y espina terminal cónica, de color café rojizo. Su inflorescencia es una panícula de forma ovada 
con flores de color blanquecino de 2.2-3.6 cm de largo; los frutos son indehiscentes, cilíndricos, carnosos, de 
color verde y sus semillas son de color negro, lacrimiformes.

Su distribución está ligada a la Zona Árida Queretano Hidalguense, extremo sur disyunto del Desierto Chi-
huahuense, con registros en los municipios de Xichú, en Guanajuato; Cadereyta de Montes, Pinal de Amoles 
y San Joaquín, en Querétaro; y Pacula y Zimapán, en Hidalgo. Las poblaciones, dispersas, habitan en laderas 
marcadamente disectadas, asociadas a suelos delgados, propios de sitios de origen calizo, pendiente pronunciada 
y materiales no consolidados. Pese a que la especie se sitúa en ambientes de relativa inaccesibilidad, en algunos 
lugares sufre de afectación por factores humanos, como el uso de la zona para pastoreo de ganado caprino, y la 
formación de veredas para tránsito humano y animal.

La floración es muy difícil de observar en el medio silvestre, y la planta tiene fecundidad baja, que aparente-
mente es menor al 10% de la capacidad reproductiva potencial por individuo. Por otro lado, tiene la capacidad 
de reproducirse vegetativamente por medio de ramets, lo que favorece la formación de colonias: Y queretaroensis 
ha sido encontrada creciendo tanto de manera solitaria como en grupos de diferentes tallas.

Se considera como especie rara, dada su reducida superficie de distribución y el bajo número de individuos pre-
sentes en el medio silvestre. Su belleza contribuye a su vulnerabilidad, pues es buscada como planta de ornato 
por colectores ilegales nacionales y extranjeros.

Maruri-Aguilar Beatriz & Magallán Hernández Fabiola. Jardín Botánico Regional de Cadereyta, Consejo de 
Ciencia y Tecnología del Estado de Querétaro. bmaruri@concyteq.edu.mx, carfabios@yahoo.com.mx 
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