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Estructura genética y filogeografia en cactaceas

Cornejo-Romero Amelia'2, Vargas-Mendoza Carlos Fabian?,
Valverde Pedro 2 & Rendén-Aguilar Beatriz? *

Resumen

Hay un creciente interés por identificar los procesos de especiacién de plantas de biomas aridos
mexicanos que originaron su alta diversidad florfstica, entre ellas destacan las cactaceas. El anélisis
de la genética de poblaciones y la filogeografia permiten inferir los procesos ecolégicos e histéricos
relacionados con el origen, distribucién de la diversidad y la especiacién a nivel infraespecifico. Se
presenta una revisién de los estudios sobre estructura genética que pueden contribuir a explicar
la especiacién de cactdceas. Se describio el papel que tienen los procesos microevolutivos (p.e.
seleccién natural, deriva génica) en la diversificacién de los cactus y se discute la importancia de
poner a prueba, desde el enfoque filogeografico, hipétesis histéricas sobre vicarianza y dispersion,
asi como determinar el efecto de las fluctuaciones climaticas del Pleistoceno en la divergencia de
linajes, para comprender el impacto de estos eventos histéricos en la evolucién del grupo.
Palabras clave: Cactaceae, estructura genética, filogeografia, mecanismos evolutivos, especiacién,
eventos histéricos.

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.

Introduccion los taxa de biomas dridos de América. Los

estudios basados en filogenias moleculares

La familia Cactaceae representa una delas  gefalan que este grupo monofilético presen-
radiaciones evolutivas mds llamativas de g altas tasas de especiacion y la radiacién

! Doctorado en Ciencias Bioldgicas y de la Salud, Universidad Auténoma Metropolitana, D.F. México.

? Departamento de Biologfa, Universidad Auténoma Metropolitana, D.F. México.

® Departamento de Zoologfa, Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas, Instituto Politécnico Nacional, D.F. México.
* Autor de correspondencia: bra@xanum.uam.mx
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6  CACTACEAS ysumlentas mexicinas

ocurrié recientemente durante la expansién
de ambientes dridos, probablemente en el
Mioceno/Plioceno (Herndndez-Herndndez
2010; Arakaki er al. 2011, Barcenas et al.
2011). La radiacién coincide con la re-
duccién global en la precipitacién y en la
concentracion de CO, (Arakakier al. 2011),
asf como eventos geolégicos continentales.
Estos incluyen la elevacién de sistemas
montafosos en norte y Sudamérica que
aislaron cuencas, intensificaron las condi-
ciones de aridez y configuraron la amplia
variedad de habitats que las cactéceas co-
lonizaron exitosamente (Rzedowski 1962;
Hershkovitz & Zimmer 1997; Ritz et al.
2007; Herndndez-Hernédndez 2010; Arakaki
etal. 2011). Sin embargo, se sabe poco sobre
el papel de los procesos microevolutivos
(seleccién natural, flujo génico, endogamia
y deriva génica) y su importancia relativa
en la especiacién de cactéceas a nivel in-
fraespecifico. La genética de poblaciones
y la filogeografia ofrecen las herramientas
para inferir los procesos microevolutivos,
los factores ecoldgicos e histéricos que
subyacen al origen y distribucién de la
diversidad genética y la especiacién (Avise
2000; Beheregaray 2008).

Durante mucho tiempo se ha mante-
nido la idea de que la seleccién natural es
una fuerza determinante en la evolucién de
cactéceas (Gibson & Nobel 1986; Landrum
2002). Sin embargo, no se han reportado
trabajos en los que se mida la seleccidn, se
muestre evidencia contundente de su papel
en la diversificacién y se determine el valor
de los caracteres adaptativos mdés alld de
los sindromes de polinizacién (Gibson &
Nobel 1986).

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

natural o reduce su intensidad, pues gran
parte de las cactéceas tienen tamafos efec-
tivos poblacionales () pequefios, son en-
démicas y se distribuyen de manera restrin-
gida. Otra condicién que da sustento a esta
hipétesis es que probablemente el tamafio
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-
cipitacién) y que varias especies muestran
tasas de crecimiento poblacional negativo
(Godinez-Alvéarez et al. 2003).

Los N, reducidos, el endemismo y la
distribucién restringida propician una alta
endogamia local e incrementan la intensi-
dad de la deriva, en particular en especies
que presentan autofertilizacién (Gorelick
2009). Las cactdceas més propensas a la
endogamia son aquellas especies con ciclos
de vida cortos como las globosas que tien-
den a presentar sistemas de apareamiento
mixtoy 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
serd el N,y mayor el papel de la deriva
(Gorelick 2009). Por lo que puede esperarse
que en globosas la deriva y la endogamia
actten con gran intensidad y tengan un
efecto importante en su especiacién.

Los estudios genéticos realizados en
las cactdceas columnares que son polini-
zadas por murciélagos sefialan que el flujo
génico tiene un efecto homogeneizador
entre poblaciones (Hamrick er 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 cactéceas
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con ciclo de vida corto y crecimiento globo-
so el flujo génico restringido sea un factor
que promueva la especiacién (Mandujano
et al. 2010).

Con respecto a los eventos histéricos,
se conoce poco sobre el efecto de eventos
biogeogréficos, evolucién geomorfolégica
y fluctuaciones climéticas en la estructura
genética de cactdceas y su diversificacién
(Nason er al. 2002). A lo largo del tiempo,
los eventos histéricos modifican la distri-
bucién espacial propiciando el desarrollo
de diferencias genéticas entre poblaciones
como resultado del aislamiento espacial y
reproductivo, asf como de la seleccién local
adaptativa, los cuales a largo plazo pueden
llevar a la especiacién (Fox et al. 2001).
En Norte América a lo largo del Plioceno
y Pleistoceno los eventos biogedgraficos
y climéticos configuraron la distribucién
actual de los biomas aridos, de manera que
estos eventos pudieron tener un fuerte
impacto en la distribucién de la variacién
genética de cactus y su especiacién. Dado
que en algunas cactdceas cercanamente
emparentadas prevalece la distribucién
segregada, particularmente en aquéllas de
las regiones dridas y semiéridas del norte de
México, se ha planteado que la especiacién
alopétrica puede ser el modo dominante
de especiacién en las cactdceas de Norte
América, aunque es necesario poner a prue-
ba esta hipétesis (Gibson & Nobel 1986;
Herndndez & Gémez-Hinostrosa 2011).

En la presente revisién se analiza la
informacién disponible sobre estructura
genéticay filogeograffa en cactédceas a fin de
evaluar los principales patrones y procesos
microevolutivos que contribuyen a explicar
la especiacién. México es un sitio clave en
la radiacién evolutiva de cactéceas, pues
representa el principal centro de diversi-

dad a nivel mundial (Godinez-Alvarez &
Ortega-Baez 2007), por lo que es urgente
determinar como estd configurada espa-
cialmente la diversidad genética, analizar el
papel de las fuerzas microevolutivas e inferir
el impacto de los eventos geoclimaticos en
su evolucidn.

Material y métodos

Se realiz6 la busqueda de estudios sobre va-
riacién genética y estructura poblacional en
cactéceas publicados en bases de datos electré-
nicas como [SI WEB of Knowledge de Thompson
Scientfic 'y Biological Abstracts. La busqueda de
informacién se realiz6 empleando términos
como genetic diversity, genetic structure, genetic di-
fferentiation, phylogeography v Cactaceae en titulo,
resumen y palabras clave en todos los articulos
publicados de 1990 a 2012. Asimismo, se hizo
una bisqueda de tesis a nivel nacional en la base
de datos tesiunam.

La base de datos incluye estudios en los que
se reportan estimadores bésicos de la diversidad
y estructura genética (H_y F,) 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 ordené de
acuerdo a la subfamilia Pereskioideae, Opun-
tioideae y Cactoideae. En ésta tltima los datos
se ordenaron por tribus (Cacteae, Pachycereeae
y Cereeae). Se compararon los estimadores de
diversidad y estructura entre especies con base
en las caracterfsticas de historia de vida (sistemas
de apareamiento, polinizacién y dispersién) y
se describen las principales fuerzas evolutivas y
factores histéricos que han tenido una influencia
importante en la configuracién genética de las
especies. Se discute la urgencia de implementar
métodos y andlisis filogeogréficos para poner
a prueba hipdtesis biogeograficas relacionadas
con los eventos geoclimaticos que dieron origen
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Alejandro Zavala

FOTO 2. Neobuxbaumia tetetzo.

a la expansion de biomas dridos mexicanos y
puedan explicar la especiacién de cactdceas a
nivel infraespecifico.

Resultados
Los estudios sobre estructura genética y

filogeografia que contribuyen a explicar
la evolucién a nivel infraespecifico en la

familia Cactaceae se encuentran en su
etapa inicial. De las més de 2000 cactaceas
descritas, sélo se han analizado alrededor
de 28 especies silvestres, las cuales estdn
comprendidas en 14 de los cerca de 100
géneros reconocidos. Los estudios estédn
sesgados hacia la subfamilia Cactoideae, en
particular miembros de las tribus Cacteae,
Pachycereeae y Cereeae de los nueve que



Vol. 58 No. | 2013

9

David Bravo

FOTO 3. Stenocereus pruinosus.




10 CACTACEAS ysuculentas meicanas

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 aqui
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. Estas se
distribuyen en los desiertos de Sonora y
Baja California y en la regién semidrida
del Valle de Tehuacan en Puebla, a excep-
cién de la globosa Astrophytum asterias del
desierto Chihuahuense (Cuadro 1). No se
han reportado estudios de la zona arida
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 regién drida pericari-
bena de Venezuela, la vegetacién brasilefia
denominada caatinga y las islas Galdpagos.
No se han reportado trabajos de la regién
arida andina. Tanto en Norte América
como en Sudamérica, la mayoria de las
cactéceas estudiadas son endémicas y de
distribucién restringida (Cuadro 1). En el
caso de las especies con distribucién amplia
sélo se han estudiado algunas poblaciones
dentro de un mismo pafs o region.

En el cuadro 2 se sintetiza la infor-
macién sobre los estimadores genéticos,
caracterfsticas de historia de vida, eventos
histéricos 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 proporcién. Los
cactus de habito columnar y &rboreo son
los més 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 caracteristicas ecolégicas, aunque en
Cereeae no sucede lo mismo (Cuadro 2).
Asimismo, se observa que en la mayoria
de las especies de Pachycereeae y Cacteae
no se ha profundizado en los aspectos his-
téricos que contribuyen a inferir el papel
de las fuerzas evolutivas (Cuadro 2). A
continuacién se describen en mayor detalle
los resultados de las especies reportadas y
algunas conclusiones relevantes sobre los
procesos microevolutivos.

Pereskioideae y Opuntioideae

El Gnico estudio reportado de la subfamilia
Pereskioideae se realiz6 en Pereskia gua-
macho. La especie presenté alta diversidad
genética (H =0.239), la cual se concentra
en poblaciones del noroeste de Venezuela.
En poblaciones de la peninsula de Paragua-
né la variacién fue menor, posiblemente
como resultado del aislamiento geogréfico
que impidié la reintroduccién de alelos
del continente y la reduccién del tamafo
poblacional (Nassar er al. 2002). La dife-
renciacién genética (0=0.112) se atribuyé
a la distribucién amplia y continua de las
poblaciones que favorecen el flujo de genes,
atn cuando la polinizacién y dispersion sea
mediada por insectos.

En la familia Opuntioideae, se evalto
el papel de la especiacién alopatrica 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 Galdpagos (Hel-
sen et al. 2011). Se detectaron, mediante
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CUADRO 1. Cactéceas estudiadas con el enfoque de la genética de poblaciones y filogeografia. Las especies
estdn ordenadas de acuerdo a la subfamilia y tribu dentro de Cactoideae (Bércenas er al. 2011). Se indica
distribucién regional y continental. Fotos 1-7.

Especie Subfamilia/Tribu Distribucién

Pereskia guamacho P Endémica de Venezuela y Colombia ®

Opuntia echios O Endémica de las Islas Galdpagos, Ecuador ®

Astrophytum asterias C/Cac Edémica del desierto Chihuahuense &

Mammillaria crucigera C/Cac Endémica del VIC o

Mammillaria napina C/Cac Endémica del VIC o

Mammillaria sphacelata C/Cac Endémica del VIC o

Carnegfea gigantea C/Pac Endémica del Desierto Sonorense ¢

Cephalocereus columna-trajani C/Pac Endémica del VIC o

Cephalocereus totolapensis C/Pac Endémica de Oaxaca ¢

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

Neobuxbaumia macrocephala C/Pac Endémica del VIC o

Neobuxbaumia mezcalaensis C/Pac Amplia desde la Cuenca del Rio Balsas y el VIC o

Neobuxbaumia tetetzo C/Pac Endémica del VCT o

Pachycereus pringlei C/Pac Endémica del Desierto Sonorense ¢

Stenocereus eruca C/Pac Endémica, restringida a dreas 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 Ar{}ili,z ir;IaCe.ntro América, sur de México y

Melocactus glaucescens C/Cer Endémica de Brasil ©

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

Pilosocereus lanuginosus C/Cer Arr/;};lii,laciersﬁeen;/reersle.zuela, Ecuador, Perd, Colombia,

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

Pilosocereus tillianus C/Cer Endémica de Venezuela ¢

Praccereus 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 Tehuacdn-Cuicatldn, VIC
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FOTO 5. Cephalocereus totolapensis.

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 formacion de
estos dos grupos puede ser resultado del
aislamiento de Daphne Mayor del resto de
las islas, en el Gltimo méaximo glacial. Por
otra parte, el patrén de aislamiento por
distancia observado entre las poblaciones
del noroeste y el resto de la Isla Santa Cruz

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

Cactioideae

Cacteae. En Norte América el género
més estudiado de esta tribu corresponde
a Mammillaria. Los atributos genéticos
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observados de Mammillaria crucigera, M.
napinay M. sphacelata, endémicas del Valle
de Tehuacidn-Cuicatlan (VTC), consisten
en una alta diversidad (H,=0.591, 0.722 y
0.699, respectivamente) y baja diferencia-
cién genética, a excepcion de M. crucigera
(R;;,=0.591) que mostré la diferenciacién
més alta de todas las globosas (Cuadro 2).
La estructura genética de M. crucigera, M.
napina se asocia con la distribucién discon-
tinua y la endogamia local que promueven
los insectos (himenopteros, dipteros y
coleépteros) que de acuerdo con la morfo-
logfa floral, probablemente las polinizan.
La deriva génica puede ser un factor deter-
minante en la estructura genetica pues las
poblaciones estan formadas por un ndmero
reducido de individuos, a excepcién de M.
sphacelata (Ibarra 2009; Tapia 2011). Dado
que M. sphacelata presenta reproduccién
mixta, se sugiere que la endogamia puede
ser favorecida por la reproduccién asexual y
dispersién 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 (H, =0.129-0.402) y un nivel de
estructuracién bajo (F.,=0.017-0.281)
(Cuadro 2). Estos valores estdn dentro de
los rangos de diversidad y diferenciacién
genética reportados para especies lefiosas
de vida larga, polinizadas y dispersadas
por animales, as{ como en los rangos ob-
tenidos para columnares norte americanas
(Hamrick er al. 2002). Cerca de la mitad de
las especies presentan entrecruzamiento
obligado, dispersién a larga distancia y
polinizacién por animales, principalmente
murciélagos (Cuadro 2). Estos son con-
siderados los polinizadores efectivos de

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

Dentro de los estudios realizados en
especies norteamericanas, el de Esparza-
Olguin (2005) puede ilustrar sobre la alta
diversidad que muestran las cactéceas co-
lumnares. Se comparé la diversidad genética
y el grado de rareza (en relacién al rango de
distribucién) de Neobuxbaumia macrocepha-
la, N. mezcalaensis y N. teterzo, siendo la
primera la de distribucién maés restringida
dentro del VIC y la tltima de distribucién
més amplia. La diversidad genética de las
tres columnares es alta (H _=0.335, 0.402
v 0.307, respectivamente) e independiente
del grado de rareza. Dado que la diversidad
genética es mayor a la reportada en otras
especies raras, se concluyé que en estas
especies, la diversidad genética no esta re-
lacionada con el nivel de rareza. Debido a
que N. macrocephala presenta una variacién
genética mayor a la esperada, se considera
que la especie proviene de poblaciones més
amplias y diversas; los resultados positivos
de un analisis de cuello de botella reciente
apoyan esta hipétesis.

En cuatro poblaciones de Stenocereus
stellatus, establecidas en un abanico aluvial
de posible origen holocénico, se estudié si
la estructura genética estaba influenciada
por el grado de evolucién edéfica de las
cuatro terrazas que forman dicho abanico
(Cornejo-Romero 2004). Se encontrd una
alta diferenciacién local (F.,=0.106) que
se relacioné con el reclutamiento diferen-
cial en las terrazas, el cual a su vez estéd
condicionado por el desarrollo edéfico.
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Este originé un gradiente de aridez, en el
cual las terrazas antiguas tienen suelos
mads éaridos y en ellos predomina el recluta-
miento clonal. Mientras que el resto de los
suelos, de formacién mds reciente, ofrece
un microambiente més himedo que favo-
rece el reclutamiento via semillas. El tipo
de reclutamiento predominante entre los
pisos del abanico pudo originar una com-
posicién genética distinta y llevar a la alta
diferenciacién 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 explicacién, que requiere ponerse a
prueba, esté relacionada con la seleccién na-
tural dirigida por estrés hidrico entre pisos
que promovié la diferenciacién genotipica.

Los dos estudios con enfoque filo-
geogréfico que ponen a prueba hipotesis
biogeograficas pertenecen al Desierto So-
norense y corresponden a Lophocereus schottis
y Stenocereus gummosus. Las poblaciones de
estas especies muestran linajes genéticos,
estructurados geograficamente a causa de
la vicarianza y dispersién, asi como a los
cambios climdticos del Pleistoceno. En
L. schottii se encontré evidencia de vicarian-
zay dispersién. La divisién de los filogrupos
de Baja California y Sonora se explican por
dos eventos de vicarianza, uno asociado con
la separacién de la peninsula del continente
y el segundo por la invasién del mar a la
peninsula (Nason et al. 2002). Asimismo, se
infirié que las poblaciones se expandieron
hacia el norte de Baja California a partir de
un Unico refugio ubicado al sur, durante los
ciclos de contraccién y expansién del Pleis-
toceno. Lo anterior se basé en el hecho de
que los pardmetros 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 peninsula y las islas de
Baja California, asf como las de Sonora, se
atribuye, en parte, a la dispersién histérica.
En las poblaciones peninsulares de S. gum-
mosus también se observé una correlacién
entre diversidad genética y latitud, la di-
versidad genética disminuye conforme au-
menta la latitud aunque esta correlacién es
maés débil que la reportada en L. schottii. Lo
anterior sugiere que ambas especies presen-
tan una estructura genética concordante,
derivada de una historia ambiental comdn
(Clark-Tapia & Molina-Freaner 2003).

Hasta la fecha sélo se ha publicado un
trabajo donde se encuentra evidencia de
especiacién (Molina-Freaner & Clark-Tapia
2009). Dado que la composicién alélica de
S.eruca es un subgrupo de lade S. gummosus
v que el porcentaje de loci polimérficos,
ntmero de alelos promedio por locus y
heterocigosis son menores en S. eruca que
en S. gummosus (H, =0.154 y 0.261, respec-
tivamente), se determiné que S. eruca derivé
recientemente de S. gummosus.

La moderada variacién genética y baja
diferenciacién de la especie venezolana
Stenocereus griseus (H,=0.182 y G,=0.092
respectivamente) se relacioné con el sin-
drome quireptéfilo y se considera que las
barreras geograficas que actualmente sepa-
ran a las poblaciones son insuficientes para
promover la especiacién.

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 (H,=0.145-0.443), y una divergencia
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FOTO 6. Astrophytum asterias.

poblacional con la misma tendencia (0.126—
0.484), si se excluyen las tres especies de
melocactos brasilefios sujetos a un fuerte
impacto antropogénico (M. glaucescens, M.
paucispinus 'y M. concisnus) (Cuadro 2).

El patréon de diversidad en Melocactus
se asocid a caracterfsticas como sistema
reproductivo mixto, auto-compatibilidad;
polinizacién y dispersién restringidas, me-
diadas por colibries territoriales e insectos.
Se planted que la diferenciacién genética se
debe a que las poblaciones se encuentran
aisladas como resultado de las contrac-
ciones y expansiones de las zonas dridas,
hace aproximadamente 18000 afios, y han
impedido el contacto genético (Nassar et al.
2001; Moraes et al. 2005; Mota-Lambert et
al. 2006a, b). En general, la diferenciacién
interpoblacional se relacioné con la accién
de deriva génica, escaso flujo de genes y
endogamia (Nassar er al. 2001; Moraes et
al. 2005; Mota-Lambert et al. 2006a, b).
La deriva génica puede ser resultado de la
reduccién del tamafio poblacional asociado
a la fragmentacién y el aislamiento pobla-
cional. El flujo génico local se favorece por la
conducta territorial del colibri polinizador,
Chlorostilbon aureoventris. Es muy probable
que ocurra endogamia biparental pues la

dispersién de semillas la realizan lagartijas
v hormigas, cuya capacidad de dispersién
es limitada.

La diversidad del melocacto venezolano,
M. curvispinus, es moderada (H =0.145)
y sus poblaciones mostraron niveles de
heterocigosidad variables. Es probable que
aquellas poblaciones con alta heterocigosi-
dad formaran parte de una vegetacién arida
mas amplia que mantenia poblaciones gran-
des durante el Gltimo glacial maximo. En
cambio, en las poblaciones menos diversas,
aisladas geogréficamente, es posible que la
deriva génica haya reducido la variacién
(Nassar er al. 2001).

La alta diversidad y baja diferenciacién
genética de la columnar venezolana Pifoso-
cereus lanuginosus (H, =0.274 y G_,=0.043,
respectivamente) pueden deberse al alto
flujo génico que promueve el murciélago
nectarivoro Leptonycteris curasoae (Cuadro
2). La alta diversidad encontrada en el no-
roeste de Venezuela y su mantenimiento
se asocié con la disponibilidad de hébitats
grandes y estables que se distribuyen de
manera continua, posiblemente desde el
Terciario Tardio (Nassar et al. 2003).

Al este de Brasil, las poblaciones de
Pilosocereus machrisii presentan una alta
diversidad genética (H, =0.38) y un gran
nimero 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-
sién-contraccién de ambientes aridos y, al
re-establecer el contacto, incrementaran
su variacién. La pronunciada diferencia-
cién genética de P. machrissii (0=0.281)
puede atribuirse a que sus poblaciones
son pequefas y aisladas, as{ como a la
endogamia biparental, la seleccién contra
heterocigotos y al flujo génico restringido
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por largos periodos (Moraes er al. 2005).
Esta diferenciacién y el hecho de que no
se detecté un patrén de aislamiento por
distancia, apoyan la hipdtesis de fragmen-
tacién de poblaciones grandes, distribuidas
ampliamente en el Cuaternario cuando el
clima frio y seco favorecié la expansion de
hébitats xéricos (Pennington er al. 2000;
Moraes et al. 2005).

La diversidad genética de la columnar
Pilosocereus tillanus (H,_=0.352) es alta 'y se
explica no solo la poliploidia, 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 distribucién mas amplia que
han mantenido altos niveles de diversidad.
Se considera que es probable que las pobla-
ciones se contrajeran durante los cambios
ciclicos del Cuaternario y que la diversidad
refleje al mismo tiempo una relativa esta-
bilidad demogréfica (Figueredo er al. 2010).

Dentro de la tribu Cereeae, Praecereus
euchlorus mostré la diversidad genética
més alta y al mismo tiempo la mayor
diferenciacién (H,=0.443 y G.,=0.484),
estos atributos genéticos se relacionan
con fragmentacién, tamafio poblacional
reducido, endogamia biparental, asi como
seleccion natural y flujo génico restringi-
do. En contraste, Cereus repandus mostrd
valores similares a columnares de la tribu
Pachycereeae (H,=0.242 y G,,=0.126),
posiblemente debido a la disponibilidad de
hébitats grandes, estables y continuos, asi
como al alto flujo génico que promueven
los murciélagos polinizadores (Cuadro 2).

Finalmente, los trabajos en cactéceas
sudamericanas coinciden en que las re-
giones aridas son hébitats remanentes,
aislados espacialmente que albergan in-
formacién genética tnica y pueden fungir

como reservorios genéticos de la vegetacion
xeréfila de Venezuela y Brasil (Nassar ez al.
2002; Moraes et al. 2005).

Discusion

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

La evolucién de las cactéceas se ha
explicado fundamentalmente como un
proceso adaptativo a las condiciones de
aridez, mediado por la seleccién natural.
Paradéjicamente, no se han reportado estu-
dios que muestren que la seleccién natural
ha sido la principal fuerza promotora de la
especiacién. Varias especies de cactéceas
que muestran distribucién restringida a
hébitats especificos pueden emplearse con
este fin. En la regién semiérida del VIC
algunas columnares y mammillarias se dis-
tribuyen en afloramientos litolégicos, tipos
de suelo, altitud y pendiente particulares
(Peters 2000). Estas podrian utilizarse para
inferir si estos factores ambientales dirigen
la seleccién natural y cuél es su influencia
en la evolucién de miembros de la tribu
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Pachycereeae, la cual se origind y diversificé
en este lugar (Barba-Montoya 2009).

En las mammillarias con poblaciones
aisladas y baja capacidad de dispersion, se
puede poner a prueba si estas caracteristicas
junto con la seleccién natural promueven
la divergencia interpoblacional y propician
la especiacion en la heterdgenea topografia
del VIC.

En las especies de suculentas de los
géneros africanos Lithops v Argyroderma
(Aizoaceae) se demostrd que la seleccién
de caracteres morfolégicos es una respuesta
adaptativa a la variacién edafica entre las
cuencas que habitan. Al igual que algunas
especies de Mammillaria, estas especies
africanas presentan distribucién disconti-
nua, aislamiento poblacional y dispersion
limitada. Los estudios revelan que seleccién
en combinacién con la heterogeneidad
topogréfica y edafica han sido factores
importantes en la especiacién alopétrica
de Lithops y Argiroderma (Ellis er al. 2006;
Kellner et al. 2011).

Los estudios sobre estructura genética
resumidos aqui apoyan la hipétesis de que la
deriva génica y la endogamia pueden ser dos
fuerzas que tienen un efecto significativo
en la divergencia poblacional de cactéceas,
como en los géneros Mammillaria y Melo-
cactus. Estos cactos globosos presentan dis-
tribucién agregada y tamafios poblacionales
pequerios. Asimismo, las especies muestran
sistemas de apareamiento mixto y autofe-
cundacién (Mandujano et al. 2010; Tapia
2011), caracteristicas que incrementan la
probabilidad de apareamientos consangui-
neos. Las especies con estas caracteristicas
deben seguir estudidndose, desde el enfoque
filogeogréfico, para inferir cambios histé-
ricos en el N, y describir ampliamente la
importancia de la deriva en la especiacion.

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 especiacién. Las
especies de la tribu Pachycereeae tienden
a presentar bajas tasas de diferenciacién
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 diferenciacién y un efecto homogenei-
zador del flujo génico sobre caracteristicas
morfoldgicas que estan bajo seleccién arti-
ficial (Casas et al. 2007). Estos resultados
sugieren que en columnares con alto flujo
génico, la seleccién natural y posiblemente
la alopatria pueden ser determintantes en
la especiacién. En cambio, en especies con
habito globoso el flujo génico es restringido
porque las especies muestran una marcada
distribucién en parches y presentan baja
capacidad de dispersién de polen y semillas
(Moraeser al. 2005, Mandujanoer al. 2010).
La combinacién de flujo génico restringi-
do, deriva génica y endogamia, asi como
distribucién en parches pueden estar rela-
cionadas la especiacién de mammillarias,
las cuales presentan una de las tasas de
especiacién maés altas dentro de cactdceas
(Herndndez-Herndndez 2010).

La mayorfa de los estudios realizados
en cactdceas de Norte América adolecen
de las explicaciones histéricas, un aspecto
fundamental para comprender la evolu-
cién del grupo. Los estudios filogeogréficos
realizados en Lophocereus schoitii, Stenocereus
gummosus'y S. eruca en los desiertos del norte
del pafs, muestran patrones de variacién
genética y estructura consistentes con
cambios en la distribucién debido tanto a
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eventos biogeogréficos como a las fluctua-
ciones climdticas del Pleistoceno (Nason et
al. 2002; Fehlbert & Ranker 2009; Garrick er
al. 2009; Reberniger al. 2010). Los estudios
filogeogréficos que pongan a prueba hipdte-
sis de este tipo contribuirdn a comprender la
respuesta de las cactéceas a los eventos his-
téricos, ocurridos durante el Neogeno como
la elevacién de las Sierras Madre Oriental
y Occidental y el Eje Transmexicano, que
han promovido el aislamiento geografico y
restringido el flujo génico en especies o gé-
neros con amplia distribucién o endémicas.
Asimismo, este tipo de estudios permitirdn
establecer o confirmar posibles rutas de
colonizacién para poner a prueba hipétesis
de migracién en los miembros de la tribu
Pachycereeae y del género Ferocactus (Barba-
Montoya 2009; Cota-Sanchez 2008).
Recientemente, se han publicado es-
tudios sobre la influencia de los cambios
climéticos del Pleistoceno en la estructura
filogeografica de plantas de la familia
Asteraceae y Euphorbiaceae de los desier-
tos del norte de México. Los cambios en
distribucién de las biotas han provocado
contracciones, expansiones, fragmentacién
poblacional y aislamiento geografico que a
suvez han generado divergencias genéticas
entre los linajes que conforman a las espe-
cies. Este patrén sugiere que las especies han
persistido en mdultiples refugios durante los
periodos mas frios y himedos, a partir de los
cuales se han expandido, dando lugar a una
alta diversidad genética y linajes geogréfi-
camente diferenciados por interrupciones
del flujo génico y deriva génica (Fehlbert &
Ranker 2009; Garricket 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 conservacién de las cac-
téceas es critico debido principalmente a
actividades humanas como alteracién del
hébitat, tréfico internacional y colecta ile-
gal que amenazan a las poblaciones (Boyle
& Anderson 2002). Un gran nimero de
cactéceas estan 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 categorias de riesgo (en
peligro de extincién=27; amenazadas=81y
sujetas a proteccion especial =157 taxones)
que representan el 39.83% de las especies
del pafs (Arias et al. 2005; Godinez-Alvarez
& Ortega-Baes 2007). Por otra parte, los
cactos presentan caracteristicas ecoldgicas
que los hacen vulnerables a perturbaciones
ambientales (distribucién restringida, ciclos
de vida largos y tasas de crecimiento bajas)
y pueden dificultar el mantenimiento de sus
poblaciones (Godinez-Alvarez et al. 2003;
Arias et al. 2005; Ortega-Baes & Godinez-
Alvarez 2006). Estos hechos resaltan la
necesidad de implementar informacién
genética para planear estrategias de con-
servacién que permitan mantener el acervo
genético de las especies y los procesos evolu-
tivos que han dirigido la diversificacién del
grupo. Las cactéceas son especies clave de
los sistemas dridos mexicanos, por lo que
los estudios sobre genética de poblaciones
y particularmente sobre filogeografia, con-
tribuirdn a explicar y conservar a dichas
especies y a la alta diversidad florfstica que
caracteriza a las regiones ridas mexicanas.
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del autor de correspondencia. Resumen: En
espanol, maximo de 150 palabras. Abstract: En
inglés debe proporcionar informacién detallada
del trabajo, mencionando el objetivo, la especie y
el sitio de estudio, breve metodologia, resultados
y conclusién. Palabras Clave: Méximo de seis,
en ambos idiomas y ordenadas alfabéticamente.
Introduccién: La introduccién debe de mencio-
nar las razones por las que se hizo el trabajo, la
naturaleza de las hipétesis y los antecedentes
esenciales. Material y métodos: Esta seccién
debe de describir en suficiente detalle las técnicas
utilizadas para que pueda ser repetido. Deberdn
incluirse descripcién de la(s) especie(s) de estudio
y del sitio del estudio y enviar fotografias de las
especies. Resultados: Los resultados deben en-
focarse a los detalles importantes de las tablas y

figuras y describir los hallazgos mas relevantes.
Discusién: Debe de resaltar el significado de los
resultados en relacién a las razones por las que se
hizo el trabajo y ponerlas en el contexto de otros
trabajos. Agradecimientos: En forma breve. Lite-
ratura citada. Cuadros, figuras, fotos y encabe-
zados de cuadros, pies de figura y pies de foto.
Se debe usar el sistema internacional de medicién
(SI) con las siguientes abreviaturas: min (minu-
tos), h (horas), d (dfas), mm (milimetros), cm
(centimetros), m (metro(s)), km (kilémetro(s)),
ha (hectarea(s)), ml (mililitro(s)), I (litro(s)); para
los simbolos estadisticos EE (error estandar), g.
L. (grados de libertad), N (tamafio de muestra),
CV (coeficiente de variacién) y poner en cursivas
los estimadores (p. €j. r%, prueba de 1, F, P). Para
abreviaturas poco frecuentes, aclarar el significado
la primera vez que se mencionan en el texto (p.
ej. K, K constante de Michaels y constante de
inhibicién, respectivamente). Enviar tres copias
del texto de buena calidad y una copia en disco
para PC, en formato Word 6.0 o posterior, ASCII
o RTF. Notas o resefas de libros son bienvenidos,
con una longitud méxima de 2,000 (dos mil)
palabras incluyendo el titulo de la publicacién o
la nota y la adscripcién de los autores.

Cuadros, figuras y fotos

Cada cuadro, figura y fotograffa debe de presen-
tarse en una hoja nueva e ir numerado conse-
cutivamente conforme se le hace referencia en
el texto. Dentro del texto las citas aparecerdn
entre paréntesis como Cuadro nimero, Fig.
ntmero y Foto nimero. La primera letra de
cada entrada en cada columna o renglén de los
cuadros debe ir en mayuscula.

Encabezados de cuadro, pies de figura
y pies de foto

Deben contener informacién suficiente para
entenderse sin ayuda del texto principal. Las
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especies (en letra cursiva) y los sitios de estudio
deben escribirse sin abreviaturas. Cada tipo
deber4 enlistarse en hojas separadas a doble
espacio siguiendo el formato: FIGURA 0 FOTO
o0 CUADRO ntmero, punto y enseguida el texto
con mayuscula al inicio y con punto final.

Las fotograffas, mapas e ilustraciones deberdn
mandarse en original. Los mapas, diagramas
y otras ilustraciones se presentardn en hojas
separadas, numeradas y en tinta negra (linea con
un minimo de 2 puntos). Las fotografias pueden
enviarse en papel o de preferencia transparencia
de buen contraste. Anote el nombre del autor
y el nimero de la ilustracién al reverso de la
misma. Las ilustraciones pueden enviarse en
formato electrénico con las siguientes carac-
terfsticas: formato Tiff de al menos 1200 dpi
en tamafo carta, las fotografias en el mismo
formato con una resolucién minima de 300
dpi a tamano carta desde la digitalizacién. No
se aceptard el material fotogréfico o de imé-
genes incertadas en word o en power point.

Literatura citada

La literatura citada en el texto debe de seguir
el siguiente formato: un autor Buxbaum
(1958), o (Buxbaum 1958), dos autores Cota y
Wallace (1996) o (Cota & Wallace 1996), tres
o mds autores Chase et al. (1985) o (Chase et
al. 1985). Referencias multiples deben de ir en
orden cronoldgico, separadas por punto y coma
(Buxbaum 1958; Chase ez al. 1985). La literatura
citada deber4 estar en orden alfabético segtin el
siguiente formato:

Bravo-Hollis H & Sénchez-Mejorada H. 1991.
Las Cactdceas de México. Vol 3. UNAM.
D.F. México.

Buxbaum F. 1958. The phylogenetic division
of the subfamily Cereoideae, Cactaceae.
Madrofio 14:27-46.

Nolasco H, Vega-Villasante F & Diaz Rondero A.
1997. Seed germination of Stenocereus thurberi
(Cactaceae) under different solar irradiation
levels. J Arid Environ 36:123-132.

Milligan B. 1998. Total DNA isolation, pginas
29-36. En A. R. Hoelzel (ed.). Molecular
Genetic Analysis of Populations. IRL Press.
Oxford, England.

Arias S & Terrazas T. 2002. Filogenia y monofi-
lia de Pachycereus, pagina 82. En Memorias

de III Congreso Mexicano y II Latinoa-
mericano y del Caribe sobre cactéceas y
otras plantas suculentas. Ciudad Victoria,
Tamps. México.

Plascencia-Lopez LMT. 2003. Biologfa reproducti-
vade Opuntia bradtiana (Cactaceae) en Cua-
tro Ciénegas, Coahuila. Tesis de licenciatura.
Facultad de Ciencias, UNAM. México, D F.

TUCN 2004. 2004 IUCN Red List of Threatened
species. http://www.iucnredlist.org. Fecha
de cuando se consulté la pagina de Internet.

El nombre de las revistas se debe abreviar y en
cursivas. Para verificar la abreviacién del titulo de
las revistas se debe consultar la siguiente pagina
en red: http://library.caltech.edu/reference/
abbreviations/

La revista Cactdceas y Suculentas Mexicanas
se deberd abreviar: Cact Suc Mex

Las tres copias del manuscrito deben
enviarse al editor, anexando fotografias e ilus-
traciones a la siguiente direccién: Dra. Maria
C. Mandujano, Dr. Jordan Golubov. Instituto
de Ecologifa, UNAM. Apartado Postal 70-279,
Ciudad Universitaria, UNAM. México, D.F.
04510, México. Envios electrénicos al correo:
cactus@miranda.ecologia.unam.mx

Los articulos sometidos deberdan cumplir
con las normas editoriales establecidas para ser
sujetos a revision. La publicacién del articulo es
gratuita si los autores cuentan con suscripcién
vigente a la Sociedad Mexicana de Cactologfa,
A. C. El autor de correspondencia debe conser-
var una copia para cualquier aclaracién. Los
manuscritos serdn revisados por dos académi-
cos especializados en el 4rea de investigacion,
designados por el comité editorial o el editor.

La Sociedad Mexicana de Cactologfa, A.C.
no proporciona sobretiros al(los) autor(es). A
solicitud de los autores se pueden proporcio-
nar copias electrénicas en formato PDF de los
archivos correspondientes a su publicacién.
El comité editorial se reserva el derecho de
rechazar cualquier contribucién o solicitar al
autor(es) modificaciones a su trabajo, asf como
hacer cambios menores en el texto sin consultar
al(los) autor(es).
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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 agavacea arborescente, que llega a alcanzar 5 m de alto. Comtnmente
cuenta con una sola roseta de forma esférica, aunque existen individuos con dos y hasta cuatro. La roseta tiene
hasta 1300 hojas de color verde claro, de entre 45-75 cm de largo por 2-4 mm de ancho, con mérgenes serrulados,
transparentes y espina terminal cénica, de color café rojizo. Su inflorescencia es una panicula de forma ovada
con flores de color blanquecino de 2.2-3.6 cm de largo; los frutos son indehiscentes, cilindricos, carnosos, de
color verde y sus semillas son de color negro, lacrimiformes.

Su distribucion estd ligada a la Zona Arida Queretano Hidalguense, extremo sur disyunto del Desierto Chi-
huahuense, con registros en los municipios de Xicht, en Guanajuato; Cadereyta de Montes, Pinal de Amoles
y San Joaquin, en Querétaro; y Pacula y Zimapan, 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 sitlia en ambientes de relativa inaccesibilidad, en algunos
lugares sufre de afectacién por factores humanos, como el uso de la zona para pastoreo de ganado caprino, y la
formacién de veredas para transito humano y animal.

La floracién es muy dificil 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 formacién 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 distribucién y el bajo ntimero 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 & Magallan Herndndez Fabiola. Jardin Botdnico Regional de Cadereyta, Consejo de
Ciencia y Tecnologia del Estado de Querétaro. bmaruri@concyteq.edu.mx, carfabios@yahoo.com.mx



