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Resumen . 

En esta tesis se estudió el efecto evolutivo del manejo tradicional de poblacioJles de Polaskia chichipe en el 

Valle de Tehuacan. Se estudió la biología de la polinización, sistemas de apareamiento, y fenología; la estructura 

genética y flujo génico entre poblaciones silvestres, manejadas in .I'itu y cultivadas de I'o/askill chicl/ljJe y la 

información generada se analizó y se integró con el análisis información etnobotánica y morfológica generada en 

estudios previos. En los estudios de biología reproductiva se encontraron barreras reproductivas parciales al 

intercambio de polen entre poblaciones silvestres, silvicolas y cultivadas. Se encontnlron barreras temporales 

parciales producidas por cambios en la fenología floral de las poblaciones sujetas a diferente manejo, así como 

barreras espaciales parciales dadas por un limitado movimiento de polen en un área de 40 m. En cuanto al sistema de 

apareamiento, se encontró que Polaskia chichipe presenta un elevado entrecruzamiento y baja autopolinización. y al 

parecer los humanos han seleccionado individuos con autopolinización, ya que éstos son más abundantes en las 

poblaciones manipuladas (43 - 62%) con respecto a las silvestres (17 - 19%). Además se encontraron cambios 

fisiológicos en cuanto a la germinación de la especie, siendo ésta más rápida y con una tasa significativamente mayor 

(P = 0.02) en las poblaciones manipuladas, tanto cultivadas (77.2%) como bajo manejo silvícola (76.3%), que en las 

poblaciones silvestres (60.8%). Las barreras reproductivas parciales encontradas explican en parte el mantenimiento 

de la variación morfológica y fisiológica observada. La identidad de las poblaciones se ha mantenido por las barreras 

reproductivas parciales y por una continua selección artificial. La variación genética de Po/askia chichipe fue de /-Ir 

= 0.658, pero la diferenciación entre poblaciones fue baja (FST = 0.015). Al analizar la variación genética entre 

poblaciones bajo diferente manejo se encontró una mayor diversidad y menores índices de fijación en las poblaciones 

silvestres (/-lE = 0.631 ± 0.031; F1s = 0.07), la menor variación se presentó en las poblaciones silvícolas (HE = 0 .51 ± 

0 .05, F 1s = 0 .17) Y los valores intermedios en las poblaciones cultivadas (l-lE = 0.56 ± 0.03; F1s = 0.14), con una 

diferenciación genética baja, pero significativa entre poblaciones bajo diferente manejo (FST = 0.005 , P < 0.04). Un 

patrón de aislamiento por distancia (,.2 = 0.314, P < 0.001) con migración entre poblaciones vecinas con direrente 
. . 

tipo de manejo parece haber determinado poblaciones más homogéneas contrarrestando los efectos de la selección 

artificial. Lo anterior se corrobora en el estudio del flujo génico, en el cual se encontró que el 30% del flujo de polen 

es externo a la población de referencia, lo que contribuye a homogeneizar las poblaciones. Por otro lado, la estructura 

genética espacial responde al modelo de aislamiento por distclllcin no sólo n nivel poblncionnl. sino tnlllhién en el 

análisis de los individuos dentro de las poblaciones y dentro de la metapoblación. Las estimaciones directas a partir 

del análisis de paternidad e indirectas a partir del Inodelo de aislamiento por distancia del tamaño de vecindad son 

análogas (74 a 205 individuos), lo que sugiere que la estructura genética de Pu/askia chichipe representa un estado de 

equilibrio entre migración y deriva génica. El manejo tradicional de esta especie ha determinado cambios en la 

morrologr", lisiologfa y renología , pero el elevado fllljo génico cstcí contrarrestando ell'Ii:cto de la selección artilicial. 

por lo que el proceso de domesticación en P. chichipe se encuentra en un estado incipiente. 

Palabras clave: Recursos genéticos, biología integrativa, Polaskia chichipe, cacatáceas columnares, 

domesticación , marcadores genéticos, flujo génico 
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Abstract 

Evolutionary effects ofthe traditional management of Polaskia chichipe populations were studied in the 

Tehuacan Valley. Pollination biology, breeding system, phenology, genetic structure and gene flow among wild, 

silvicultural managed in situ and cultivated populations were studied and the information was analyzed along with 

ethnobotanic and morphological knowledge generated in previous studies. Studies on reproductive biology found 

partial reproductive barriers to pollen interchange among wild, sivicultural and cultivated populations. Partial 

temporal barriers produced by changes in the floral phenology ofthe populations 'under different management, as 

well as partial spatial barriers produced by a litnited poli en movement in an average area of 40 m, were documented . 

Breeding system of Polaskia chichipe had a high outcrossing and a low selfpollination. Apparently human s have 

favored individuals with selfpollination, since these are more abundant in manipulated populations (43 - 62%) than 

in wild populations (17 - 19%). Physiological changes were found in germination, which was raster with a significant 

(P = 0.02) high rate in manipulated populations (77 .2% and 76.3%, in cultivated and in silvicultural populations. 

respectívely), than in wild populations (60.8%). Partial reproductive barriers could explaín in parl Ihe Illorphological 

and physiological variation observed. The identity of the populations has been maintained by these partíal 

reproductive barriers and by a continual artificial selection. The genetic variation of Po/askia chichipe was Hr = 

0.658, but the differentiation ofpopulations was low (FST = 0.015). The analysis.ofthe genetic variation among 

populations under different management type shpwed a higher diversity and lower endogamy coefficient in wild 

populations (HE = 0.631 ± 0.031; F,s = 0.07) The 10west variation was observed in silvicultural populations UIc = 

0.51 ± 0.05, F,s = 0,17), and intermediate values were recorded in cultivated populations (HE = 0.56 ± 0.03 ; F,s = 

0.14), with a low, but significant differentiationamong populations under different management type (FST = 0.005, f' 

< 0.04). A pattern ofisolation by distance (r2 = 0.314, P < 0.001) with migration among neighbor populations with 

different management type seems to have determined more homogeneous populations balancing the effects ofthe 

artificial selection. This result was corroborated by the study on gene 110w, since al leasl 30 % 01' pollcn 1100v is 

immigrant to the reference population, contributing to the homogenization of the populations. Additionally, the 

genetic spatial structure responds to the iso1ation by distance model, not only at population level , also in the analysis 

of individuals within populations and within the metapopulation. Direct estimations trough paternity analysis and 

indirecl estimations trough the model of isolation by distance of neighborhood si7.e are similar (75 lo 105 

individuals), suggesting that this genetic structure is representative of an equilibrium state. Apparently, traditional 

management processes have promoted changes in morphology, phenology, and physiology, bul gene 110w is 

counleracting the effect of domestication lo some degree, and therefore, domestication 01' f'o/a.l'kia chichil'u is in an 

incipient stage. 

Key words: Genetic resources, integrative biology, Polaskia chichipe, columnar cactus, genetic markers, 

gene now, domestication 
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INTRODUCCION GENERAL 

Domesticación de cactáceas columnares en México 

La domesticación es un proceso evolutivo que antigUedad con la que éste se ha llevado a cabo (Hillman 

involucra cambios genéticos asociados a características y Davies 1990; Casas y Caballero 1996; Casas et al. 

morfológicas, fisiológicas y de comportamiento en '1997b; 1998; 1999c). 

poblaciones de plantas manipuladas por los seres Se han propuesto tres modelos para explicar la 

humanos, con respecto alas poblaciones silvestres de las evolución de plantas bajo domesticación . Cada unQ de 

cuales se originan (Helbaek 1959; Harris 1972; Ooebley ellos trata de explicar diferencias en cuanto a los tiempos 

1992; Harlan 1992). En este proceso, la selección de la domesticación, el tipo de especies en las que opera 

artificial interviene como fuerza evolutiva principal, y a las implicaciones biológicas y culturales del proceso. 

favoreciendo la supervivencia y repr,oducción de Estos modelos se basan en evidencias arqueológicas y 

f~notipos que presentan características ventajósas para biológicas. El modelo de seminicultura trata de explicar 

los seres humanos; esto es, individuos con mejores la domesticación a partir del cultivo de generaciones 

características para ser utilizadas como alimento, sucesivas de plantas propagadas por semillas (Harris 

medicina u otros usos (Zohary 1984; Harlan 1992). 1972; Hillman y Davies 1990; Harlan 1992). El modelo 

Aunque la domesticación está dirigida principalmente de vegecultura sugiere que la domesticación surgió a 

por la selección artificial, la selección natural puede partir de la selección y cultivo de rizomas, tubérculos, 

seguir influyendo en la evolución de las plantas bajo tallos subterráneos y otras estructuras vegetativas (Harris 

domesticación. 1972). En el caso de árboles con propagación vegetativa, 

La domesticación es un proceso relativamente este modelo propone que el proceso seleccionó a los 

reciente en la historia de la humanidad, pues en general individuos excepcionalmente buenos en cuanto a las 

se encuentra asociado a las prácticas agrlcolas, cuya caracterlsticas del fruto (Zohary y Spiegcl-Ro)' 1(75). 

ántigüedad se estima en no más de 12,000 años en Ambos modelos proponen que el cultivo es una 

Medio Oriente (Zohary y Hopf 1994) y en alrededor de condición necesaria para la domesticación . Sin embargo, 

10,000 afios en Mesoamérica (MacNeish 1992). En sus el modelo de silvicultura, propuesto más recientemente 

niveles más avanzados, las plantas alcanzan una I.olal (Casas et al. 1997a). sostiene qlle al~lInas planlas plleden 

dependencia del hombre para sobrevivir y reproducirse ser domesticadas iJl si/u a partir del manejo de 

(Hawkes 1983). Sin embargo, la domesticación es un poblaciones silvestres. mediante el cual se toleran . 

proceso continuo y aún en sus etapas más avanzadas la promueven)' protegen fenotipos favorables. mientras 

domesticación sigue operando, generando nuevas que los fenotipos no deseados pueden ser eliminados. 

variantes de acuerdo con las variaciolles alnhientales y Este l11odelo ha rl'sllltado útil para l'~plicar la 

culturales, espaciales y t~mporales a las que domesticación de plantas perennes de ciclo ' de vida 

continuamente las somete la cultura humana. A través de largo. Los autores de este modelo sugieren que esta 

estos procesos se pueden encontrar diferentes grados de forma de manipulación de plantas podría haber surgido 

domesticación que parecen relacionarse con distintos incluso antes que el cultivo en Mesoamérica y que el 

grados de intensidad con los que opera el proceso Q a la 
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manejo de las especies in situ facilitó su posterior 118 especies de cactáceas utilizadas por los pueblos 

manejo ex situ (Casas et al. 1994; 1997a). indígenas (Casas y Barbera 2002; Casas et al. en 

Los autores del modelo de silvicultura sostienen prensa). Entre las cactáceas columnares Casas y Barbera 

que éste puede explicar la domesticación de diversos (2002) repOltan 43 especies, de las cuales cerca de la 

árboles mesoamericanos, cactáceas columnarescon mitad son "gigantes" algunas de ellas de cerca de 15 m 

propagación vegetativa como Stenocereus stellatus de alto, con lento crecimiento vegetativo, floreciendo 

(Casas et al. 1998; 1999b), y posiblemente también de por primera vez hasta después de varias décadas de 

otras cactáceas colunmares. En parte, el presente estudio crecimiento, y no son cultivadas (Casas et al. , I 999a). 

esta encaminado a generar evidencia empírica para Pero otras 23 especies son relativamente más pequeñas, 

poner a prueba este modelo. Si la silvicultura ha sido miden de 2 a 8 m de alto, crecen más rápidamente que 

importante en el proceso de domesticación de cactáceas .las "gigantes" (la primera floración puede ocurrir 

en Mesoamérica, entonces deben haber habido diferentes después de 6 a 8 años después de la germinación de las 

tipos de interacciones o fonnas de manejo in situ, que semillas, o de 2 a 4 años después de haber sido 

determinaron cambios morfológicos, fisiológiCos, propagadas vegetativamente), la mayor parte de ellas se 

fenológicos y genéticos con respecto a las poblaciones . propaga vegetativamente y pueden ser cultivadas (Casas 

silvestres. Por otro lado, estas formas de manejo deben y Barbera, 2002). En esta misma revisión se destaca que 

tener un fuerte componente selectivo por parte del las cactáceas son usadas principalmente por sus frutos 

hombre, ya que al encontrarse in situ las .poblaciones comestibles. Los frutos de todas las cactáceas 

manejadas se encuentran en contacto con las poblaciones columnares son comestibles, pero pueden distinguirse: 

silvestres y pueden llevar a cabo intercambio genético 1) especies que producen frutos dulces y jugosos, que se 

haciendo dificil la fijación de los caracteres deseados consideran como "frutos de buena calidad" y son las 

por el hombre. especies más comúnmente recolectadas en condiciones 

Los estudios arqueológicos del Valle de silvestres o cosechadas bajo cultivo; 2) especies cuyos 

Tehuacán (MacNeish 1967) y de Guilá Naquitz, Oaxaca frutos se consideran como de "calidad regular" , y que 

(Flannery 1986) sugieren que desde la prehistoria, los son colectados sólo ocasionalmente debido a que son 

pueblos que habitaron el área han utilizado diversas demasiado altos para su obtención, o porque presentan 

especies de cactáceas y que éstas se encuentnm entre los espinas abundantes y largas. () pmc¡uc no son sahrosos 

elementos vegetales más importantes de la subsistencia (agrios o insípidos), y 3) especies cuyos frutos no 

humana, probablemente debido a su abundancia y contienen pulpa jugosa y se consumen sólo durante 

diversidad, y debido a que la mayor parte de ellas periodos de escasez de alimentos, y que son 

producen partes comestibles (Casas y Barbera 2002). considerados frutos de "mala calidad" (Casas y Barbera, 

Se han descrito alrededor dc 850 especies de 20(2) 

cactáceas dentro del territorio mexicano y cerca de 420 Además del consumo humano de los frutos , los 

especies para el área mesoamericana (Bravo-I-Iollis tallos y los frutos de todas las especies son utili zados 

1978). mientras que en una revisión reciente de los como forraje, particularmente para cabras, vacas y 

estudios etnobotánicos efectuados en la porción burros. Los pastores también suelen recolectar frutos o 

mexicana de Mesoamérica ' se documentan un total de sus cáscaras para dárselas directamente al ganado o para 



preparar ensilados. Con los frutos de algunas especies se 

prepara una bebida fermentada conocida como nochoctli 

o c%nche, a manera de pulque o vino. Las semillas de 

1llgUllllS especies se consumen separadas de la pulpa. Los 

botones florales de varias especies también son 

comestibles. Los tallos tiernos de algunas especies 

también son comestibles. Generalmente se quitan las 

espinas 'Y se hacen cortes longitudinales a la rama con el 

fin de eliminar la porción medular. La madera de varias 

especies de cactáceas columnares gigantes se utiliza 

comúnmente en la construcción de techos Y cercas de las 

casas campesinas tradicionales. Algunlls especies se 

utilizan como cercas vivas Y como bordos de contención 

en terrazas (Casas et al. 1997a; 1 999a; 2002). Los tallos 

secos de algunas especies se utilizan como leña para 

calentar Y preparar alimentos, Y los tallos de Po!askia 

chichipe, P. chende Y Stenocereus slellalus son además 

fuente de leña para la manufactura de cerámica 

tradicional. 

La recolección de productos útiles es una 

práctica común en las poblaciones silvestres de todas las 

especies. En general, la recolección de frutos ocurre de 

manera selectivll, la gente prefiere los frutos de las 

especies o de las variantes de una especie que tienen 

pulpa jugosa, mayor tamaño, en ocasiones los frutos más 

dulces, en otras los más ácidos, dependiendo del destino 

del producto. Para elllborar merme Indas se prefieren los 

3 

abundancia por medio de propagación vegetativll (Cnsns 

y Barbera, 2002). 

En el caso de f'o!askía spp. y ESCUlllria 

chiolilla la plantación de ramas, aunque no imposible, es 

rara pues la propagación vegetativa es menos exitosa 

que en los casos de Stenocereus. Más bien, la gente 

practica el transplante de individuos jóvenes (de entre 20 

y 30 cm) con el fin de optimizar el uso del espacio 

abierto para fines agrícolas (Arellano y Casas 2003; 

Carmona y Casas en prensa). Debido n que los 

individuos as! tolerados compiten por espacio con las 

plnntas cultivadas, la gente selecciona cuúles especies 

son las mejores para tolerarse, de acuerdo con su 

utilidad, así como cuáles individuos son los mejores para 

tolerarse, de acuerdo con la calidad de sus frutos . La 

gente generalmente prefiere dejar en pie a los individuos 

con frutos relativamente más grandes. con sabor más 

dulce, con cáscara delgada y con pocas espinas. 

Finalmente, se practica el cultivo en las huertas 

y solares. La gente selecciona los fenotipos deseables 

tanto en poblaciones silvestres como en individuos 

previamente cultivados, corta sus ramas y las planta en 

el sitio conveniente. Los individuos que se encucntr,1II en 

las huertas también pueden derivarse de plántulas 

toleradas por los campesinos, las cuales se establecieron 

en las huertas a partir de semillas dispersadas a través de 

excretas de nvcs, m\lrciélng\1s \1 hum,lIIos o a partir del 

agrios, para consumo directo, los frutos con cáscara · transplante de individuos jóvenes, los cuales aportan 

delgada o los de cáscara gruesa si se piensa nueva variación genética junto con las plántulas que se 

comercializarlos, ya que la cáscara gruesa es más establecen y se toleran. Debido n que la gente no 

resistente a la pudrición (Casas el al. 1997a). Sin reconoce a las diferentes variantes de frutos con base en 

emhargo, es posihle observar otro tipo de interncciones caracteristieas vegetativas. la decisil'lf1 de l'Iilllin<1r 11 

en algunas de las especies. Por ejemplo, las poblaciones dejar en pie a los individuos establecidos por esta vía se 

silvestres de algunas especies son sujetas a formas de toma hasta después de que los individuos producen 

silvicultura. Por medio de este manejo, los campesinos . frutos por primera vez (Casas y Barbera, 2002). 

dejan en pie algunos individuos . cuando talan la Aunque se han registrado 12 especies de 

vegetación, y en ocasiones también promueven su cactáceas columnares cultivadas (Casas y Barbaera. 
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2002), hasta el presente los únicos casos analizados bajo diferentes especies en distintas condiciones <Hnbientales 

la perspectiva de procesos de domesticación son y bajo distintas formas de manejo humano, con el fin de 

Stenocereus stellatus, S. queretaroensis, S. pruinosus, S. examinar en qué medida la variación morfológica puede 

fdeei, Eseontria chiotilla, Polaskia chichipe y P. ehende estar relacionada con factores ambientales, genéticos y 

(Pimienta-Barrios y Nobel 1994; Rebollar et al. 1997; en qué medida por la intervención humana (Casas et al. 

Casas et al. 1999b; 1999c; Luna 1999; Cruz y Casas 1999b; Cruz y Casas 2002; Arellano y Casas 2003 ; 

2002: Arellano y Casas 2003 ; Otero-Arnaiz et al. 2003; Carmona y Casas en prensa) . 

Tinoco et al. 2004; Carmona y Casas en prensa; Oaxaca- El color de la pulpa, el sabor, la cantidad de 

Villa et al. en prensa). Stenocereus es el género con más material comestible, el grosor y la cantidad de espinas de 

amplia distribución . Las especies de Stenocereus lo frutos, son las principales características usadas por la 

referidas se distribuyen en dos a seis de las provincias gente en la clasificación foJk de las variantes dentro de 

noristicas reconocidas por Rzedowski (1978), E. las especies , en la asignación de calidad a los productos. 

chiotilla es la única especie del género y se distribuye en y en la selección de los individuos que determina una 

tres provincias, mientras que las dos especies del género propagación diferencial de algunas variantes (Pimienta-

Polaskia son endémicas del Valle de Tehuacán- Barrios y Nobel 1994; Casas et al. 1997b; 1999a: Luna 

Cuicatlán (Dávila-Aranda et al. 2002). En general , estas 1999; Arellano y Casas 2003 ; Cannona y Casas en 

especies se encuentran en condiciones silvestres prensa). Este manejo, entonces, parece estar 

formando parte de bosques tropicales deciduos y involucrando selección artificial , que parece ser 

matorrales xerófitos, frecuentemente siendo particularmente intensa en los solares y huertos 

componentes dominantes de la vegetación y indígenas, en donde la manipulación de estas cactáceas 

detenninando asociaciones vegetales espe~íficas se lleva a cabo mediante una continua plantación y 

(Valiente-Banuet et al. 2000). Para todas las especies se reemplazo de individuos. Pero la selección artificial 

han registrado poblaciones con manejo silvicola y todas, también parccc ser signilicativa bajo manejo ill silll. t'n 

excepto E. ehiotilla y P. chende, son cultivadas (Casas et el que la selección se dirige principalmente a aumentar 

al. 1999a). las frecuencias de los fenotipos más favorables 

Las siete especies mencionadas presentan una existentes en las poblaciones silvestres (Casas et al. 

considerable variación morfológica, especialmente en las 1999b). 

características de sus frutos, la que en parte es Los estudios comparativos de la biología 

determinada genéticamente y en parte por el ambiente en reproductiva en poblaciones silvestres. manejadas il1 silu 

que se encuentran. Aparentemente, esta variación y cultivadas han permitido analizar si ha sido modilicada 

morfológica es el resultado de la selección artificial en por la domesticación. Además, se ha analizado si tales 

adición a la innuencia de la selccción natural y otras modilicacioncs determinan bmreras al !llljo de genl'S 

fuerzas evolutivas. Esclarecer tales componentes y entre las poblaciones para entender así los mecanismos 

origcn de la variación constituye un aspecto central de biológicos quc permiten el mantenimiento de las 

las investigaciones del proceso de domesticación . Los divergencias morfológicas encontradas. Los estudios de 

estudios morfométricos efectuados han buscado ·analizar biología reproductiva muestran que en S. stellatus y S. 

los patrones de variabilidad morfológica de las pruinosus la antésis es nocturna y los polinizadores son 



murciélagos (Leptonycteris cllrasoe y L. nivalis, 

principalmente, de acuerdo con Casas el al., 1999c). La 

polinización por murciélagos sugiere que existe un 

marcado movimiento de polen entre poblaciones, ya que 

estos animales son capaces de volar entre 30 y 100 km 

en una noche para alimentarse de néctar y frutos de 

cactus columnares. El aislamiento por distancia, dentro 

de .cada región, entre poblaciones silvestres, manejadas 

in silll y cultivadas es entonces improbable, ya que las 

distancias entre las poblaciones estudiadas es del orden 

de no más de 10 km. Adicionalmente, los estudios 

fenológicos han encontrado que la flornción en todas las' 

poblaciones tiene un traslape de al menos 75 días, 

indicando que las barreras temporales también son 

improbables. 

En el caso de Escontria chiotilla y Polaskia 

spp., la antesis es diurna y los polinizadores son 

principalmente las abejas Xylocopa mexicanorllm y Apis 

mellifera, así como los colibríes Amazilia violiceps, 

Cinanlhus sordidus y C. latirostris (Cruz y Casas 2002; 

Otero-Arnaiz et al. 2003; Oaxaca-Villa et al. en prensa). 
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observaciones sugieren que existen barreras temporales 

parciales al flujo de polen en esta especie. 

Otro factor que pudiera determinar aislamiento 

reproductivo entre poblaciones con diferente manejo 

sería una capacidad diferencial de germinación y 

sobrevivencia de plántulas derivadas de individuos 

cultivados bajo condiciones silvestres. Hasta el momento 

se ha estudiado ' el comportamiento germinativo de S. 

stellatus y P. chichipe (Rojas-Aréchiga et al. 200 1; 

Otero-Arnaiz et al. 2003). En ambos casos se ha 

documentado que las semillas derivadas de individuos 

de poblaciones manipuladas por el hombre germinan en 

mayor porcentaje y con mayor rapidez. Estos resultados 

indican que la domesticación ha determinado 

consecuencias en el comportamiento germinativo de las 

'semillas, pero no permiten concluir acerca del papel de 

tales diferencias en el establecimiento de ' barreras 

reproductivas. Hace falta aún efectuar experimentos 

sobre el éxito en el establecimiento de plántulas de 

origen cultivado en condiciones silvestres y viceversa. 

La información etnobotánica indica que los 

En estos casos, al igual que en los anteriores, las pueblos mesoamencanos usan y manejan un 

distancias entre poblaciones se encuentran dentr'o de los considerable número de especies de cactúceas. Tamhién 

radios en que pueden moverse los polinizadores; sin indica que la gente toma decisiones sobre cómo 

embargo, es más frecuente que su ' forrajeo se lleve a manipular a estas plantas de acuerdo con la calidad de 

cabo entre flores del mismo individuo o de individuos sus productos y de acuerdo con el papel que juegan en la 

cercanos (observación personal). En E. chiatilla y P. subsistencia. De este modo. las especies y variantes 

chende hay traslapes en los periodos de floración, por lo cultivadas o manejadas ill si(1/ son generalmente aquellas 

que el aislamiento temporal es improbable. Sin embargo, con las características más útiles de sus frutos . Sin 

en el caso de Po/a.l'kia chichipc, C0l110 se verá en el embargo. el cultivo es particulannente intensivo en 

capítulo 1 de esta tesis, existe un desplazamiento aquellas áreas en donde la comercialización de frutos o 

tcmporal cn los picos de floración entre pohlncioncs con Sil consllmo por las IInidades tilllliliares hacc nl'Cl'S;1I'ill 

diferente manejo. Las poblaciones silvestres tienen su producir más y mejores frutos (Casas et al. 1997b). La 

pico dc flornción en febrero, Ins mnncjndns in .1';(/1 en disponibilidad de recursos tamhién parece ser erllcial: 

marzo y las cultivadas en abril. Además, cuando se por ejemplo, Casas el al. (1997b) encontraron que S. 

presenta el pico de floración en las cultivadas, la stellatus se cultiva intensamente en lugares en donde las 

floración ha terminado en las silvestres. Estas poblaciones silvestres son escasas, pero no en donde son 



abundantes. La viabilidad y facilidad de manipulación 

también parece ser significativa. Aunque especies 

"gigantes" como Neobuxbaumia tetezo, N. mezcalaensis, 

Mitrocerells fulviceps y Pachycereus weberi, entre otras, 

producen frutos de muy buena calidad, no se 'cultivan 

. debido a que su lento crecimiento hace poco atractivo 

invertir esfuerzos de plantar semillas y cuidar plántulas y 

plantas juveniles sin obtener una retribución por 

décadas. El lento crecimiento puede no ser relevante 

para tomar decisiones en cuanto al manejo de 

poblaciones silvestres de estas especies in situ, pues bajo 

esta forma de manejo la gente simplemente tolera la 

presencia de algunas plantas durante los aclareos de 

vegetación. Sin embargo, el efecto de la selección 

artificial favoreciendo fenotipos particulares de estas 

especies in situ podría ser imperceptible dadas las 

dificultades que tiene la . gente para aumentar la 

frecuencia de los fenotipos deseables por propagación 

intencional directa. Además, cuando se siembran 

semillas que derivan de fenotipos deseables, la varianza 

genética aditiva de los rasgos deseables hace incierto 

que los fenotipos seleccionados sean aquellos que se 

expresen en la progenie. En contraste, la fijación de 

caracteres deseables es relativamente fácil en especies 

con propagación vegetativa tales como S. stellatus, S. 

pruil10slIS o S. qlleretaroensis. 

La selección artificial se lleva a cabo 

aparentemente identificando primeramente los 

individuos deseables y posteriormente aumentando su 

disponibilidad mediante propagación vegetativa, pero 

también a través de dejar en pie y proteger las formas 

deseahles. Esta información sugiere qlle la selecciún 

artificial es un proceso actual o potencial que puede 

aplicarse a plantas de fácil manejo tales como 

Stenocereus grisells, S. stellatlls, S. pruinoslls, S. 

qllere/arvellSis y S. fhcii como se ha documentado por 

Pimienta-Barrios y Nobel (1994), Casas et al. (1997b) y 
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Rebollar et al. (1997). Pero la selección arti ficial parece 

ser significativa en especies que son intensamente 

manejadas in situ y que presentan una importante 

variación morfológica en caracteres que son blanco de la 

selección artificial, tales como Escontria chiotilla, 

Polaskia chichipe y P. chende (Cruz y Casas 2002 ; 

Arellano y Casas 2003; Carmona y Casas en prensa) . 

Este podría ser también el caso de Myrtillocactus 

geometrizans, M. schenki, Pachycereus ho/lianus y P. 

1//arginallls (Casas et al. 1999a). Los estudios de caso 

desarrollados hasta ahora proporcionan modelos de 

selección artificial in silll y ex silll que ayudan a analizar 

los patrones de domesticación de estos grupos de 

especies y quizás de otras plantas mesoamericanas. Sin 

embargo, es importante establecer que la selección 

artificial a favor de una mayor abundancia de fenotipos 

con mejores frutos y mayor productividad ha tenido un 

efecto sobre el sistema de apareamiento, promoviendo la 

abundancia de individuos auto-compatibles (más 

productivos), así como sobre los niveles y estructura de 

la variación genética de la especie. Esta información 

resulta crucial para entender cómo se mantiene la 

divcrgcnci<1 morfólógica y qué ractores estún teniendo 

una mayor influencia en el proceso de domesticación de 

cada especie en particular y establecer las 

generalizaciones posibles. 

El presente es el primer trabajo en el que se 

analiza en una especie perenne cómo se ha mantenido 1<1 

variación morfológica asociada a la domesticación. las 

barreras reproductivas. los niveles de divergenei<1 

genética e importancia del flujo génico entre poblaciones 

simp;ítricas hajo dili.'renll's niveles dc ll1 'lIll'.Ío . I .a 

información que se deriva del estudio aspira a aportar 

empírica que pruebe el modelo de nl<lnejo silvícoln para 

explicar la evolución bajo domesticación . 

Polaskia chichipe es una cactácea columnar 

endémica del centro de México, específicamente del 



Valle de Tehuacán. Crece de manera silvestre como 

parte del matorral xerófilo denominado "chichipera" 

(Valiente-Banuet et al. 2000), el cual se encuentra 

fuertemente asociado a suelos derivados de rocas 

volcánicas entre los 1600 y 2300 m snm. Algunas 

poblaciones silvestres se encuentran bajo manejo in si/u 

y se cultivan principalmente en huertas y solares 

tradicionales (Casas et al. 1999a). 

Es conocida popularmente como "chichipe" o 

"chichibe", al fruto se le llama "chichituna" o 

"chichitun". Según la . clasificación chocho popo loca, 

esta especie se conoce por el nombre de "túchi-cásha" , y 

según la clasificación náhuatl como "tepequio nochtli" 

(Casas et al. I 999a). Según la clasificación mixteca: la 

especie se denomina como "tnu dichi tun" o "too dichi 

tu" . Es una de las cactáceas columnares de la región con 

mayor importancia económica. El fruto es la parte de la 

planta más valorada; éste se consume fresco o seco y es 

usado para la elaboración de mermeladas, las cuales son 

comercializadas. Las cáscaras del fruto y ramas son 

utilizadas como forraje. Las ramas son utilizadas 

también como combustible, particularmente en hornos 

para la producción de cerámica (Casas et al. 1999a). 

Po/askia chichipe es una de las cactáceas 

columnares de la región en las que se han identificado 

los tres niveles de interacción mencionados 
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con una mayor cantidad de pulpa y semillas en relación 

con los individuos de poblaciones silvestres. Sin 

embargo, permanece aún la incertidumbre ue cuál es el 

efecto del ambiente en estos patrones de variación. La 

información sobre el sistema de apareamiento y la 

estructura genética de las poblaciones de esta especie, 

además de ser de interés para entender cómo ha sido el 

proceso de domesticación , es también de importancia 

práctica en el diseño de programas de aprovechamiento, 

manejo y conservación. El sistema de apareamiento es 

uno de los determinantes principales de cómo la 

diversidad genética se distribuye entre los individuos y 

poblaciones dentro de la especie. Cómo es In naturalezn 

de este sistema, en consecuencia, es información que 

debe tomarse en cuenta en ia colección de germoplaSnl<l 

en programas de conservación ex silu (Young y Brown 

1998) y, junto con información sobre los niveles de 

variación genética, permite decidir qué poblaciones 

deben ser prioritarias para la conservación i/1 s;l/I 

(Frankel et al. 1995). 

En el contexto de la información disponible, las 

hipótesis que guiaron la presente investigación fueron 

las siguientes: 

1) En nlllnerosas especies domesticadas, los 

humanos han modificado el sistema reproductivo de las 

especies manipuladas en comparación con sus p<lrientes 

<Interiormente: 1) recolección en pohlnciones silvestres, silvestres. Genemlmente se han favorecido sistemas 

2) poblaciones con manejo silvícoln y 3) poblaciones 

cultivadas (Casas y Barbera 2002). Carmona y Casas (en 

prensa) reportan diferenciación morfológica entre los 

individuos de poblaciones silvestres, manejadas in si/u y 

cultivn<Jas. Estas uiferenci<ls rellejan que In selección 

artificial parece haber tenido una influencia significativa 

sobre la estructura fenotípica de las poblaciones y que 

tal selección actúa tanto en poblaciones con manejo 

auto-compatibles sobre sistemas auto-incompatibles . 

Ello les ha permitido asegurar su producción por vía 

femenina , asegurando la prouucción de fi'utos 

independientemente de la presencia de polinizadores. 

Estc camhio ha ravorecido el aisl rllllicnto rl'produrt ivo 

entre plantas domesticadas y sus parientes silvestres . Por 

ello, la primer hipótesis fu e que la selección artificial ha 

favorecido individuos auto-compatibles en las 

silvícola como en poblaciones cultivadas. Tal selección poblaciones manejadas de Po/askia chich;pe, con 

favorece individuos más vigorosos, con frutos mayores, respecto a sus poblaciones silvestres. 
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2) Al parecer no existen barreras espaciales poblaciones, es de esperarse que en las poblaciones 

para la dispersión de polen entre las poblaciones manipuladas por el hombre se encuentre una reducción 

silvestres y manipuladas, debido a que las poblaciones significativa de los niveles de variabilidad genética en 

no son discretas y se encuentran parches de individuos relación con las poblaciones silvestres. No obstante, en 

de P. chichipe entre ellas, los cuales pueden servir de las poblaciones cultivadas es factible esperar mayor 

puentes para el intercambio de polen. Sin embargo, la di~ersidad genética que en las manejadas in situ, debido 

selección sobre fenotipos con un periodo de a que en estas poblaciones la gente puede introducir 

fructificación más amplio puede alterar de manera nuevas variantes tanto locales como de otros poblados, 

indirecta la fenología floral creando barreras temporales reemplazando los materiales cultivados previamente 

para la reproducción . Además, es posible que existan (Casas et aI.1999b). 

también sistemas de incompatibilidad genética entre los 4) Las poblaciones bajo manejo y silvestres de 

individuos de las diferentes poblaciones, como los P. chichipe se encuentran de manera simpátrica y las 

encontrados de manera preliminar en Stenocereus cactáceas en general presentan un elevado 

stellatus (Casas et al. 1999c), obstaculizando el flujo de entrecruzamiento por lo que el flujo génico puede ser 

polen entre ellas. Es posible también que este sistema de suficiente para evitar un aislamiento genético entre estas 

incompatibilidad esté en proceso y que la descendencia poblaciones y contrarrestar los efectos de la selección en 

de cruzas entre variantes bajo diferente manejo tenga esta especie bajo domesticación . 

una adecuación menor que la de cruzas de individuos de Objetivos 

poblaciones con el mismo tipo de manejo. Si es asl, Con el fin de probar las hipótesis anteriores, los 

posiblemente se observará flujo génico entre las objetivos particulares del presente estudio fueron : 

poblaciones con el mismo tipo de manejo y éste podrá 1) Estimar los niveles de auto-compatibilidad 

ser menor o inexistente entre las poblaciones cultivadas en cada una de las poblaciones y determinar un 

y silvestres. t\dicionalmente, se espera encontrar una componente de la mlccum:ión (gerlllinHl:ión) de la 

mayor compatibilidad y/o adecuación en las cruzas progenie resultante de auto-polinización y polinización 

realizadas entre individuos del mismo tipo de población cruzada. 

qlle entre individuos de poblaciones con diferentes 

niveles de manejo. 

2) t\nalizar si la selección artificial ha 

modificado los pa,trones reproductivos de P. chichi¡lC, 

J) La selección artificial, cambios en la causando barreras al intercambio de polcn entre 

fenología y en la frecuencia de individuos auto- poblaciones silvestres, con manejo silvícola y cultivadas. 

compatibles, podrian prolllover estructura genética. J) Evaluar y comparar los patrones de variación 

Considerando que: (i) las poblaciones manejadas y y estructura genética de poblaciones silvestres, con 

cultivadas se derivan de poblaciones silvestres, (ii) que mancjo silvlcola y cultivadas de Po/asJ¡¡a chichi/'( ', con 

la selección artificial implica esencialmente la el fin de examinar si el manejo humano ha influenciado 

eliminación de individuos no deseables y el cambios en la estructura genética de estas poblnciones. 

favorecimiento de los deseables que se encontraban en 4) Estimar el flujo génico intra e 

las poblaciones silvestres originales, y (iii) que la auto- interpoblacional y determinar si existe algún tipo de 

compatibilidad se encuentra presente en estas aislamiento reproductivo espacial entre las poblaciones. 



En el Capitulo 1 se analiza la biología 

reproductiva de la polinización de P. chichipe, los 

visitantes florales más importantes y si el proceso de 

domesticación ha modificado los patrones reproductivos 

en esta especie, causado barreras en el intercambio de 

polen entre poblaciones silvestres, con manejo silvlcola 

y cultivadas. En el Capitulo II se analiza si el manejo 

humano ha modificado los niveles y distribución de la · 

variación genética en poblaciones silvestres, silvlcolas y 

cultivadas de P. chichipe y que relación existe entre la 

variación genética y la distancia espacial. En el tercer 

capitulo se analizan las consecuencias del flujo génico 

en el proceso evolutivo de domesticación por medio de 

estimaciones directas e indirectas del flujo génico entre 

poblaciones bajo diferente manejo de P. chichipe. 

Finalmente la discusión general de la tesis integra la 

información generada en este y otros estudios para 

analizar el patrón general de domesticación de P. 

chichipe. 
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EVOLUTION OF POLASKlA CH/CHIPE (CACT ACEAE) UNDER 

DOMESTICA TION IN THE TEHUACÁN V ALLEY, CENTRAL 

MEXICO: REPRODUCTIVE BIOLOGyl 

AORIANA OTERO-ARNAIZ, ALEJANDRO CASAS,2 CARMEN BARTOLO, 

EOGAR PÉREZ-NEGRÓN, ANO ALFONSO VALlENTE-BANUET 

Instituto de Ecología, Universidad Nacional Autónoma de México (Morelia), Apartado Postal 27-3 (Xangari), Mordia, 
Michoacón 58089, Mexico 

Po/askia chichipe, a columnar cactus, is cultivated for its edible fruits in central MexieO. This study analyzed IVhether artilicial 
selection has modified its reproduction pallems and caused barriers to polle.n exchange bel\Veen wild , managed in sitll , ami cultivated 
populations. Anthesi, was diurnal (-- 16 h in winter, -- 10 h in 'I'ring) as ",ell os I'artly noclmnal ( .. 12 h in ",inler. ' .. J h in sl'ring). 

and Oowers were pollinatcd by hees, hummingbirds, and hawk 1Il0ths. Manual ero"-I'ollination wa, - . J7·- 41)" .. ~ ellccti,"" in :011 1"'1'"
lations. Self-pollination was - 12% suceessful in the wild, but twiee as suecessful " - 22·-27%) in ",anaged and cilltivated I'lIl'ulalion5. 
Diumal pollination was -35-55% effeetive in winter and 100% in spring. Nocturnal pollination was suceessful only in winter (15%) . 

Crosses among individuals IVere more effeetive within populations than among populations, including populations under a similar 
managemeut regimen. The least successful crosses \Vere between wild and cultivated populalion5. Flowers \Vere prodllced in 311 
populations from .Ianuary to Mareh , but nowering peaks differed by I mo among wild, ",anaged, and eulti valcd pOlmlations a",1 hy 
2 mo bet",een wild and cultivated populations. The latter interrupted pollen exehangc in May. Secds from managed and cullí"ated 
populations gcrnlÍnatcd faster than those from wild individuals. Domestieation has seemingly f. vored self-compatible P. "hichipe plant~ 
with higher fruit yield, a longer period of fruit produetion, and fas ter seed gennination, attributes that ha ve resulted in pMtial repro
ductive barriers between ",ild .nd manipulated populations. 

Key words: Cactaceae; c.olumnar eaeti; domestication; Mexi~o; Po/askia chichipe; reproductive biology: TehuaC<Ín-Cuicat)¡in Valley. 

Columnar cacti are among the main plants useu by humans 
since they first occupied central Mexico 's Tehuacán Valley 
nearly 10000 yr ago (MacNeish, 1967). Currently, 20 species 
of these plants are sources of food in the region. People gather 
products of columnar cacti from wil'u populations, but seven 
spccics are also cultivated in home ganlens. In addition, people 
manage wild populations in situ by enhancing the numbers of 
favorable plants when they clear nalural vegetation. For some 
columnar cactus species, both cultivation and management in 
si tu may involve domestication (Casas, Caballero, and Valien
te-Banuet, 1999), which is an evolutionary process, guided by 
humans, through 'which herilable morphological or physiolog
ical variation of plant populations is molded by artificial se
Iection (see Darwin, 1868; Harlan , 1992). Cacti ft1lits are the 
main parts used, ami characterislics such as size, pulp color 
mid f]avor, peel thickness, and thorniness are considered when 
people select individual plants to manage in situ and cultivate. 
Artificial selection is intense in home gardens, where plants 
are contintlally replaced hy others with hetler atlribules, bul it 
is also practicell in managed in situ populations, where desir-
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able phenotypes are maintained and propagated during the per
turbation of natural vegetal ion areas (Casas et aL. 1997, 1999a ; 
Casas, Caballero, and Valiente-Banuet , 1999). 

Previous studies analyzed reproductive biology of columnar 
cacti in the context of their domeslication in the Tehuadn 
Vallcy (Casas et aL. 1999[,; Cruz ami Casas, :wo:n In Ihose 
cases, the authors concluded that artificial selection hall nol 
modified the species' reproductive biology and that the OCCllr

rence of both spatial and temporal barriers to pollen exchallge 
among wild ami manipulated populations was unlikely. Our 
study analyzed the case of Polaskia chichipe (Glosselin) Back
eberg, endemic to the Tehuadn Vallcy, This cactus is mark
edly restricted lo volcanic soils atelevatiolls of 1600 2300 111 , 

where it is a dominant element of the tl1l'rn-scruh fixesl type 
eallcd "chichipem" (Valicnll'-lIamtl'l cl aL. ~OOO) . S"nll' nI' 
the wild populations are under in si tu managelllenl, ami Ihe 
species is also cultivaled in home gardens (Casas, Caballero, 
311(1 Valiente-Banuet. 1999). Humans prllpagate c!lit:hipe by 
planling bnlnches. Inlnspl:lIlting young pl :ml s, 01' so\\'in¡! secds 
from the desirablc phcnuiypes (A. Carmlltla and A. Casas. 
unpublished data) . More commonly, though , pcoplc lolcrale 
seedlings and young plants of chichipe (derived from seeds in 
binl or human f'cces) in tn:maged in silu populations and h(lmC 
gardens . They let the most vigorous young planls gro\\' ami 
Ihen decide lo leave or remove plants at reproduclive age (2': 10 
yr old) according to the presence of favorable or un favorable 
characleristics. Polaskia chichiflC is one of the colulllnar cacli 
with relatively high economic value in lhe region. li s fruil s 
are sold fresh or dry for human consul11ption , The species 
appears to be undergoing domestication Ihrough arlific ial se
lection, and this process has seemingly resulted in morpholog
ical difTerentiatioll betweell wild and manipulated populations. 
Fruits and seeds from cultivated and managed in situ individ-
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lIals are larger than those rram unmanaged wild populations 
tAo Carmona and A. Casas. unpublished data). 

Thc purpusc or uur sludy was lO examinc whclher human 
l11anagemenl has modified thc reproduclivc biulogy or 1'. chi
('hipe in mllnaged in situ and cultivated populalions as corn
pared wilh wild populatibns. Bravo-Hollis (1978) described 
flowcrs 01' P. chichipe as diumal. bul no romlal studies ' on 
rcprodllctivc biology have bcen conducted. Thcrcfore. our firsl 
aim was 10 test if anlhesis is diurnal and which animuls are 
Ihc probable pollinalors. Studies on breeding syslems in co
lunlllur caclí 01' Ihc Tchuaclín Valley hu ve gencrally found lhul 
sclf:pollination fails to produce fruits (Casas ct al .. 1 999b; 
Valicnte-13anuet et al.. 1996. 1997a. b). The!'efo!'c. ir thc re
produetive pallcrn 01' P. chichipe is eonsistent with lhose 01' 
other columnar eacti. ils breeding systelll lVould he sc1f:inéolll
patible. In sOllle cultivated plunt speeies. however. artificial 
scleclion has lIIodified breeding systellls. filvoring 5elr-eolll
patible lIlutants because the]' give satisractory yields e"en in 
absence or pollinators (Proeto!'. Yeo. and Lack. 191)6). There
fore. we considered an alternative hypothesis: artificial selec
¡ion has fa\'orcd nllmbcrs or sc1f-colllpatiblc plants. 

Bccausc domcstication or P. ('hichipe has rcsultcd in mor
phological divcrgencc in fruit ami secd size between wild lind 
llIanipulatcd poplllatiolls. it is possiblc that lllechani!';llls or re
productil'c isolation among these populations have helped to 
Illaintain such divcrgence. Spatial barriers would be pos~ible 
ir wild amI manipulated populations were separated by dís
tances grealer than those that pollinators usually travel. Tem
poral ban'icrs would operate if the t10wering seasons 01' wild 
ami manipulated populations oecl11'red at differelll limes. Re
productive barriers could be present if pollinatíon were more 
eflective within than alllong populations 01' l1mong poplllations 
lindel' the Sl1me ml1nagemelll regimen than l1mong populations 
under a Jifferelll rcgimen. 

In general. secds from cultivatcd plants eornrnonly genni
natc f~lSler lhan those I'l'Om wild plants. owing to the lauer's 
durmanc)' ami hanl seeds (Hawkcs. I !)!O: 1::\'ans. I !)<)(í). In a 
studv 01' SICII(}(,C/'f/l,\' ,\'Icllalll.\· (l'fcifTcl') Riccobono. Rojas
Ar¿~higa. Casas. and V;'lzquez-Yalles (2()I)I) foulld that ;Irti
licial sc1cctioll ral'ored sl'cdling vigor ami rapid secd gcrmi
nation in clIlti\'atcd \'ariants. Ikcallsc lhc Illanagement 01' /'. 
ellichi/J. , invol\'l'S sckctiH' recruitment 01' sccdlings in homc 
ganlens a11(Imanaged in silll populations and beeausc artilicial 
selection has dctermined more ahundant phcnotypcs with larg
er sceds in thcse puplllations (;\. Cannona a11(1 /\. Casas. un
publishcd data). \Ve hypothesized that seed germination could 
be intlucnccd by the sdective sparíng of vigorous amI dynalllie 
cmergent seedlings, :111(1 . thel'efore. cullivated amI rnanaged in 
situ planl5 w<luld have seeds that ge!'lllinated HI<,1l'1' than Ihose' 
liolll ",ild pbnts. 

MATERIALS AND METIIODS 

Slll(~r I"CII "IIIL' study \\'a~ t:OTHJu<:letl in nim: llC..Jpllhllio l1'" of 1', c/úch il't ' 
in 1 lit, \ 'ill:lgl' :\ uf San Lui:-- At .. ,lotitl;'lI1. CallcpcL ami 1.0:-' Rc.:yc.;; 1\·1cl/onll;J. 

1'lId,la. In ,h\,." fJí\lsphere Rt..'~t.~rvt.· 'lc hu:h.:[1n-Cuir:ttlún. ;\'I\.'.'\k(l CI-'ig , 1'" ..-\n

Ill1al I1h.' i.H1 II.'mpl.'ratuh,' :lI1d aTIIHlal nlinfaff in litio' rq~!í(lll arl.." ~ I "(' and 41)0 

1111ll. r~ sp~ctht.:'I~, IDavib el al.. Ji)t)J). \\-'ild. mall~gcd in sítu. alld fultivi1tl'd 

pnpulaliolls hom Ih ... Ihr\..~l· vilbgl'S \\l'r(' inrhl(kd in Ihe ~lIlaly:,i~, \\,,'gclillion 

il1 "ild I"'pulali,,"s is "chkhiper,," roresl t\'alieme-llal1uel el al.. ~(I00i . lhe 
ele\:llitlll ran!!l' tlf \\·ild l~opulati(Hls s1ucJicd W;IS Il)'::;5- 216(, IH , 'rht.:' managcd 

in siltl pf1pulatíolls occurrcd in "~hic:hip~m" rncas thal \\'cn: open rnl' l'ulti

,ali,," ,,1' maile. all(l ill(li, idll:IIs ,,1' l' ('hiel,;/,,' had ocel1 spared · tdcvali'll1 
rangc: I XM) ~ 2 r I ~ '¡¡} , '1 he I,:uhivuted pupul¡¡tilll1S \Ven: n11llJlosed 01" individ-

-'-'.,-+--1'.' 

'T-----1!----i '1' In' 

rig." l. Sttldy afca: the h .. 'hllal':in-Cukatl;lll V:llk~· , I'0plllatit'llb \·,f /'"/,,.\ 
~ia cll¡c!ri/)(' ,,"ere studkd in the 1I111I1iril'<llil~ t'f Calh..'pl'C. Ptll'bla. \k xin1 : 
\V = \"ild p(lflula1ittlls, \t - T11all:l~\'~d ill si!lI ptlpUla1i\Hb. ( ' c.:lllli\a1nl 
populafions, 

uals in home gardens orthe ,.iI1agt:s studkd tc!c\ati,'n rallgt:: IXRI - 19,'\ 7 m) , 

Pa1ches uf veg.eta1iou wi1h ",ild al1<l managc:d indi,'idllal:-; l,r 1'. ('hit'hi/J(' e,\
iSlcd bCI\\'cell Ihe po!,,,I,,li,,", "Iudil'll. 

¡;'/()rlll hiaItJ1{y- Lvel1ts \)(curring during. anthesis \\-crc reulI'lkd in thrn' 

I'0l'ul:niol\!o\ «(lne nf cach type nI' lllanagl'!lll'ntl. ()bsl~n ';l1iull", were l'\)fuhu.:k'd 

C\'l'ry hout" un s:ll1lplcs 01' .'\0 fhl\\'crs frlllll (; - 10 indi\' idual s per pt'IHlliltit." 

during \\'¡l1ter (17 22 .!¡II1tHlr)') am..! in s.ílll1ples uf 2() 11\1" ers '¡ ll1 11 Ihe.: s al!!!.: 

rndividlla1s durillg spring ,t ~(l - 21.) ivtan·h ·~. rhe til11l..'S 01" Ihe follu\\ ·ing l'\ l'nl:-; 

Wt'n,.' rcc.:onlcd: opclling ami dosing 01' I1(I\vl·rs. dmngl's in :lnt1rol'ri~1 ilnd 

!.!yl1ocl~ia . pollt' n I¡heralton. and turgldlly llr stigl1li.1. l'roJuctilln uf ncl"l:tr W tlS 

l11easurcd with ~-IJ.L micropipl'th:S n -er y ~ h 111 s:lI11pk\; \If Ihrl.'\.· I\(\\\"\.' rs pcr 
recorded hour (24 rfl~ \ iOllsly hag.gcd l1 i,"'crs pcr 1l4.'I'HllatilHl). 

/''/OK't', 1'bdlor.'i AII inSl'l,,'t s that \· i ~ itl'i.1 iI sil1l1J11c 01" 211 Ih"'·(.'I"S in caeh l,j" 

Hu,' thrl't' popnlaliolls pI' 11 d,¡ .. hipt ' 111\.'nli(lOl..'d apo\'t,.' \n're c:lpttlrl'd with 
t'nl0l11ol11gical 1H.:·ls :tIlU tC.Jrl'("ps. :tIlU the tim .... ('1' l'il\:h \ -¡sil \\ -as r .... ":on.kd. 

('aptun .. ~d inScl'ts wcrc presl'1"\l'd in 70'1,;1 Clh:II1I~1 Itn !:tll'!' idclllilicatioll. Hirds 

Ihal \'isilcd t10wers werl' phntugrnphcd illId rapllll ..... ·d with ,hrt'l' mi ... 1 111..'1:-. per 

population, Frc-qul'l1<':y 01' visits 01' the dil1\:l'l' nl animal spc<.:ics lO IItHH'rs \ 11' 

11 ,.,,¡dlljlf' \\':1" rl'ctlrdl'd in thl' \\'ild p\'p,II:lIIOII l,f S:III I lIi", ;\tnlt,lill :in in 

~:HJ1pks "f ::!fJ fhlWl'IS ti'ttll1l'ighl iIHli\iduals in \\·illfl·!" (~ .' ~,I .I:ll1lt:1ryJ illHI 

~I)ring (2 l ),,-:,n \ ·lan.:h). I he t1owl·r..; \\ en' l,,'ol1timlillly ubsl'l"\cd 1hn1ugholll 

;mlhl's.is. Obs.crvalilH1s \\er\.' c.:lassilil'd ¡nlo 1·11 inkn ;d .... ;111<1 Ihe.: ;1\ \,'Ta~L' S nI" 

"¡ si", rt:r 11(1\\"\.'1' "l' !" "'p(:~il'~ \\'I.'r\,; l'alnll"Ied IRT ¡!IIl'n al. 

IJrl'I'Ji".': ,\' '',\/(!III- ' ·ídd c'l'l'ri1Hl"llh \\1.'1"1..' rondtll'tl'd in ... i, popublit11l'" 
(twn f~f cach t1Ian;lgem~nt 1)"1-'e). ;lC\:tI!"dillg. ' IO ml't1wds dl' \"e hlJ'H.·d h~ V;lIicntl''' 

lb 1111('1 el al. l !iN()). "llr l'¡¡ch (11' 111(.: 1'0110\\ in!:! In: atmcI1I S. Ihl\v\,.'r t1lllb nI' al 

kast 1I intli\ itlll;lls Pl'l popubti\lll \\ I.'!l' Cll\"\"ll.'d "ith ":\\"lusi"1I "; I ~' jll";l 
hc liJrc ilnthl'sis, 

1. NOIHlltmi/w/alec/ .\d¡:/lOlIil1otiflll - r1t.l\\·c:r hllds ,"ere len (ll"l'l"l'tI \\ ¡th 

l' ,\rlusioll h:rgs fmm allthl'si~ to the ripclling Uf ;thoniOIl nI' fi·uit .... . lhe 1I11ll1hl'l' 

(lf ilU..li\' i",hwls ami I1l1\\l' 1:-. s;I11t(lkd pl" pllPlll:tlitll1 I~-pt..' \\ I.'n: .; I ami . ~ .'h (rolll 

wild , ~X ainl .':'2 rrom l1liTllagnt in ... ilu . ami 1l) ami (,JI) rHUl1 l'lIlli\":lInl. 

2. :\.Imlllol ,\'e~("(lII;,,mi(JI1-Ptllkn rrtHlI :1 Hi\·l'" fltH\'L'I" \\as tkpusill't! tIll 

its <'WIl ~aigma \\'ilh paint hrushl's" and th..: fll)\\·('r wa:-.. rhen l"e-l'o \'('I't:d . ' 1\1 

prcH.'nt l'r(IS~- I){llIinali(IJI , \VC waslu.:d thr pailll hru ... hl's with dislilkd ·Willl.'r 

,lI1d dhallol :Inl'r pollina1ing I..':u.:h t1owcr, ;1Iul Ihen tl ric.: t.I Iht., hru:--:hl..'s bdtlrC 
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T ,\BlE l. Timctable of anthesis in flowers of Polaskia chichipe af1(1 percentage of fl owers per population type showing particular schedu les . 

Scn!'on 

Winter 

fI-Icnn ± I SE 
Spring 

Mean ± 1 SE 

Time of day 

1000-1200 
1000-1300 
1100-1400 
1100-1600 
1100-1700 
1100- 1800 

0730-2130 
0730-2230 
0830- 2130 
08JO-2230 
1000-2230 
1000- 2330 
IIOO- 2:!3fJ 
1100- 2330 
1200-2230 
1200-2330 

Hours opcn 

26 
27 
27 
29 
30 
31 

28.41 ± 0 .16 
14 
15 
IJ 
14 
12.5 
n.5 
11.5 
12.5 
10.5 
11 .5 

13 .12 ± 0.10 

reus ing thcrn. This trcalment tested the hypothesis thal failure of sclf-polli

nation is not due to physical t:1ctOrs relaled to Ilowers struclure or to temporal 
factors relaled to behavior. A total uf 24 individuals nnd 114 nowers from 

wild populalions, 30 and 108 from managed in silu populations, and 29 and 

118 from eultivated populations was sampled. 

3. MOllllol cross-pollinotioll- Pollen from the no\Vers of one individual was 

manually deposited on stigmas of a different individual, and the Ilowers were 

then re-covered with exclusion bags. A total of 14 individuals and 72 !lowers 

from \\'ild populations. 16 and 79 from managed itl situ populations, atld 15 
and 73 from cultivated populations \Vas sampled. 

4. Natl/mlpollill<1lion (colltrol)-F lower buds just before anthesis IVere la

bcleu OIlU 1I1aillwillcd wilhoul exclusion ha!!, unlil the fruils began lo gro\\' . 
Al thal poinl , Ihe 110wcrs were eovereu lo prolecl the li·uils. A lolal 01' 29 

indi vidua ls and 457 nowers from wild püpulntions, JO and 609 from managcd 

in situ populations, and 26 and 599 from cultivated populations was sampled. 

I'or eaeh pollinalion Irealment, fruil and seed sel were determined, and 

differenees between treatments per population type \Vere analyzed with one

\Vay '1I1alyses of vari,mce (ANOVA). Secd viabil ity "':IS determined by ger

minating seeds resulting ffom the experimenls deseribed below. 

/)illnral ".\', II0('/IIrllal polli"af;nll ···-·· For cal'h nI' Ihe lollowillg Ircatmcnls. n 

total of 20 nOIVer buds rrom ten individuals in the wilu population of San Luis 

Atololillán \Vere bagged in \Vinter (20-21 January) and spring (17 Mareh). The 
hag..; Wl'rc removed as indicated ror each Ircalment, and then Ihe Ilnwers \Vere 
rc-t:()\,crcd fol' I !nO. 1I11til lhe collccliol1 nI" 'slIccessfll l l)r "hurtcd Ihlil s. 

l . Complete oi/l/'llall'ollillatioll- This Irealment eovered Ihe enlire da yl ight 
period uuring ,,,:hich flowers \Vere open. In wintef, cxclusion bags were rc

m('lved from Ihe 110wers ti'('Im OXOO lo I g30 on (he firsl day. the no\Vers were 

te covl.:lcd al lIi,~ hl. ;IIul Ihe hags Wl'n.' fll c l1 n'IHovt'd Ihull mmo !llltil tlll.: 

lIo\Vers elosed on 21 Januar y (1 SOO). In 'prillg. bags \Vere rCIII(.veu frol11 07.l0 
lo 1930 on 27 March. 

J. Dil/rnal"olli'1lItion an/) ' 011 tire fil'st oay--This Ircalmenl was uscd in Ihe 

\Vinler experimenls to lesl IVhether complete diurnal pollinalion subslantially 

increased Ihe production of fTuit. ExcIusion bags were removed only during the 

tirsl dav 01' anlhesis (from OROO to 1830) and Ihen the nowers were re-covered. 

3. Dilll'llol POllillll/ioll 01111' 011 tire secono dav-For the same purpose as 

(realment 2. and a l so in \Vinter, exelusion bags ",ere removed only during Ihe 

dayligh( 01' the second day 01' anthesis (lrmn 0800 to 1800). 

Pl'rcent~gc (Ir Ouwcrs 

Mamlgcd 
Wild in sifll ("lIlli\;ah.' d 

10.00 0.00 6.67 
10.00 16.67 1667 
10.00 16.67 46.67 
33 .33 40.00 3.33 
30.00 20.00 23.33 

6.66 6.66 3.33 
28.73 ± 0.2R 2R .66 ± 0.24 27.83 ~ 0 .27 

10.00 35.00 20.00 
0.00 5.00 lUJO 

35.00 :!5.00 s.no 
0.00 0.00 25.00 

40.00 s.no 10.00 
0.00 30.00 0.00 

10.00 n.oo lUlO 
0.00 0.00 .'IUlO 
5.00 0.00 0.00 
(UJO 0.00 IO.DO 

12.68 ± 1.51 12.58 ± 0.66 n . lo ± O.Sg 

4. Nocturnal pvl/il1alion- E:<.c1usion bags were rClllu\'l'd I¡"(lm Ihe flowcrs 
when il \Vas dark . In ",inler. bags "'ere removed from 1830 lo 0730 uf Ihe 

follu\\'ing da y, ,md in spring rrom 2000 lo 0630, Ihe no\\'crs \Vere Ihen re

eovered. 

5. Co",,.ol- Flower buds JUSI befi"re ,mtnesis were labeled ami "'ere nul 

covered with excIusion bags. 

Pltenology- Ten individual s in eaeh uf (he \Vilu, manageu in s itn. anu cul

tivated study populations were observed for prouuclion of no\Vers and fruits 

throughout the reproductive sea son. Five principal branehes per individual 

were randomly seIected, anu the number of !lower buds, nowers in al1thesis. 

immature fruits. and mature fnlits \Vas counted ever)' JO d . 

..\'(·(·tJ J.!1'rmilltltiOll {'xI't'rilll('lIl.\' -Scl:ds {Ir Ih .. cl' ft tlil s pe!" planl \\ l'rt.' tl b 

taineu from 25, 27. and 30 individuals in lI'i lu . . manageu in silu. "nd clllti","ed 

populations. respectively, in San Luis Alololitlán. A 10lal or .10 f3l1doml y 

chosen seeds per planl were put on three layers of moist li !ter paper ill plas ti~' 
9-cm-diameler pelr; dishes, whieh were arranged in a random uesign \Vilhin 

a growtn chamber. The chamber \Vas set for a ll ernating day/nighl lemperatures 

(27°/1 2°C) and 14/10 h pholopcriou in oruer lO simulale Ihe lemperature anu 

I¡gh! conditions nr naluml gcrminnlinn. The I1l1mbcr nr gefmin:lfin g SCl.'d~ 

(cl1\erging hYPol'tltyls) "as (."(ltlllh.:d cn ... y 2·1 h. a 11<1 tlll' germin:llitlll pcr~ 

cenlage calculated per day per ropulalioll . Thc genllinali,," "apacil )" ((;t') 

(percentage of seeds Ihal genninatcu allhe end or Ihe experiment)o Ihe median 
gcnllillntion .. <tt e (R ~It ) (d"ys n:quircd ror 5()·~~. germination ~lr lhe sccds). i1nd 

Ihe gcrmintllion specu ll? ~lI" ) (t.la)'s rl'qt,ircd 1\)1' )O\~í, nf II\e sl'C..:ds 11\ gCl"lnill>lte. 

arcording lo 'rhonlpsol1 :tnd I ~ I-K" ssilhy" 11),),,) \\'t."T(' l'tllru lated, 'I'he ti( ' d:1 1:1 

\Vere transfnrmcd by arcsine. amI 11,,, anu 11,,,. hy (1 - r IIx + 11>. "here .\ 
is Ihe variable transformcd, in ordcr lo nonnalize (he l'alcllla lcd response 

variables and lO achieve homogcneity of variances. The transformcd dala \\'ere 

atwI Y/ l'd h~,' onl'- wn~: "NOV/\ rol' lesti",! diITl'rt..'mTs ,,\.'1\\'(,· ... ·11 1'lll'tlblitll\s, 

RESULTS 

Floral biol(/gJ~Flower anthesis ()f 1'. c"¡chipe in all Ihe 
populations studieu wns predominanlly diurna\, bul during ",in
ter, f10wers were open longer than during spring (Table 1). In 
winter, f10wers were open 28.41 ± 0.16 h (mean ± 1 SE. N = 
90 flowers), - 12 h of which are al darkness. whereas in spring. 
flowers were open 13 .12 ± 0.10 h (N = 60 flowers) , only 2.82 
± 0.10 h (N = 60 f1owers) of which were uuring the night. 111 
the t\Vo seasons, flowers of (he three popttlatiolls studicd "'ere 
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TABLE 2. Timelable of Ihe main events of anthesis in flowers oLPo
laskia <"hi<"hipe during winter and spring and percentnge of flowers 
participaling. 

Wintcr Spring 

I'ncent - f'crccnt ~ 

Time uge of Time..' ilg,C or 
E\'l'l1l of day flll\\'ers (Ir lIay Ilnwcrs 

Start of opening 0900 73 0900 58 
Flowers completely open 1200 lOO 1200-1300 lOO 
Pollen release 1300 SO 1300- 1330 85 
Maximu1ll turgidity of stigma 1330 SO 1330 85 
Start of c\osing 140(}' 73 1700 SO 
F\owers cOl11pletc\y c10sed 170(}' 93 2230 90 
~_ .. _-....... __ ._._------ ._-_._--_._-.. _--' .. _._-,_ .... 

" HOllr of Ihe day afier the start uf anthesis . 

open in ovcrlapping inlcrvals. In mosl of Ihe flowers observed, 
lhe Olllenll0s1 layer of lepals slarled lo separalc al - 0900, pol
Icn rclease occlllTed al - 1300, and maximum lurgidily of slig
mas was reached al 1330 (Table 2). During winler, mosl flowers 
slayed open , wilh pollen available and sligmas lurgid, unlil 
- 1400 of Ihe following day, when closing slarlcd lo finish al 
- 1700. In spring, mos! flowers began to close al - 1700 and 
were closed al 2230 of Ihe same day Ihat anthcsis slarted. At . 
lhe beginning of anlhesis, traces of nectar were perceived,. and 
lhe maximum production was between - 1300 and - 1700, co
ineiding wilh lhe maximum turgidity of stigma (Fig. 2). 

FlolVer I'isito/"s- During spring,we recorded al least 16 
species of insects and birds visiling flowers of P. chichipe, 
whereas in winler, we observed only seven animal species (Ta
bies 3 and 4). Flowers in winler had a significantly higher 
frequency of visits than Ihose in spring. In winter, Ihe most 
frequenl diurnal visilor was )(vlocopa lIIexicaI10/"1I111 Cockerell , 
which visiled flowers from 1000 to I700, bUl more intensely 
helll'een 1200 3nd .1500 of both lhe first aml seeond days of 
anlhesis. Thc nexl tIlosl rrcqucnl visitors were Ihe hutlltllittg
birds Anwzilia violiceps Gou ld, Cynanlhlls sordidus Gould, 
and C. lafirosfris Swainson, which visiled flowers between 
1100 and 1900. At night, the visits of a hawk moth species 
(Lepidoplera, Sphingidae) were also significan!. [n spring, 
more species 01' becs were present Ihan in winler, ¡¡nd Apis 
melliféra L. , X. l17exicanOrtllll, and Plaheia mexicana Ayala 
alottg wilh Ihe hutnminghird Amazilill violicl'ps were the 1110s1 
!"rcquettt visit.ors to P. chicllipe Ilowers. At ttight, the hawk 
tnoth also visiled flowers , bul nol orten beca use Ihe flowers 
were open for signifieantly shorter periods than in winler. Dur
ing spring, 11. me/li(era had the highcSl freqttettey of visits, 
startittg at --0900 ami cotttittlling lhe whole day. The hllttey 
bees were tIlosl aelive belween - 1000 and -- 1200, although 
they ¡¡Iso visiled frequenlly belween - 1300 and - 1600. Xy
lo copa lIIexic<1no,."m \Vas aelive belween - 0900 and - 1700, 
with Ihe highest activity hetwectt - - 14()() ami -·· 1 líOO. Thc 
hutllllle I)(: l' lIolI/h/ls p(' lIsr/¡'lIlIic /ls I}('IISI'/¡'{I/I;("I/s I le (i.:n vis
ited 110wers only belween - 1000 and - 1100, wilh relalivt'ly 
low freqllency. The meliponinaen bces Plabeia mexicana and 
P. fi-lJl1falis Friese frequently visited flowers belwcen -, 1200 
and - 1300 and again betwcen - J 500 and -- 1600. 

The bees X. lIIexicanoru1I1 , A. mellifera, and B. pellSylvan
iCl/s pensrlnlllicl/s loaded abundant pollen on lheir bodies, es
peciall)' on lheir legs and abdomen. They ,,11 moved pollen 
among flo\\'ers from one or several illdividttals, invariably 
touching lhe stigmas. The meliponinaen bees 10aded less pol
len lhan the other bees, bul generally gOL into lhe flowers 

30 

~ 25 

g 20 
:¡J 
~ 2 15 

o. 10 

~ z 5 

O 
0900 1100 1300 1500 1700 1800 2100 

Time of day 

Fig. 2. Mean IH:ctar prodllrlion hy nO\\'l'rs 01' roll1s~· i(/ ('lril ·hi¡,(' Ihh)t1gh . 
out anlhesi s Imeans :!: I SE). 

through the space belween Ihe slamens and lhe style, a passage 
lhat has eontact \Vilh bolh lhe sligma amI the anlhers . 

The httmmingbird A. I'ioliceps visilcd " considerable nUI11-
ber of flowers from differenl individuals localed > I km apar\. 
Allhough lhe birds' be¡¡ks were longer than Ihe flov.'er tubes 
of P. chichipe (4.5 = 0. 17 cm [mean = I SE) and 1.83 = 
0.11 cm, respectively), hut1lmingbirds eOl11t1lonly toueh both 
anthers and sligmas wilh lheir beaks and faces during lheir 
visits. Sampling of ·pollen on lhe hummingbird visitors de
tecled ehichipe pollen on lheir heads and lhroats (María del 
Coro Arizmendi, Facultad de Estudios Superiores, Iztacala , 
Universidad Nacional Aulónoma de Mexico, Mexico, unpub
lished dala). 

Black anls visiled constanlly lhroughout Ihe day, dcstroyittg 
enlire parts of P. chichipe flowers amI buds. l3eclles visiletl 
flowers during lhe day and part of lhe· nighl , although al rel
alively low frequency. These insecls were small .(2 .7 = 0.23 
111m [me:ln :' : I SF)) and cntercd the Ilu\\'ers through lateral 
spaecs belwecn lhe lepals, staying c10sc lo lhe ncctarous chal11-
ber al the base of lhe reproduclive slruclurcs wilholll louching 
alllhers and stigma. 

Among noctumal visilors were unidenlilicd mOlhs, helllipter
allS, and Afta mexicOlw· L. anls. The mosl frequelll noclulllal 
visilors during bolh winler Hnd sprillg were hawk mOlhs, which 
rcachet! ncctnr wilh thcir prohosciscs, cvcntll:lllv touching :ln
Ihers :\lld sl igltl:ls. Visits uf hc'mil'tcr:lns ami :lItts llL"l"ltrtl'l1 itt 
spring belween '-2100 and - 2200 and bcl\\'ccn '- 2000 :lml 
- 2200, respectively, at a relalively low frequeney. Hel11iplerans 
staycd mainly on the tepals, not penetrnting intll the fln\\'er. / II/a 

IIIcxicalla :Ints w.:re predatory nlt Ilo",ers ami ""ds. 

Breedillg sysfelll- Trealme nls for tesling natural poli in¡¡lion 
were in all cases > 80% successful in yielding fmil. whcreas 
treatl11ents el11n il ing manual crnss-poll inat ion ",ere'" 7. ':', -
4'). :17"·;, SItL"l"L'ss/úl (Ta"le 5) . NOIlIll:tllil'lIlall'd sclf-pollill:lti"ll 
was successli.11 in .- 45- 46% 01' lhe intli vidllab sal11plcd in 
managcd in silll and cultivated poplllalions, bul only in -- 19 
of individuals sal11pled in wild populations. This trcatmcnt lI'as 
- 22- 27%, suceessful in Ilowers salllplct! in managed itt sitll 
and eultivated populations, bu! only -- 12% suceessful in the 
\vild . Manual self-pollination was also less successful in the 
wild ( - 12% of flowers, -- 17%, 01' individuals) than in thc 
managed in si!u ( --24% of flowers , - 44% 01' individuals) and 
eultivaled ( - 27% of flowers, - 62%, of individuals) popnla
tions (Table 5). Fruils produced by self-pollination reachet! 
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TAOLE 6. I'crccntage of successfnl fruits prodnccd in experimcnts un 
diurnal vs. nocturnal pollination of /' o/askia chichipe (N ~ 20 fllJw
ers per treatmen!). 

Trelltmt:nt 

Diurnal (complete) 
Diurnal (only first day) 
Diurnal (only second da y) 
Nocturnal 
Control 

Winlcr 

40 
55 
35 
15 
60 

Pcrcc nl<lgc of 
SlIl:ccsstid (rui,,, 

~rr i ll g 

100 

1) 

100 

maturity bul seed produclion wélS sigllificalllly lower thal in 
fruils resulting from bolh conlro l ami cross-pollinalioll lreal
menls (Table 5), SeedlcssJfruils , seemingly parh:nllcarpic ami 
signilicanlly sm:tller lhan lhose \Vilh seeds, were recnnled tn 
8,2% of lhe nOllllHlIlipulaled self-pollinaled planls. 

Diuf'l/a/ vs, lIocturllal flollillatioll- In diurnal experimenls, 
fruit set was genera lly highcr during spring lhan ",inler (Tablc 
6). During wi nlcr, diurnal pollinalion \Vas successful in all 
trealments, although lhe n'uit set in lhe lrcalment lhat involved 
diulllal pollination only lhe second day was lowcr. It is sig
nificanl thal during lhis scason noclurnal pollinalion \Vas suc
cessful, although production was relalively low (15%). During 
spring, fruil produclion was successful in all lrealmenls lesling 
diulllal pollinalion, and all fruils aborled in lrealmenls lesling 
noclurnal pollinalion. 

Crosses a11lo/lg pO/IlI/Clfiolls- Crosses alllong pupulalion 
were highly successflll whcn lhe pollen was from popUlaliutls 
under lhe same lype of management (Table 7) . However, in
dependent of lhe SOllrce of pollen, seed prodllclion was highesl 
in fruils from cultivalccl populalions, less in lhe managed in 
silu populaliotls, atttllowcsl itl lhc \\'ild I'ol'ulaliotls. Thl' 10\\' 

est seecl produclion occurred in crosses belween ,,' ild and eul
livaled individuals and bctween wild allCl managed in situ in
dividllals (Table 7). 

P¡'ell%gy---Produclion of flower buds slarled c1uring lhe 
third week 01' January, occllrring synchronical ly in lhe lhrcc 
lypes of populnlions slucliecl (Fig. 3). Prnduelion of flolVers in 
atllhl'sis \Vas t'el'onkd frotll .Iatlttat'y (itl Ihe Illtn' pO!'ltl :ltitlll 
lypes) to Mareh in lhe wild populalions, lo April in lhe Itl:ln
aged in silu populalions, and lo May in lhe cullivalecl pupu
lalions. Figure 4 illuslmles overlaps of blootning se<lson in Ihe 
lhrl'c populalion lypcs, as ",di as v:trialil.\lIS in Ilo\\l'rin!! !,L'ak 
(February in lhe wild populalions, rvlareh in Ihc Itlanagl'd itl 
silu populalions, and April in (he cultivaled populaliotls). 
Fruils slarled to ripen in March ii, lhe managed in silu popu
laliotls, whereas in lhe wild ami cultivaled !,opulaliotls, lhis 
llecutTed in ApriL Tlle rcproducli"l' seasotl l,ttlkd ilt .It1t1L' ¡ti 
lhe wild populalions, in July in lhe managed in siltt pOJlula
lions, ami in August in lhe cultivaled populations. 

Seed ga/llilllltioll l'xl'e/'i/lll'/Its ··-· (jenninal iun nI' seed, hllltl 
all populalions slarled on clay 7 01' the experimenl, bul by day 
9, a significanlly higher percenlage of seeds from bOlh culti
valed ami managed in silu populalions slarted to .genninale 
compared wilh seecls from lhe wild poplllalion (Fig. 5). Afler 
34 d,. gennination percenlage of seeds from lhe managed in 
silu ancl cultivaled populations was 77.2% alld 76.3%, respec-
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T AB I E 7. Rcsults uf crosses among cultivaled. managed in silu, and wi ld populalions of P%skia c"ichipe. Mean nitmbers of secds per fruil in 
crosses wilh Ihe same lelter did nol differ al P ~ 0 .05 nlkr Sludenl's t lesls. F = 2.96. df = 2, 62, l' = 0.008 . 

Pullen snurcc 

Cultivared Manage..'cJ in silll \Viltl 

l'l'rul :.Jliun .1',//: F/ F, N. :: I SE .1'/ 7: F,/F¡ N. :: I SE Si T; F",/F: .v :: I SE 

Cultivaled 8/ 14 14/27 128.9 ~ 20·' 4/11 8/22 164.3 ~ 29A 5/12 8/24 37.4 ~ 27'\" 
Managed 8i15 13/29 61.4 ~ 24'\ 11/14 17/26 140.0~ SOn 8/15 9/24 52 .X !: 24" 
\Vild 3/ 13 4/26 36.3 ~ 41" 2/11 2/19 48.3 ~ 20A

" 8/9 21 /27 71.3 c!: 41" 

S; = nlllnber of successful individunls, T; = lolal number of individuals sampled. /", = number of til.,ilS, 1", = Illllnber of Oowers sampled, N. = 
mean number 01' seeds produced per [mil. 

tivcly, significantly highcr than thc 60,8% in thc wild' popu
lation (F = 4.03. P = 0,021; Fig, 5) , Thc spced of secd ger
mination in balh cultivatcd and managed in situ populations 
(R = 0.65, R~" = 0.08, am! R~n' = 0,1) was sign ificantly faster 
Ihan in the wild population (R = 0.46, R", = 0,06 and RslJ' = 
0,08; F = 13,02, 5.98, and 6.33, respeelively; P < 0,005), 

111 
QI 
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¡; 
(J 

'c;, 
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QI 
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o 
e 
o :e 
O o. e 

n.. 
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0.6 
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o 

CuJtlvated 

Jan Feb Mar Apr May 

Month 

Fig. :l. I'henology of Po/askio e1rie/ripe in wild. managed in silU , and 
cuhil'aled populalions: circles represenl nower buds, sguares represenlllowers 
in ,inlhesis. Iriangles represcnl immalure fruils , al1(l diamonds represelí lli,alure 
Iruils (l11eans .c!: I SE). 

Sccds produced by self-pollination were viable withollt sig
nificant differences in germination paramclers compared with 
seeds produccd by cross-pollination (Table 8). 1-lowc\'CI'. gcr
mination percenlage ofsecds produccd in hoth sclf-pollination 
a 11(1 cross-pollination lrealments was signiflcanlly Illwcr 
(19,2% and 18.9%, respectivc1y) than lhat 01' seeds prodllced 
in the conlrol treatments (70%). The nonmaniplllated sclf-po l
lination treatments yielded seeds with 14 ::!:: 0.03°/', germina
lion (mean::!:: 1 SE, N = 62 rruits), whereas germination per
ccntagc of seeds rrom manllal sclr-pollinalion trcalmenls \\'as 
24 ::!:: 0.04% (N = 35 fruits) and in sccds rrom cross-polli
nation treatments was 18.9 ::!:: 0.34% (N = 58 rrllils), Ger
mination percentage of sceds produccd by lhc di ITerent crllsses 
(Table 9) \Vas nol significantly dirferent in any or lhe cases. 

DlSCUSS10N 

Anthesis in Polaskia chichipe was predominantly diurnal 
(tlowers open for - 16 h during the day in winter and - 10 h 
in spring), Periods of higher neclar production ( - 1300- 1700) 
and frequency of visits to tlowers ( - 1000- 1700) nolably co
incided with the time when pollen started to be released rlnd 
sligma lobes were lurgid , This inrormation slIggesls lhal pol
linalion 01' P. ('/¡ichip" is cllndllclcd mainly hy diurnal visitllrs. 
Among them, X)'locopa mexicol101'll/1/ was cllnsislcntly a frc
qucnt visitor throughollt the reproductive season and visited 
p, chichipe more often than the other bee species, Apis mel
/¡(era, Plabeia mexicana, and P. fronfális were also frcquent 
visitors in spring. AII lhcsc bces invariably tOllched <lnlhers 
ami stigll1as during lhcir visils ami loadcd significanl alllOllnls 
of pollcn . cspcciaHy X. I/1('XiCal1(}l'/I/1/ and /1. melliféra, Fm
agin!! aclivily 01' HU Ihese hl'l'S l'III 'likd shorl tlighh lo tlO\\l'IS 
01' one 01 scvcral ·illllividllals. Illlll'l'\'l .... Iltl' a\'ailahilil\' ofnl' l' 
tal' frolll a given individual was variable throughollt ' Ihe day . . 

0,1 
CI) 
loo 
41 
~ 
o 
:;: .... o 
e 0,05 -
o 
t 
O o. 
o a: 

O - , 
Jan Feb Mar Apr May 

Month 

Fig. 4. Floral phcnology in lVi Id (squarcs), l11anagcd in sil u (diHll1onds) , 
and cuhivaled (circlesl I'opulations of Po/"skia elridripe (l11cans ~ I SI:) . 
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Fig. 5. Germination percentage "nd mte or ~eeds froll1 individlial~ 01' \Vild 
(sqllares), managed in situ (diamonds), and cultivated (circJesl populalions of 
Polaskia cilichipe (mean s :!: I SE). 

The variability apparently increased VIStts to flowers of dif
ferent plants, which in turn appeared to favor pollen ~xchange. 

The hummingbirds were active during the period when pol
lination of P. c"ichipe apparently occurred, and they appeared 
lO toueh anthers and stigmas during their visits; thus, tbey 
could have a role in pollinalion of chichipe. Experiments that 
exelude the participation of bees and other flower visilors 
mighl confirm and measure the effectiveness of these birds as 
pollinators. 

The bumble bee B01l11J/1s pensylvanicus pemylvaniclls vis
ited f10wers of P. c"ichipe wilh low frequency and before 
pollen release and stigma maximum turgidity occurred. It is 
unlikely Ihat Ihis species is a pollinator of P. chichipe. It is 
also unlikely Ihat ants, which prey on P. chichipe flowers, al1(l 
beelles, which do not touch the anthers and style, have any 
role in pollination. 

Anthesis was also p311ly nocturnal (flowers open fgr - 12 h 
dming the night in winter and - 3 h in spring). According to 
om experiments, nocturnal visitors were effective pollinators 
only during winter. Nocturnal visits by hawk moths were fre
quent during winler, when flowers were oren tbroughoul lhe 
nighl. huI their role as pollinators seemed to be irrelevant in 
spring. 

The seemingly most important pollinators of P. chichipe 
were Ihe same in the wild, managed in silu, and cultivated 
study populations. These populations were separated al mosl 
by 5.5 km. The distance that most of the bees visiting P. c"i
chipe are ablc lo f1Y has nol been doculllcnted, but according 
lo Metealf and Flinl (1974), A. 1I1ellifera may fly within a 
rndius of nearly 2.5 km, indieating the possible movement of 
pollen al leasl belwcen Ihe wild ami rmll1aged in silll poplllil
lions (1.5 km apart). Ilowevcr, lhe populalions sllldiedwerc 
nol di scrcle palches in tbe landscape. Groups of P. chichipe 
and of other columnar eacti (Polaskia chende [Gossel in] ' A. 
Gihson & K. Horak, Estont,.ia chiolilla [F A. C. Weber] Rose. 
und M.l'rlillocacllls schenkii [1. PurpllS] J3ackeberg) visiled by 
the same bee specics oecurred between tbe study populations, 
somelimes crcating eontinuolls bridges of plants and thercby 
allowing pollen exchange between poplllations. HlImming
birds may cover distances >5.5 km/d (Arizmendi, 2001). 
Therefore, if these birds pollinate chiehipe, that would increase 
the probability of pollen exchange between pbpulations. AII 

TADLE 8. Gennination percentage (means :!: SE) nI' seeds protlllcecl 
by Polaskia chichipe per pollination lrcatment. Mean pcrcentage (JI' 
genninaling seeds from frllit~ in pollinalion treatments \Vith (he 
same leHe r did nol differ al P :s; 0.05 aller Stlldent's I tests . F = 
20.28, dr = 2, 136. P = 0 .0001. 

Pollimltion tteal'l1c:nl 

eultivnled el' 
eultivated NMSI' 
ellltivaled MSP 
eultivated control 
M anaged ep 
Managcd NMSI' 
M"'lllged MSI' 
Managed control 
Wild e l' 
\Vil" NMSP 
Wild MSI' 
Wild control 
Tolal CI' 
Total NMSI' 
Tolal MSP 
To(al con(rol 

fmil s IN) 

· 19 
l !l 
20 
30 
28 
14 
12 
27 
\1 
lO 

J 
2~ 

5t< 
62 
35 
82 

Ul' rmination JX~n:cnl" g(· 

0 .177 :!: 0.060"1< 
0 .143 :!: 0.061 '''' 
0 .348 :!: 0.058' 

0.76 :!: 0.050' 
0.208 :!: 0.049'"'' 
0 .137 :!: 0.069'" 
(U~R e'. () . 07~r 

0.7 7 1 :!: O.O~2 ·"" 

O. I!{S :!: 0.078 '\ 
O . IO~ l . 0 .04 7"''' 
0.0·1(, _~ U.I .'O" 
O.60R .... ll.OS4 
O. I X9 .!.: U .O .~ ·I 

0 . 144 :!: 0.033 
0 .240 :!: 0.044 
0.700 :!: 0.051 

Note: ep = cros~-pollination , NMSP no nmanipulnted self-pl.l\i -
nation, MSP = manual self~pollination. 

tbese aspecls make Ibe cXiSlence of spalial rcprodllcti\'c bar
riers unlikely. 

Experiments on the breeding syslems revealed Ihat manual 
crosses were generally more sllccessflll than self-pollinalion. 
Self-pollination was generally more slIccessful in managed in 
situ populations (- 43- 46% individllals, - 24- 27%. flo\Vers) 
and cultivated populations (--45-62% individllals, '-22- 270;;, 
flowers) Ihan in Ihe wild (- 17-19% individuals, ~ 12%, f10\V· 
ers). Therefore, self-incompatibility appears to have been fa
vored by human manipulation of populalions. Fruils resulling 
from self-pollination trealmcnls gcne'rally prnduecd signifl
calltly fcwer secds lhan those rrom natural and manual cruss
pollination treatments and had reproductive disadvantagcs 
compared with fruits from cross-pollillatioll . However, bccausc 
self-compalibility allows the possibility of maintaining fnrit 
production during periods of scarcity of pollinators 01' Ihcir 
absencc, individuals with this aUributc would hc rclativel y 
more productive ¡¡lid lhus favored by artificial SCIcClio\l , by 
their sparing al1<l enha\leemenl by managcmcnt in silu . amI hy 
Iheir l:lrltivillipn. 

Patterns 01' fnril set frol11 crosscs bctween popubtilln Iypes 
sho\V levels of reproduclive amnily in relalion to Ihe type uf 
POpulillion l1lilnagetnCnl. In gcneral. eaeh Pllpttlalion Shll\H'd 
higher reproductive aflinity when crossed with the other p(lp
ulalion under Ihe same management regimcn. 'lhe Icasl su\:-

T ,\lH .r: q. (,<::rm inafioll pc rCClll :: Igc (mc:ms .!. I SE) nf !'ccd~ pro(hu: ed 
liol1l CI'OSSl'S :tlllO"J!. I'P I'UI :lti(ll1s .nr ",,/11,\"/..;11 (,!tú -hil'c ', 

I\lpulalion. r t11lc..'u S(lurt.:<.' Fmils IN) (j ,'nn illaliclll pt-,-t.:t.:lllag<: 

ellltivated, c lllti vated 11 0.113 :!: O.OX5 
Cllltivnled. l1l~n~gcd :i (l . Il)l :!: (l . 111 
ClIlti\'alcd , IVild J (l. \(, 7 :!. 0. 1(,<) 
Managed, cultivaled 11 0.286 2: O . 0~5 

Managed, managed 10 0.226 :': O.O!)] 

Managed , IVi Id 7 0 .059 :!: 0. 110 
Wild, cllltivaled 2 0 .233 :!: 0.207 
\Vild , managed 2 O.cJ3J :!: 0 .207 
\Vild, wild 7 0.2 14 ct 0 . 111 
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ces,rlll crosses were between wíld and clIlLívlIted poplllations, 
amI crosses 01' Illanllged ín si tu populations with wild and cul
tivalt'd populations were interrnediately sueeessful. AlLllOUgh 
thc naturc 01' such affinity is as yet unknown. it represents a 
parlial barrier lO pollen exchange among populatíons under 
difTcrent managelllent regirnens. . 

Oll1' phenologieal swdies indÍl:ate that pollen can be ex
·c1ll1nged among wild. rnanaged in situ. and cllltivated popu
IUlions bet\\'een January amI tvlarch , when production of tlow
ers overlap in Ihe three pllpulation Iypes . However, tlowerí.ng 
peak varicd in the Ihrcc types: Febrllary in thc wild PllPllla
tions, March in the managed in situ populalions, and :\pril in 
Ihe cullivated populations. Such phenological differcnces 
mean that management increases the time P. c/¡ichipe ti'tlits 
are availahlc : fruit produclion in wild populal ions ends in 
June. whereas in the rnanaged in situ populations il ends in 
July and in the cultivated populations in AlIgllst. LJuring the 
flowering peak, resources ror pollinators are concentrated in a 
given arca. and a signific<1nt proport ion or the rruits produccd 
rrom flowers opening then may thererore contain seeds with 
genes rmm the sallle poplllalion. In other words. ahhollgh pol
len e.xchange \)eIWecn poplllations is possíble. during flowcr
ing peaks ít may be mOfC freqllent among individuab wilhin 

' the same poplllation . In addition, poli en now bclween al Ieast 
Ihe wild and cultivatcd populatíons is inh:rruplcd frorn April 
lo I'vlay whcn the wild populalion stops prodUcing fillwers . 
These fealures. together wilh self-poHinatlon amI diffcrential 
aflinily to pollcll exehange arnong poplIlations IInder difTereIH 
Illanagelllent rcgimcns. may creale partial barricrs to pof.lcn 
cxchange bel\\'eell poplIlations under ditTerenl Iypes 01' nHln
agemenl. especially bet\\'een wild and cultivated populalions. 
A. (' ,11'1110na and t\ . Casas (IInpublishcd data) found signilkanl 
ditTcrences in fi'uit and seed size among wíld . 111anaged in situ , 
and cultivatcd populations (and cspecially bet\vecn wild and 
udti\ated populations). whieh apparently arc the rcsult uf ar
tificial selcction ror largcr f11lils . But mainlcnanee 01' 111orpho
logical difTerenliation is scemingly fi,vorcd by Ihe partíal bar
riel', arising fi'om dítl'crenees in pollen atlinity. blooming time. 
a 11(1 breeding system. 

Thc germinatiun cxperilllcnls rcvcalrd a rd.uivcly high total 
gertninalion I'crcenlage ( -. 76 771~ í ,) of secds frolll managcd in 
situ amI culti\'ated populatillns cOlllpared \Vitlt the perccntagc. 
«(,()". ~,) rccorded in the wild . '1he )!erllli""tion mte uf si,'eds 
1¡(1I1t lI,allaged jlt sjlu amI eullivaled )1opula(jolls \Vas sigllili 
cantly higher than that or seeds rr0111 wild individuals. This 
feature could be related with seed size. A. Canllona and A. 
Casas (IInplIblished dala) ("ound thal rl'llits and secd~ were sig
nilieantly largn amI fruils had IIIOIT secds ilt managcd amI 
ntlli\'at<:d pO)1ulalillns Ihan in wild incfi\·iduals. These authors 
considcr Ihat fruil size is directly relaled wilh seed size and 
nUl1lbcr a 11(1 Ihal thesc lalter eharaelers cOllld have resulted 
fron, anilicial sc!eclion f(1I' larger rruils In Hit 11 . Ihl' di fli.' rc11 l'l.' S 

obscrvcd in gcnninalion rale could bc a conseqUl'ncc ot' larger 
sccds. Human manipulation CQuld have Ihus favored . indirecl
l\' . rasler ;;eed germination in P. chichi/h' , as it has in olhcr 
culli vated colulllnm cacti (Rojas-Aréehiga. ('asas. and V.lz
que/- Y'1I1e/, ~()O 1). 

In SU111. rescarch lO date has shown Ihal wild populations 01' 
1'. ('hi<,hipe significantl) ditrer in lIlorphology. especial!'y in 
fi'uit amI sced si/l'. as \\'ell a~ in br':l'dinl! sv,tCIII amI seed 
gcrminalilln pattcrns. cornparcd wíth both n;;II;aged i'í situ amI 

eultivated populatiolls. AII these dirrerellces me associated 
\vith human mallagcment amI are thercforc an apparelll eOIl- . 

. sequence of artificial selectioll . 
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Abstrae/. - Polaskia ehiehipe is a colurnnar cactus under artificial selection for its edible fruit s in Central Mexico. 
Our study explored the effect of human manipulation on levels and distribution of genctic varintion in \\'ild. 
silviculturall11anaged and cultivated sYl11patric populations. Totnl genctic variation. cstinwtcd in ninc poplIlalions 
with five l11icrosatellite loci, was 1fT = 0.658 ± 0.026 s.e., which \Vas l11ainly distributed lI'ithin poplllations (Fls.= 

0. 126) with low differentiation al110ng them (FST = 0.(15). Fixation index (Fls ) in all populations \Vas positive. 
indicating a deficit of heterozygous individuals with respect to Hardy-Weinberg expectations. When populations 
were pooled by management type, the highest expected heterozygosity (HE = 0.631 ± 0.031 s.e.) and the lowest 
fi xation index (Fls = 0.07) were observed in wild populations, followed by cultivated populations Uh = 0.56 ± 
0.03 s.e. , F ls = 0.14), whereas the lowest variation was .found in silvicultural managed populations (HE = 0.51 ± 
0.05 s.e., F ls = 0.17). Low but significant differentiation arnong populations under different l11anagemenl types 
(FST 0.005, P < 0:04) was observed. A pattern of rnigration arnong neighboring populations, suggested frol11 
isolation by distance (1'2 = 0.3 14, P < 0.01) rnay have contributed to hornogenizing populations and counteracting 
the effects of artificial selection. Polaskia chiehipe, used and rnanaged for long time, shows rnorphological 
differentiation, changes in breeding systern and seed gerrnination patterns associated with human rnanagernent. 
\Vith only slight genetic differences detected by neutral rnarkers. 

Keywords: colurnnar cacti, crop evolution, dinucleotide repeats, domestication, genetic structure. genetic 
resources, rnicrosatellites. 
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The semiarid Tehuacán-Cuicatlán Valley, Central 
Mexico hClS been identified ClS Cl key location for the 
origins of Clgriculture and plant domesticCltion in the 
New World (MacNeish 1967). Peoples of this region 
domcsticated Cl number of plClnt species, including 
species of columnar cacti (Casas et al. 1999; 2002). 
Currently, people in the region gather frllit from 20 
species of columnar cacti from wild poplllations. They 
also practice silvicultural management of wild 
poplllations of 12 species in situ that involves favoring 
individuals with useful phenotypes when natural 
vegetation is cleared for agriculture (CClsas et al. 1999). 
Seven of these species are also cuItivated 111 

homegardens and terraces, mainly by vegetCltive 
propClgCltion (Casas et al. 1999; 200 1). 

80th cultivation and silvicultural management may 
involve domestication processes (Casas et al. 1999), that 
CCln lead to divergence between wild and manipulated 
populations (De Candole 1882; Darwin 1883 ; Zohary 

1984; Harlan 1992). Plant domestication Clnd human 
manipulation of populations occur at varying intensities 
and can result in a continuum of morphological , 
physiological and genetic differentiation between wild 
and partiCllly 01' full y dOlllesticaled variants . The sludy t,f 
both incipient and advanced degrees of domestication 
contriblltes to understanding of how the process of 
evolution under ClrtificiClI selecti'on operates . It Cllso 
allows for evaluation of the impact 01' Ihe current 
traditional management on genetic diversity. Columnar 
cacti in the Tehuacan Valley offer ideal biologicClI 
systellls rol' studying ongoing dOlllcstication proccsscs 
and genetic interactions arilOng wild and domesticated 
populations. fruits of these plant species are lhe primary 
targets of arti ficial selection and farmers select on 
phenotypic characters such as fruit size, pulp color and 
flavor, peel thickness and thorniness (Casas and 8arbera 
2(02). 



Polaskia chichipe (Glosselin) Backeberg is one ofthe 
columnar cacti under silvicultural management and 
cultivation in the Tehuacán Valley (Casas et al. 1999). 
Previous stúdies (Carmona and Casas in press) 
documented that artificial selection has determined 
morphological differentiation among populations 
associated with management type. Fruits from cultivated 
populations are on average significantly larger, with 
more pulp and more and larger seeds thah thosefrom 
silvicultural managed populations and, in turn, fruits and 
seeds from silvicultural managed populations are larger 
than those from unmanaged wild populations (Carmona 
and Casas in press). Furthermore, artificial selection has 
favored a higher frequency of seJf-pollinating 
individuals, larger season of fruit production/ faster and 
higher percentage of germination in popula'tions 
manipulated by humans (Otero-Arnaiz et al. 2003). 
Partial temporal reproductive isolation and self
pollination appears to have contributed in part to 
maintenance ' of morphological and physiological 
divergence among .population types (Otero-Arnaiz et al. 
2003).' 

Populations under silvicultural management and 
cultivation are derived from wild populations, and all 
coexist in the same geographic area. Artificial selection 
on manipulated populations of P. chichipe involves 
tolerating, enhancing in abundan ce or propagating ' 
desirable individuals while clearing non-desirable 
individuals from ' agricultural fields ' and pastures. 
Propagation of desirable individuals is conducted by 
sowing seeds and planting branch cuttings (Carmona 
and Casas in press). Considering these patterns of 
management we expected to find a reduction Qf genetic 
variation ,in populations manipulated by humanswith 
respect to wild populations. Such reduction was 
expected to be stronger in silvicultural managed 
populations since artificial selection involvesthe 
removal of part of a population when clearing 
vegetation. However, in cultivated populations genetic 
diversity maybe higher beca use people may iíltraduce 
new local variants and variants from other towns, as has 
hecll doclIlllenled for Sfel1oce/'ell.l' sfe//aflls by Casas el 
al. (2001). 

Genetically structured populations of P. chichipe are 
expecled because previQus experiments with ' crosses 
among and within populations demonstrated that fruit 
production was more successful when pollen was from 
the same population. Additionally, tlowering peaks in 
wild , silvicultural and cultivated populations occur with 
a difference of one month respectively, determining 
partial temporal isolation among these popula'tions 
(Otero-Arnaiz et al. 2003). 

Changes resulting from silvicultural management, in 
which sorne individual s are deliberately eliminated, 
could cause significant reductions in population size. 
This ·type of management has the potential to, create 
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genetic bottlenecks in which effective population size 
(Ne) is reduced. This reduction can be estimated by 
microsatellite markers and novel statistical methods 
(Cornuet and Luikart 1996; Piry et al. 1999; Maudet el 
al. 2002). Populations thathave experienced a recent 
reduction of theír effective population size (between 2Ne 

and 4Ne generations, accordíng to Piry et al. 1999) 
exhibít a correlative reduction of the allele numbers (Aa) 

, and gene diversity (HE, or HW heterozygosity) at 
polymorphic loci . The number of alleles is reduced 
faster than gene diversity, therefore, in a recently 
bottlenecked population the observed gene diversity is 
higher than the " expected equilibrium gene diversity 
(Heq) computed from the observed numbel' of alleJes 
(Ao), undel' theasslImption of Illlltation-drift equilibrilllll 
(Cornuet and Luikart 1996). The degree of severity of 
the potential bottleneck created by silvicllltllr<ll 
managelllent Iype will depend upon the genetic varialioll 
existing in the stand of plants Illaintained and it \ViII be 
less severe if supplementary sources of pollen 01' seeds 
significantly contribute to the regeneration of the 
population. 

In other species of columnar . cacti stlldied, genetic 
structure among populations, measured as GST• is 
usually low; ¡he only exception being Lophoco/'ells 
schotti. which has a relatively high GST among 
populations from separated geographic regions in 
Sonora and Baja California, Mexico (Hamrick et al. 
2002). P. chichipe is an endemic species restricted to a 
small region in areas of volcanic soils in the Tehuacan 
Valley and cultjvated in homegardens of some villages 
of the region. The primary diurnal visitors to P. chichipe 
flowers can potentially travel distances further than 
between populations (0.4-9.4 km), Apis melifera may fly 
within a radius of nearly 2.5 km (Metcalf and Flint 
1974), and hummingbirds may cover distances > 5.5 
km/d (Arizmendi 200 1). However, the pattern of 
foraging activity is more frequently restricted to short 
distances (Otero-Arnaiz et al. 2003). We expected that 
pollen movement among populations was limited ami 
that P. chichipe \vould have low inter-population genetic 
vm:ialion Ihal could inCl'ease \Vilh geographie distance. 

Given the known patterns 01' managelllent. arlificial 
selection, and reproductive biology of P. chichipe. as 
well as the patterns of genetic structure reported rOl' 

. other columnar cacti, with this study we explored the 
following topics: 

1) The effects of management practices on genetic 
diversity of this cactus specics. We expected thal 
variation would be relativelyhigh in wild poplllations, 
lower in silvicultural populations and intermediate in 
cultivated populations; with genetic differentiation 
among populations associated to management type. 

2) The effect of migration in relation to geographic 
distance in the genetic structure of populations. We 
expected that if migration ' is occurring among 



neighboring populations under different management, it 
could counteract the effects of artificial selection. 

3) The frequency of rare alleles and clones in 
populations, hypothesizing that these could be rnore 
frequent in cultivated populations, where people may 
plant material s from distant sites. 

4) The levels of inbreeding among populations under 
different management types. According to previous 
studies on reproductive biology in P. chichipe (Otero
Arnaiz et al. 2003); the level of inbreeding could be 
higher in manipulated · populations than in wild 
populations. 

This study used microsatellites to survey the genetic 
variátion and structure of wild, silvicultural and 
cu ltivated populationsof P. chichipe. The results . are 
interpreted in the light of information derived frcm 
studies of morphological variation (Carmona and Casas 
in press) and reproductive biology (Otero-Arnaiz et al. 
2003), for greater understanding of the evolutionary 
consequences of human management of P. chichipe 
populations. 

MA TERIALS AND METHODS 

Populations. individuals and plant tissue sampled 

A total of nine populations (three wild, three 
silvicultural managed, and three cultivated) were 
sampled within and around the villages of San Luis 
Atolotitlán, Caltepec, and Metzontla, in the State of 
Puebla, Mexico (Fig. ), Table ). Flower buds were 
collected from 30 individuals per population and 
maintained at -70°C until DNA extraction. A method 
recommended for DNA extraction of cactus (de la Cruz 
et al. 1997), modified for miniprep, was used. 

Microsatellite development and genotyping 

Five microsatellite loci were identified specifically 
for P. chichipe. Three of them were described 
rreviollsly (Otero-Arnaiz el al. in rress), and two were 

developed de novo following the same procedure (Table 
) . PCR reactions were performed using 7.5~t1 reactions : 
50-IOOng DNA, 0.25mM each dNTP. 2.5mM MgCI2. 
0.5/lM of each primer (fluorescenl with eilher FAM. 
HEX or TET), 0.25 units of Taq DNA polyl11erase 
(Perkin Elmer), and ) x Taq buffer (Perquin Elmer), Ix 
Taq master buffer. The reactions were denatured at 94 oc 
for 4 min, followed by 25 cycles of denaturing at 94°C 
for ) min, annealing at primer-specific temperatures 
(Table ) for I min, extension at noc for 2 min and a 
final extension at noc for 4 min, using a GenAmp 9700 
thermocycler (Applied Biosystems). PCR products were 
mixed with formamide and ROX-500 size standard 

. (Applied Biosystems). Samples were denatured 2 min al 
95°C. Analysis of microsatellite loci \Vas conducled 
using an AB) 377-96 DNA sequencer in GENESCAN 
mode to detect Ihe labeled prilllers ancl internal size 
standard in a 4.5% denaturing polyacrylamide gel. 
Allele size and scoring \Vas perforllled with 
GENOTYPER software (Applied Biosystems). 

Genetic variation wilhin and among populaliol1s and 
managemenl Iypes 

Linkage disequilibrium was estil11ated bet\Veen all 
pairs of loci using the program GENEPOP (Raymond 
and Rousset 1995), which perforllls a probability test 
using a Markov chain (dememorization 5000, batches 
) 00, iterations per batch 500). For each population of 
Polaskia chichipe, genetic diversity was estimated by 
the common genetic parameters: observed alleles (A o), 
observed heterozygosity (Ho) and expected 
heterozygosity (HE) under the hypothesis of Hardy
Weinberg (HW) equilibriul1l (Nei. 1978). 

Differences with respect to HW equilibriul1l \Vere 
ca\culated by Wright's Fls (Weir and Cockerham 1984) 
and heterozygote deficiency \Vas testecl IIsing Markov 
chain randolllization (delllelllorization 1000, batches I 00, 
iterations per batch 1000) to estimate score test (U test) 
through GENEPOP (Raymon and ROllsset 1995). 

TABLE l. Polaskia chichipe microsalellites, primer sequen ces, number of alleles (n), and range of allele size. . 
Primer Primer sequence (5' lo 3') n Size Fluoreseenee Anneallllg 
name telllperature 

Pchi9* GTGGCCGAGAAAGAAGTTTG 6 208-218 6FAM 
AAAGGCCCAAATCATAAGCA 

Pchi21 * CGTTTAGCCCCTCTTTCTCC 8 120-1:14 "EX 
GTTCCCAACTUACCGACAAC 

Pehi54* CCTTGAGCTTTGACATTGAGA 11 158-182 HEX 
GGAAGGTTTTCATTGGATGAG 

Pehi20 GTGGCCGAGAAAGAAGTTTG 9 230-256 6FAM 
AAAGGCCCAAATCATAAGCA 

Pchi50 CCTGGGCAAACCTCTGTTTA 8 216-230 TET 
GTTCCCAACTGACCGACAAC 

*Primers designation as in Otero el al. (in press) 
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FIG. 1. Study area. The Tehuacán Valley. Sampled locations in the Municipality orCaltepec and Zapotitlan, Puebla, Mexico. 

Differences in inbreeding coefficient (FIS) among 
populations and management type were tested by 
Wilcoxon rank test performed with SIMSTAT ver 2.06 
(Péladeau 1996).The number of exclusive alleles was 
delermincd by inspection of the allele distribution in ' 
populations. 

The Wrighl's fixation indexes (Wright í 9(5) wcre 
estimated for all populations and pooling within and 
among management types using SPAGeDi 1.1 (Hardy 
and Vekemans 2002). These parameters are estimates of 
the correlations of genes within individuals relative to 
populations (F1s) and of individual s and populations 
relative to all populations or the species (FIT and FST , 

respectively). t\dditionally, cm equivalent estimate of 
FST (/?ST) based in allele size dincrences, was calclllatcd 
lIsing the program RST22 (Goodman 1997). Since 
positive vallles óf F 1s or inbreeding coefficient indicafe 
deviations fmm HW equilibrium that can result by self 
poli ination or mating among relatives, we expected 
more positive values in manipulated than in. wild 
populations. Measures of genetic structure (F1S, FIT, FST 

and RST) were calculated independently for cultivated, 

silvicultural and wild populations , considering every 
management type as a total population . Significance 
levels of the statistics were determined with 10,000 
permutation tests. 

There is not consensus yet on whelher FST 01' I?SI 

based approaches are better for handling microsatellite 
data . Both have disadvantagl's : I?SI eslilllalors 
overestimate differentiation if microsatellite frequently 
mutate by large insertions or deletions (Di Rienzo et al. 
1994), on the other hand, FST estimators underestimale 
diffcrcntiation ir l1lulalion is largcly slepwisc (Slalkin 
1995). We compared RST and FST values using a simple 
testing procedure proposed by Hardy et al. (2003) based 
on allele siz.e randomizalions under lhe nllll hYPOlhcsis 
01' no contriblltion 01' slepwise Illlllalion lo genclic 
differentiation RST = FST . The test compare RST 
compllted after allele size permutat ion (pRST). that 
depends solely on allele identity/nonidentity \Vith Ihe 
value computed before randomization (pRST should 
equal in expectation the FST compuled on lhe same 
data). The probability thal the null hypothesis holds is 
estimated as the proportion of pRST values larger than 



the observed RST (one tailed test). Single locus and 
multilocus global FST (Weir and Cockerham 1984) and 
RST (Michalakis and Excoffier 1996) were estimated as 
well as pRST after 10,000 perrnutations with the program 
SPAGeDi (Hardy and Vekemans 2002). 

Maling patlerns 

To estimate levels of selfed versus outcrossed 
offspring among maternal individual s, fruits of 7 to 14 
(mean = 10.7) mother trees were sampled from a total of 
6 populations (2 cultivated, 2 silvicultural managed and 
2 wild) in April2001. Seeds were germinated in January 
2002 . From each population, between 11 and 17 
seedlings per mother tree per population (956 seedlings 
in total) were genotyped . 

For each population, the mean outcrossing (/) and 
selfing (s = 1-/) rates were estimated, as weH as the 
maternal inbreeding coeffieient (f). A minimum estimate 
of the apparent selfing due to biparental inbreeding was 
calculated as the difference between single-Iocus selfing 
rate and multilocus selfing rate (bi = tm-ts) and the 
proportion of plants with exclusively outcrossiilg 
progeny (7). Expectation-maximization iteration was 
IIsed to find maximum Iikelihood estimations to infer 
allele frequencies in the gene pool and the proportion of 
progeny that are the result of outcrossing using the 
program ML TR 2.4 (Ritland 2002). Standard errors for 
the outcrossing rates were calculated from 1000 
bootstrap, using the family as the unit ofresampling. 

Relationship between geographic and genetic 
distance 

Isolation by distance was tested IIsing the method 
developed by Rousset (1997). Geographic distance 
among pairs of population was measured as the straight 
line distance between the estimated centers of 
populations. This method uses estimates of FsT/l- FST 

for pairs of populations, and is based on the expected 
increase of genetic differentiation between pairs of 
populations according to geographic distance. Paired 
FsT/ I- FST estimations for the 9 populations were 
calculated with SPAGeDi 1.1 (Hardy and Vekemans 
2002) and then a regression analysis of these estimates 
against the logarirhm of the Euclidean distance was 
performed. The significance of isolation by distance was 
tested by a randomization process where populations 
were permllted among locations 10.000 times, which 
provides the null hypothesis of no correlation among 
geographic and genetic distances. P values were 
cstimated as the proportioll or this distribution ralling 
aboye the observed regression slope. 

In order to visualize the genetic relationship among 
populations. a matrix of genetic distances (Nei, 1972) 
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was calculated and a c1ustering dendrogram was 
constructed using the UPGMA method by TFPGA 
(Miller 1997). Confidence of the tree constructed by the 
original data was estimated by 10,000 bootstraps with 
replacement over loci. 

Reductions in e./Jective population size 

Detection of bottlenecks in populations was 
conducted using the two-phased model of mutation 
(TPM), as recommended by Pyrri et al. (1999). Because 
few loci follow the Stepwise Mutation Model (SMM or 
strict single step mutations), tests for bottlelleck were 
performed with 95% of SMM and 5% of multiple step 
mutation and a variance of 12 among ll1ultiple steps. ¡\ 
Wilcoxon sign-rank test was perforll1ed with Bottleneck 
software (Cornuet and Luikart 1996). which was used to 
determine if a population exhibits a significant nUlllber 
of loci with gene diversity excess. 

RESULTS 

Genetic variatiol1 within and betll'een populaliolls 
and management ~ypes 

A total of 42 alleles were detected in the five 
microsatellite loci analyzed . Number of alleles per locus 
ranged from 6 to 11, averaging 8.4 alleles per locus . The 
least polymorphic locus was Pchi9, and the 1110st 
polymorphic one was Pchi54 (Table 2). Out of the 264 
individual plants sampled, a total of 260 different 
genotypes were identified, indicating that only about 2% 
ofthe individual s sampled could be clones derived from 
vegetative propagation. through planting branches as has 
been reported by local people (CarlllolHl ami Casas in 
press). One identical genotype was observed in two 
individuals of the silvicultural population M3, and this 
genotype was also observed in one individual from the 
wild population W l . Two other individuals of the 
cuJtivated population C3 and one of population C I 
shared an identical genotype. Similarly. poplIlations M~ 
and W2 shared two identical genotypes. 

AII five loci had one markedly common allele and 
one or more relatively rare alleles. At three loci the 1110St 
coml11oli allele was the same in all nine populations. ¡\t 
Pchi2 I and Pchi50 Ihe most common allele was 
different in populations C I and W3 , respectively. Allele 
frequencies are available by request from the 
corresponding author. 
Significant linkage disequilibrium (1' < 0.01) was lound 
between Pchi21 and Pchi50 in fom ofthe nine 
populations sludied . Linka'ge disel(uilihriulll can be 
caused by several factors including physicallinkage, and 
episthatic selection . These two loei have not been 
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TABLE 2. Geographic locat ions and genetic variation estiniates nine Po/askia chichipe populations under diflerent typcs 01" 
managemenl in Tehuacan Valley, Mexico. Populations are numbered according to the territory ofthe municipalily that they 
belong: l . Atololitlan, 2 Caltepec and 3 Mentzontla (Wild, silvicultural and cultivated populations abbreviated as W. S and C. 
respectively). Mean observed number ofalleles per locus (Ao), mean observed and expected heterozygosities (Ho and HE)' \Vilh 
their se and a measure ofheterozygote deficiency (F,s) for the populations of Po/askia chichipe whit different levels of 
manngement are sho",n. 
Populatioll Latitude (N) 

WI 
W2 
W3 

SI 
S2 
S3 

C I 
C2 
C3 

Wild 
Silvicult . 

Cultivated 

18°10'43.0" 
18°10'39.1" 
18°11 '54.3" 

18°10'38.8" 
18°10' 37.3" 
18°13 ' 51.9" 

18° 1 1 ' 13.4" 
18°10 '3 7.3" 
18°13'19.8" 

Longitude 
(W) 

97°26 '38.4" 
97°27 '2 1.8" 
97°24 ' 56.6" 

97°26'49.9" 
97°27'6.4" 

97°29 '42.3" 

9T25' 13 .0" 
97°27'6.4" 

97°28 ' 17.4" 

Ao 

6.2±1.l58 
5.8±0.663 
5.8±0.735 

6.8±0.86 
4.6±0.98 

4.4±0.872 

6.4±0.872 
6.2±0.735 
5.2±0.583 

Ho 

0.587±0.084 0 .673±0.092 0 .130** 
0.613±0.079 0.635±0.084 0.036 
0.693±0.062 0.726±0.069 0.048 

. 0 .590±0.092 0.668±0.1 O 1 0 . 119* 
0.439±0.103 0.586±0.112 0.254** 
0.493±0.079 0.559±0.094 0.121 * 

0.608±0.072 0.651 ±0.081 0.066 
0.587±0.05.1 0 .674±0.065 0. 131 * 
0.488±0.075 0.631 ±0.074 0.229** 

0.63 1±0.03 1 0 .683±0.043 
0.507±0.046 0 .621±0.054 
0.560±0.030 0.660±0.039 

Exact test for heterozygote deficit using a Markov chain (dememorization 10000, batches 100. iteration per batch 1000) *1' < 
0.01 , **p < 0.001 

mapped in chromosomes of P. chichipe, but because the 
linkage disequilibrium was not present in all populations 
we could exclude physical linkage. However, we would 
expect a few significant tests for linkage disequilibrium 
by chance, considering that a large number of tests were 
conducted. 

Genetic variation (HE) across all populations varied 
from 0.559 ± 0 .094 se in population M3 to 0.726 ± 
0 .069 s.e. in population W3 (Table 2) . Population MI 
with two unique alleles had the highest mean observed 
Ilumber of alleles per locus (6.8). Whereas, cultivated 
populations, each with a unique allele, had 5.2 to 6.4 
alleles per locus. Tite average genetic variation within
pópulations (Hd was higlter in wild populations (0.685 
+ 0. 16 s.e.), Ihan in cultivated populalions (0 .660 ± 
0.132 s.e.), and Ihe lowesl occurred in silvicullurally 
managed populations (0 .621 ± 0.248 s.e.). Values of Ho 
in all populations were lower than ¡'h va lues, indicating 

a deficiency of 'heterozygous individuals wilh respect to 
Hardy-Weinberg expectations. This deficit was 
significant in six populations, including two cultivated. 
all the populations under silvicultural management and 
one wild population (Table 2) . 

Wlten populations under a similar type of 
management were analyzed together. inbreeding 
coefficients were significantly different froll1 zero after a 
randomizalion test (U test) in all cases . Tite F,s in 
silvicultural populations was higher Ihan in cultivated 
populations, and the lowest F,s was observed in wild 
populations (Table 3). Differentiation among 
populations was low but highly significan! (FST = 0.015 ; 
P < 0.001) with a low, but sign ificant, contribution due 
to differenlialion all10ng poplllalions undcr diffcrcnl 
ll1anagell1enl lype (FST = 0 .005 : / ' < 0 .(4) . The slrongesl 
differentiation among populations under similar 
management type was found within silvicultural amI 

TABLE 3. Multilocus eslimates of hierarchical F-statistics and their significance aner 10,000 perlllutation tesIs for managemcnt 
_~~ld for 311 populalions of Po/askia chichipe sludied in Tehuncan Vnlley. Mexico. 
._____ MallagellleiJ! lype F,s ¡.-" 
Wild 0 .071** 0.080** 
Silvicu ltural 0 . 173*** 0. 190*** 
Cultivaled 0 . 142*** 0. 157*** 
Among populations under 0 . 135*** 0.140*** 
different management 
Polaskia chichiepe 0.126*** 0.140*** 
*p < 0.05. ** P < 0.01 , ***p < 0.001 

FST 

0.009* 
0.022** 
0.017** 
0 .005* 

0.015*** 

US '_' - - -

0.001 
0.0189* 
0 .0IR3* 

0.009* 
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TABLE 4. Genetic differentiation and distances between Polaskia chichipe populations in Tehuacan Valley. Mexico . Above lhe 
diagonal. the differentiation estimation FST' below the diagonal, the RST computed using allele frequencies of 5 microsalellite 
markers. 

el MI WI e2 
el 0.001 -0.001 0.011 
MI -0.002 -0.004 0.021 
WI 0.026 -0.002 0.003 
e2 0.015 -0.001 -0.013 
M2 0.012 -0.003 0.001 0.006 
W2 -0.001 -0.012 0.004 -0.002 
e3 0.032* 0.036* 0.029* 0.009 
M3 -0.003 0.021 0.043* 0.023 
W3 0.002 -0.002 -0.008 -0.013 

cultivated populations (FST = 0.021 and 0.016, 
respectively), wild populations were Ihe least different 
among themselves (FST = 0.009, P < 0.04). 
Differentiation based on allele sizes (RST ) is shown in 
Table 4 for comparisons with other studies. However, 
FST seems to be a better estimate of genetic 
differentiation in P. chichipe, because permutation test 
did not detect any RST value significantly larger than 
pRST (Table 5). 

T ABLE 5. Differentiation among populations of Polaskia 
chichipe, estimated by gl"obal RST' mean pRST, and FST values 
per locus and for a multilocus average in Tehuacan Valley, 
Mexico. 

RST E!.RST FST . 

Multilocus 0.009 NS 0.016 (- 0.015 
0.002,0.050) 

Pchi21 0.023 NS 0.011 (-0.013, 0.010 
0.054) 

Pchi54 0.015 NS 0.032 (-0 .008, 0.035 
0.096) 

Pchi9 0.027 NS 0.038 (0.007, 0.064) 0.042 
Pchi50 0.007 NS 0 .001 (-0 .013, 0.001 

0.015) 
Pchi20 -0.001 0.003 (-0.012, 0.002 

NS 0.028) 

Mating patlerns 

Mating system parameters did not differ significantly 
among populations or managemenl Iypes (Table 5). 
Multilocus estimates of the proportion of outcrossing 
progeny (ton) ranged from. 0.82 to 0.98 and averaged 0.90 
(± 0.09 s.e.) . The fixation index of malernal planls (f) 
varieu fi'ollJ zero too 0.06 anu averageu 0.013 (± 0.06 
s.e .), nol significantly different lo zero. Biparental 
inbreeding (b.l) ranged from 0.005 to 0.102 and averaged 
0.064 ( ~: 0.07 s.e.) . 

On average, cultivated populations had the highest 
estimate of (on (0 .935 ± 0.06 s.e.) and silvicultural 
poplllations the lowest one (0.857 ± 0.08 s.e.). 
eultivated populations al so had the highest estimates of 

M2 W2 e3 M3 W3 
0.004 -0.005 0.019 0.008 0.005 
0.000 0.008 0.039 0.038 0.016 
0.008 0 .003 0 .027 0.023 0.011 
0.032 0 .007 0.021 0.006 0.022 

0.009 0 .050 0.035 0.025 
0.000 0.023 0.019 0.013 
0.061 * 0.030 0.017 0.024 
0.052 0.025 0.005 0.048 
0.004 0.002 0.008 0.005 

fixation index of maternal plants and biparental 
inbreeding (f = 0.034 ± 0.07 s.e. and b{ = 0.084 ± 0.05 
s.e.). The proporlion of individunls with exchlsi veh 
outcrossed offspring ranged among 0. 14 and 0.55 . On 
average, cultivated populations had Ihe lowest 
proportion of individuals without selfed offspring (0.26), 
whereas the wild poplllation had the highest (0.40) and 
the silvicultural populations had an inlerllJediale 
proportion (0.32). 

Relatiol1ship betweel1 geographic and genetic 
distance 

Genetically, the most similar populations were el 
and W2 (FST = -0.005 , RST = -0 .001) and the most 
different were M2 and e3 (FST = 0 .051, RST = 0.061 , 
Table 6). A positive correlation between genelic 
differentiation (FST / 1- FST) and geographic distance in 
log scale was revealed by a randolllization test. This 
correlation was statistically significant , wilh n 
significant b = 0.0096 afier 10,000 perl11utations of 
locations among populations (P :s 0.007, Fig. 2), 
indicating a restricted gene flow and a pattern oF 
isolation by distance (Rousset 1997). There was a high 
salllpling variance inherent to pairwise FST / 1- FST 

ratios . The geographic distance between populations 
explnined ol1ly 31.4'% or the lolal genctic var iatilll1. rhe 
slope oF the regression was 0 .009, indicnlil1g an indirecl 
estimation of the neighborhood size or 104 individuals 
(from b = 1 / 4Nrrcr2

, see Rousset 1 (97). Regressioll 
coefficient of FST / 1- FST ralios was higher belween 
pairs of populations under the sallle management type 
(diamonds symbol , ,.2 = 0 .57, P = 0.13) with respect lo 
the rntios hetween poplllnlions IInder dirrercnt 
Illanagement type (+ symbol, ,.2 = 0.27, l' = 0.(2). 
The bootslrap analysis of the phenogram provides strong 
support (P < 0.001) for dirferences nlllong populntions 
according to Iheir spatíal dislribution (Fig. 3). Two 
groups of populations were clustered together. 
Populations e3, M3 and e2, which occllpy lhe western 
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TABLE 6. Proportion of outcrossing progeny (tm) , maternal fixation index (f), biparental inbreeding (bj). and pl'oportion of 
individual with exclusively outcrossed progeny (1), for six populations of Polaskia chichipe whith differellt types of managemellt 
in Tehuacan Valley, Mexico. . 

Population N /m .r !JI" T 
Wild 

WI 9/148 0.898 (0.063) 
W2 11 / 187 0.949 (0 .061) 

Silvicultural 
MI 13/151 0.890 (0.074) 
M3 7/110 0.823 (0 .081) 

eultivated 
el 14/251 0.890 (0.071) 
e2 10/ 120 0.979 (0 .045) 

Average for management type 
Wild 20/335 0.924 (0.062) 
Silvicultural 20/261 . 0.857 (0.077) 
eultivated 24/371 0.935(0.058) 

side of the study area, comprise a first group, and the 
rest of the populations occupying the eastern side of the 
area were c1ustered in a second group. In the second 
group, the most similar populations were el and W2. 
Populations MI, M2 and W 1 occured at the center of the 
sampling area and formed a subgroup. Population W3 , 

1-m u.. 
I ..... 

"'¡:: 
m u.. 

0.06 

0.05 

0.04 -

0.03 -

0.02 . 

0.01 

y = 0.0096x - 0.0611 

r2 = 0.3148 

+ 

0.000 (0 .000) 0.064 (0.039) 0.22 
0.005 (0 .048) 0.060 (0 .046) 0.54 

0.008 (0.062) 0.090 (0 .059) 0.42 
0.000 (0.041) 0.005 (0 .061) 0.143 

0.007 (0.071) 0.102 (0.060) 0.29 
0 .060 (0.074) 0.066 (0 .048) 0.22 

0.003 (0 .024) 0.062 (0 .042) 0.40 
0.004 (0 .052) 0.047 (0 .060) 0.32 
0.034 (0.073) 0.084 (0.054) 0.26 

also in the second group. is the populalion with the 
highest genetic diversity (HE = 0.73). When each 
population was analyzed for genetic bottleneck under 
the TPM model with 95% SMM , none of them was 
significant after 5000 iterations (P < 0.05). 
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FIG . 2. Relationship between pairwise comparisons of genelic and geographic dislance . Multilocus estimales 01' 
FST/I- F ST are ploted against the euclidian distar¡ces (+ symbols for comparisons between populations undel' difreren\ 
management, diamond symbols for comparisonsbetween populations under the same Illanagemenl type). 
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FIG . 3. UPGMA cluster based on Nei's (1972) genetie 
distanees cstimatcd among 9 populations 01' Polaskia chichipe 
under difTerent levels ofmanagemellt in rehuaean Valley . . 
I'roportions of similar replieates afier 10,000 permutations are 
shown for eaeh elade. 

DISCUSSION 

Genetic vanatlon found in P. chichipe with 5 
microsatellite loci is within the range of microsatellite 
variation reported for other species of long-lived plants 
with mixed-mating system (0.64-0.85 in some trees 
according to Byme et al. 1996; Chase et al. 1996; 
Aldrich et al. 1998). 

Although frequency of vegetative propagation was 
low (2%), presence of clones in different populations 
suggests routes of recent dispersal by humans within 
those populations (in M3 and C2) and between 
populations (C2-CI , WI to M3 , W3 to M2). 

An excess of homozygosity within populations can be 
due to at least two causes: inbreeding and population 
subdivision. Positive FfS values found in all populations 
indicale polenlial levels of inbreeding Ihat are 
illcollsistent with the mostly outcrossed mating system. 
Ilowcver, Illaling wilh closc rclalivcs could hc conllllon, 
biparental inbreeding contributed significantly to selfing 
rates. An apparent deficiency of heterozygotes could 
result from Wahlulld effecls if there is substantial 
substructuring of individuals within populaliolls (Hartl 
and Clark 1997). Because our objective was to compare 
the genetic diversity among populations and 
n1<lllagclllcnt typc, our data arc not su rricicnt Iy to rcsolvc 
substructure within populations. But in the study of local 
substructure and gene flow in P. chichipe we found 
some evidence that support substructure as the cause of 
heterozygote deficiency (Otero-Arnaiz 2004) 

According to Otero-Arnaiz et al. (2003), P. chichipe 
is pollinated by several species of insects with foraging 
activity frequently restricted to short flights among 
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flowers ~n one or few individuals. P. chichipe is also 
likely pollinated by hummingbirds which may Ily longer 
distances than bees but that commonly Il y relatively 

. short distances compared with balso the primal')' 
pollinator of other species of columnar cacti. The mixed 
mating system of P. chichipe appears lo favor 
inbreeding associated to the pattern of movement of 
pollinators among nearest neighbors, but both the selfing 
and inbreeding coefficient do not vary among 
populations. However, the proportion of individuals 
producing selfing progeny varied among management 
forms, being smaller in wild populations. This mean s 
that few individuals in wild populations produce more 
selfed progeny compared with manipulated populations. 
This result is consistent \Vith the ones obtained 'in our 
previous study on reproductive biology of P. chichipe. 
in which we found that manual self-pollination in 
cultivated populations \Vas successful in more 
individuals than in wild populalions (Otero-Arnaiz et al. 
2003). 

Reproduction by seeds seems to be the main \Vay of 
propagation under natural condilions. Thiso in turno 
favors gene flow among neighboring populations 
because fleshy fruits of P. chichipe are a source of food 
and water for a variety of birds and bats that acl as seed 
dispersers. Migration between neighboring populations 
in close proximity, as suggested by the isolation by 
distance analysis, has contributed to homogenization of 
genetic variation among populations. Even if migration 
occurs preferentially within populations under the same 
management type, neighboring populations under 
different management types are less differentiated than 
more distant populations under the same managemenl 
type because the isolation by distance is avoiding. a 
larger differentiation. This observation is supporled by 
the result that distance explained a higher proportion of 
differentiation among populations under the same 
management type Ihan did differentialion alllong 
populations under different forms of management. 

In lheory, Ihe process of uomeslicalion is expecteu lo 
result in signific,,"t reductillllS of gl'lll'tic variatillll. as 
has bCCll obscrved ill fllost spl'cil's ",ith siglls lit' 
advanced levels of domestication (Doebley 1992). 
Results of our study of P. chichipe are generally 
consistellt with this p"tlern . The highest gl'netic 
variation was found in wild populations, whereas ill the 
human manipulated populations, genetic variation \Vas 
reduced in silviculturally managed poplllat ions and 
illtcrlllcdiatc in cllltivatl'll poplllatiollSo althoul;h thl'l'l' is 
non significant differences in Ihe levels of genetic 
variation . The low genetic differentiation sllggests that 
P. chichipe is slill in Ihe incipient stages ot' 
domestication, despite morphological dilTerences 
observed among poplllations under different 
management type (Carmona and Casas in press), anu 
artificial selection favoring a higher proportion of 



individuals with self-pollination (Otero-Arnaiz et al. 
2003). Such slight differentiation could be due to the 
sympatry of the populations allowing for migration 
among neighboring populations that can balance the 
effects of artificial selection. Additionally, 
characteristics of the species, such as long-Iived 
perennial habit, with little vegetative propagation reduce 
the probability for fixing desirable characters in a 
population through artificial selection. Within 
populations, artificial selection can be delayed because 
people tolerate or to eliminate individual cactibased on 
Iheir ability lo distinguish the desirable characteristics in 
Ihe plants, which does not occur until afier fruit 
production (6 to 8 years afier seed germination, 
according lO Casas and Barbera 2002), only then they 
decide lo tolerate or to eliminate individual plants. 

Considering the form of management, a bottleneck 
associated with Ihe domestication process in P. chichipe, 
would be expected to be stronger under silvicuJtural 
management in situ, intermediate in cultivated 
population and weak or nonexistent in wild populations. 
We did not detect bottleneck reductions in effective size 
of populations under any management type. Our results 
suggest that populations manipulated by humans have 
not suffered genetic bottlenecks as a result of the 
constant migration among populations. Alternatively, 
gene tlow could be directional from wild to manipulated 
populations, avoiding effects of size reductions of 
manipulated populations. To test these hypotheses, it is 
necessary to estimate patterns and directionality of gene 
tlow among populations under different management 
Iype through direct estimation of pollen and seed tlow. 

Although Polaskia chichipe has a long history of use 
<lnd man<lgemenl Ihat resulted in morphologic<ll 
dinerentialion, changes in breeding system and seed 
germination patterns associaled lo human managemenl, 
Ihis is retlected only slightly in genetic differences 
among populations. Migration and history of 
poplllalions seems to have intervened to cOllnleracl 
ellecls 01' arlificial seleclioll over Ihis species. 

At ·K N( )WLU)( iI:MI:NTS 

The work was financial supported by the Oirección 
Gener<ll de Asunlos del PersOl1(l1 Académico of Ihe 
Nalional Autonomous University of Mexico (IN 
224799), the Fondo Sectorial SEMARNAT/CONACYT 
(2002-0544) as well as Ihe for the Vavilov Frankel 
A ward 200 l givcll lo A. Otcro-Arnai/. ror rcscarch al 
Georgia Universily. We also Ihank E. Pérez-Negrón, E. 
Arellano and S. Rangel for field work assistance, as well 
as E. González, F. Jiménez, M. Cruz and D. Lugo for 
their help in laboratory work, M. Mackenzie and D.E. 
Walker for Iheir suggestions for microsatellite 
genotyping and scoring and 1-1. Ferreira for computer 
\York assistance. The authors specially thank the 

30 

valuable review of a preliminary version of the 
manuscript by DI". D. Piflero, DI". A. Valienle, DI". L. 
Eguiarte, Dr. E. Alvarez, and Dr. M. Quesada, as well as 
the generosity of the people of San Luis Atolotitlán , 
Caltepec and Metzontla, Puebla, Mexico. 

LITERATURE OTED 

Aldrich, P. R .. .J. L. Hamrick, P. Chavarriaga and G. Kuchert. 
1998. Microsatellite analysis of demugraphic genetic 
struclure in fragmenled populalions or lhe lropical lrce 
Symphonia globulifera. Molecular Ecology 7:933-944. 

Arizmendi, M. C. 200 l . Multiple ecological interactions: nectar 
robbers and hummingbirds in a highland forest in Mexicu . 
Canadian Journal of Zoulogy 79:997-1006. 

Byrne, M., M. 1. Marquez-Garcia. T. Uren. D. S. Slllith and G. 
f. Moran. 11)<)6. Cnnsl'rvalion ami gl'nctÍl: di\"l'r~ ily pf 
Illicrosatellite loci in the gCl1llS t::lIcal.lpllls. Australian 
Journal or Botnny 44:331-341. 

Carmona, A. and A. Casas. in press. Evulutiunmy trends in 
Polaskia c"ichipe (Cactaceac) under domesticntion in the 
Tehuacan Valley, Central Mexico. Morphological variation. 
Journal or Arid Environlllents. 

Casas. A. and G. Barbera. 2002. Mesoamerican dOlllestication 
and dilTusion in P. S. Nobel. ed. Cacti: Biolugy and Uses. 
California University Press. California. 

Casas, A. , J. Caballero and A. Valiente-Banuet. 1999. Use. 
management and dOlllestication of columnar cacti in South
Central Mexico: a historical perspective. Journal or 
Ethnobiology 19:71-95. 

Casas, A.. A. Valiente-Banuet ami .J. Caballero. 2002 . 
Evolutionary trends in colu111nm cacti under domestication 
in South-Central Mexico .137-163 in A. Valiente-Banuet. ed . 
Columnar Cacti and their Mutualists. University of Arizona 
Press. TucsoII. 

Casas. A .. A. Valiclllc-Balll1l:l . .1. L. V i\"l:m~ . .l . l'ahallcro. l .. 
Cortés, P. Dávila, R. Lira and 1. Rodrígucz. 200 l . I'lallt 
resources of the Tehuacán-Cuicatlán Vallcy, Mcxico . 
Economic Botany 55: 129-166. 

Chase. M., R. Kesseki and K. I3alVa. 1996. Microsatcllitc 
markers for population and conscrvalion gcncties nI' lropica l 
trccs. American Journal nr Uotally 83:51-57. 

Conlllcl. .l. 1'\'1. :111<1 \' . I.llikarl. 1C)()6 . Dcsnil'lioll amI I'olll'r 
analysi~ 01" 11\'0 Il"sl ~ túr dl'll"cling rl·n·nl l'(ll'lIlalillll 
bottlenecks I¡·om allele rrequency data. GClletics 144 :200 1-
2014. 

Danvill. C. 1 Rln. The v:lrialioll nI" :l1Iilllals :lml 1'1:llIts IIl1dn 
dOlllcsticatioll . 1) . Apl'lclOII & <':0 . Ncl\' York. USA. 

De Cando le. A. 1882. Origin 01' cultivated plallts . D. Appletoll 
and Company. NelV York and London. 

de 1:1 Cruz. M .. M. f. R:I1l1írcz :llId Ji. Ji crn:ílIlh:z. 1997. DN /\ 
iso lalion ami :nllpliticatioll fmlll cacli . I'lalll f\loknlfar 
l3iology Reporter 15 :319-325. 

Di Rienzo. A. . A. C. Peterson . .l. C. Garza. A. M. Valdes. M. 
Slalkill ami N. B. frcilllcr. II)<)LI. Miltatiollal I'mcc~~L'~ al 
simple-sequence repeat loci ill human populatiolls. 
Proccedings of the National Academy of Science, USA 
91 :3 166-3170. 



Doebley, .J. 1992. Molecular systematics and crop 
evolution.202-222 in J. J. Doyle, ed . Molecular Systematic 
of Plants. Chapman and Hall , New York. 

Goodman. S. J. 1997.. RST CALC: A colection of computer 
programs for calculating unbiased estimates of genetic 
differentiation and determining their significance for 
microsatellite data. Molecular Ecology 6:881-885. 

Hamrick. 1. L. , J. D. Nason, T. H. Fleming and 1. M. Nassar. 
2002 . Genetic diversity in columnar cacti .122-133 in A 
Valiente-Banuet. ed. Columnar Cacti and their Mutualists. 
Evolution. Ecology, and Conservation. University ·of 
Arizona Press, Tucson, Arizona. 

Hardy. O . .1.. N. Charbonnel, H. Fréville and M. Heuertz. 2003 . 
Microsatellite allele sizes : a simple test to assess their 
significance on genetic differentiation. Genetics 163: 1467-
1482. 

Hardy, O. J. and X. Vekemans. 2002 . SPAGeDi: a versatile 
computer program to analyse apatial genetic structure at the 
individual or population levels. Molecular Ecology Notes 
2:618-620. 

Harlan , .l. R. 1992. Origins and processes of domestication.159~ 
175 in G. P. Chapman, ed. Grass Evolution arid 
Domestication. Cambridge University Press, Cambridge. 

Hartl , D. L. and A G. Clark. 1997. Principies of Population 
Genetics. Sinauer Associates. USA 

MacNeish, R. S. 1967. A summary of subsistence in D. S. 
Byres, ed. The Prehistory of the Tehuacán Valley. 
University ofTexas, Press, Austin, Texas. 

Maudet, c., C. MiIler, B. Bassano, C. Breilenmoser-Würsten, 
D. Gauthier, G. Obexer-Ruff, J. Michallet, P. Taberlel and 
G. Luikart. 2002 . Microsatellite DNA and recent slalistical 
methods in wildlife conservalion management: applications 
in Alpine ibex [Capra ibex(ibex)]. Molecular Ecology 
I1 :421-436. 

Metcalf. C. L. and W. P. Flint. 1974. Insectos destructivos e 
insectos útiles. Compañía Editorial Continenlal. Mexico 
City, Mexico. 

Michalakis, Y. and L. Excoffier. 1996. A generic estimalion of 
population subdivision using dislances belween alleles wilh 
special reference for microsatellite loci . Genelics 142: 1061-
1064. 

Miller, M. P. 1997. Tools for populalion genetic analyses 
(TFPGA) 1.3. A windows program for the analysis of 
allo/.)'mcs amI molccular population gcnctic data. Computcr 
software distributed by author. 

JI 

Otero-Arnaiz. A 2004. Diferenciación y nujo gelllco enlre 
poblaciones de Polaskia chichipe con distintos niveles de 
domesticación en zonas áridas del centro de México. 
Doctorado en Ciencias Biológicas, CIECO. Morelia. 
Michoacan, Universidad Nacional Autónoma de México 

Otero-Arnaiz, A, A Casas, C. Bartolo, E. Perez-Negron and 
A Valiente-Banuel. 2003. Evolution of Polaskia chichipe 
(Cactaceae) under domeslication in the Tehuacan Valley. 
Central Mexico : reproduclive biology. American JOllrnal 01' 
Botany 90:593-602. 

Otero-Arnaiz, A , J. Cruse-Sanders, A Casas and 1. Ilamrick . 
in press. Isolation and characterization of microsatellites in 
the endemic columnar cacti: Polaskia chichipe (Caclaceae) 
and cross-species amplification. Molecular Ecology Notes. 

Péladeau, N. 1996. SIMST A T 2.06. Provalis Research. 
Montreal. 

Piry, S., G. Luikart and .l. M. Cornuet. 1999. BOTTLENECK: 
a computer program for detecting recenl reductions in 
effective poplllation size from allele frequency data . JOllrnal 
of I-Ieredity 90:502-503. 

Raymon . M. and F. ROllssel. 1995. GENFPOI' (n:rsion 12): 
population genetics solhvare fur exact tests ami 
ecumenicism. JOllrnal of Heredity 86:248-249. 

Raymond, M. and F. Roussel. 1995. GENEPOP (version 1.2): 
population genetics software fuI' exact tests ami 
ecumenicism. JOllrnal of Heredity 86:248-249. 

Rilland, K. 2002. Extensions of models for the estirnation 01' 
rnating systems lIsing n independent loci. I-Ieredity 88 :221-
228. 

Rousset, F. 1997. 'Genetic differentiation and estirnation of 
gene flow from F-Statistics under isolation by distance. 
Genetics 145: 1219-1228. 

Slatkin, M. 1995. A rneasllre of poplllation subdivision based in 
rnicrusatellite allele freqllencies. Genetics 139: 157-162. 

Weir, B. and C. Cockerham. 1984 . Estimating F-statistics for 
the analysis of poplllation structure. Evollltion 38: 1358-
1370. 

Wright. S. 1965. The intcrpretation 01' poplIlntinn structurc hy 
f-statistics with special regard to systems of mating . 
Evollltion 19:395-420. 

Zohary, D. 1984. Modes of evollltion in plants under 
domestication .579-586 in W. F. Gran!. eel . I'lant 
Biosystell1atics. Academic Press Canada, Montreal. 



GENE FLOW AMONGWILD AND MANAGED POPULATIONS OF 

POLASKIA CH/CH/PE AN ENDEMIC COLUMNAR CACTUS IN CENTRAL 

MEXICO. 

ADRIANA OTERO-ARNAIZ'§, ALEJANDRO CASAS'* AND JAMES L. HAMRICK2f 
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Abstrae/. Microsatellite markers were used to obtain direct and indirect estimates of gene /low in populations 01' 
Polaskia chichipe under different management regimes, in order to understand the genetic consequences 01' gene 
tlow in the evolutionary process of domestication . P. chichipe is a columnar cactus endemic to the Tchuacan 
Valley, Central Mexico. This is under domestication because or its edible rruit. Artificial selection is practiced in 
silviculturally managed and cultivated populations which are sympatric with wild populations. Morphological. 
phenological, physiological and reproductive differences between wild and managed populations have been 
documentedin previous studies, apparently associated to human selection. However, strong gene tlow may 
counteract the effects of selection. In this study we used paternity analysis pwcedures to demonstrate that although 
most oflhe pollinations occur amongindividuals within Ihe same population at distances < 40111, pollen 
immigration rates (0.27 ± 0.05) are considerable. Heterogeneity in pollen c10uds sampled by mother plants (FST = 

0.12) indicated non randol11 maling, and is probably due to temporal heterogeneity in pollen movement. P. 
ehiehipe has a local and regional scale spatial structure that is consistent with isolation by distance model. The 
similarity ofindirect, direct and demographic estimations ofneighborhood size (74-250 individual s) suggests that 
this genetic structure is representative of an equilibrium state. These results suggest that traditiona' management 
practices have conserved the genetic resources ofthis species in situ but also. that gene /low is counteracting the 
erfect of domestication to some degree. 

Keywords: columnar cacti. crop evolution , domestication , spatial genetic structure, genetic resources. gene no\\', 
microsatellites, Polaskia chiehipe, landscape genetics. 
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Domestication is an evolutionary process directed by 
sclccl ion conduclcd by hUlI1ans lo adarl plnnls ami 
animals lo lheir needs. This process has been conducled 
for approximately 10,000 yr, and soulhern Mexico has 
been idenli lied as one of Ihe main cenlers of plnnl 
dOllleslicnlion (Harlan 1971; Hawkes 1983). In Ihe 
course of domestication , humans determine 
morphological , physiological and behavioural changes 
in the organisms through artificial selection . In plants, 
morphological changes such as size, colour, flavour of 
edible parts ; physiological changes in fruit maturation , 
loss of dormancy and faster and uniform germination; 
and phenological changes as a result of domestication 
have been documented in a number of plants (Hawkes 
1983; Harlan 1992; Evans 1993 ; Frary and Doganlar 

2003). 

How fast the domestication process advances. 
dcpcnds on ho\V slnlllg arl i licia I sdcl'l i(ln (lpnall·s. as 
well as on how easy Ihe lixalion 01' desirable 
characteristics in manipulated poplllations is. This last 
aspecl may be inflllenced by lile cyde. inlcr-gencralion 
time, and reprodllctivc isolal ion \Vilh rcspecl lo 
populations of wild relatives . Fixation of desirable 
characters and reproductive isolation is relatively easy 
throllgh vegetative proragation. self pollinnlion nnd 
spatial and/or temporal isolalion. Ilowever. when ,>vild 
and domesticated variants are sympatric, are 
olltcrossing, sexually compatible, and Iheir flowering 
times overlap, gene flow may occur among Ihem (Le 
Thierry d'Ennequin et al. 2000; Montes-Hernández and 
Eguiarte 2002 ; Papa and Gepts 2003). Gene flow may 
be sufficient to avoid genetic isolation between wild and 
domesticated populations and only continual artificial 



selection would maintain the idenlily of wild and 
domesticated populations. 

Polaskia chihipe is a columnar cactus endemic to the 
biosphere reserve Tehuacán-Cuicatlán, Central Mexico, 
where the use of cacti has been reported to be as old as 
the first human occupation of the region (Smith 1965, 
1967). The mating system of P. chichipe is highly 
olltcrossing (90%, Otero-Arnaiz et al. submitted). The 
species has a generalist system of pollination, conducted 
by bees, carpenter bees, bumblebees, melliponinae bees, 
hawkmolhs and hummingbirds (Otero-Arnaiz et al. 
2003). Although seed dispersal has not been studied, it 
has been observed that birds and bats consume its fleshy 
fruits and they and humans are, most likely, the main 
seed dispersors . P. chichipe grows wild as the main 
component of the vegetation structure in the thorn-scrub 
forest described as "chichipera" (Valiente-Banuet et al. 
2000), over volcanic soils at elevations of 1600-2300 m. 

Significant differences between individuals of wild, 
silvicultural and cultivated populations have been 
reported for P. chichipe by Carmona and Casas (in 
press) and Otero-Arnaiz et al. (2003) in morphology, 
mainly in fruit and nower characters (Iarger fruits with 
sweeter pulp and more and larger seeds, larger ovaries in 
cllltivated populations), germination patterns (higher 
percentage and faster germination in cultivated 
populations), phenology (long blooming and fruit 
production season in cultivated populations) and 
reproductive biology (12% of self-compatible breeding 
system 111 the wild and 22-27% in managed 
poplllations). These differences indicate that 
domestication process has apparently had a significant 
inflllence on the phenotypic structure of populatións and 
that artificial selection is acting on silvicultural 
populations as well as in cultivated populations favoring 
vigorous individuals, with larger fruits and more seeds, 
with self-pollination. Partial isolation due to differences 
in the peak nowering period of cultivated, silvicultural 
and wild populations niay contribute to in maintaining 
the phenotypic divergence referred toabove (Otero
Arnniz el nI. 2003). 

Ilowcvcr, gcnetic diflerentiation éllllong populations 
under different management regimes, measured as FST 

with microsatellite markers, was significant bul slight. 
"rparcntly, genctic diversity responds more to 
geographic dislribution and historical gene now among 
neighboring populations, and this coul1teracts the effect 
of selection through management (Otero-Arn~iz et al. 
suhlll iflcd). 

In cultivated populations, genetic diversity is as high 
as in wild populations, probably because people bring 
new phenotypes from other towns, and this practice may 
have enriched genetic diversity within home gardens, 
whereas in silvicultural populations genetic diversity is 
slightly reduced, but these populations have functioned 
as bridges for gene now with neighboring wild and 

cultivated populations. Considering all this information. 
we hypothesized that the slight reduction in genetic 
diversity observed in manipulated populations of P. 
chichipe is caused by an accumulation of genetic 
diversity in manipulated populations due to pollen gene 
flow from wild to manipulated populations. Gene now 
I'nay counteract artificial selection for domestication 
even under a long history of selection . But, in contrast, 
gene flow contributes to the maintenance of genetic 
diversity within populations of the species. In this study 
we analyze the actual distribution and directions of gene 
flow and the heterogeneity in pollen pools within and 
among populations and the genetic structure at different 
spatial levels for cultivated, silvicultural and wild 
populations of P. chic/¡if1C' in Tehuacan-Cuicatlnn 
Valley. We test the hypothesis of asymmetrical gene 
now from wild to lIlanipulated poplllations nnd disclIss 
the effect 01' gene no\\' in lhe domeslication process and 
conservation of this species. 

The main purposes of this work were: i) to estimate 
rates of selfing and patterns of pollen movement within 
and among populations of P. chichipe, comparing these 
estimates among populations under different 
management types, ii) to estimate variation in pollen 
dispersal and male reproductive success, iii) to eslimate 
heterogeneity in pollen c10uds sampled fmm mother 
trees and to explore the relationship with spatial distance 
among mother trees, and iv) to analyze the genetic 
structure of populations of P. chichipe at differenl 
spatial levels, to obtain indirect estimates of localized 
gene now and to compare them with direct estimates. 
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MA TERIALS AND METHODS 

Sampling and genotyping plant material 

The indirect quantification of gene flow was carried 
on in nine populations under cllltivation, silvicultural 
management and wild populations, all distribllted within 
an area of approximately 80 km2 (Fig. 1). We considered 
these populations as parts of a metapoplllation, because 
the pattem of human management with the creation of 
new cultivated populations and contribllting to 
fragmentation of others, simulates the dynamics of a 
metapopulation. Also there is slight genetic 
differentiation among the populations, with populations 
presllmably linked by gene flow between neighboring 
populations (Otero-Amaiz et al. submitted). Distances 
between populations range from 360 to 9300 m. In each 
poplIlation, 30 reproductive individuals were marked 
and mapped. For all marked individllals, flower 
budswere collected and stored at -70°C for ' DNA 
extraction. For direct estimation of pollen gene flow 
seeds of between 5 to 14 adlllts per population in each of 
7 populations were germinated and at least 12 seedlings 
(15 seedlings per individual on average) were selected 
for DNA extraction. 

Genotyping of all adults and seedlings was conducted 
with five microsatellite loci (Pchi9, Pchi21, Pchi20, 
Pchi50, Pchi54) identified specifically for P. chichipe, 
which were described previously (Otero-Amaiz et al. in 
press; Otero-Arnaiz et al. submitted). DNA extraction 
and genotyping was performed as described by Otero
Arnaiz et al. (in press). 

Direct estimation of geneflolV 

Methods of paternity exclllsion (Dow and Ashley 
1996; Krauss 1999) and maximum Iikelihood of 
paternity analysis (Meagher 1986; Meagher and 
Thompson 1987; Marshall et al. 1998) were lIsed for 
direct estimation of gene flow. For each reference 
population, patemity assignment was determined by 
simple exclusion based on their multilocus genolypes. 
Male haplotype was inferred by the subtraction of the 
female contribution from the offspring multilocus 
genolype. The male haplotype was compared with Ihe 
possible haplotypes of alt individuals, includiilg the 
matemal plant in each population. ]n cases where more 
than one possible pollen donor were assigned to any 
progeny, the maximllm likelihood of patemity obtained 
as a LOD score (Meagher and Thompson 1987) was 
estimated through the program CERVUS 2.0 (Marshall 
et al. 1998). Since significance levels for LOD-scores 
can not be properly derived analytically, a simulation 
approach of 10,000 tests was performed to evaluate the 
significance of the paternity analysis. When more than 
one individual shared the same LOD score, or when the 
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significance of the paternity analysis was lower than 
80%, paternity was assigned to the spatially nearest 
individual with highest positive LOD score (Dow and 
Ashley 1996; Gonzalez-Martínez et al. 2002). 

Proportions of selfing and olltcrossing, as well as the 
nllmber of alleles received from pollen donors by each 
maternal individual and population, were ca\culated and 
the differences between management types were 
compared with a t- test. The outcrossing rate , 
proportions of local gene flow, and immigralion of 
pollen were arcsine-square root transformed before all 
analyses. 

Male reproductive success of each individual was 
estimated as the proportion of gametes contributed by a 
particular individual in relation to the total progeny sired 
within the reference poplllation. This parameter \Vas 
partitioned (MRS = MSRS + MORS) in male selfing 
reproduclive success (MSRS = [Si / ¿"¡~ I S,] X IOO(~í,) 

ánd male outcrossing reproduclive success (MORS = [O, 
/ ¿n¡:1 H¡] x 100%), where n is the number of individuals 
in the population; S¡ is the number of selfing male 
gametes contributed by the ilh individual: O, is Ihe 
number of male gmnetes conlribuled by Ihe ilh 
individual to the total progeny that were assigned lo a 
particular father; and H, is the nUl11ber of progeny Ihal 
were assigned to the male i; according to He and 
Smouse (2002). Variation in MORS among individuals 
was related to the spatial distribution. 

Heterogeneity in poI/en pools 

Male haplotype frequencies were esli1l1aled by 
subtraction of the maternal haplotype from each progeny 
genotype. For loci in which the molher and progen)' 
were heterozygous for Ihe same alleles, Mendelian 
inheritance of maternal alleles was assumed, hence 
allowing the estimation of the frequency of these alleles 
in the parental pollen pool. To tesl whether maternal 
trees spatially closer sample more similar pollen c10uds 
than distant trees, the FST/ I-FsT of pollen c10uds was 
compared with Ihe logarithm of geographic dislance 
among pairs (JI" molher Irel's. Ihrough Ihe program 
SpaGeDi 1.1 (Hardy and Vekemans 20(2). 

Jndirect estimation ol gene dispersa! dislances 
The analytical model based on isolation by distance 

of populations proposed by Roussel (1997). and 
extended to test whether 1l1igration rate depends on Ihe 
spatial distance a1l10ng individuals in a continual 
population (Hardy and Veke1l1ans 1999: ROllssel 2(00) 
was used to estimate gene flow indirectly. Indirect gene 
flow based on this method can be expressed in ter1l1S of 
Wright's neighborhood size amI Ihen compared wilh 
direct estimations of the same parameler (Fensler el al. 
2003). 

To characterize the spatial genetic structure within 
each population and at the metapopulation level, 



considering all the individuals irrespective of their 
population or management, relative kinship between 
each pair of individuals was estimated. Relative kinship, 
according to Rousset (2000), is the difference in ratios 
of probabilities of identity in state, and it was computed 
as a correlation coefficient between allele states. In the 
case of two individuals i and j , the relative kinship 
coefficient betwe~n them can be defined as Fij = (Qij -
Qrn) ! (1 - Qrn), where Qij is the probability of identity in 
state for random genes from i and j, and Qrn for genes 
coming from random individuals in the reference 
population; this estimate is not biased by the presence of 
rare alleles (Hardy and Vekemans 2002). Relation of 
kinship coefficients (Fij ) with space was analyzed in two 
ways: i) average Fi¡ were computed for the following 
dislance classes as i'n a spatial aulocorrelation analysis: 
0-10, 10-20, 20-30, 30-40, 40-60, 60-80, 80-100, 100-
500, 500-1000, 1000-2000, 2000-3000, 3000-4000, 
4000-5000, 5000-6000 m. Only the first eight distance 
classes were represented wheri the analysis was 
performed within each population; ii) the estimator Fij 

computed for each pair of individuals was regressed 
against the logarithm of the geographic distances 
belween those individuals . When the population is 
represented by a bidimensional space under isolation by 
distance in a restricted geographic scale (:::::0 to 200 , 
where o is the axial standard deviation of gene dispersal 
distances), Fij is approximately linearly related to the 
logarithm of distance (Rousset 1997; Hardy and 
Vekemans 1999). Then, we regressed Fij values in a 
restricted and global distance range (as in Fenster et al. 
2003), using o estimated by the direct approach of 
pollen gene flow to define the restricted distance range. 
Significance of the average Fij per distance class and 
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regression slopes was tested by randomization tests, 
through 10,000 permutations of individuals alllong 
locations. AII analyses were perfonned lIsing SpaGeOi 
1.1 (Hardy and Vekemans 2002). This llIethod provides 
an indirect estimation of the nieghboorhood size, in 
terms of number of individllals expressing the strength 
of local genetic drift (Wright 1943). N" = 41[001 (where 
O is the effective population size and 02 the variance in 
gene distance dispersion) was obtained from the 
regression ofthe pairwise Fi ¡ values between individuals 
on geographic distance as Nb = -(-1 - Fij) ! slope at 
different spatial scales (see theoretical analysis 111 

Rousset, 1997, 2000; Hardy and Vekemans, 1999). 

R ESIII.TS 

Palernilyassigl1111el11 

The five microsatellite markers were highly 
polymorphic in P. chichipe, resulting in theoretical 
exclusion probabilities of 0.96. Among the 673 
seedlings fhat had their male parent within the 
population, 564 (0.84) showed the highest LOO score. 
allowing lhe designation of a si ngle male parent to all 
progeny that were the result of local gene movemenl 01' 

self-fertilization. Among these seedlings, 64% of the 
paternity assignment was successful with a confidence 
level higher than 80%. 

Of the 954 progeny analyzed, 0.73 appear to be 
derived from matings between individuals within the 
reference population, while at least 0.27 should be 
derived from fathers from outside the reference 
population (Table 1). This is a minimal estimate of the 
immigration ofpollen, since gametes assigned to 

TAO!.!' 1. Number ofmalernal trees. progeny sampled, minimum estimalion oflong distance gcnc now and selling rale for 
poplllations of P. chichipe under different management type. Standard error in parenthesis. 

Maternal Offspring Pollen Olltcrossing mates Sclfing 
trees imm!.gratio.!.~J:~~ _ _ . _~J.t~~.i~ . p~r~I.I!l~igol: .L~~L_ ..... - _. __ . .... ~. .- o' 

Cu llivalcd 
CI 14 247 0.28 (0.06)"< 0.66 (0 .06)" 0.06 (0.03)" 
C2 9 119 0.33 (0 .08)·c 0.62 (0 .07)· 0.05 (0.04)"c 

Si Ivicllltllra l 
MI 7 104 0.14 (0.09)"< 0.71 (0 .08)"" 0 . 17 (0 .04)" 
M2 6 44 0. 11 (0.09)h 0.87 (0.09)" 0.03 (0 .05)" 
M3 7 107 0.29 (0.09)·c 0.56 (0.08)· 0 .14 (0 .04)·" 

Wild 
Wl 9 148 0.3 1 (0.08)"¡' 0.53 (0.07)" 0. 16 (0 .04)" < 
W2 11 184 0.35 (0 .07)· 0 .59 (0 .06)" 0.06 (0.03)·h 

Management 
0.30 (0.05)"1> 0.65 (0.05)"h ClIlt ivated 23 366 0.05 (0 .02)" 

Si lvicultural 20 255 0 . 18 (0.05)" 0.71 (0 .05)· 0 .12 (0 .03)" 
Wild 20 332 0.33 (0.05)" 0.56 (0.05)b 0.10(0 .03)· 

Tolal 63 953 0.27 (0.05) 0.64 (0.05) 0.09 (0 .01) 



individuals within the population may have actually 
originated from individuals located outside of this 
population. Pollen immigration is relatively high with 
variation among populations, from 0.11 in M2 to 0.35 in 
W3. In general, pollen immigration in silviculturally 
managed poplllations was significantly lower (0.18) than 
in wild populations (0.33). Self-fertilization varies from 
0.03 to 0.16, with an average of 0.09, withollt significant 
differences among management types. 

TAI3LE 2. Mean and variance of outcrossing pollen dispersal 
within populations; n = number of progeny analysed, Dist. = 

mean of distance and O'p = variance in pollen dispersal are 
showed. M3 population was not considered for this analysis, 
Population n Dist. (m) ap 

C I 165 52 3.93 
C2 72 45 2.41 
MI 70 46 2.94 
M2 35 31 2.16 
WI 76 34 2.19 
W2 101 46 2.63 

Average 519 42 2.71 

Pollen dispersal 
Mean distance of pollen movement within all the 

populations sampled was 42 m (a = 2.7), showing high 
variation among individuals and among populations 
(Table 2). The frequency distribution of pollen dispersal 
distances for each maternal plant and the mean of all 
progeny show also a high variation among individuals, 
especially at short distances . A negative exponential 
model explains between 54 and 90 % of the average 
mating events for dispersal distances up to 260 m (Fig. 
2). The mating success was higher in all populations at 
short distances (O - 40 m). 

The male reproductive success (MRS) within 
poplllations for each plant ranges from zero (in 24% of 
the trees) to 23 %. The distribution of frequencies of 
MRS reveals the differences among individuals, 51 % of 
the individuals having a MRS lower than 5 %, whereas 
only 7 % of the trees have MRS higher than 10 % (Fig. 
3). Diffcrcntiation of MORS was found in all 
populations. Sorne individuals did not contribllte pollen 
lo progenies within their populations, among them sorne 
of the maternal plants. Individuals with higher pollen 
contributions of are located in the center of the stand or 
are the closest to maternal trees . However, other 
individuals having similar locations did not have high 
MORS. 

Pollen heterogeneity 

Each mother tree receives genetically different pollen 
clollds. Differentiation among allele frequencies in the 
pollen clollds of the mother trees is FST = 0.12 and levels 
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T ABLE 3. Multilocus differentiation (FST ) in allele frequencies 
of palien cJouds among different mother trees and among 
progeny sired by indivíduals in the reference population and 
by immigrant pollen. ·significant value (P = 0.05) 

Population Mother trees Local vs. 

CI 
C2 
MI 
M2 
M3 
WI 
W2 

All mother 
trees 

60 

50 

S 40 
c: o 
'C 
c: 
.! 
'O 
o. 30 
'O 

20 

10 

o 
2 4 

immigrant 

0.102* 
0.162* 
0.133* 
0.373* 
0.112* 
0.127* 
0.103* 

0.126* 

I " ~~,~ 
6 8 10 12 14 16 

Male reproductlve success (%) 

pollen 
0.035* 
0.075 
0.037 
0.138* 
0.054* 
0.061 
0.045* 

,rttlIID , 

24 

.C1 mC3 ~M1 IIIIM2 OM3 OW1 DW3 

FK; . 3. Frequcncy distribution 01' Ihe male reJlroduClive sueecss 
(MRS) by pollen donors in the reference population 

of differen!iation varied among populations fram 0.10 to 
O. 16 wilhuut a clcar pattern among management ty.pes 
(Table 3). Fisher exact test of genetic differentiation 
showed significant differentiation among all populations 
(P < 0.00 1), which means that there is no random 
mating and that different mothers are sampling different 
pollen pools. When differentiation in pollen c10uds in 
relation to the spatial distance among pairs of mother 
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trees was tested, no significant relation \Vas found (P of 
the slope = 0.54). The regression analysis gave a low 
positive slope ofO.029, which translated to an 
estimation of neighborhood size of 85 individuals with 
95% confidence interval (2se obtained by jackknife over 
loci) of26 to infinite. Heterogeneity in pollen sampling 
by different motl1ers is prabably dlle to temporal 
heterageneity in pollen movement. The analysis of 
differentiation between pollen allele freqllencies within 
the population and pollen allele frequencies fram outside 
the population shows significant positive values of FST 

in more than 50 % ofthe populations. However, the low 
estimates indicate a very slight differentiation (Table 3). 

Indirecl eslilllolions ol geneflow 

The kinship coefficient between individuals shows an 
approximalely linear relatiunship \Vilh lhe logarithlll 01' 
the spatial distance (Figs. 4 and 5). Al the 
metapopulation level (Fig. 4), both regression slopes. 
global and restricted, were significantly negative with 
slopes of -0.004 (P < 0.001 , ,) = 0.0015) and -0.0 II (P 
< 0.001, ,.2 = 0.003), for global and restricted regression, 
respectively. The variance explained by the regression 
line is weak, as expected from the high sampling 
variance for Fij . Average Fij was significantly positive 
for distance classes < 30 m and for 40 to 60 m (***P < 
0.00 I ,** P < 0.01, * P < 0.05 afier 10,000 perlllutation 
tests, Fig. 4) and significantly negative for distance 
c1asses > 4000 m. In the spatial analysis within 
populations both regressions were also significantly 
negative: -0.01 (P < 0.001,,.2 = 0.002) and -0.012 (P < 
0.001 , ,.2 = 0.003), for global and restricted regression, 
respectively. Average Fij were significantl)' positive for 
the distance classes 20-30 m, and significantl)' negativc 
for distance > 100 m, but none significan!ly different lo 
zero in other distance c1asses (Fig. 5). 

Estimations of neighborhood size based 011 isolation 
by distance models, were perforllled using direct 
estimations of variation in pollen dispersal in thc 
reference population (a = 2.6) and among individuals of 
all poplllalions (o- ~ 6.6) according lo Ihe spatial scale 
and . from global and restricted regressions 01' kinship 
coefficients against logarithm of the spatial dislance 
(Table 4). These indirect estimates are all very similar. 
ranging from 74 to 250 individuals with confidence 
intervals widely overlapping, and are also comparable 
with the estilllation of Nh = 104 (38 - 00) individllals 
hased on pairwisc F~T / 1- FST rat ios rcportcd prcviously 
for these populations (Otero-Arnaiz et al. submitted) and 
with the estimation of Nb = 85 (26 - rfJ ) individuals 
based in Ihe heterogeneity in pollen clouds. Eslimíltiolls 
based on global regression theoretically suffer more bias 
(Rousset, 1997), as we observed in the confidence 
intervals in these regressions. At the metapopulation 
level the distance rate is very large, but the bias can be íI 
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Table 4. Indireet estimations of gene dispersal (neighborhood 
size: number of individuals expressing the strength 01' local 
genelie drift ) aeross difIerent seales using global and 
reslrieled regression for populations and metapopulation of 
Polaskia chichipe. Nb estimates based on average Fij values 
(see melhods). Confidenee intervals eomputed as ± 2se 
oblained by jaekknife over loei are presenled in parenthesis. 

Within 
populations 
Within 
metapopulation 

Global Restricted 
92 (58-219) 74 (52-132) 

250 (129-4248) 85 (56-176) 

cause of concern. At this level , restricted regression 
gives a better estimation (Fenster e( al., 2003). 

DISCIlSSION 

Pat/ernity analysis and genetic structure 

Levels of selfing obtained from paternity analysis did 
not vary among populations under different mariagement 
regimes, a result that is in accordance with pollination 
experiments and matting system analyses reported 
previously for the species (Otero-Arnaiz et al. 2003; 
submitted). This result indicates . that the lower 
inbreeding coefficient found in wild populations (Fls = 
0.071, Otero et al. submitted) compared to silvicultural 
populations (Fls = 0. 173, Otero et al. submitted) is 
caused by outcrossing mating between related 
individuals in the silvicultural populations. This is also 
supported by the fact that pollen immigration was 
significantly lower in silviculturally managed 
populations than in wild populations (Table 1). 

Inference of effective pollen dispersal in P. chichipe 
from paternity analysis indicates a combination of two 
factors: i) local gene flow where most of the pollen 
movement occurs between individuals at less than 40 m 
observed in the curves of dispersion, and ii) lon~ 
distance flow for pollen that probably is dispersed 
several hllnureds of melers, slIpporled by Ihe high 
proporlion of pollen immigration to the reference 
population (27%). These results are consistent with the 
genetie struelure repOlted previously for the same 
poplllalions (Olero-Arnaiz el al. submiltcu). Signilicanl 
positive values of inbreeding coefficient in all 
populations most probably represent the impact of local 
pollen dispersal whereas Ihe long distance of pollen 
dispersal probably have a proliJunuly hOlllogenizing 
influence at the regional level, producing small values of 
FST ' 

Heterogeneity i/1 male success and pollen clouds 

Paternity analysis allowed the reconstruction of actual 
pollination events. Male reproductive success is 

irregularly distributed in amollnt rmd in space, some 
individual s contribute more gametes to the progeny than 
others, indeed so me individuals do not contribute to the 
progeny arrays at all. Apparently, individuals located 
c10se to each other have a higher probability to attract 
pollinators to disperse their pollen compared to isolated 
individuals. However, this is not the rule, since there are 
individuals in the center of populations or near maternal 
trees that did not sire progeny. In addition, some mother 
trees did not contribute pollen ; leading to the speculation 
that although P. chichipe is hermaphrodite, variation in 
the functional sex could OCClll". This possibility should 
be explored further. 

Distances among mother trees explain only 3 % of 
the heterogeneity in pollen clouds. This differentiation 
may result mainly from the temporal variation in Ihe 
exposure of pollen, as this is slIpported bv sludies of 
floral phenology in this and olher specics '01" I'olllskill 
which have shown a great variation among individllals 
and among populations, as flowering time allows mating 
among some pairs of trees and excludes other pail; 
(Cruz and Casas 2002; Otero-Arnaiz et al. 2003). Olher 
factors that can contribute to variation in pollen clouds is 
mating compatibility, the genetic causes of malinu 
preferences are not knowl~ in cactus, but an apparel~ 
effect of preferential mating have been detected in 
controlled crosses in P. chichipe (Otero-Arnaiz et al. 
2003) and Stenocereus stellatus (Casas et al. 1999). 

lndirect estimation ol gene jlow 
Indirect estimations of neighborhood size (Table 4) 

are consistent with the Nb values obtained from the 
regression analysis between heterogeneity in pollen 
c10uds and distance. (pollinator neighborhood of R5 

. individuals) and from demographic stlldies in progress 
(88 individuals, according to Berenice Farfan, per;onal 
communication). This information suggests that the 
observed local genetic structure is representative of an 
equilibrium state and that a significant pattern of 
isolation by distance is responsiblc for the spatial 
gel1etic variation at the micrnsatdlile loci in " chit·hi"" . 
Such consistcl1cc among diflerenl cslimaliol1s of NI, 
may depend on the geographic scale of the study. In 
faet, detection of isolatiol1 by distance is a maller of 
scalc, dcpending (Ji, the range (JI" disl<nlccs analyscd. antl 
on the variance of the estimalors which is' probably 
lower at short distances (Rousset 1997). In a local scale 
stocha.stic equilibrium is approached more nlpidly 
(Slalklll I<)!)~), ami spatial variatinn in lIcl11ngraphir 
parameters are not represenled al short dis!ances. 

The spatial genetic structure observed in P. chichipe, 
corresponds lo a model 01' isolation by distancc. ami it 
was no! limited to the genetic rel~tionships among 
individuals within populations or within th~ 
metapopulation . These authors also reported a 
significant relationship between differentiation amon o 

'" 



pairs of populati~ns and the logarithm of distance 
(Otero-Arnaiz et al. in prep.). These results are also 
consistent with observations on pollination biology 
(Otero-Arnaiz et al. 2003). P. chichipe is pollinated by 
several bees species with a foraging activity more 
frequently restricted to sllort flights to flowers of one or 
a few neighboring individual s and possibly also by 
hummingbirds which may fly longer distances than bees 
(>5km, according to Arizmendi 200 1) but that more 
frequently fly short distances. 

In sum , moderate levels of gene flow in P. chichipe 
avoid genetic isolation between wild and domesticated 
populations. The continual artificial selection practiced 
by farmers maintains the identity of wild and 
domesticated populations and contributes lo Ihe 
conservation in situ of this endemic species. P. chichipe, 
is a perennial , long lived, highly outcrossing, with 
genemlist pollinalion syslelll, with sympatric 
populations under different levels of domestication. 
Species that share similar characleristics of the natural 
history and management histories may also have similar 
patterns of gene flow and differentiation among 
cultivated and wild populations. 
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Las poblaciones de Polaskia chichipe del Valle de se analizó el efecto del flujo génico actual e histórico 

Tehuacán bajo l11anejo silvícola, cultivadas o silvestres con el fin de conocer de qué manera este factor puede 

son simpátricas. Existen diferencias morfológicas entre balancear los efectos de la selección artificial. La 

poblaciones bajo diferente manejo en caracteres que, integración de los avances en cada uno de estos aspectos 

basados en información etnobotánica, fueron permite analizar las consecuencias evolutivas que ha 

identificados como blancos de selección artificial, tenido la domesticación de esta especie, así como 

principalmente las características del fruto (Carmona y también aporta información que sienta las bases para 

Casas en prensa) . Considerando que dentro de una desarrollar estrategias de manejo para mantener la 

misma población existen variantes fenotípicas y puesto integridad biológica de la especie, C0ll10 se discute en 

que en las poblaciones silvestres pueden identificarse este capítulo. 

fenotipos de poblaciones silvícolas o cultivadas y 

viceversa, Carmona y Casas (en prensa) consideran que 

la variación morfológica encontrada debe tener un 

importante componente genético. La hipótesis de los 

Biología reproductiva 

La mayoría de las cactáceas columnares son parcial o 

autores mencionados es que la divergencia morfológica totalmente dependientes de murciélagos para su 

documentada se debe preponderante mente a la selección polinización (Petit 1995 ; Fleming et al. 1996; Sahley 

artificial que favorece los fenotipos con mejores 1996; Valiente-Banuet et al. 1996a; 1996b; Nassar et al. 

atributos utilitarios dentro de las poblaciones 1997; Valiente-Banuet et al. 1997a; 1997b; Casas et al. 

manipuladas . 1999), lo que permite un amplio movimiento de polen 

Para entender cómo se mantiene la divergencia entre poblaciones debido a las largas distancias que 

morfológica observada entre poblaciones silvestres, pueden volar estos vectores. determinando generalmcnte 

manejadas in situ y cultivadas, en la presente un elevado flujo génico entre poblaciones (Nason et al. 

investigación se estudió el sistema de apareamiento de la 2002; Nassar et al. 2002, 2003). Sin embargo, en P. 

especie. Se buscó establecer si existe algún tipo de chichipe se observó que la antésis es principalmente 

aislamiento reproductivo entre poblaciones bajo diurna y sus flores son visitadas por insectos de cinco 

diferente manejo y si la manipulación humana hn órdencs taxonúmÍl'os ( himcnúptcros. díptCl"os. 

modificado los patrones reproductivos en las coleópteros, hemípteros y lepidópteros) así como por 

poblaciones de plantas que manipula . Asimismo. se tres especies de aves. lo mismo en poblnciones silvestrcs 

cuantificó la estructura genética de poblaciones bajo que en las poblaciones silvícolas y cultivadas (Otero-

diferente manejo con el fin de evaluar el efecto de la Arnaiz et al. 2003). Algunos de los visitantes florales 

manipulación humana sobre la diversidad genética de Ins registrados pueden volar di stancias mayorcs a las qllc 

poblaciones. Se evaluó la relación entre la distribución separan las poblaciones. Los colibríes, por ejemplo, 

geográfica de las poblaciones e individuos con su pueden volar distancias > 5.5 km/d (Arizlllendi 200 1). 

variación genétir.:;a con el fin de establecer de qué mientras que el rango de distancias entre las poblaciones 

numera el sistema de apareamiento está favoreciendo o es de 0.5 a 9 km, con un promedio de 4.4 km, lo que en 

no la fijación de caracteres seleccionados. Finalmente, primera instancia sugiere que las barreras reproductivas 



espaciales son poco probables. No obstante, se observó 

que frecuentemente los visitantes florales presentan un 

patrón de forrajeo de viajes cortos, visitando con mayor 

frecuencia flores del mismo individuo o de individuos 

cercanos: además. se desconoce aún el tiempo en que 

?ermanece viable el polen de P. chichipe y el tiempo 

~ue duran los viajes largos de los visitantes florales , por 

lo que la información generada en esta parte del estudio 

no permite ser concluyente en cuanto a la existencia o 

no de barreras espaciales al intercambio de polen entre 

las poblaciones analizadas. 

Los resultados del estudio sobre fenología floral las 

poblaciones de P chichipe con diferente manejo indican 

que existe un traslape de tres meses en la producción de 

dores. Sin embargo. hay un desfasamiento de un mes en 

el pico de floración entre poblaciones con diferente 

manejo; en la poblaciones silvestres se presenta en 

febrero , en las poblaciones con manejo silvícola en 

marzo y en las cuitivadas en abril, cuando ya no hay 

flores ni en las poblaciones con manejo silvícola ni en 

las silvestres, lo cual parece determinar una barrera 

temporal, al menos parcial, al movimiento de polen 

entre estas poblaciones (véase Fig. 4, Otero-Arnaiz et al. 

2003. Capítulo 1). Por otra parte, los resultados de 

experimentos de cruzas entre individuos de diferentes 

poblaciones sugieren la presencia de un mecanismo de 

aislamiento por compatibilidad de polen, ya que la 

producción de frutos fue más exitosa cuando el polen 

provenía de la población de referencia que cuando el 

polen provenía de poblaciones con diferente manejo 

(\ ¿ase Tabla 7. Otero-Amaiz e~ al. 2003, Capítulo 1). 
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barreras espaciales no son descartables, pero la 

evidencia disponible no las apoya. Es necesario analizar 

con detalle los patrones de forrajeo de los visitantes 

florales y analizar el tiempo que permanece viable el 

polen: 2) las barreras temporales son posibles, pero solo 

parcialmente. Es necesario, sin embargo, analizar si el 

desfasamiento en los picos de floración observados se 

mantienen año con año o si existe diferenciación 

temporal entre períodos reproductivos en este 

comportamiento, como ha sido reportado para 

Stenocereus queretaroensis (Castillo Landero 2003); 3) 

el aislamiento por compatibilidad de polen opera 

también parcialmente, pues aunque son más exitosas las 

cruzas entre individuos de una misma población, las 

cruzas con individuos de otras poblaciones son 

probables. Faltaría, sin embargo, tomar en cuenta la 

posible influencia del tiempo de viabilidad del polen en 

estos resultados; 4) el aislamiento por 

autocompatibilidades también parcial, ya que sólo una 

proporción de los individuos de cada población presentó 

esta característica, además de que el éxito reproductivo 

fue mayor por entrecruzamiento. Es necesario, sin 

embargo, analizar qué tan plástica es la 

autocompatibilidad en diferentes momentos del año y 

entre periodos reproductivos. 

En resumen, el estudio sobre biología reproductiva de 

P. chichipe no es concluyente en cuanto a la existencia 

de barreras reproductivas espaciales, pero sugiere la 

presencia de barreras temporales parciales que, junto 

con la presencia de autocompatibilidad. pueden estar 

contribuyendo al mantenimiento de la variación 

Adicionalmente. la existencia de mecanismos de morfológica entre poblaciones bajo diferente tipo de 

autopolinización que se registró en P. chichipe y que se manejo y a su vez generando una estructura genética de 

di scutirin más adelante también constituye otro factor las poblaciones. 

de aisbmiento reproductivo parcial entre poblaciones. Hasta antes del presente estudio se habían reportado 

Entonces. en relación a la pregunta de si existe sistemas de apareamiento auto incompatibles para casi 

ai slamiento reproductivo entre poblaciones, el estudio de todas las especies de cactáceas columnares del Valle de 

biología reproductiva permite visualizar que: 1) las Tehuacán (Valiente-Banuet et al. 1997a: 1997b; Casas et 



al. 1999; Cruz y Casas 2002; Oaxaca-Villa et al. en 

prensa). Las especies del género Polaskia, a diferencia 

del resto de las cactáceas columnares del Valle de 

Tehuacan, presentan un elevado entrecruzamiento, pero 

también éxito en cruzas de autopolinización (Cruz y 

Casas 2002 ; Otero-Amaiz et al. 2003). En numerosas 

especies de plantas el proceso de domesticación ha 

seleccionado individuos autocompatibles, que aseguren 

la producción de frutos aún en ausencia de polinizadores 

(Rowlands 1964; Hawkes 1983; Proctor et al. 1996). En 

el presente estudio, al analizar si la selección artificial ha 

producido cambios en el sistema de apareamiento entre 

poblaciones manipuladas por el hombre y poblaciones 

silvestres en P. chichipe, se encontró una importante 

diferencia en el sistema d.e apareamiento en relación con 

el manejo (Otero-Amaiz et al. 2003). La 

autopolinización' fue exitosa en un mayor número de 

individuos de poblaciones manipuladas por el hombre 

(en 43-62%) que en las poblaciones silvestres (17-19%), 

lo que indica qúe la posibilidad de mantener o aumentar 

la producción de frutos en individuos con 

autopolinización, aún en periodos de baja disponibilidad 

de polen, seguramente ha propiciado la selección 

artificial a favor de individuos autocompatibles en las 

poblaciones bajo silvicultura y cultivadas. 

P. chichipe es capaz de producir frutos por 

autopolinización (21 % en autopolinización manual), 

pero la producción de frutos es mayor cuando la 

polinización es por entrecruzamiento (43% en 

polinización cruzada manual), lo cual garantiza el 

mantenimiento de la heterocigosidad. 

En la polinización cruzada, la abeja carpintera 

Xilocopa mexicanorum parece ser uno de los más 

probables polinizadores del espectro de visitantes 

florales locales. ya que estuvo presente tanto en invierno 

como en primavera y se mantuvo siempre con una alta 

frecuencia de visitas. Por otro lado. A. meflijera fue la 

segunda especie con mayor frecuencia de visitas; esta es 
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una especie exótica que puede estar desplazando a los 

polinizadores nativos y que promueve la geitonogamia 

de~ido a su forrajeo de limitada movilidad (Herrera 

1987; Eynard y Galetto 2002). Para mantener la 

producción de frutos , así como la diversidad genética de 

la especie, es necesario promover la conservación de las 

poblaciones de polinizadores nativos, como X. 

mexicanoru/1/. así como preservar los parches de P. 

chichipe y otras especies columnares que permitan el 

movimiento de estas abejas carpinteras. 

Los estudios de la biología reproductiva efectuados 

aportan elementos no sólo para entender el proceso de 

domesticación, sino para otros ámbitos del conocimiento 

ecológico. Este es el caso de la información registrada 

sobre los patrones de visitantes florales en invierno y 

primavera. P. chichipe presenta una variación estacional 

en la duración de la antésis, así como en la diversidad de 

especies de visitantes florales. 

Durante invierno las flores permanecen abiertas por 

28 horas y las visitan 7 especies de visitantesflorales, 

mientras que en primavera permanecen abiertas sólo por 

13 horas y las visitan 17 especies de visitantes florales. 

No sabemos si esta variación en el tiempo de apertura de 

la flor responde a cambios en la disponibilidad de 

polinizadores o a factores ambientales como la 

temperatura o la intensidad de la radiación solar. Sin 

embargo, esta variación está generando a su vez 

variación temporal en la disponibilidad de polen. 

En la mayoría de los estudios de las interacciones de 

las plantas con sus polinizadores se ha considerado la 

especialización del sistema de polinización como 

principal tendencia evolutiva. Sin embargo, 

recientemente diversos estudios han mostrado que la 

generalización de los sistemas de polinización es tan 

frecuente como la especialización. y los estudios 

experimentales del sistema de polinización indican que 

la mayoría de las angiospermas son polinizadas por 

varias especies de insectos y que la mayoría de los 



visitantes florales frecuentemente visitan diferentes 

especies de plantas (Fishbein y Venable 1996; Waser et 

al. 1996: Johnson y Steiner 2000). 

La interacción mutualista entre P. chichipe y sus 

polinizado res puede considerarse como un sistema 

generalista debido a: i) las características de la flor que 

permiten a las diferentes especies de insectos y colibríes 

que las visitan obtener polen o néctar y actuar como 

polinizadores potenciales, ii) los visitantes florales son 

taxonómicamente diversos, incluyendo cinco órdenes de 

insectos y cuatro especies de aves y iii) la variación 

temporal en visitantes florales hace inconstantes las 
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1992). Adicionalmente, se esperaba que tal reducción 

fuera mayor en las poblaciones silvícolas que en las 

cultivadas. Considerando también los procesos que 

originaron las poblaciones manejadas, se supuso que la 

reducción drástica en el número efectivo de individuos 

en las poblaciones silvícolas y cultivadas podría 

reflejarse en su variación genética, al generar cuellos de 

botella, lo cual ha sido reportado para otras especies 

bajo domesticación (Ladizinsky 1985). Se esperaba que 

los cuellos de botella fueran más drásticos en las 

poblaciones silvícolas. 

Por otro lado, si las barreras parciales debidas a 

presiones de selección de los polinizadores más factores temporales y de compatibilidad de polen pueden 

eficientes, por lo que la especialización de generar un aislamiento en la dispersión de polen, se 

características florales para atraer a un polinizador 

particular es poco probable (Fishbein y Venable 1996; 

Waser et al. 1996; Johnson y Steiner 2000; Silva

~ontellano y Eguiarte 2003). 

Estructura genética 

La información etnobotánica en relación con las 

formas de manejo y la información sobre biología 

reproductiva, particularmente en cuanto a la existencia 

de barreras reproductivas parciales temporales, así como 

de compatibilidad diferencial de polen, fueron la base de 

las hipótesis en cuanto a los niveles de variación y a la 

estructura genética de P. chichipe. El manejo implica 

una selección a favor de fenotipos deseables y la 

eliminación de otros por los campesinos en las 

poblaciones silvícolas. También incluye el 

establecimiento de poblaciones cultivadas a partir de una 

fracción de individuos con fenotipos deseables de 

poblaciones cercanas al poblado. pero adicionalmente la 

introducción de fenotipos de otros poblados. Por ello se 

hipotetizó que deberíamos encontrar una reducción de la 

variación genética en las poblaciones manipuladas por la 

gente con respecto a las poblaciones silvestres (Doebley 

esperaba que esto se reflejara en una estructura genética 

poblacional. Finalmente, tomando en cuenta que el 

estudio sobre biología reproductiva no fue concluyente 

con respecto a barreras espaciales a la reproducción, se 

consideró que el estudio de la estructura genética, en 

relación con la distribución geográfica de las 

poblaciones, permitiría generar evidencia que probara la 

hipótesis de aislamiento reproductivo espacial. 

A pesar de ser endémica a un área geográfica 

restringida, P. chichipe presenta un nivel elevado de 

variación genética (HT = 0.658 ± 0.026). Posibles 

explicaciones de este elevado nivel de variación genética 

en la especie podrían encontrarse en el origen y 

evolución de la especie, la existencia de tamaños de 

población relativamente grandes y en la naturaleza del 

sistema de apareamiento. El género Polaskia se 

distribuye en el Valle de Tehuacán-Cuicatlán, y el 

género filogenéticamente más cercano es Escontria 

(Gibson y Horak 1978: Gibbons et al. 1986; Cornejo y 

Simpson 1997; Cota y Wallace 1997). El género 

Esconlria comparte la distribución de Polaskia, aunque 

además se distribuye en la Costa Pacífica y en la 

depresión del río Balsas (Dávila-Aranda et al. 2002). Es 

posible que el ancestro común de este complejo fuera 
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genéticamente diverso y que la actual variación genética Arnaiz et al. 2003), 10 cual seguramente juega un papel 

detectada en este estudio sea un reflejo de esa historia. importante en el mantenimiento de la variación genética 

Por otro lado, los niveles elevados de variación genética de la especie. 

pueden también ser causados por hibridización Aun cuando P. chichipe presenta una elevada 

interespecífica. Aunque hasta el momento no se han diversidad genética, se observó un déficit de 

llevado a cabo estudios que confirmen la hibridización heterocigosis con respecto a lo esperado bajo equilibrio 

entre P. chichipe y otras especies, la simpatría de sus de Hardy-Weinberg en todas las poblaciones. Este 

poblaciones en el Valle de Tehuacán-Cuicatlán con P. déficit indica niveles potenciales de endogamia que 

chende, E. chioti/la y Myrtilocactus schenkii, especies podrían parecer inconsistentes con las características del 

con las que mantiene cercanía filogenética (Gibson y sistema de apareamiento que se documentaron para la 

Horak 1978; Gibbons et al. 1986; Cornejo y Simpson especie en este estudio. Así, aunque el sistema de P. 

1997; Cota y Wallace 1997; Terrazas y Loza-Cornejo chichipe es mixto, presenta un elevado nivel de 

2002), así como el translape del período de floración en entrecruzamiento (Otero-Arnaiz et al. 2003). No 

todas ellas' ; y el hecho de que comparten polinizadores obstante, el déficit de heterocigotos puede deberse a 

diurnos, posibilita la hibridización, aunque se requieren endogamia biparental, entre individuos emparentados. 

estudios que comprueben esta hipótesis. Una segunda explicación de la deficiencia de 

Para mantener los elevados niveles de variación heterocigosis podría ser ' la existencia de una 

genética original, se requiere que las poblaciones de P. subestructura de los individuos dentro de las 

chichipe se mantengan en un tamaño relativamente poblaciones y, por lo tanto, la ocurrencia del efecto 

grande e interconectadas a través de su historia Wahlund (Hartl y Clark 1997). Aunque en esta parte del 

evolutiva. Aún cuando las poblaciones actuales de P. trabajo no se analizó la estructura intrapoblacional, en el 

chichipe presentan una restricción edáfica asociadas a estudio de los patrones de flujo génico entre poblaciones 

suelos volcánicos, los datos genéticos indican un se generó evidencia que apoya que la subestructura es 

elevado flujo génico histórico entre poblaciones (Nm = 8 una causa posible de la deficiencia en heterocigotos. 

individuos), por lo que es probable que las poblaciones El patrón de variación genética encontrado confirmó 

hayan permanecido interconectadas, lo cual es apoyado la hipótesis planteada inicialmente. Se encontró una 

también por el hecho de no encontrar evidencia de que mayor reducción de variación genética en las 

hayan ocurrido cuellos de botella en ninguna de las poblaciones silvícolas (HE = 0.621 ± 0.054) que en las 

poblaciones estudiadas. cultivadas (HE = 0.660 ± 0.039), y la variación genética 

P. chichipe presenta un elevado entrecruzamiento y fue más reducida en estos dos tipos de poblaciones 

bajos niveles de autocompatibilidad, con una mayor manipuladas con respecto a las poblaciones silvestres 

producción fde frutos y frutos con mayor número de (HE = 0.683 :: 0.043). aunque no hay diferencias 

semillas cuando la polinización es cruzada (Otero- significativas entre estas estimaciones. Por otro lado, la 

diferenciación entre poblaciones. aunque significativa, 

1 P chende presenta el pico de floración de enero a 
marzo. E. chiotil/a t10rece durante todo el año, 
presentando un pico de tloración en febrero y otro en 
noviembre. mientras que P. chichipe presenta su pico de 
tloración de febrero a abril 

fue baja (FST = 0.015. P < 0.00 1). Y aún más baja y 

levemente significativa entre tipos de manejo (FST = 

0.005 , P < 0.05), esto es de esperarse debido al origen 

común de las poblaciones: pero además. la débil 



diferenciación entre poblaciones por tipo de manejo 

sugiere la existencia de un substancial flujo génico entre 

las poblaciones cercanas bajo diferente manejo. Esta 

conclusión se apoya también en el hecho de que no se 

observaron efectos de una reducción en el tamaño 

poblacional o cuellos de botella en las poblaciones 

manipuladas, como podría esperarse debido al manejo 

humano. Adicionalmente, el efecto observado de la 

distancia geográfica sobre la diferenciación genética de 

las poblaciones, también apoya esta conclusión. 

Las poblaciones de P. chichipe estudiadas 

presentaron un aislamiento genético por distancia; esto 

es, que poblaciones más alejadas espacialmente 

presentan una diferenciación genética mayor. Al 

parecer, el flujo génico restringido a las poblaciones 

vecinas contrarresta los efectos de la deriva génica en la 

variación genética neutral, evitando una diferenciación 

mayor entre poblaciones bajo diferente manejo. Por otro 

lado, las características de historia de vida de la especie, 

con un periodo prolongado de crecimiento vegetativo 

antes de su primera reproducción, permiten la 

acumulación de diversidad genética y evita el efecto de 

fundador en el caso de las poblaciones manejadas. La 

baja diferenciación observada entre poblaciones sugiere 

además que el conjunto de poblaciones estudiadas 

constituye de hecho una metapoblación, en la que las 

poblaciones se han mantenido interconectadas por flujo 

genico (Harding y McNamara 2002). Los bajos niveles 
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Tales reducciones podrían alterar el sistema de 

apareamiento, aumentando los niveles de 

autopolinización o de apareamientos entre individuos 

emparentados, lo que incrementaría la tasa de 

endogamia y potencialmente una depresión por 

endogamia. De igual forma, si se interrumpe el flujo 

génico entre las poblaciones podría haber una pérdida de 

la diversidad genética por efecto de la deriva génica e 

incrementar la endogamia (Young et al. 1996). 

Aparentemente, el manejo humano de estas poblaciones 

ha determinado una reducción de la variación genética; 

sin embargo, esta reducción no ha sido significativa y la 

diferenciación entre poblaciones es muy baja, debido a 

la simpatría de las poblaciones que ha permitido un 

elevado flujo génico entre poblaciones vecinas bajo 

diferente manejo. Consecuentemente, para los 

propósitos de conservar esta especie, es necesario 

mantener el tamaño actual de las poblaciones, así como 

las conexiones entre ellas, para de esta manera mantener 

los niveles elevados de variación genética y evitar 

efectos deletéreos. Adicionalmente a la protección de las 

poblaciones existentes, sería recomendable enriquecer, a 

partir de propágulos de poblaciones silvestres, a las 

poblaciones bajo manejo silvícola que presentan una 

reducción en la variación genética y que además sirven 

de puente al flujo génico entre poblaciones cultivadas y 

silvestres. 

de diferenciación (FST ) pueden explicarse, al menos en Flujo génico 

parte, por la distancia entre estas poblaciones, y en parte 

también por una selección artificial constante. Para evaluar el efecto del manejo en las poblaciones 

Los resultados del estudio de la estructura genética de de P. chichipe es importante. además de conocer la 

las poblaciones indican que P. chichipe probablemente variación morfológica. la biología reproductiva y la 

ha permanecido con tamaños de población relativamente variación genética de sus poblaciones. entender cómo 

grandes a lo largo de su historia o bien, que las procesos como el tlujo génico estan moldeando la 

poblaciones han permanecido interconectadas al menos variación genética de la especie. Como factor de 

en un pasado reciente . Por ello, una reducción severa del procesos evolutivos. el f1ujo génico puede introducir 

tamaño poblacional podría tener efectos deletéreos. nuevos alelos a las poblaciones y es la mayor fuerza que 



actúa contrarrestando la divergencia genética entre 

poblaciones (Hartl y Clark 1997). 

El estudio de la estructura genética espacial permitió 

la estimación del flujo génico histórico, mientras que las 

estimaciones del flujo génico actual generaron 

información en cuanto a: i) la tasa de entrecruzamiento, 

ii) las distancias de los apareamientos y curvas de 

dispersión de polen. iii) la variación en el éxito 

reproductivo masculino, iv) la variación en el polen 

muestreado por plantas maternas, v) el flujo génico 

asimétrico entre poblaciones bajo diferente manejo. La 

comparación entre ambas estimaciones de flujo génico 

permite hacer inferencias sobre la estabilidad genética 

de las poblaciones analizadas. 

La tasa de entrecruzamiento obtenida con datos 

genéticos confmna lo observado mediante los 

experimentos de polinización. P. chichipe es una especie 

con un un elevado nivel de entrecruzamiento (l = 0.91) 

que no varía entre poblaciones bajo diferente manejo. 

Pero el número de individuos con autopolinización es 

mayor en las poblaciones manipuladas que en las 

poblaciones silvestres (0.68 y 0.74 en las poblaciones 

bajo manejo silvícola y cultivadas, respectivamente, y 

0.60 en las poblaciones silvestres). 

Los niveles de endogamia, estimados como F¡s, 

fueron mayores en las poblaciones manipuladas que en 

las silvestres y fue en las primeras (especialmente en las 

poblaciones bajo manejo silvícola) en las que la 

migración de polen externo fue menor, lo que indica que 

las diferencias en endogamia responden a un mayor 

apareamiento entre individuos relacionados más que a 

una mayor producción de progenie por autopolinización. 

En rodas las poblaciones se encontraron valores 

positivos de F¡s. lo cual. además de responder a una 

subestructura poblacional, concuerda con el patrón de 

dispersión de polen, el cual responde a un modelo 

logarítmico negativo con una mayor dispersión en 

distancias de entre 20 y 40 m. Por otro lado, los bajos 
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niveles de diferenciación entre poblaciones pueden 

explicarse por el flujo de polen a largas distancias, ya 

que alrededor del 30% de la progenie fue resultado de la 

fecundación por polen inmigrante. 

Se observó una alta variación en el sistema de 

apareamiento entre individuos, tanto en la contribución 

de polen por cada individuo como en el polen 

muestreado por cada árbol materno. Esta variación 

puede responder a la heterogeneidad temporal en la 

exposición de polen, lo que concuerda con la variación 

en la fenología floral observada entre poblaciones bajo 

diferente manejo. Además, parece relacionarse con 

características individuales en cuanto al sexo funcional, 

ya que se detectaron individuos con un alto éxito 

reproductivo femenino y nulo éxito masculino, lo que 

lleva a especular sobre la posibilidad de un 

ginodioicismo funcional (presencia de individuos 

hermafroditas y femeninos en una población). Estudios 

morfológicos y . funcionales posteriores serán de gran 

importancia para probar esta hipótesis. Variaciones del 

sistema reproductivo hermafrodita han sido reportadas 

en otras especies de cactáceas columnares como en 

poblaciones de Pachycereus pringlei que presenta 

ginodioicismo y trioicismo en diferentes áreas de su 

distribución (Fleming et al. 1998), así como en 

Neobuxbaumia mezcalensis que presenta un sistema de 

apareamiento androdioico, es decir, poblaciones con 

individuos masculinos y hermafroditas (Valiente-Banuet 

et al. 1997b). Consecuentemente. la detección de 

ginodioicismo funcional y la documentación de los 

mecanismos que lo determinan podría arrojar importante 

información para entender la evolución del dioicismo en 

este grupo de plantas. 

El flujo de polen entre poblaciones bajo diferente 

manejo fue asimétrico. siendo mayor de poblaciones 

silvestres a cultivadas y de cultivadas a poblaciones bajo 

manejo silvícola, lo cual se relaciona con la distancia 

entre poblaciones. Las consecuencias de esta asimetría 



<!n el flujo génico merecen atención, ya que los 

resultados de los experimentos de cruzas mostraron una 

reducción en la producción de semillas en las 

poblaciones cultivadas cuando la fuente de polen fue 

una población silvestre. Si estas semillas germinan y se 

<!stablecen en condiciones naturales, como lo hicieron 

bajo condiciones controladas, aún en número reducido, 

<!I flujo génico asimétrico estará contribuyendo al 

mantenimiento de la diversidad genética en las 

poblaciones manejadas. 

La estructura genética espacial de P. chichipe 

responde al modelo de aislamiento por distancia, no sólo 

en el análisis entre poblaciones, sino también en el 

análisis entre individuos dentro de las poblaciones y 

dentro de la metapoblación. Este patrón de variación 

genética neutral en P. chichipe refleja una diferenciación 

continua. Por ello es dificil determinar unidades de 

conservación del potencial evolutivo de grupos discretos 

o poblaciones locales. Alternativamente, como prioridad 

para la conservación de esta especie endémica debe 

promoverse el mantenimiento y enriquecimiento de las 

poblaciones bajo manejo in situ, y mantener la 

continuidad espacial de las poblaciones. El manejo 

tradicional bajo el que se encuentran algunas especies de 

cactáceas colurnnares ha mantenido, como en el caso de 

P. chichipe. o incluso aumentado la diversidad genética, 

como en poblaciones de Stenocereus stel/atus, especie 

en la que se encontró un aumento en la diversidad 
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especie e incrementa su posibilidad de persistencia, es 

importante tomar en cuenta que el estudio de genética de 

poblaciones se llevó a cabo con marcadores neutrales, y 

que aún es necesario evaluar la variación para caracteres 

adaptativos y fenotípicos. Estos caracteres podrían 

revelar un patrón distinto de diferenciación genética y 

deben ser tomados en cuenta también para entender el 

proceso de domesticación de P chichipe. Merila y 

Cmokrak (2001), por ejemplo, encontraron una 

correlación significativa entre la diversidad en caracteres 

cuantitativos y marcadores moleculares, pero la 

diferenciación en caracteres cuantitativos fue mayor que 

en los marcadores moleculares, indicando un efecto de 

la selección sobre tales rasgos. Recientemente, algunos 

autores (McKay y Latta 2002 ; van Tienderen et al. 

2002) han sugerido enriquecer la información sobre 

diversidad genética obtenida con marcadores neutrales 

mediante información obtenida con genes que 

codifiquen para variantes ecológicas relevantes o 

claramente bajo selección. Esta no es una tarea fácil , ya 

que para ello es necesario identificar los genes que 

codifican para los caracteres de importancia y 

desarrollar marcadores para estos genes. En el caso de P. 

chichipe, las características de interés son las que 

aparentemente han sido afectadas por la selección 

artificial, como las detectadas en el estudio de variación 

morfológica (Carmona y Casas en prensa). 

morfológica y genética en las poblaciones bajo manejo La evolución de P. c/zichipe bajo domesticación 

con respecto a las poblaciones silvestres (Casas et al. (a manera de conclusión) 

enviado). El entendimiento del papel que juegan estas 

formas tradicionales en el mantenimiento de la P. chichipe es una de las <!species de cactáceas 

div<!rsidad genética es particularmente importante en el columnares de mayor importancia económica del Valle 

presente, cuando algunas de estas prácticas tienden a de Tehuacán-Cuicatlán. región en la que los estudios 

abandonarse y se requIere su revaloración para arqueológicos (Callen 1967: MacNeish 1967; Smith 

recuperarlas . 1967) han mostrado que las cactáceas columnares han 

Finalmente. si bien la conservación de la diversidad sido usadas por la gente desde hace alrededor de 12,000 

genética neutral mantiene el potencial evolutivo de la años . Como se mencionó. esta especie se encuentra 
( . 



3ctualmente bajo tres formas de manejo humano, i) 

poblaciones silvestres, ii) poblaciones con manejo 

silvícola in situ y iii) poblaciones cultivadas (Carmona y 

Casas en prensa), y estas formas de manejo implican 

diferentes grados de selección artificial que han dado 

lugar a diferencias morfológicas, fenológicas , 

tisiológicas y del sistema de apareamiento entre las 

poblaciones bajo diferente manejo. 

El fruto es la unidad de selección más importante de 

la especie, y la diferenciación morfológica ha sido 

apoyada principalmente por diferencias en caracteres del 

fruto. Se han encontrado frutos más grandes, con mayor 

cantidad de pulpa. semillas más numerosas y pesadas, 

menor número de espinas por cm2 y cáscara más delgada 

~n individuos de poblaciones manipuladas por el 

hombre con respecto a individuos de poblaciones 

silvestres (Carmona y Casas en prensa). Cambios 

fisiológicos en cuanto a la germinación de las semillas 

fueron estudiados bajo condiciones homogéneas y se 

encontró una germinación más rápida y una tasa de 

germinación mayor en poblaciones manipuladas, tanto 

cultivadas como bajo manejo silvícola, que en 

poblaciones silvestres (Otero-Amaiz et al. 2003). 

Aparentemente. estos cambios en morfología y 

fisiología asociados al proceso de domesticación se han 

mantenido debido a la existencia de aislamientos 

reproductivos parciales. Al parecer existe un aislamiento 

~spacial parcial en donde los individuos y poblaciones 

más cercanos espacialmente son también los más 

similares geneticamente. Adicionalmente, el estudio del 

flujo génico indica que la mayoría de los apareamientos 

se llevan a c3bo en un área no mayor a 40 m, lo que 

coincide con las observaciones preliminares del forrajeo 

de los visitantes florales . Esto crea una barrera espacial 

al intercambio de polen entre poblaciones, pero ésta es 

parcial. ya que alrededor del 30% del flujo de polen es 

externo a la población de referencia; esto da lugar a que 

las poblaciones vecinas estén intercambiando genes, que 
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las homogenizan aún cuando estas se encuentren bajo 

diferente manejo. También se encontró un aislamiento 

temporal parcial dado por un desfase en la floración 

entre poblaciones con diferente manejo. Adicionalmente 

parece ser que la gente ha seleccionado individuos 

capaces de autopol inizarse, por la ventaja que estos 

presentan en cuanto a la producción de frutos aún en 

condiciones de déficit de polen, lo cual se refleja en una 

mayor proporción de individuos autocompatibles en las 

poblaciones manipuladas que en las poblaciones 

silvestres. Esto contribuye parcialmente al aislamiento 

reproductivo entre poblaciones con diferente tipo de 

manejo. 

En suma, el manejo de P. chichipe por las 

comunidades indígenas del Valle de Tehuacán-Cuicatlán 

ha determinado cambios en caracteres morfológicos, 

fisiológicos, fenológicos y en el sistema reproductivo 

asociados al proceso de domesticación, tanto en 

poblaciones cultivadas como en poblaciones bajo 

manejo silvícola. Sin embargo el efecto del manejo no 

se ha reflejado en reducciones de la variación genética 

neutral debido a que el entrecruzamiento es elevado y el 

flujo génico entre individuos y poblaciones cercanas ha 

homogenizado la variación entre poblaciones bajo 

diferentes tipos de manejo. 

La información morfológica, ecofisiológica, genética 

y de biología reproductiva que sobre P. chichipe han 

generado diferentes estudios permite concluir que el 

proceso de domesticación en esta especie se encuentra 

en fases incipientes. El proceso de selección artificial a 

favor de los fenotipos con mejores características 

utilitarias opera tanto bajo manejo silvícola como bajo 

cultivo. Esta selección ha determinado cambios en la 

frecuencia de fenotipos con respecto a las poblaciones 

silvestres, en general aumentando la frecuencia de los 

mejores fenotipos en las poblaciones manipuladas. Pero 

el proceso selectivo también se expresa en diferencias en 

los patrones reproductivos. pues al parecer ha 



detenninado un aumento en la frecuencia de individuos 

que se autopolinizan y ha favorecido individuos cuya 

fenología determina una mayor disponibilidad temporal 

de frutos . También ha favorecido que las semillas de los 

individuos manipulados presenten un patrón de 

germinación más rápido y en mayor porcentaje. No 

obstante estas diferencias fenotípicas significativas, ' la 

diferenciación genética utilizando marcadores neutrales, 

aún cuando es significativa, no es tan marcada y quizá el 

análisis con marcadores cuantitativos pennitirá observar 

otro patrón. 

La diferenciación observada a distintos niveles, 

pennite corroborar que la selección artificial tiene una 

intervención significativa tanto bajo cultivo como bajo 

manejo in situ. El que haya una influencia significativa 

bajo manejo in situ tiene particular relevancia pues 

permite apoyar la hipótesis de que en Mesoamérica el 

manejo silvícola pudo y puede involucrar procesos de 

domesticación y pudo tener un papel importante en el 

origen de la agricultura en la región. 
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columnar cactus: Polaskia chichipe and cross-species 
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Abstract 

Microsatellite markers were developed for the columnar cactus Polaskia chichipe from 
central Mexico. After an enrichment procedure and three screening steps 87% of 
colonies contained microsatellites. A pair of primers for 10 loci (7 polymorphic) were 
developed, tested and used to estimate variation in samples of 18 to 45 individuals from 
the Tehuacan Valley, Mexico. Alleles per locus ranged from 2 to 8 (mean 5.28; sd 2.5). 
Range of expected heterozygosity values was 0.188-0.797 (mean 0.502; sd 0.25). These loci 
are particularly useful for more precise evolutionary studies, such as gene flow and 
breeding systems, for this cactus species. 
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Cactaceae includes approximately 1,600 species 
natiye to the Westem Hemisphere where they are 
dominant in arid and semiarid zones (Nobel 2002), 
and haye both ecologica1 and economic importance 
(Casas & Barbera 2002). There are few reports on the 
genetic composition of natural cacti populations in 
the literature. Most are estimates of allozyme 
variation in columnar cacti populations pollinated by 
bats (Parker & Harnrick 1992; Neel et al. 1996; 
Sahley 1996). and almost nothing is known about the 
genetic diversity of cacti with other gene dispersal 
mechanisms and breeding systems (Nassar el al. 
2002). Species studied ha ve high leyels of gene tic 
variation and low differentiation among populations 
(Harnrick et al. 2002). Microsatellite markers have 
not been developed preyiously for cactus species, but 
are essential for detailed evolutionary studies. 

Evolutionary trends in reproductive biology of 
Polaskia chihipe have been previously investigated 
(Otero-Arnaiz et al. 2003). Presently our research 
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focuses on analyzing genetic structure and gene flow 
among populations in relation to the human 
management of populations. Here we report the 
characterization of se ven polymorphic microsatellite 
loci isolated from P. chichipe. 

ONA was extracted from flower buds following a 
protocol (de la Cruz el al. 1997) adjusting amounts 
for extraction in tubes of 1.5 mI. A genomic library 
was made and enriched for the motif CA/GT 
following the procedure by (Kandpal et al. 1994). 
Total ONA was digested with Sau3AI , and rragments 
between 400 and l500bp were selected, purified and 
ligated with T4 to Sau3A. Fragments were amplified 
using Sau-L-A as primer, PCR product was 
denatured and enriched by hybridization for the 
repetition (CA) using the matrix VECTREX® 
Avidin-D. Molecules recovered rrom the 
hybridization were amplified with Sau-L-A primer 
and the product purified. Cloning was conducted 
using the vector TOPO-T A cloning kit for 
sequencing (Invitrogen). alld transformation m 
TOP I O One-shot chemically competent E. coli 
(Illvitrogen), according to the manufacturer' s 
protocol. 
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Table 1. Characteristics of 7 microsatellite loci identified in Po/asida ehiehipe. Sequences of the primers, annealing 
temperature and size ofthe c10ned allele are showed. The number ofindividuals genotyped (n) , alleles (A ), 
observed and eXEected heterozvgosities (Ho and HE resEectivel~::l-are indicated 

Locus SSR sequence in Size 
Genbank no. library PCR Erimer seguence (5'-3') T~ (bE) n A Hfl.HE 
Pehi5 (CAC)9ACA CAAGAAAAAGGAAGCCCACA 60 221 44 3 0.114/ 
AY147840 GGTGCCATATCCCCTGTGTA 0.188* 
Pehi9 (CT)'6(GTl6AT GTGGCCGAGAAAGAAGTTTG 60 211 41 4 0.415/ 
AY147838 (GT)4TT(GTl 13 AAAGGCCCAAATCATAAGCA 0.397 
Pehi21 (CT)s(ATlJ(GTls CGTTTAGCCCCTCTTTCTCC 60 124 41 6 0.634/ 
A Y147837 GA(GT); GTTCCCAACTGACCGAC\A.C 0.772* 
Pehi25 T;(GT) '6AS GCCCTTCTAAGGCCATTTCT 60 273 18 5 0.353/ 
A Y147836 ATTCCGTGTCAAGATTGTGC 0.715* 
Pehi44 (CA)17 ATTCAAACAGGCCCACACAG 59 13 7 45 4 0.244/ 
AY147834 GGGTGTTAGAAGGAATA~TAGCTTG 0.225 
Pehi47 (TG), s GTCCTTGTGGCTAGCCCTTT 60 120 28 2 0.428/ 
AY147832 CCATTTCTCTCGCCATCTG 0.415 
Pehi54 (CAlsCG(CA)s CCTTGAGCTTTGACATTGAGA 60 170 30 8 0.733/ 
AY147831 TG{CAHTA)l GGAAGGTTTTCATTGGATGAG 0.797* 

• Significant heterozygote deficiency (P < 0.05) 

• 

Colonies were hybridized with (CA)n probe and 
hundreds of positive clones detected with 
chemioluminiscence. After three screening steps, 23 
positive clones were isolated and purified. Plasmids 
were sequenced with the Big Oye terminator kit 
(Applied Biosystems) using T7 and M13 universal 
primers, and detected with an ABI-PRlSM 3700 
ONA sequencer. Primers were designed using the 
Primer3 program (Rozen & Skaletsky 1998) to 
amplify segments from 100 to 300 base pairs in 
length for 20 sequences contammg useful 
microsatellite repeats . Unlabelled primers were 
tested for amplification effectiveness in six 
individuals of P. chichipe and 2% agarose gels were 
used to separate fragments. 

MgCI2, 0.5/lM of each primer, 0.5 units of Taq ONA 
polymerase (Perkin-Elmer), and Ix T.aq buffer (lO 
mNl ofTrisHCl , pH 8.3 ; 50 mM KCl ; 0.001% w/v 
gelatin, Perkin-Elmer). Reactions were denatured at 
94°C for 4 min, followed by 25 cycles of 94°C for 
30 s, 60°C for 30 s, noc for 2 min and a final 
extension at noc for 4 min, using a GenAmp 9700 
thermo-cycler (Applied Biosystems). Fluorescent
labeled reverse primers were purchased for 10 loci 
for which amplification was effective. Variability of 
microsatellite loci was determined with an AB! 377-
96 DNA sequencer in GENESCAN mode to detect 
the labeled primers in a 4.5% denaturing 
polyacrylamide gel. Allele scoring was performed 
using GENOTYPER software. 

PCR reactions were performed using 15"tI 
reactions: 100ng ONA, 0.25mM each dNTP, 2.5mM 

Table 2 . . Transferability of Po/askia ehiehipe microsatellite primers to other species of columnar cactus and the origin of the 
samEles. 
Spc:cies Origin Pehi5 Pehi9 Pehi2 1 Pehi25 Pehi46 Pehi4 7 Pehi54 
Carnegiea Sonora * * * * * 
gigantea 
Lophoeerells Sonora * * * * * * * 
sehottil 
Paehyeerells Sonora * * 
pringe/i 
Pilosoeereus Vc:nezuela 
lanllginoslIs 

Subpilocerells Venezuc:la * * * 
repandus 

Slenocerells Sonora * * * 
thllrberii 

S. slel/at!ls Tt:huacan * * 
Valley 

*indicate amplitication of a homologous PCR product. 
- indicatt: 110 amplitication . . 



Two primer pairs gave no PCR product in the 
expected size range, the remaining eight gave high 
quality fluorescent PCR products that were within 
the size range of the c10ned sequence, and one of 
them was monomorphic. Allele number in plants 
from the studied locality ranged from 2 to 8, and 
expected heterozygosities from 0.188 to 0.797 (Table 
1). No linkage disequilibrium was detected among 
these loci (P>0 .05). P. chichipe exhibit significant 
multiloci heterozygous deficit (P=O.OOO 1, U-Test). 
This could be because the mating system with self 
compatibility and matting among relatives and al so 
the low observed heterozygosities at Pchi5 and 
Pchi25 suggest that null alleles may be present at 
these loci. All analyses were performed with 
GENEPOP (Raymon & Rousset 1995) 

These markers wiU be used to describe the gene tic 
structure and estimate gene flow among populations 
of P. chichipe with different types of management 
(wild, silvicultural management and cultivated) in 
the Tehuacan Valley. 

In order to test cross-species amplification of a 
homologous product in seven columnar cactus of the 
Tribe Pachycereeae, DNA was extracted from two 
individual s per species and PCR conducted as aboye. 
Results of the test for cross-species amplification are 
surnmarized in Table 2. In six of the seven nontarget 
species tested at less two of the primer pairs showed 
clear amplification. 
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