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Resumen 

Epithelantha es un género en donde el número de especies, la monofilia y relaciones filogenéticas 

son motivo de discusión. Se exploraron caracteres micromorfológicos (cualitativos y cuantitativos) 

de la semilla, se encontró que existen diferencias entre las especies putativas, siendo los caracteres 

más significativos el largo de la semilla, largo del hilo, presencia de quilla, la expansión del borde 

de la semilla y el relieve de la pared periclinal. Un estudio filogenético posterior con base en 

caracteres morfológicos y moleculares fue desarrollado, se analizaron nueve caracteres 

cuantitativos, empleando el análisis canónico discriminante (ACD) y el análisis discriminante de 

mínimos cuadrados-parciales (AMC-P) y siete cualitativos, que en conjunto con los caracteres 

cuantitativos fueron analizados con el análisis de componentes principales con datos mixtos (PCA 

mix). Se emplearon cuatro regiones de cpDNA (petL-psbE, psbA-trnH, trnL-F y trnQ-rps16), las 

cuales se analizaron con inferencia Bayesiana (IB) y máxima verosimilitud (MV). El análisis 

morfológico permite el reconocimiento de nueve de once taxones nominales. Con las secuencias de 

cpDNA + morfología se reconocieron diez de once taxones, además se corroboró la monofilia del 

género, en tanto que Turbinicarpus es el género hermano. Para conocer el efecto del clima y suelo 

como factores para mantener la identidad de linajes en Epithelantha y aliados, se hizo 

reconstrucción de estados ancestrales con datos climáticos y pH. A la par, se realizó una prueba chi-

cuadrada para analizar la frecuencia de los taxones por el tipo de suelo y geoformas. Epithelantha 

diversificó en suelos con pH entre 7.48-8-03, siendo más frecuentes en kastanozems háplicos y 

sistemas de piedemonte. Se concluye que la congruencia entre tres fuentes de información 

(morfología, cpDNA y barreras físico-ecológicas) permite proponer hipótesis más robustas para el 

reconocimiento de diez especies. 

Palabras clave – Delimitación de especies, estadística multivariada, reconstrucción filogenética, 

reconstrucción de estados ancestrales. 
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Abstract 

Epithelantha is a genus where the number of species, monophyly and phylogenetic relationships are 

the subject of discussion. Seed micromorphological characters (qualitative and quantitative) were 

explored, and it was found that there are differences between the putative species, and that the most 

significant characters are seed length, hylum length, keel, expansion of the edge of the seed and the 

relief of the periclinal wall. A subsequent phylogenetic study based on morphological and 

molecular characters was carried out. Nine quantitative characters were analyzed using discriminant 

canonical analysis (DCA) and partial least squares-discriminant analysis (PLS-DA). The 

quantitative characters were combined with seven qualitative characters and analyzed with principal 

components analysis with mixed data (PCA mix). Four cpDNA sequences (petL-psbE, psbA-trnH, 

trnL-F and trnQ-rps16) were analyzed with Bayesian inference (BI) and maximum likelihood 

(ML). The morphological analysis allows the recognition of nine out of eleven nominal taxa, with 

the sequences of cpDNA and morphology ten of eleven taxa were recognized, and the monophyly 

of the genus was corroborated, with Turbinicarpus identified as the sister genus. To investigate the 

effect of climate and soil as factors to maintain the identity of lineages in Epithelantha and allies, 

ancestral state reconstruction with climatic data and pH was performed, and at the same time, a chi-

square test was used to analyze the frequency of taxa by soil type and geoform. Epithelantha 

diversified in soils with pH between 7.48-8-03, being more frequent in haplic kastanozems and 

piedemont. The congruence between the three sources of information (morphology, cpDNA, 

physical-ecological barriers) allows us to propose more robust hypotheses for the recognition of ten 

species. 

Keywords – Species delimitation, multivariate statistics, phylogenetic reconstruction, ancestral 

states reconstruction. 
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Introducción general 

Una de las tareas de la sistemática es identificar, clasificar y nombrar especies (Morrone, 2013). La 

necesidad de nombrar a los taxones tiene fines que van desde comprensión de mecanismos y 

procesos evolutivos, hasta el aprovechamiento de organismos con fines de investigación 

biotecnológica o de importancia comercial, así como aquellas que se encuentran listadas en alguna 

categoría de riesgo (Yesson et al. 2011; Frankham et al. 2012; Rannala 2015). Más recientemente, 

la necesidad de identificación de las especies se requiere para tener la oportunidad de ser incluidos 

en una lista de especies en peligro de extinción y de aplicar programas de conservación (Pante et al. 

2015). Wiens (2007) define la delimitación de especies como un proceso que permite determinar 

las fronteras (o límites) de las especies y al mismo tiempo permite el descubrimiento de nuevas 

especies. De acuerdo con Frankham et al. (2012), este proceso se ha visto obstaculizado por el 

considerable número de conceptos de especies (hasta 26 según Crisci 1994). Una falta de consenso 

en cuanto a qué es una especie ocasionará el pobre desarrollo de métodos que permitan una 

identificación objetiva (Rannala 2015), por lo que Luckow (1995) sugiere señalar qué propiedades 

emergentes se están abordando para la resolución del conflicto de límites. El impulso de los 

estudios de delimitación de especies se debe a la aceptación del concepto general de especies (De 

Queiroz 2005), el cual propone que a partir de un elemento común que es un linaje, se pueden 

evaluar distintos atributos emergentes (morfología, flujo génico y aislamiento reproductivo, entre 

otros). No existe un método estandarizado para delimitar especies bajo el concepto general. Reeves 

y Richards (2010) proponen analizar datos genéticos y morfológicos para explicar problemas 

intrínsecos relacionados con los factores que han formado al linaje, al mismo tiempo, es necesario 

evaluar cuáles son los factores extrínsecos que han de mantener la identidad del linaje (Flores-

Rentería et al. 2013). Schlick-Steiner et al. (2010) consideran que el uso de múltiples disciplinas 
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para resolver problemas taxonómicos ayuda a evitar fallas inherentes a disciplinas utilizadas de 

forma individual y aumenta el rigor en la delimitación de especies. Además, ante la eventual 

diferencia entre los resultados obtenidos entre las fuentes empleadas, Padial y De La Riva (2010) 

consideran que la explicación de esta discordancia se puede abordar desde la perspectiva evolutiva 

particular del linaje en estudio. Conix (2018) considera que la clave es tener una buena elección del 

atributo que se analiza y se evalúa si hay coherencia en las observaciones obtenidas. La 

delimitación de especies como disciplina se mantendrá vigente gracias al desarrollo de nuevas 

fuentes de información y modelos más apegados a los datos observados, así como mayor capacidad 

de los equipos de cómputo para su análisis. Es por ello que se han descrito nuevos métodos, incluso 

métodos existentes se han actualizado con nuevos conjuntos de datos y/o aplicaciones para 

descubrir y describir nuevas especies (Sites Jr. y Marshall 2003; Camargo y Sites Jr. 2013). 

 

La delimitación de especies en Cactaceae 

            No hay un consenso en cuanto al número de especies que integran la familia Cactaceae. 

Hunt et al. (2006) reconocen hasta 1438, mientras que Nyffeler y Eggli (2010) reconocen 1850. Por 

esta razón, se ha despertado el interés por corroborar, conocer y establecer límites entre las especies 

de Cactaceae. Numerosos estudios se basan en atributos morfológicos (Schmalzel et al. 2004; 

Sánchez et al. 2013; Martínez, 2016; Tapia et al. 2016; Vázquez-Benítez et al. 2016; Cervantes 

2017). El empleo de la morfología es la base para la identificación de los organismos, de la cual 

depende la creación previa de un sistema de especies reconocidas (clasificación), lo cual se logra 

por medio de la cuantificación de estructuras como pueden ser hojas, flores, tallos, raíces 

(Remagnino et al. 2017). El conocimiento de la morfología tiene aplicaciones no solo en la 

sistemática, también se ha empleado en la agronomía e incluso ha servido para modelar el cambio 
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climático (Cope et al. 2012). No obstante, una de las críticas sobre el uso de la morfología es el 

eventual número limitado de caracteres, dificultad para obtener estructuras reproductivas, además 

de que no se pueden detectar especies crípticas (Agapow et al. 2004, Duminil y Di Michele 2009). 

Aun así, las diferencias en la forma y tamaño pueden indicar diferentes papeles funcionales, aun 

cuando se trate de la misma estructura (Zelditch et al. 2004). En la delimitación de especies con 

datos morfológicos se ha empleado la estadística multivariada, cuyas herramientas han permitido la 

resolución de complejos de especies en Cactaceae, gracias a que es posible la detección de 

incompatibilidad de caracteres entre taxones previamente tratados como una especie, se muestran 

cuáles son los caracteres de mayor peso en el análisis (Manly 1986; Baylac et al. 2003; Arroyo-

Cosultchi et al. 2010). Una segunda herramienta es el empleo de la morfometría geométrica, que 

permite el análisis de los cambios generales en la forma mediante el uso de puntos de referencia en 

estructuras homólogas y que, por lo tanto, la forma de determinadas estructuras no obedece al azar 

(Castillo 2015; Schwarzfeld y Sperling 2014). Recientemente, se ha propuesto el análisis de la 

disposición de las espinas en las aréolas en Cactaceae, ya que estas siguen una sucesión de 

Fibonacci y, por lo tanto, al ser un carácter conservado y homólogo puede ser empleado en un 

método estandarizado para identificar especies (Tapia et al. 2016; Cervantes 2017). 

         El empleo de secuencias de DNA en trabajos de delimitación de especies en Cactaceae es el 

más limitado (Korotkova et al. 2011; Pérez et al. 2016). Las secuencias de DNA son mucho más 

versátiles en cuanto a hipótesis que se quieren poner a prueba. De acuerdo con Reeves y Richards 

(2010), la delimitación de especies con caracteres moleculares busca discernir patrones en datos 

consistentes con la evolución a lo largo del linaje. Por medio de secuencias de DNA ha sido posible 

inferir niveles de flujo génico, procesos de hibridación, resolver relaciones filogenéticas entre las 

posibles especies y descubrir especies crípticas (Bickford et al. 2007; Yang y Rannala, 2010). El 
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uso de secuencias de ADN ha proporcionado información útil para conocer las relaciones 

filogenéticas y en consecuencia la clasificación de Cactaceae, proporcionando caracteres 

independientes que pueden intentar inferir las relaciones evolutivas (Gorelick 2002). La utilidad de 

identificación de especies con DNA en Cactaceae depende de la dinámica mutacional de la región 

genómica en cuestión y del número de mutaciones por nucleótido secuenciado (Korotkova et al. 

2011). El uso exclusivo de secuencias de DNA enfrenta problemas teóricos, al no considerar que la 

especiación haya ocurrido de forma reticulada, que hayan ocurrido eventos de diversificación rápida 

y reciente o que sean organismos clonales (Hughes y Eastwood 2006, Rieseberg y Willis 2007; 

Velasco 2009). En Cactaceae, se ha reportado que el uso de marcadores moleculares para 

delimitación de especies puede no ser efectivo debido al sorteo incompleto de linajes (Aquino 

2014). Además, se debe considerar que al igual que en las demás familias vegetales, la tasa de 

mutación no es constante, por lo tanto, la capacidad de discriminación de las secuencias no siempre 

es efectiva (Taberlet et al. 2007). 

          Sólo cinco estudios sobre delimitación de especies conjuntan dos y hasta tres líneas de 

evidencia (Helsen et al. 2009; Harage et al. 2011; Porter et al. 2012; Baker y Butterworth 2013; 

Alvarado-Sizzo et al. 2018). Cabe mencionar que, bajo esta perspectiva, autores como Schlick-

Steiner et al. (2010) apoyan la inclusión de la morfología junto con disciplinas que revelen 

información a partir de datos genéticos, por lo que son necesarios estudios de delimitación de 

especies con mayor número de atributos, dado que ahora se reconoce ampliamente que la 

integración de varias líneas de evidencia es la forma más eficiente y teóricamente fundamentada 

para delimitar especies (Pante et al. 2015). Además, la eventual discordancia entre los marcadores 

genéticos y morfológicos, puede ser resultado de una falta de revisión exhaustiva, por lo tanto, al no 
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tener una clara diferenciación morfológica, queda en duda el reconocimiento de especies crípticas 

(Ikabanga et al. 2017).  

             El uso exclusivo de secuencias de DNA está regresando a la delimitación de especies al 

antiguo enfoque tipológico de un sistema de un solo carácter (Will et al. 2005). Si bien, el uso de 

una sola fuente de información es válido, pues técnicas de identificación de especies como el código 

de barras de la vida, el cual se fundamenta en la identificación de organismos con base a una 

combinación de loci (CBOL Plant Working Group 2009). Por ello, Simpson (1951) al proponer el 

concepto evolutivo de especie, al definir a la especie como un linaje filético (secuencia ancestral 

descendiente de poblaciones entrecruzadas) que evoluciona independientemente de los demás, con 

sus propias tendencias evolutivas. Por ello, elementos como el aislamiento reproductivo o limitantes 

ecológicas, pueden ser considerados como factores que le dan identidad a un linaje, por lo que este 

concepto debe ser considerado como un precedente al concepto general de De Queiroz (2005). Por 

lo anterior, además de la morfología y DNA, otra fuente de información útil como herramienta es el 

modelado de nicho. Van Valen (1976) define a la especie como un linaje que ocupa un nicho 

ecológico diferente a otros linajes con zonas adaptativas diferentes. De acuerdo con Wilkins (2009), 

este concepto describe lo que es una especie de forma parcial, pero reconoce que puede ser 

complementario de otros conceptos. Por lo que Raxworthy et al. (2007) argumentan que el uso del 

modelado de nicho en la delimitación de especies puede proporcionar evidencia de aislamiento 

geográfico entre poblaciones (ya sea con nichos ecológicos conservados o divergentes), a su vez, al 

comprobar que los linajes ocupan nichos diferenciados, esta condición ayudará a mantener la 

identidad del linaje (Reeves y Richards 2010). En un ejemplo práctico, Alvarado-Sizzo et al. (2018) 

reforzaron su hipótesis de ausencia de flujo génico entre miembros del complejo Stenocereus 
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griseus, debido a barreras biogeográficas y a su vez, cada linaje identificado se establecía bajo una 

condición única de nicho. 

          Epithelantha F.A.C. Weber ex Britton & Rose (Cactaceae) es un género en el que el número 

de especies, así como su posición filogenética es motivo de discusión (Hernández-Ledesma et al. 

2015). Por ello, esta investigación tiene como objetivo general realizar un estudio que ponga a 

prueba cuales especies se deben reconocer, cuáles son sus relaciones filogenéticas y conocer sus 

patrones de distribución. Los objetivos particulares son: explorar y evaluar con base en evidencias 

morfológicas (estadística multivariada) y moleculares (inferencia Bayesiana-IB y Máxima 

Verosimilitud-MV), la circunscripción de las especies que integran a Epithelantha, a la par, 

corroborar si Epithelantha es un grupo monofilético y cuál es su grupo hermano utilizando 

secuencias de cpDNA, en conjunto con los caracteres morfológicos estadísticamente significativos 

(IB y MV). Finalmente, conocer qué factores ambientales explican la distribución actual del género, 

así como poner a prueba la congruencia entre las variables ambientales con respecto a las especies 

delimitadas con morfología y cpDNA. 
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Capítulo 1 

Morfología de las semillas de Epithelantha (Cactaceae) 

D. Aquino, D. Sánchez, D. Gómez, Y. Morales, S. Arias 
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La morfología de las semillas se ha documentado ampliamente en Cactaceae. Barthlott y Hunt 

(2000) mencionan que, gracias al empleo del microscopio electrónico de barrido ha sido posible 

documentar hasta 25 caracteres con potencial taxonómico y filogenético, pues al igual que en otras 

familias botánicas, la morfología de las semillas ha proporcionado conjuntos de caracteres 

relativamente estables, debido a la poca influencia de los factores ambientales y por lo tanto, son 

útiles para estudios comparativos en todos los niveles de la jerarquía taxonómica (Davitashvili y 

Karrer 2010; Mezzonato-Pires et al. 2017). Las propuestas de clasificación en Cactaceae se han 

basado en parte a características particulares de la semilla (Elizondo et al 1994). Kiel y McDade 

(2014) apoyan la inclusión de caracteres morfológicos seminales, pues se ha probado que son útiles 

en filogenias moleculares para la resolución de clados y además es posible comprender procesos 

evolutivos (Ghimire et al. 2016). El empleo de la morfología de las semillas es parte fundamental 

de las propuestas de categorías taxonómicas en la familia. Taylor y Clark (1983), así como Gaetzle 

y Presté (1986), fundamentan sus propuestas de clasificación infragenérica con base en caracteres 

seminales. El valor filogenético y la capacidad para reconocer a las especies permiten el uso de los 

caracteres de las semillas en sistemática, ejemplo de ello es el realizado en Pachycereus (A. Berger) 

Britton & Rose (Arias y Terrazas 2003), Stenocereus (A. Berger) Riccob. (Arroyo-Cosultchi et al. 

2006), Neobuxbaumia Backeb. (Arroyo-Cosultchi et al. 2007), Lophophora (Šnicer et al. 2009) y 

Strombocactus (Arias y Sánchez-Martínez 2010).  

              Epithelantha F.A.C.Weber ex Britton & Rose es un género que comprende plantas con 

tallos globosos a cilíndricos, simples a ramificados, raíces adelgazadas a engrosadas, espinas 

presentes y dispuestas en dos o más series; flores de color blanco, rosado a amarillo que emergen en 

la zona apical del tallo; frutos de color rojo y semillas negras con lustre (Bravo-Hollis y Sánchez-
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Mejorada 1991; Anderson 2001; Donati y Zanovello 2011). Su distribución abarca principalmente 

el Desierto Chihuahuense, en los estados de Chihuahua, Coahuila, Nuevo León y San Luís Potosí 

en México, así como en Arizona y Texas en Estados Unidos (Hernández y Gómez-Hinostrosa 

2011). Estudios sistemáticos recientes apoyan la monofilia del género y además se ha propuesto una 

nueva circunscripción de especies reconociendo diez taxones (Capítulo 2 de la presente tesis, 

Aquino et al. 2019). La morfología de la semilla en Epithelantha solo se ha documentado para E. 

micromeris (Engelm.) Britton & Rose (Barthlott y Hunt 2000). Aquino et al. (2019), exploraron 

parcialmente los caracteres presentes en la semilla como apoyo para la delimitación de especies que 

integran a Epithelantha. Es por ello que, el objetivo de este manuscrito es hacer una descripción 

más detallada de las semillas de las especies que conforman a Epithelantha y analizar la resolución 

de los caracteres tanto cuantitativos como cualitativos para identificar especies. 

 

Material y métodos 

          Se recolectaron semillas correspondientes a Epithelantha bokei L.D. Benson, E. cryptica D. 

Donati & Zanov., E. greggii (Engelm.) Orcutt, E. ilariae D.Donati & Zanov., E. micromeris 

(Engelm.) Britton & Rose, E. pachyrhiza (W.T. Marshall) Backeb., E. polycephala Backeb., E. 

potosina (D. Donati & Zanov.) Aquino & S. Arias, E. pulchra (D. Donati & Zanov.) Aquino & S. 

Arias y E. spinosior C. Schmoll (Aquino et al. 2019). Las semillas fueron obtenidas de ejemplares 

bajo resguardo de la colección de cactáceas del Jardín Botánico del Instituto de Biología de la 

UNAM (Apéndice 1). 

          Obtención y análisis de imágenes – Se fotografiaron 20 semillas por cada localidad 

(Apéndice 1), con el apoyo de un microscopio Olympus SZ-61, con una cámara acoplada Infinity1. 

Sobre cada fotografía se realizaron las mediciones, utilizando el analizador de imágenes Infinity 
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Analize and Capture 6.5.6 (Lumenera 2017). Se midieron cinco caracteres cuantitativos: altura, 

largo y ancho, así como el largo y ancho de la región hilar (Fig. 1). 

          Para la observación de los caracteres del microrrelieve de la testa, se seleccionaron seis 

semillas para observarlas en el microscopio electrónico de barrido. El tratamiento para eliminar el 

mucílago consistió en limpiar con una solución de 100 ml de agua a la que se adicionaron 10 gotas 

de detergente biológico Tween, a 70 °C aproximadamente y mantenerlas en agitación durante 10 

minutos. Posteriormente, con un limpiador ultrasónico Branson 200, se retiró la mayor cantidad de 

mucílago adherido por 5 minutos. Una vez secas se montaron seis semillas por cada localidad 

(Apéndice 1), dos en posición lateral, dos en posición posterior y dos mostrando la región hilo-

micropilar en un portamuestras de aluminio, las semillas se sujetaron con una cinta de carbón de 

doble cara y se recubrieron con oro a un grosor de 2 μÅ con un evaporador Quorum modelo Q150R 

ES. El montaje y la observación de las semillas se realizaron en el Laboratorio de Microscopía y 

Fotografía de la Biodiversidad (UNAM). Las semillas fueron observadas con un Microscopio 

Electrónico de Barrido Hitachi SU1510, en donde se fotografiaron cuatro en posiciones: vista 

general, vista superior, acercamiento de la testa y vista de la región hilo-micropilar. Los caracteres 

cualitativos tomados en cuenta hacen alusión a la apariencia (expansión próximo a la región hilar, 

quilla en la parte superior de la semilla), pared periclinal (microrrelieve y superficie) y región hilar 

(configuración). 

           Análisis estadísticos – Para los caracteres cuantitativos se calculó el Coeficiente de 

correlación de Pearson (CCP), para detectar los caracteres que presentaban correlación, tanto 

positiva como negativa y que, por lo tanto, pueden sobrestimar el resultado (Walpole et al. 2012). 

Los caracteres no correlacionados fueron analizados con el Análisis Canónico Discriminante 

(ACD), donde cada variable es ponderada de acuerdo con su capacidad de discriminar (McGarigal 
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et al. 2000), posteriormente se calcularon las distancias de Mahalanobis, en tanto que la 

significancia se estimó mediante la prueba de distancias de Fisher (Martínez 2016). La segunda 

prueba implica el análisis conjunto de los caracteres cuantitativos y cualitativos, por lo que se 

utilizó el Análisis de Componentes Principales con datos mixtos (PCA mix, Chavent et al. 2014). 

Solo los caracteres cualitativos fueron tratados como estados de carácter, la codificación se detalla 

en el Apéndice 2. El cálculo de los promedios y desviación estándar, junto con el ACD y el PCA 

mix se realizaron RStudio 1.1.447 (RStudio Team, 2018) ejecutado en R 3.5.0 (R Development 

Core Team 2008). El cálculo de las distancias de Mahalanobis y la prueba de distancias de Fisher se 

realizaron en XLStat (Addinsoft SARL 2000).  

 

Resultados 

           Características de las semillas – Todas las semillas de Epithelantha son de color negro. La 

apariencia incluye una quilla en la parte superior de la semilla. Dicha estructura está presente en E. 

bokei, E. greggii, E. micromeris, E. parvula, E. potosina y E. pulchra y ausente en E. cryptica, E. 

ilariae, E. polycephala y E. spinosior. Existen dos apéndices próximos a la región hilar, que pueden 

ser expandidos (E. greggii, E. pachyrhiza, E. polycephala y E. spinosior) a muy expandidos (E. 

cryptica, E. ilariae, E. micromeris y E. pulchra). En E. bokei y E. potosina. Estos apéndices están 

ausentes y en raras ocasiones los apéndices son muy reducidos. Se observaron dos caracteres de la 

pared periclinal, el primero es la superficie que puede ser de dos tipos: lisa en siete especies (E. 

bokei, E. cryptica, E. greggii, E. micromeris, E. polycephala, E. potosina y E. spinosior). Las tres 

especies restantes poseen paredes periclinales rugosas (E. ilariae, E. pachyrhiza y E. pulchra). El 

segundo carácter corresponde microrrelieve de la pared periclinal, que puede ser de tres tipos: plano 

(E. cryptica, E. micromeris, E. polycephala, E. pulchra y E. spinosior), cóncavo (E. greggii, E. 
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ilariae, E. pachyrhiza y E. potosina), o convexo – plano (E. bokei). Se observó que en la 

configuración de la región hilar el micrópilo es disyunto, característica presente en las 10 especies. 

            Análisis estadísticos – A partir de los valores de la media del largo de las semillas (Tabla 

1), se determinó que el largo de las semillas de E. pachyrhiza tienen en promedio 0.839 mm (muy 

pequeñas, según Barthlott y Hunt 2000), en tanto que las semillas de las demás especies (E. bokei, 

E. cryptica, E. greggii, E. ilariae, E. micromeris, E. polycephala, E. potosina, E. pulchra y E. 

spinosior) son de tamaño medio, ya que el promedio va de 1.110 mm en E. pulchra a 1.403 mm en 

E. ilariae. 

             El análisis de CCP (Tabla 2), indica que no hay correlación entre las variables (Dormann et 

al. 2013). Se analizaron los cinco caracteres cuantitativos en conjunto aplicando el ACD, la primera 

función canónica explica 59.78% de la variación, donde el carácter de mayor peso fue el largo de la 

semilla; la segunda función canónica explica 34.67% de la variación, siendo el carácter de mayor 

peso el largo del hilo. El 5.58% restante se distribuye entre las funciones 3 a la 5 (Tabla 3). La 

Figura 2A corresponde a la gráfica de la primera y segunda función canónica. Sobre el extremo 

derecho de los valores positivos de la primera función canónica se ubican los individuos cuyo valor 

promedio del largo es de 0.839 mm (p. ej. E. pachyrhiza), mientras que en el extremo opuesto son 

discriminados los individuos cuyo valor promedio es de 1.403 mm (p. ej. E. ilariae). Sobre el 

extremo superior de la función canónica son discriminados los individuos cuyo valor promedio del 

largo del hilo va de 0.713 mm a 0.741 mm y hasta 0.833 mm, mientras que en el extremo inferior se 

discriminan individuos con valor promedio de 1.121 mm (E. polycephala). La prueba de Fisher es 

significativa (P < 0.0001), por lo que las distancias de Mahalanobis indican que sí existen 

diferencias en las distancias entre las nubes (Tabla 4). 
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           El PCA mix se realizó con cinco caracteres cuantitativos y cuatro cualitativos, se encontró 

que los cuatro primeros componentes explican 61.42% de la variación observada (Tabla 5), en tanto 

que 38.54% de la variación restante se distribuye entre los componentes cinco al once. La Figura 2B 

corresponde a la gráfica del primer (21.10%) y segundo componente (15.21%). El carácter con 

mayor peso en el primer componente es la quilla, en el extremo de los valores positivos se 

posicionan los individuos cuyas semillas no presentan quilla (E. ilariae, E. polycephala y E. 

spinosior), en el extremo de los valores negativos se ubican aquellos individuos con presencia de 

quilla (p. ej. E. bokei, E. pachyrhiza). Sobre el eje del segundo componente, hacia los valores 

positivos, se ubican los individuos cuyos apéndices son expandidos (p. ej. E. polycephala) y hacia 

el extremo inferior con valores negativos, se ubican los individuos con apéndices muy expandidos 

(p. ej. E. ilariae, E. pulchra). La Figura 2C corresponde a la gráfica del primer y tercer componente 

(12.79%), en donde el carácter con mayor peso en el tercer componente es el tipo de microrrelieve. 

En el extremo superior de valores positivos se ubican los individuos cuyo relieve es convexo (E. 

bokei) y hacia el extremo inferior negativo se observan a los individuos cuyas semillas presentan 

relieves cóncavos (P. ej. E. pachyrhiza).  

 

Discusión 

            La morfología de las semillas de Epithelantha es diversa y se caracteriza por la disyunción 

del hilo con respecto al micrópilo (Figs. 4A-B). Este carácter es compartido con Astrophytum (Figs. 

4C-D), otro miembro de la tribu Cacteae, que representa uno de los primeros linajes que divergieron 

en la tribu, mientras que Epithelantha se resuelve en un clado que ha diversificado recientemente 

con respecto a Astrophytum (Vázquez-Sánchez et al. 2013). Se ha encontrado que los caracteres de 

la semilla son relevantes para explicar la evolución de Cactaceae. Ríos (2017) menciona que la 
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presencia de determinadas estructuras indica distintas rutas de desarrollo y que, tras un ejercicio de 

reconstrucción de estados ancestrales, reflejaría la historia evolutiva en cuestión. El arilo se 

caracteriza por la disyunción del hilo y el micropilo lo que tiene implicaciones filogenéticas, pues es 

posible que sea el estado ancestral del core Cactoideae (Ríos 2017). Este carácter está presente en 

las semillas de Epithelantha, por lo que una nueva pregunta es analizar qué genes se ven 

involucrados en el desarrollo del arilo y si son únicos para Epithelantha. 

             En la revisión de las descripciones de las especies de Epithelantha (Bravo-Hollis 1951; 

Backeberg 1954; Donati y Zanovello 2010), no se menciona la micro-morfología de las semillas 

como caracteres diagnósticos. Texeira et al. (2013) explica que los caracteres diagnósticos de la 

semilla cobran mayor relevancia cuando son estadísticamente significativos. De acuerdo con el 

ACD, el largo de la semilla y el largo del hilo son los caracteres más significativos, en tanto que 

para el PCA mix, la presencia de quilla, el tipo de apéndices y el tipo de microrrelieve son los 

caracteres de mayor peso. Epithelantha micromeris y E. cryptica son especies cuya longitud de las 

flores y de las areólas permite distinguirlas (Aquino et al. 2019). Las semillas presentan caracteres 

semejantes como el microrrelieve de las células de tipo plano (Fig. 4E). Caracteres como el largo de 

la región hilar indican que no hay diferencias significativas entre los valores obtenidos (0.659 mm 

en E. cryptica y 0.713 mm en E. micromeris), lo cual es corroborado por el valor de D2 = 0.989. Las 

semillas de E. spinosior también presentan relieve celular plano, sin embargo, el largo del hilo es de 

0.818 mm en promedio. El valor de la D2 con respecto a E. micromeris es de 1.596, en tanto que el 

valor de D2 con respecto a E., cryptica es de 4.244. 

             Epithelantha polycephala y E. potosina fueron descritas como subespecies de E. greggii 

(Donati y Zanovello 2010). Análisis macro-morfológicos y moleculares revelan que representan tres 

especies diferentes (Aquino et al. 2019). Los caracteres de la semilla reafirman esta última 
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propuesta, además de la presencia de una quilla en la parte superior de la semilla y de apéndices en 

la región hilar (Fig. 4F), el largo de las semillas de E. greggii es de 1.103 mm y el largo del hilo es 

de 0.770 mm, lo cual difiere de E. polycephala y E. potosina. Con base en los valores de las 

distancias de Mahalanobis la distancia entre E. greggii y E. polycephala es de 2.5. Otros caracteres 

que permiten diferenciarlas es el microrrelieve cóncavo de la pared periclinal en E. polycephala 

(Fig. 4G). El valor de D2 entre E. greggii y E. potosina es de 4.056, el valor promedio del largo de 

la semilla en E. potosina es de 1.202 mm. Además, otro carácter cualitativo que permite diferenciar 

entre las semillas de estas dos especies es la ausencia del apéndice próximo a la región hilar, 

mientras que las semillas de E. greggii tienen dicha estructura. 

             Epithelantha bokei y E. ilariae morfológicamente difieren entre sí por el número de espinas 

por areóla: más de 60 en E. bokei y 33 a 49 en E. ilariae, principalmente (Aquino et al. 2019). Las 

semillas de ambas especies difieren entre sí por el largo de la semilla. En E. ilariae es de 1.403 mm, 

la superficie es rugosa y el relieve cóncavo (Fig. 4H), en tanto que en E. bokei el largo de la semilla 

es de 1.159 mm, la superficie es lisa y el relieve de la pared periclinal puede ser plano a convexo 

(Figs. 4I - J). La D2 entre las especies es de 9.832, por lo que estas diferencias son estadísticamente 

significativas. 

             Epithelantha pachyrhiza y E. pulchra son dos especies que comparten la forma engrosada 

de la raíz y difieren en el número de espinas por areóla: de 16 a 21 en E. pachyrhiza y 40 a 55 en E. 

pulchra (Aquino et al. 2019). Las semillas de E. pachyrhiza tienen apéndices expandidos y 

superficie rugosa (Fig. 4K) y el largo de la semilla es de 0.839 mm en promedio, mientras que en E. 

pulchra los apéndices son muy expandidos (Fig. 4L), la superficie es lisa y el largo de la semilla es 

de 1.110 mm en promedio, el valor de D2 es de 8.673, por lo que las diferencias entre los caracteres 

cuantitativos son significativas. 
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              Los caracteres de las semillas complementan el conocimiento general de la morfología de 

las especies de Epithelantha, por lo que apoyan sustantivamente a la identificación de las especies, 

por ello, se aporta una clave de identificación de especies con caracteres morfológicos de la semilla, 

como apoyo complementario de la clave propuesta en el capítulo 2 de la presente tesis. 

 

Clave de identificación de especies a partir de caracteres morfológicos seminales 

1. Superficie de la pared periclinal rugosa ……………………………………………….…….... 2 

      2. Largo de la semilla de 0.6 a 0.8 mm ……………………………..................... E. pachyrhiza 

      2. Largo de la semilla mayor a 1.0 mm .……………………................................................… 4 

         4. Ancho de la región hilar 0.1 a 0.2 (0.3) mm, microrrelieve de la pared periclinal cóncavo 

…………………………………..………………………………………………….. E. ilariae 

4. Ancho de la región hilar 0.3 a 0.5 mm, microrrelieve de la pared periclinal plano 

…………………………………………………………………………………….. E. pulchra 

1. Superficie de la pared periclinal lisa .…………………………………..…………….……...…. 3 

  3. Apéndices próximos a la región hilar ausentes …………..…………………………………… 5 

     5. Microrrelieve de la pared periclinal cóncavo …..……………………....………… E. potosina 

     5. Microrrelieve de la pared periclinal convexo a plano ..………...…………………… E. bokei 

  3. Apéndices próximos a la región hilar expandidos o muy expandidos ……..……………….... 6 

      6. Largo de la región hilar de 0.8 a 1.2 mm ……………………………...……. E. polycephala 

      6. Largo de la región hilar menor de 0.75 mm ……………………………………….…….... 7 

         7. Ancho de la región hilar de 0.1 a 0.3 mm ……………………..………………. E. cryptica 

         7. Ancho de la región hilar mayor de 0.3 mm ...……………………….…………………... 8 

            8. Microrrelieve de la pared periclinal cóncavo .…………………………...…... E. greggii 

            8. Microrrelieve de la pared periclinal plano ……………………………………….……. 9 

 9. Apéndices próximos a la región hilar expandidos, largo del hilo de 0.8 a 1.0 mm 

……………………………..……………………………………………….. E. spinosior  

9. Apéndices próximos a la región hilar muy expandidos, largo del hilo de 0.6 a 0.8 mm 

…………………………………………………………………………..… E. micromeris 
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Apéndice 1. Especie, país, estado, colector y herbario donde se depositaron los ejemplares de 

respaldo para Epithelantha spp. 

 

Epithelantha bokei: MEXICO. Coahuila, D. Aquino 318 (MEXU); D. Aquino 342 (MEXU); San 

Luís Potosí, D. Aquino 301 (MEXU). Epithelantha cryptica: MEXICO, Coahuila, D. Aquino 348 

(MEXU); D. Aquino 355 (MEXU); D. Aquino 375 (MEXU). Epithelantha greggii: MEXICO, 

Coahuila, D. Aquino 304 (MEXU); D. Aquino 306 (MEXU); D. Aquino 339 (MEXU); D. Aquino 

340 (MEXU); D. Aquino 341 (MEXU); D. Aquino 349 (MEXU); Nuevo León, D. Aquino 312 

(MEXU); D. Aquino 325 (MEXU); D. Aquino 329 (MEXU). Epithelantha ilariae: MEXICO, 

Coahuila, D. Aquino 373 (MEXU); Nuevo León D. Aquino 307 (MEXU); D. Aquino 323 (MEXU). 

Epithelantha micromeris: MÉXICO, Coahuila, D. Aquino 335 (MEXU); D. Aquino 336 (MEXU); 

O. González-Zorzano 301 (MEXU); Nuevo León, D. Aquino 332 (MEXU); D. Aquino 333 

(MEXU). Epithelantha pachyrhiza: MÉXICO, Coahuila, D. Aquino 305 (MEXU); D. Aquino 353 

(MEXU). Epithelantha polycephala: MÉXICO, Coahuila, D. Aquino 350 (MEXU); D. Aquino 352 

(MEXU); D. Aquino 370 (MEXU). Epithelantha potosina: MÉXICO, San Luís Potosí D. Aquino 

295 (MEXU); D. Aquino 383 (MEXU); J.G. Martínez-Ávalos 1954 (UAT). Epithelantha pulchra: 

MEXICO Nuevo León, D. Aquino 309 (MEXU); D. Aquino 311 (MEXU); D. Aquino 313 (MEXU). 

Epithelantha spinosior: MEXICO Nuevo León, D. Aquino 317 (MEXU); D. Aquino 319 (MEXU); 

D. Aquino 321 (MEXU); D. Aquino 334 (MEXU).  
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Apéndice 2. Codificación de los caracteres de la morfología seminal de Epithelantha spp. 

1. Lustre: 0) mate 1) lustroso 

2. Apéndices próximos a la región hilar expandidos: 0) no presente 1) ligeramente expandido 2) 

muy expandido 

3. Quilla de la semilla: 0) sin quilla, 1) con quilla 

4. Microrrelieve de la pared periclinal: 0: plano, 1: convexo, 2: cóncavo  

5. Superficie de la pared periclinal: 0) lisa, 1) rugosa 
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Tabla 1. Media y desviación estándar (DS) calculados para las semillas de diez especies de 

Epithelantha. 

 

Especie   N Largo 
 

Ancho 
 

Altura 
 

Largo de hilo 
 

Ancho de hilo 

  

Media DS Media DS Media DS Media DS Media DS 

Epithelantha bokei 60 1.159 0.077 0.708 0.074 0.644 0.069 0.691 0.108 0.332 0.067 

E. cryptica 60 1.121 0.069 0.747 0.081 0.741 0.069 0.659 0.0702 0.272 0.053 

E. greggii 180 1.103 0.061 0.742 0.059 0.687 0.069 0.77 0.082 0.315 0.077 

E. ilariae 60 1.403 0.058 0.833 0.068 0.786 0.063 0.833 0.052 0.247 0.044 

E. micromeris 100 1.147 0.055 0.721 0.071 0.758 0.073 0.713 0.077 0.319 0.068 

E. pachyrhiza 40 0.839 0.037 0.690 0.088 0.649 0.095 0.618 0.057 0.339 0.063 

E. polycephala 60 1.189 0.060 0.779 0.071 0.711 0.100 1.121 0.068 0.35 0.096 

E. potosina 60 1.202 0.064 0.748 0.058 0.738 0.042 0.741 0.086 0.264 0.058 

E. pulchra 60 1.110 0.071 0.712 0.067 0.693 0.0599 0.841 0.049 0.304 0.0807 

E. spinosior 80 1.123 0.083 0.728 0.0702 0.713 0.073 0.818 0.061 0.35 0.095 
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Tabla 2. Coeficientes de correlación de Pearson calculados para cinco caracteres cuantitativos. 

Clave de caracteres: Altura: altura de la semilla, largo: largo de la semilla, ancho: ancho de la 

semilla, LHILO: largo de la región hilar y AHILO: ancho de la región hilar. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabla 3: Coeficientes de estructura canónica para cinco caracteres de la semilla. Los valores más 

significativos son remarcados en negritas. Clave de caracteres: Altura: altura de la semilla, largo: 

largo de la semilla, ancho: ancho de la semilla, LHILO: largo de la región hilar y AHILO: ancho de 

la región hilar. 
 

 Can1 Can2 Can3 Can4 Can5 

LHILO -0.54356 -0.83729 -0.08351 -0.01687 0.142489 

AHILO 0.166879 -0.2605 0.374571 0.629775 -0.64246 

largo -0.77008 0.540593 0.387478 0.115012 0.017746 

ancho -0.02404 0.114516 -0.46083 -0.65181 -0.66424 

Altura -0.14058 0.164104 -0.7501 0.628324 -0.00856 

% 59.78 34.67 3.04 1.98 0.53 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 Altura largo ancho LHILO AHILO 

Altura 1     

largo 0.289284 1    

ancho 0.156252 0.397075 1   

LHILO 0.053789 0.294045 0.251321 1  

AHILO -0.14747 -0.13975 0.064907 0.10428 1 
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Tabla 5. Caracteres cuantitativos y cualitativos con mayor peso en los cuatro primeros componentes 

de acuerdo con el resultado derivado del PCA mix. 

 

 

 dim.1 dim.2 dim.3 dim.4 

Quilla 0.5045 0.1091 5.23e-05 0.0284 

Apéndices 0.3167 0.6129 0.5108 0.1423 

superficie 0.0628 0.1475 0.2014 0.0752 

relieve 0.1540 0.0231 0.3305 0.8237 

Altura 0.2820 0.0786 7.72e-05 0.0002 

largo 0.4527 0.0391 0.2575 0.0262 

ancho 0.2774 0.0175 0.0805 0.2103 

LHILO 0.2501 0.3359 0.0178 0.0107 

AHILO 0.0216 0.3097 0.0087 0.0387 

% 21.10 15.21 12.79 12.32 
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Fig. 1. Diagrama general de las semillas de Epithelantha mostrando los caracteres medidos: 

A) vista lateral 1: altura, 2: largo; B) vista superior 3: ancho y C) vista inferior 4: ancho de 

la región hilar y 5: largo de la región hilar. 



3
0

 
                                                

Fig. 2. Análisis Canónico Discriminante empleando solo caracteres cuantitativos, A) gráfica de la primera y segunda función canónica. 

Análisis de componentes principales con datos mixtos (PCA mix) empleando caracteres cuantitativos y cualitativos para evaluar la variación 

de las semillas de Epithelantha. B. Gráfica del primer y segundo componente. C. Gráfica del primer y tercer componente. D. Gráfica del 

primer y cuarto componente. 
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Fig. 3. Morfología seminal de Epithelantha y aliados. A) Micrópilo y B) hilo separados en 

Epithelantha (DA305, MEXU). C) Micropilo y D) hilo separados en Astrophytum (DA303, MEXU). 

E) Microrrelieve de de la pared periclinal plano en E. cryptica (DA 355, MEXU). F) Quilla y 

expansión del borde de la semilla en E. greggii (DA, 325 MEXU). G) Superficie lisa y microrrelieve 

de la pared periclinal cóncava en E. polycephala (DA 350, MEXU). H). Vista general de las semillas 

de E. ilariae (DA 307, MEXU). I) Microrrelieve de la pared periclinal convexo en E. bokei (DA 342, 

MEXU). J) Microrrelieve de la pared periclinal plano en E. bokei (DA 318, MEXU). K) 

Microrrelieve de la pared periclinal cóncavo y superficie rugosa en E. pachyrhiza (DA 305, MEXU). 

L) Expansión del borde de la semilla muy evidente en E. pulchra (DA 311, MEXU). 
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Resumen — El uso de variables ambientales como fuente de información en estudios sistemáticos 

ha cobrado relevancia para apoyar el reconocimiento de linajes. Este trabajo tiene como objetivo 

conocer y caracterizar las variables de nicho climático y de hábitat que permitieron la 

diversificación de Epithelantha y aliados, además de definir si la distribución de las especies de 

Epithelantha está limitada por barreras físico-ecológicas. A partir de una matriz mixta (cpDNA y 

caracteres morfológicos) se obtuvo una filogenia calibrada y para cada terminal se analizaron 6 

variables bioclimáticas, seleccionadas con el coeficiente de correlación de Pearson y pH del suelo y 

a partir de los valores de la media, se aplicaron métodos de reconstrucción de estados ancestrales. 

Las variables cualitativas (tipo de suelo y geoforma) se analizaron mediante tablas de frecuencia. Se 

encontró que el pH del suelo, la isotermalidad, la estacionalidad de la temperatura y la precipitación 

anual tienen señal filogenética y son las variables que influyeron en la diversificación de 

Epithelantha. La temperatura media anual, la temperatura media del cuarto más seco, temperatura 

media del cuarto más frío no presentaron señal filogenética; sin embargo, apoyaron la divergencia 

de nicho entre E. micromeris y E. cryptica que son especies hermanas. Epithelantha es frecuente en 

sistemas de piedemonte, en tanto que el tipo de suelo donde se establece con mayor frecuencia es 

kastanozem háplico. La propuesta de reconocimiento de linajes es mucho más robusta cuando se 

consideran factores ambientales que a su vez, aportan elementos para discutir su influencia en la 

presencia de endemismos en Cactaceae. 

 

Palabras clave: Reconstrucción de estados ancestrales, características del suelo, geoformas, 

variables bioclimáticas. 
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Introducción 

Epithelantha F.A.C. Weber ex Britton & Rose es un género de la tribu Cacteae, anidado en un clado 

compuesto por Ariocarpus Scheidw., Rapicactus Buxb. & Oehme, Strombocactus Britton & Rose y 

Turbinicarpus (Backeb.) Buxb. & Backeb., denominado “clado C1” (Crozier, 2005; Hernández-

Hernández et al., 2011; Aquino et al., 2019). Los cinco géneros se distribuyen principalmente la 

ecorregión denominada Desierto Chihuahuense, con poblaciones adyacentes en los Bosques de 

pino-encino de la Sierra Madre Oriental, el Matorral espinoso tamaulipeco y el Matorral central 

mexicano (Fig. 1). De acuerdo con Hernández-Hernández et al., (2014) la tribu Cacteae al igual que 

otros linajes de Cactaceae diversificaron a partir de eventos de cambio climático. Sin embargo, no 

se ha profundizado en este tipo de estudios entre los géneros, ni su comparación con sus respectivos 

grupos hermanos, por lo que se desconoce qué factores externos intervinieron en el proceso de 

diversificación de Epithelantha. Recientemente se ha aceptado que la comprensión de los procesos 

de diversificación se ven reforzados con la inclusión de datos bioclimáticos y geográficos, ejemplo 

de ello es el trabajo de Jones et al., (2014) con Pericallis D.Don (Asteraceae) y Nevado et al., 

(2018) con Lupinus L. (Fabaceae). La aplicación de variables bioclimáticas en Cactaceae sigue un 

enfoque hacia la conservación de especies en riesgo. Algunos ejemplos de ellos es la predicción de 

la distribución potencial con base en requerimientos de nicho para Nopalxochia (= Disocactus) 

phyllanthoides (DC.) Britton & Rose (Iberri, 2009), Echinocereus reichenbachii (Terscheck ex 

Walp.) J.N. Haage (Butler et al., 2012), Astrophytum coahuilense (H. Möller) Kayser (Cardoza-

Martínez et al., 2019) y Thelocactus Britton & Rose (Mosco, 2019). De manera secundaria se ha 

seguido un enfoque en el cual, el conocimiento del nicho es aplicado para reforzar hipótesis 

evolutivas, ejemplo de ello es el trabajo de Guerrero et al., (2011) para Eriosyce Puil. subgénero 

Neoporteria (Britton & Rose) Katt. (tribu Notocacteae). Las diferencias climáticas han sido 

empleadas como soporte para diferenciar entre Rapicactus y Turbinicarpus, géneros que han sido 

tratados como sinónimos (Donati et al., 2017). 

            Un segundo factor que podría explicar la diversificación de linajes son los atributos del 

suelo. De acuerdo con Bárcenas-Argüello et al., (2013), las características del suelo a menudo 

juegan un papel esencial en la determinación de la distribución de las comunidades de plantas y por 

ende determinan la presencia de taxones endémicos. Del Castillo (1996) hizo una distinción entre 

especies en función de la preferencia de sustratos: calcífugas y calcícolas, siendo los ambientes con 

suelos calizos aquellos con mayor número de especies endémicas. La condición en la cual el suelo 
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es el factor limitante en la distribución de las especies se ha reportado en Echinocactus 

platyacanthus Link & Otto (tribu Cacteae), el cual se establece sobre rocas sedimentarias calizas  

(Trujillo, 1984), de igual forma, las especies reconocidas para Ariocarpus deben su distribución 

restringida a la presencia de minerales de calcio en el suelo (Aguilar-Morales et al., 2011). Esta 

condición no es exclusiva de Cacteae, pues se ha reportado que la asociación por un tipo particular 

de sustrato es frecuente en Cephalocereus Pfeiff. (tribu Echinocereeae, Bárcenas-Argüello et al., 

2010), así como en Opuntia Mill. y Cylindropuntia (Engelm.) F.M. Knuth (Subfamilia 

Opuntioideae) Lebgue-Keleng et al., (2014). 

          Aquino et al., (2019) reconocen diez especies de Epithelantha con base en una combinación 

de caracteres morfológicos y moleculares; sin embargo, E. micromeris (Engelm.) Britton & Rose y 

E. cryptica D.Donati & Zanov. solo son reconocibles por medio de caracteres morfológicos, por lo 

que la caracterización del hábitat permitirá reforzar el reconocimiento de ambos linajes, aunque no 

estén resueltos con marcadores moleculares, probablemente con una condición única de nicho que 

le de identidad a cada linaje (Rissler & Apodaca, 2007). Además, los datos ambientales han sido 

empleados para reforzar hipótesis de divergencia entre linajes, ejemplo de ello es el apoyo en el 

reconocimiento de especies crípticas en Leucaena Benth. (Fabaceae, Govindarajulu et al., 2011) y 

en complejos de especies de Nolina (Asparagaceae, Ruíz-Sánchez & Specht, 2014). Más 

recientemente, Alvarado-Sizzo et al., (2018) incluyeron datos de distribución y clima para reforzar 

la hipótesis de aislamiento reproductivo entre los linajes, que integran el complejo Stenocereus 

griseus (Haw.) Buxb. 

           Con el propósito de comprender el posible conservadurismo de nicho, los objetivos de este 

trabajo son: 1) caracterizar variables de nicho climático y edáfico que permitieron la diversificación 

de Epithelantha, con respecto a los demás miembros del clado C1 (Aquino et al., 2019); 2) definir 

si la distribución de las especies de Epithelantha está limitada por barreras físico-ecológicas, que 

mantienen la identidad de los linajes y 3) corroborar la presencia de diferencias de nicho entre 

Epithelantha micromeris y E. cryptica. 

 

 

Material y métodos 

          Base de datos  
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Se consultaron 15 herbarios para obtener registros correspondientes a Epithelantha, Ariocarpus, 

Rapicactus, Strombocactus y Turbinicarpus (ANSM, ASU, CFNL, DES, ENCB, GBH, IEB, 

MEXU, MO, NCU, QMEX, SLPM, UAMIZ, UNL y US, acrónimos según la nomenclatura de 

Thiers, 2015), géneros que, de acuerdo con Aquino et al., (2019) conforman el clado C1. Con 

excepción de Strombocactus, el trabajo de campo se enfocó en complementar los registros de los 

cuatro géneros restantes en los estados de Coahuila, Nuevo León, San Luís Potosí y Tamaulipas. 

Con los registros obtenidos se depuraron aquellos con localidades imprecisas, duplicadas y aquellos 

cuyas localidades de una misma especies encuentren a una distancia de 5 km o menos, para ello se 

empleó Geographic Distance Matrix Generator 1.2.3 (Ersts, 2018). La base quedó conformada con 

101 registros para Epithelantha, 91 para Ariocarpus, 26 de Rapicactus, 11 de Strombocactus y 66 

de Turbinicarpus. Adicionalmente, se incluyeron registros correspondientes a Coryphantha 

(Engelm.) Lem. (575 registros), Echinocactus Link & Otto (111 registros), Lophophora J.M. Coult. 

(71 registros) y Mammillaria Haw. (1726 registros), que fungen como grupo externo. 

          Consideraciones taxonómicas  

Las especies de Epithelantha aquí reconocidas son: Epithelantha bokei L.D. Benson, E. cryptica, E. 

greggii (Engelm.) Orcutt, E. ilariae D.Donati & Zanov., E. micromeris, E. pachyrhiza (W.T. 

Marshall) Backeb., E. polycephala Backeb., E. potosina (D. Donati & Zanov.) Aquino & S. Arias, 

E. pulchra (D. Donati & Zanov.) Aquino & S. Arias y E. spinosior C. Schmoll (Aquino et al., 

2019). 

          La circunscripción de Ariocarpus, Lophophora, Echinocactus y Strombocactus se apoya en el 

trabajo de Vázquez-Sánchez et al., (2013), en tanto que en Turbinicarpus y Rapicactus seguimos el 

trabajo de Donati et al., (2017). La circunscripción de Coryphantha es la propuesta por Vázquez-

Benítez et al., (2016) y finalmente para Mammillaria nos referimos al trabajo de Hunt et al., (2006). 

          Matriz combinada de caracteres morfológicos y moleculares  

Las secuencias seleccionadas corresponden a cuatro marcadores de cpDNA: petL-psbE, psbA-trnH, 

trnL-F y trnQ-rps16. El método de extracción, amplificación y secuenciación se detalla en el 

trabajo de Aquino et al., (2019), en tanto que los números de acceso a GenBank de todas las 

secuencias usadas para este análisis filogenético son mostrados en el material suplementario 1. 

Tanto la codificación de indels, como los estados de caracteres y sus respectivas descripciones están 

referenciados en el trabajo de Aquino et al., (2019). 

            Calibración de la filogenia  
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Se estimaron tiempos de divergencia y se reconstruyeron los estados de caracteres ancestrales 

utilizando una muestra de taxones. Se eligió un representante de cada una de las especies de 

Epithelantha, además de los parientes cercanos del género (Turbinicarpus alonsoi Glass & S. Arias, 

T. pseudomacrochele (Backeb.) Buxb. & Backeb., T. horripilus (Lem.) V. John & Říha, Rapicactus 

beguinii (N.P. Taylor) Lüthy, Ariocarpus trigonus (F.A.C. Weber) K. Schum. y Strombocactus 

disciformis (DC.) Britton & Rose. Los grupos externos utilizados fueron: Lophophora williamsii 

(Lem. ex Salm-Dyck) J.M. Coult., Coryphanta calipensis Bravo ex S. Arias, U. Guzmán & S. 

Gama-López, Mammillaria mystax Mart. y Echinocactus platycanthus. Se utilizaron dos puntos de 

calibración basados en la filogenia fechada y publicada por Hernández-Hernández et al., (2014). El 

primer punto para marcar la divergencia entre Echinocactus con respecto al grupo Mammilloide es 

de 15.27 Ma (HDP95% 10.94-21.85; Hernández-Hernández et al., 2014) y el segundo punto que 

marca la divergencia del core Mammilloide (Coryphanta y Mammillaria) + Lophophora. Con 

respecto a Epithelantha, Turbinicarpus, Rapicactus, Ariocarpus y Strombocactus, el cual fue puesto 

en 8.62 ma (HDP 95% 5.83-12.56; Hernández-Hernández et al., 2014). En ambos casos se utilizó 

una distribución normal, con una media correspondiente al punto de calibración y una desviación 

estándar de 2. Se utilizó un modelo de evolución GTR+G, reloj molecular relajado Lognormal y el 

modelo Yule de especiación. El análisis se realizó usando BEAST 1.7.4 (Drummond et al., 2012), 

con 10 millones de cadenas. La convergencia de las estimaciones y los árboles se analizaron con 

Tracer 1.6 y TreeAnnotator 1.7, respectivamente (Rambaut et al., 2014; Drummond et al., 2012). El 

alineamiento y el árbol resultante se depositaron en Dryad Digital Repository. 

             Reconstrucción de caracteres ancestrales  

Se utilizaron 19 capas bioclimáticas (WorldClim Global Climate 1.4; Hijmans et al., 2005). Su 

codificación y significado se detallan en el material suplementario 2. Además, se incluyó el pH para 

los suelos de México (Cruz-Cárdenas et al., 2014) y para Estados Unidos (World Soil Information, 

2014. https://www.isric.org/explore/soil-geographic-databases), el tipo de suelo (FAO, 2007, 

http://www.fao.org/geonetwork/srv/en/metadata.show?id=14116) y geoformas (Pineda et al., 2014). La 

extracción de las variables se realizó con QGIS 2.1.8 (QGIS Development Team, 2009). Las capas 

tienen una resolución especial aproximadamente de 1 km2. Las variables bioclimáticas que 

contribuyen a la varianza entre las especies fueron analizadas con el índice de correlación de 

Pearson (ICP), reteniendo las variables no correlacionadas (ICP ≤ +-0.7 según Dormann et al., 

2013). Con la base de datos que incluye las variables bioclimáticas y el pH se calculó la media 

https://www.isric.org/explore/soil-geographic-databases
http://www.fao.org/geonetwork/srv/en/metadata.show?id=14116
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(Tabla 2) y con el árbol calibrado se hizo la reconstrucción de estados ancestrales empleando 

phytool (Revell, 2012) que utiliza como interfaz a RStudio (RStudio Team, 2015). Se estimó la 

señal filogenética mediante K de Blomberg y Lambda de Pagel. Se seleccionó el modelo que mejor 

se ajustó a los datos utilizando el criterio de información de Akaike (AIC). Para evaluar la dirección 

de los cambios se aplicó el método de contrastes independientes de Felsenstein, para inferir el 

estado de carácter de los nodos del árbol y estimar el intervalo de confianza y la varianza. 

Finalmente se hizo el mapeo de caracteres ancestrales sobre la filogenia utilizando el paquete R 

phytools (Revell, 2012; RStudio Team, 2015). 

           Caracterización ambiental  

Las variables categóricas (tipo de suelo y geoformas) se analizaron mediante una matriz de 

contingencia, en donde se registró para cada taxón, la frecuencia con que fueron observados por 

cada variable categórica, a partir de la cual se calculó la matriz de observaciones esperadas y se 

obtuvo el Residuo de Pearson para finalmente aplicar la prueba Chi-cuadrada y comparar la posible 

diferencia entre las frecuencias observadas con respecto a las esperadas dada una determinada 

hipótesis (Gómez-Gómez et al., 2003). Se hicieron dos tratamientos, con los registros de 

Epithelantha se estimó la frecuencia de la afinidad por una variable categórica, con respecto a 

Ariocarpus, Rapicactus, Strobocactus y Turbinicarpus. En el segundo tratamiento se aplicó esta 

prueba únicamente entre las 10 especies que integran a Epithelantha. Todos los análisis estadísticos, 

tanto con las variables continuas como categóricas se ejecutaron en el ambiente RStudio 1.1.447 

(RStudio Team, 2018) ejecutado en R 3.5.0 (R Development Core Team 2008). 

 

 

Resultados 

          Fechado y reconstrucción de estado ancestrales  

Se estimó que Epithelantha divergió con respecto a su grupo hermano hace 9.09 millones de años 

(Ma) aproximadamente, con un intervalo de credibilidad (IE) entre 6.48 y 10.38 Ma (95% de 

densidad posterior más alta (HPD)). Un segundo evento hacia el interior de Epithelantha permitió la 

divergencia en dos clados hace aproximadamente 6.71 Ma [intervalo de credibilidad entre 4.57 y 

8.37 Ma (95% HPD)], siendo el clado E2 integrado por E. greggii, E. pachyrhiza, E. polycephala y 

E. pulchra, el más antiguo [4.53 Ma con un intervalo de credibilidad entre 2.55 y 5.83 Ma (95% 

HPD)]. El clado E1, por lo tanto, es el más recientemente diversificado [3.03 Ma IE = 1.99 y 5.44 
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Ma (95% HPD)] y en él se resuelven E. bokei, E. cryptica, E. ilariae, E. micromeris, E. potosina y 

E. spinosior (Fig. 2). 

          El ICP encontró que Bio1, Bio3, Bio4, Bio9, Bio11 y Bio12 son las variables que contribuyen 

más a la varianza y no están correlacionadas entre sí (Tabla 1), por lo que, en conjunto con los 

valores de pH, fueron empleados para hacer la reconstrucción de caracteres ancestrales sobre el 

árbol obtenido mediante reloj molecular. Se hizo la reconstrucción de estados ancestrales y se 

calculó el valor K de Blomberg y Lambda de Pagel para cuatro variables con señal filogenética 

(Fig. 3): pH del suelo (K = 1.511694; λ = 1.022611); Bio3: isotermalidad (K = 1.164444; λ = 

0.9818318), Bio4: estacionalidad de la temperatura (K = 0.8811825; λ = 0.7242332) y Bio12: 

precipitación anual (K = 0.7216596; λ = 0.8884284). El pH del suelo donde se establecen las 

especies que integran a Epithelantha tienden hacia la alcalinidad, siendo la novedad evolutiva en 

este clado, en donde el promedio de pH va de 7.84 a 8.03, siendo E. ilariae que soporta el pH más 

bajo del promedio (pH promedio = 7.84), carácter que comparte con Ariocarpus (pH promedio = 

7.81) y Rapicactus (pH promedio = 7.84). En tanto que los géneros hermanos Turbinicarpus y 

Strombocactus comparten la condición de establecerse en suelos neutros (pH de 7.01 a 7.18). El 

rango de isotermalidad (Bio3) que ocupa Epithelantha va de 49.31 a 51.56, siendo los valores 

menores de isotermalidad, los que indican que la temperatura es más variable a lo largo del año. 

Epithelantha potosina se distribuye en el extremo sur del rango del género, por lo que mantiene la 

condición ancestral de soportar valores de isotermalidad cercanos a 63 y la temperatura es menos 

variable, al igual que en los géneros hermanos (Ariocarpus, Rapicactus, Strombocactus y 

Turbinicarpus) y el grupo externo (Coryphantha, Echinocactus, Lophophora y Mammillaria) que 

crecen en suelos cuyo valor promedio de pH van de 58.62 a 66.8. Las especies de Epithelantha 

diversificaron en ambientes donde la estacionalidad de la temperatura (Bio4) es mayor a lo largo del 

año (desviación estándar de 52.58 a 56.63). Epithelantha potosina es la especie que comparte con el 

grupo hermano, Turbinicarpus la preferencia por hábitats en donde la estacionalidad es menor 

(desviación estándar: 23.91 a 29.28). La precipitación anual (Bio12) indica que la condición 

ancestral para Epithelantha es un hábitat en donde la precipitación anual va de 311.68 a 482.2 mm 

(Fig. 3d), sin embargo, en el clado integrado por E. greggii y E. polycephala, hay un cambio que 

permitió adaptarse a sitios cuya precipitación anual es menor (254.5 a 302 mm). Por otra parte, E. 

ilariae es la especie que prefiere sitios con mayor precipitación anual (544.5 mm). Esta condición la 

comparte con Strombocactus (586.81 mm) y Turbinicarpus (632 mm).  
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         Los valores K de Blomberg y Lambda de Pagel indican que no hay señal filogenética para 

Bio1 (K = 0.1694556; λ = 6.761339e-05), Bio9 (K = 0.4216433; λ = 6.761339e-05) y Bio11 (K = 

0.264773; λ = 0.4094559). La reconstrucción de estados ancestrales se muestra en la figura 4. La 

diferencia en la precipitación media anual (Bio1) favoreció la divergencia entre Epithelantha 

micromeris (17.175 mm) y E. cryptica (19.6 mm). A su vez, la condición de mayor precipitación 

favoreció la divergencia de E. ilariae (22.05 mm). De igual forma, la temperatura promedio del 

trimestre más frío (Bio11) solo fue informativa para explicar la divergencia entre E. micromeris 

(9.79 °C) y E. cryptica (12.33 °C). La temperatura promedio del trimestre más seco (Bio9) no es 

informativa, ya que, tanto Epithelantha como los géneros afines ocupan un mismo nicho climático, 

a excepción de E. micromeris y E. cryptica que divergieron hacia hábitats en donde la temperatura 

promedio del trimestre más seco es de 13.04 °C. 

            Caracterización ecológica  

El análisis Chi-cuadrada aplicado para evaluar la preferencia por un tipo de suelo en particular fue 

significativo (p = 0.00269). El valor más alto es para Epithelantha pachyrhiza (r de Pearson = 

3.372), por lo que su asociación por los suelos tipo xerosol cálcico es la más fuerte. Epithelantha 

bokei es frecuente en regosoles calcáreos (r de Pearson = 3.662), en tanto que E. pulchra y E. 

spinosior es establecen en kastanozems lúvicos, (r de Pearson = 3.36). Epithelantha micromeris 

presenta una fuerte asociación por yermosol cálcico (r de Pearson = 2.212); sin embargo, E. 

micromeris es frecuente otros tres tipos de suelos: regosoles eutricos, xerosoles lúvicos y 

yermosoles lúvicos (r de Pearson = 2.114 para cada uno). En contraparte, su especie hermana, E. 

cryptica, no tiene preferencia por un tipo de suelo en particular. Epithelantha ilariae y E. greggii 

son frecuentes en kastanozems háplicos (r de Pearson = 2.07 y 1.647, respectivamente). La 

asociación de E. polycephala con respecto a litosol es débil (r de Pearson = 1.76), en tanto que E. 

potosina no presenta afinidad por un tipo particular de suelo. 

      Se evaluó la asociación por el tipo de suelo para Epithelantha con respecto a sus géneros 

hermanos, la prueba Chi-cuadrada fue significativa (p = 4.096e-08). Epithelantha presenta una fuerte 

asociación por kastanozems háplicos (r de Pearson = 3.749) y su asociación por rendzinas es 

negativa (r de Pearson = -2.617). Turbinicarpus, que es el género hermano, presentó una 

correlación moderada por rendzinas (r de Pearson = 1.667). En cuanto a los géneros restantes, 

Rapicactus es frecuente en rendzinas (r de Pearson = 3.192) y litosoles (r de Pearson = 2.231); 

Ariocarpus se establece en tres tipos de suelo: regosol eútrico (r de Pearson = 2.754) y kastanozem 
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cálcico (r de Pearson = 1.761) y su asociación es negativa por kastanozem háplicos (r de Pearson = 

-2.078). Finalmente, Strombocactus se establece en dos tipos de suelo: xerosol cálcico (r de Pearson 

= 2.848) y kastanozem lúvico (r de Pearson = 1.173), en tanto que su asociación por litosoles es 

negativa (r de Pearson = -2.053). 

           La segunda variable evaluada, utilizando Chi-cuadrada es la geoforma, que también resultó 

significativa (p = 0.008966). Las especies que se establecen en sistemas de piedemonte son 

Epithelantha pachyrhiza (r de Pearson = 3.009) y E. greggii (r de Pearson = 2.121). Epithelantha 

polycephala (r de Pearson = 2.58), E. spinosior (r de Pearson = 2.719) y E. ilariae (r de Pearson = 

0.745) son frecuentes en montañas de plegamiento. Epithelantha potosina es frecuente en sistemas 

kársticos (r de Pearson = 1.569) y en planicies (r de Pearson = 1.564), en tanto que E. micromeris es 

frecuente en sistemas kársticos (r de Pearson = 2.014), llanuras lacustres y planicies (r de Pearson = 

1.716 en ambos casos). Por otro lado, Epithelantha micromeris exhibe asociación negativa por dos 

geoformas: sistemas de piedemonte (r de Pearson = -1.824) y montañas de plegamiento (r de 

Pearson = -1.721). El análisis de correlación entre geoformas y géneros resultó significativo (p= 

6.941e-11). Epithelantha es frecuente en sistemas de piedemonte (r de Pearson = 4.055), pero su 

asociación por planicies es negativa (r de Pearson = -2.737). En contraste, Turbinicarpus se 

distribuye frecuentemente en planicies (r de Pearson = 3.133) y su asociación por sistemas de 

piedemonte es negativa (r de Pearson = -2.412). Los resultados para los géneros restantes indican 

que Strombocactus se distribuye en sistemas fluviales (r de Pearson = 3.827) y sistemas con relieve 

volcánico (r de Pearson = 3.389), en tanto que para Ariocarpus y Rapicactus, los residuos de 

Pearson no indican asociación por un tipo de sistema en particular. 

 

 

Discusión 

De acuerdo con Arakaki et al., (2011) y Hernández-Hernández et al., (2014), Cactaceae es un grupo 

que diversificó a mediados del Mioceno y finales del Plioceno (≈ 32 Ma), lo cual coincide con la 

formación de las regiones áridas de Norteamérica. Epithelantha diversificó hace ≈ 9.09 Ma con un 

IE entre 6.48 y 10.38 Ma en el Mioceno. Wiens et al., (2013) explica que hay una relación positiva 

entre el tiempo en que se da un cambio de régimen climático y la riqueza de especies, por lo que 

regiones áridas pueden ser también ricas en diversidad. El uso de métodos de reconstrucción 

filogenética ofrece la oportunidad de comprender como los linajes vegetales pueden haber 
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evolucionado en un contexto selectivo muy dinámico y con fuertes presiones selectivas (Bárcenas-

Argüello et al., 2013). Entre estos factores se encuentra el suelo como elemento que determina la 

distribución de las especies de Cactaceae. Patrones similares se han observado en otras familias 

vegetales y que, visto desde un enfoque filogenético, cobra mayor relevancia. De Kok (2002) señala 

que la capacidad de crecer en suelo de serpentina se considera como un carácter plesiomórfico para 

Oxera Labill. (Lamiaceae) y Guioa Cav. (Sapindaceae). La distribución actual de Epithelantha que 

se limita al Desierto Chihuahuense (Fig. 1) es el resultado de la interacción entre el clima y el suelo, 

siendo este último factor el más importante. Epithelantha se asocia fuertemente con los suelos 

kastanozems háplicos, que se caracterizan por acumulaciones de carbonatos secundarios y una capa 

de humus reducida, propios de ambientes que están en transición con zonas áridas (FAO, 2014), en 

sitios donde el pH va de 7.84 a 8.03, siendo la variable ambiental de mayor relevancia y que mejor 

explica la divergencia de Epithelantha. Cuatro especies presentan una fuerte asociación por el 

sustrato: E. bokei, E. pachyrhiza, E. pulchra y E. spinosior, de las cuales E. bokei se distribuye 

ampliamente en el Desierto Chihuahuense, seguida de E. pulchra y E. spinosior, distribuidas hacia 

las estribaciones de los Bosques de pino-encino de la Sierra-Madre Oriental (Fig. 5), en tanto que E. 

pachyrhiza es la especie de distribución más restringida de todo el género (Fig. 5). La influencia las 

variables del suelo se ha reportado para Cephalocereus totolapensis, en donde se registró en un 

rango de pH de 5.5 a 6.9 (Bárcenas-Argüello et al., 2010), más recientemente se ha reportado que 

C. parvispinus se establece en suelos ricos en yeso (Arias et al., 2019), en donde el pH del suelo 

tiende hacia la alcalinidad, por lo que probablemente el tipo de suelo ha influido en el proceso de 

diversificación del género (Fig. 3a). Una consecuencia debida a la interacción suelo-planta y que 

sería importante abordar, es la incorporación de grandes cantidades de calcio en forma de cristales 

en sus tejidos. De acuerdo con Bárcenas-Argüello et al., (2010), los cristales de calcio tienen 

importancia filogenética al ser reflejo de la interacción de la planta con el ambiente, por lo tanto, no 

se debe descartar la presencia de estas estructuras en Epithelantha. En los géneros aliados, 

Turbinicarpus y Rapicactus se han reportado estas estructuras y cada linaje posee un tipo particular 

(De la Rosa-Tilapa et al., 2018), probablemente por la interacción con el tipo de suelo en donde se 

establecen, ya que, de acuerdo con nuestros resultados, Turbinicarpus es más frecuente en 

rendzinas, mientras que Rapicactus es frecuente tanto en rendzinas como en litosoles. 

           Se ha encontrado que especies distribuidas en el Desierto Chihuahuense deben su patrón de 

distribución a cambios climáticos (Scheinvar et al., 2016). La principal condición climática que 



60 
 

influye en la distribución de Epithelantha es la isotermalidad (Bio3), cuyo valor promedio es de 

51.23, por lo que la oscilación de las temperaturas de día a noche en relación con las oscilaciones 

anuales es variable (O’Donell & Ignizio, 2012). Epithelantha potosina se establece en hábitats 

donde el valor de isotermalidad de 63, y de acuerdo con nuestros resultados, esta condición puede 

considerarse una reversión con respecto a Turbinicarpus (Fig. 3b). Epithelantha potosina se 

distribuye hacia el sur del Desierto Chihuahuense (Fig. 5), en un área donde se reportan 15 de las 

aproximadamente 20 especies conocidas de Turbinicarpus (Grupo San Luis, 2004). Epithelantha 

comparte un patrón semejante con Thelocactus. Mosco (2019) reporta que la isotermalidad es una 

de las variables ambientales que influye en la distribución de este último género, por lo que esta 

condición extrema de oscilación de temperatura fue un factor de presión en la fisiología en ambos 

linajes que permitió procesos de diversificación. López (2017) propone que efectos de la 

estacionalidad de la temperatura favorecieron la radiación adaptativa en Mammillaria spp., 

distribuidas en el Valle de Tehuacán-Cuicatlán. La precipitación anual (Bio12), definida como la 

suma de todos los valores totales de precipitación mensual (O’Donell & Ignizio, 2012), es 

significativa para E. greggii y E. polycephala que son las especies que divergieron en nichos con 

regímenes de precipitación reducido (Fig. 3d, Bio12 = 254.5 a 302 mm). Epithelantha greggii es 

una especie de amplia distribución, que sigue una dirección de oriente a poniente del Desierto 

Chihuahuense, en contraste, E. polycephala solo se distribuye en la zona central de la misma 

ecorregión (Fig. 5). El tipo de suelo es el elemento del nicho que las diferencia, E. greggii es 

frecuente en kastanozems háplicos y E. polycephala se asocia con litosoles, por lo que, en conjunto 

con evidencias morfológicas y moleculares, se apoya la propuesta de reconocer dos especies 

distintas (Aquino et al., 2019). Por otra parte, Epithelantha ilariae es la especie distribuida en 

ambientes con mayor humedad (544.5 mm). Su distribución se restringe entre el Desierto 

Chihuahuense y el Matorral Espinoso Tamaulipeco (Fig. 5). 

           El sistema de piedemonte es la geoforma en donde Epithelantha se distribuye con mayor 

frecuencia, en tanto que Turbinicarpus se establece en planicies. Epithelantha pachyrhiza, E. 

polycephala y E. spinosior son las especies que presentan una fuerte asociación con una 

determinada geoforma, seguidos en importancia por E. micromeris, E. greggii y E. potosina. Son 

exiguos los reportes sobre la asociación entre especies y geoformas. Trujillo (1984) reporta que la 

densidad de individuos de Echinocactus platyacanthus tiende a disminuir hacia los sistemas de 

piedemonte y planicies en donde predomina el estrato arbustivo. Por su parte, Bárcenas-Argüello et 
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al., (2010) reportan para Cephalocereus, que la preferencia por un sitio particular dentro de una 

geoforma garantiza que el sustrato esté bien drenado y por lo tanto la distribución será más 

restringida. La asociación entre un linaje con respecto a la geoforma debe cobrar relevancia, ya que 

leves variaciones climáticas dentro de una geoforma y al ser ambientes edáficamente diversos 

pueden promover el aislamiento de las poblaciones (Kozak & Wiens, 2006; Mendoza, 2017). 

Además, el desarrollo de una geoforma implica fenómenos dinámicos como el movimiento de 

capas tectónicas, así como la intemperización y arrastre de materiales del suelo que influyen en la 

supervivencia de comunidades vegetales (Huggett, 2011). La dinámica dentro de una geoforma ha 

sido relevante en la evolución del Desierto Chihuahuense. Wondzell et al., (1996) ejemplifican que 

pequeños aumentos o disminución de la humedad en una geoforma pueden favorecer determinadas 

comunidades vegetales, por lo que, desde nuestro punto de vista, podrían explicar procesos 

evolutivos de linajes de cactáceas y con ello contribuir a la comprensión de eventos como la 

distribución simpátrica de especies de un mismo género. 

            La temperatura media anual (Bio1) y la temperatura media del trimestre más frío (Bio11) no 

presentaron señal filogenética. Sin embargo, ambas variables explican la divergencia de nicho entre 

especies hermanas, en este caso, entre Epithelantha micromeris y E. cryptica (Figs. 4a y 4c). 

Aquino et al., (2019) explican que no es posible delimitar ambos taxones únicamente con 

secuencias de cpDNA, por lo que se requiere una combinación de caracteres morfológicos para 

reconocerlas. La reconstrucción de estados ancestrales es congruente con la propuesta de reconocer 

ambos linajes. Epithelantha micromeris prefiere nichos con regímenes anuales de precipitación 

bajos (17.17 mm) y temperaturas muy bajas durante el cuarto más frío (9.79 °C). Por el contrario, 

E. cryptica prefiere nichos con regímenes con mayor precipitación anual (19.6 mm) y mayor 

temperatura durante el trimestre más frío (12.33 °C). Por otra parte, la preferencia por nichos más 

extremos explica la amplia distribución de E. micromeris. Wiens et al., (2013) señalan que las 

especies cuyos rangos se extienden a condiciones más extremas son capaces de tolerar una mayor 

gama de condiciones que otras y tienen una amplitud de nicho mayor, lo cual puede explicar la 

distribución de E. micromeris entre el Desierto Chihuahuense y los Bosques de pino-encino de la 

Sierra Madre Oriental (Fig. 5), además, es la única especie capaz de asociarse con tres tipos 

distintos de geoformas y cuatro tipos distintos de suelo, en contraparte E. cryptica tiene una menor 

distribución, en la porción nororiental del Desierto Chihuahuense y no tiene una asociación 

particular por tipo de suelo o geoforma (Fig. 5). 
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        La combinación de tres fuentes de información (morfología, moléculas y datos ambientales), 

tiene un amplio potencial en la delimitación de especies. Este trabajo refuerza la hipótesis de que 

Epithelantha y las especies que lo integran forman linajes separados y conservan más o menos los 

mismos nichos que sus ancestros, de modo que las especies estrechamente relacionadas serán 

ecológicamente similares (Donoghue & Edwards, 2014). Finalmente, los datos derivados del 

conocimiento del nicho son importantes en estudios de conservación. Un número importante de 

especies que integran a los cuatro géneros hermanos de Epithelantha se caracterizan por presentar 

poblaciones cuya área de distribución es menor de 10 km2 (Hernández et al., 2010). A partir de 

nuestros datos, E. pachyrhiza es la especie de distribución más restringida y con más restricciones 

con respecto al nicho que habita, por lo que bajo la nueva circunscripción y los requerimientos 

ambientales aquí descritos, el siguiente paso es proponer un modelo de nicho más completo para las 

especies de Epithelantha, con el fin de conocer la distribución potencial, así como sus interacciones 

bióticas (polinizadores, dispersores de semillas, patógenos), los cuales permitan justificar la 

inclusión de las especies dentro de la Norma Oficial Mexicana NOM-059-SEMARNAT-2010 y 

UICN. 
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MATERIAL SUPLEMENTARIO 1: Especímenes representativos para la reconstrucción de estados 

ancestrales en Epithelantha y aliados (especie, país, estado, colector, número de colecta y herbario).  

 Número de accesos de GenBank (petL-psbE, psbA-trnH, trnL-F, trnQ-rps16). *— secuencia 

faltante. 

 

Ariocarpus trigonus (F.A.C. Weber) K. Schum. MEXICO Tamaulipas, S. Arias 1993 (MEXU), 

MK284027, MK284089, MK284149, MK284208; Coryphantha calipensis Bravo ex S. Arias, U. 

Guzmán & S. Gama-López. MÉXICO Oaxaca, B. Vázquez-Benítez 2555 (MEXU), MK284029, 

MK284091, MK284151, MK284210; Echinocactus platyacanthus Link & Otto. MÉXICO 

Querétaro, S. Arias 1679 (MEXU), MK284037, MK284099, MK284159, MK284218; Epithelantha 

bokei L.D. Benson, MEXICO. Coahuila D. Aquino 318 (MEXU), MK283983, MK284044, 

MK284104, MK284165; Epithelantha cryptica D. Donati & Zanov. MEXICO, Coahuila, D. 

Aquino 355 (MEXU), MK283993, MK284054, MK284114, MK284175; Epithelantha greggii 

(Engelm.) Orcutt MEXICO, Nuevo León, D. Aquino 329 (MEXU), MK284008, MK284069, 

MK284129, MK284190; Epithelantha ilariae D. Donati & Zanov. MEXICO, Nuevo León, D. 

Aquino 323 (MEXU), MK283987, MK284048, MK284108, MK284169; Epithelantha micromeris 

(Engelm.) F.A.C. Weber ex Britton & Rose MÉXICO, Nuevo León, D. Aquino 333 (MEXU), 

MK283996, MK284057, MK284117, MK284178; Epithelantha pachyrhiza (W.T. Marshall) 

Backeb. MÉXICO, Coahuila, D. Aquino 305 (MEXU), MK284013, MK284074, MK284134, 

MK284195; Epithelantha polycephala Backeb. MÉXICO, Coahuila, D. Aquino 352 (MEXU), 

MK284019, MK284080, MK284140, MK284201, D. Aquino 357 (MEXU); Epithelantha potosina 

(D. Donati & Zanov.) Aquino & S. Arias MÉXICO, San Luís Potosí, D. Aquino 383 (MEXU), 

MK283990, MK284051, MK284111, MK284172; Epithelantha pulchra (D. Donati & Zanov.) 

Aquino & S. Arias MEXICO Nuevo León; D. Aquino 311 (MEXU), MK284016, MK284077, 

MK284137, MK284198; Epithelantha spinosior C. Schmoll. MEXICO, Nuevo León, D. Aquino 

334 (MEXU), MK284001, MK284062, MK284122, MK284183; Lophophora williamsii (Lem. ex 

Salm-Dyck) J.M. Coult. MÉXICO San Luís Potosí, S. Arias 1849 (MEXU), MK284026, 

MK284088, MK284148, —; Mammillaria mystax Mart. MÉXICO Puebla, D. Aquino 225 

(MEXU), MK284033, MK284095, MK284155, MK284214; Rapicactus beguinii (N.P. Taylor) 

Lüthy. MÉXICO Nuevo León, S. Arias 1854 (MEXU), MK284024, MK284086, MK284146, 

MK284207; Strombocactus disciformis (DC.) Britton & Rose. MÉXICO Querétaro, S. Arias 1738 
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(MEXU), MK284028, MK284090, MK284150, MK284209. Turbinicarpus alonsoi Glass & S. 

Arias. MÉXICO Guanajuato, A. García 24 (MEXU), MK284021, MK284082, MK284142, 

MK284203. Turbinicarpus horripilus (Lem.) V.John & Říha. MÉXICO Hidalgo, J. M. Chalet 

201 (MEXU), MK284023, MK284084, MK284144, MK284205. Turbinicarpus 

pseudomacrochele (Backeb.) Buxb. & Backeb. MÉXICO Hidalgo, Turbinicarpus Collector 

Group 9101 (MEXU), MK284022, MK284083, MK284143, MK284204. 
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MATERIAL SUPLEMENTARIO 2. Lista de variables bioclimáticas empleadas en el análisis. Se 

explica la clave y su significado. 

Bio1: Temperatura media anual 

Bio2: Rango medio diurno (promedio mensual (temperatura máxima - temperatura mínima)) 

Bio3: Isotermalidad (BIO2/BIO7) (* 100) 

Bio4: Estacionalidad de la temperatura (desviación estándar * 100) 

Bio5: Temperatura máxima del mes más cálido 

Bio6: Temperatura mínima del mes más frío 

Bio7: Rango de temperatura anual (BIO5-BIO6) 

Bio8: Temperatura media del trimestre más húmedo 

Bio9: Temperatura media del trimestre más seco 

Bio10: Temperatura media del trimestre más caliente 

Bio11: Temperatura media del trimestre más frío 

Bio12: Precipitación anual 

Bio13: Precipitación del mes más húmedo 

Bio14: Precipitación del mes más seco 

Bio15: Estacionalidad de la precipitación (Coeficiente de variación) 

Bio16: Precipitación del trimestre más húmedo 

Bio17: Precipitación del trimestre más seco 

Bio18: Precipitación del trimestre más caliente 

Bio19: Precipitación del trimestre más frío 
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Fig. 1. Distribución de Epithelantha y aliados, basado en registros georreferenciados para este trabajo. 
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Fig. 2. Árbol calibrado para Epithelantha y géneros aliados (Tribu Cactaeae, Cactaceae) 

aplicando inferencia Bayesiana. Los valores en negritas sobre las ramas corresponden a los 

valores de probabilidad posterior y los valores entre corchetes sobre los nodos indican la edad 

aproximada de divergencia. 
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Fig. 3. Reconstrucción de estados ancestrales para cuatro variables ambientales con señal 

filogenética 
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Fig. 4. Reconstrucción de estados ancestrales para tres variables ambientales cuya señal 

filogenética no es significativa. 
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Fig. 5. Distribución de las especies de Epithelantha, basada en registros georreferenciados para este trabajo. 
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Conclusiones generales 

Si bien, el concepto general de especie permite conciliar las distintas fuentes de información, aún 

debe discutirse sobre un “método general” que permita su aplicación para caracterizar a los linajes. 

El concepto morfológico ha sido aplicado mayoritariamente en los estudios de delimitación de 

especies en Cactaceae, sin embargo, a partir de nuestros resultados, una especie puede ser 

caracterizada morfológica, filogenética y ecológicamente, lo que de acuerdo con De Queiroz (2005) 

corresponden a propiedades que le dan identidad a un linaje, además, la suma de estas propiedades 

permite proponer hipótesis más robustas e identificar que propiedades ameritan ser evaluadas a 

profundidad. 

         A partir del análisis micromorfológico de las semillas de Epithelantha, además de reportar la 

disyunción entre el hilo y el micrópilo, el estudio aportó una serie de caracteres seminales que 

diferencian a las especies putativas. 

          De los caracteres morfológicos tanto vegetativos como reproductivos, el análisis estadístico 

indica que el número de espinas, la longitud de la flor, la relación ancho/largo de la areóla, la 

expansión de la región hilar de la semilla, la escultura multicelular y el relieve de la pared periclinal 

permiten la identificación de las especies de Epithelantha. En conjunto con el análisis filogenético 

desarrollado con cuatro secuencias de cpDNA (petL-psbE, psbA-trnH, trnL-F y trnQ-rps16), 

permite concluir que se deben de reconocer diez especies, de las cuales Epithelantha bokei, E. 

greggii, E. ilariae, E. pachyrhiza, E. polycephala, E. potosina, E. pulchra y E. spinosior se 

detectaron apomorfías por cada uno de los taxones, mientras que E. cryptica y E. micromeris solo 

pueden ser distinguidas mediante atributos morfológicos. 

        Epithelantha es un grupo monofilético fuertemente soportado (PP = 1.0 y BS = 100). Se 

identificaron tres sustituciones en trnL-F, una sustitución en psbA-trnH y un indel en petL-psbE, 

como las sinapomorfías del género. Turbinicarpus se resuelve como el grupo hermano con un bajo 
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soporte (PP = 0.73 y BS < 50) y en conjunto con Ariocarpus, Rapicactus y Strombocactus 

conforma un clado (PP = 0.99 y BS < 50), el cual es congruente con la hipótesis filogenética 

propuesta por Butterworth et al. (2002). 

     A partir de la reconstrucción de estados ancestrales con una filogenia calibrada y seis variables 

bioclimáticas + pH del suelo, se concluye que la influencia del pH y la isotermalidad explican la 

distribución del género. Con base en el análisis Chi-cuadrada aplicado al tipo de suelo y geoforma 

se concluye que E. bokei, E. greggii, E. micromeris, E. pachyrhiza, E. polycephala, E. pulchra y E. 

spinosior están fuertemente asociados con un tipo particular de suelo o geoforma. Epithelantha 

ilariae está asociada moderadamente con un tipo de suelo, en tanto que E. potosina está 

moderadamente asociada a una geoforma y E. cryptica no presenta restricciones en su distribución. 

Este análisis refuerza una hipótesis generada en el análisis morfológico, de que E. cryptica y E. 

micromeris deben ser reconocidas como linajes independientes, puesto que ocupan nichos 

diferenciados: E. micromeris se establece en condiciones donde el régimen anual de precipitación es 

bajo (17.17 mm), las temperaturas durante el cuarto más frío son bajas (9.79 °C), es frecuente en 

regosoles éutricos, xerosoles lúvicos y yermosoles lúvicos y prefiere establecerse en sistemas 

kársticos. Por el contrario, E. cryptica prefiere nichos con regímenes de mayor de precipitación 

(19.6 mm), mayor temperatura durante el trimestre más frío (12.33 °C) y no tiene preferencia por un 

tipo particular de suelo y geoforma. 

      Con la nueva circunscripción aquí propuesta, nuevas preguntas de índole ecológico y de 

conservación deben ser planteadas. Se requiere una nueva evaluación de estatus de riesgo, tanto en 

la Norma Oficial Mexicana NOM-059-SEMARNAT-2010 como en la lista roja de UICN, por lo 

tanto ¿Qué especies deben ser incluidas en dichas normas?  Criterios como tamaños de poblaciones, 

número de poblaciones viables, el área de distribución, niveles de explotación reales o potenciales, 

el efecto de taxones introducidos, hibridación, patógenos, contaminantes, competidores o parásitos 
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serán necesarios para complementar la información para incluir a los taxones (Secretaria de Medio 

Ambiente y Recursos Naturales 2010; Unión Internacional para la Conservación de la Naturaleza y 

de los Recursos Naturales 2012). Por otra parte, en este estudio se reporta la relevancia del suelo en 

los procesos de diversificación, por lo cabría preguntarse, si además del pH, qué macro y 

micronutrientes pueden restringir la distribución de las especies. Este trabajo deberá generar un 

impacto positivo en el conocimiento del género Epithelantha, por lo que estudios posteriores 

contribuirán al conocimiento del género, incluso el método de trabajo puede ser llevado a otros 

grupos taxonómicos con conflictos en cuanto a los límites que definen a las especies. 
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