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RESUMEN 
 

El uso de recursos vegetales y ecosistemas practicado por grupos étnicos indígenas de Mesoamérica ha 

implicado la domesticación de poblaciones de plantas y paisajes. En la región central de México, el Valle de 

Tehuacán-Cuicatlán es una de las principales áreas de domesticación de plantas en Mesoamérica, siendo un 

excelente escenario para estudiar mecanismos vigentes de evolución bajo domesticación. En esta región, una de 

las especies que se encuentra en tal condición es Stenocereus pruinosus, la cactácea columnar bajo mayor 

intensidad de manejo en la región debido a la alta calidad de sus frutos comestibles. En el Valle de Tehuacán S. 

pruinosus se encuentra en selvas bajas caducifolias, así como tolerada, promovida y cultivada en sistemas 

agroforestales asociados a milpa y es cultivada en huertas. Se estudiaron los mecanismos y criterios de selección 

artificial campesina tradicional a través de entrevistas etnobotánicas semi-estructuradas, las consecuencias del 

proceso de domesticación sobre la genética de poblaciones mediante isoenzimas y microsatélites nucleares, así 

como sobre la diversidad y diferenciación morfológica en caracteres vegetativos y reproductivos. Asimismo, se 

evaluó la distribución de la variabilidad genética de S. pruinosus a nivel nacional. Los pobladores reconocen y 

favorecen tamaños grandes de frutos y sabores dulces, cáscaras delgadas sin espinas, y colores de pulpas rojas, 

naranjas y amarillas mayormente, identificando así 15 variedades. Las poblaciones silvícolas tienen 1.58 ± 0.77 

variedades por parcelas, y en las huertas familiares 2.19 ± 1.12 variedades por huerta. La selección artificial se 

practica en huertas familiares y también en sistemas agroforestales, donde toleran y/o siembran ramas 

seleccionadas de fenotipos preferidos. Los pobladores obtienen fruta y ramas de las diferentes poblaciones y 

mueven propágulos (ramas) entre poblaciones o dentro de los mismos pueblos. Los análisis multivariados 

mostraron diferencias morfológicas entre poblaciones silvestres y cultivadas, mayormente debido a los caracteres 

reproductivos, pero los índices de diferenciación morfológica entre todas las poblaciones resultaron 

relativamente bajos. La diversidad morfológica de S. pruinosus (DM = 0.600) en promedio es mayor a otras 

cactáceas columnares previamente analizadas. La diversidad genética encontrada con isoenzimas para 

poblaciones manejadas y cultivadas fue de HE = 0.578 y HE = 0.584 respectivamente, mientras que en silvestres 

fue de HE= 0.583. Para microsatélites en poblaciones manejadas y cultivadas la diversidad registrada fue HE= 

0.743 y HE = 0.700 respectivamente, y en las silvestres fue de. HE=  0.726; no obstante, las diferencias no fueron 

significativas en ninguno de los casos. Las isoenzimas revelaron similitudes genéticas entre poblaciones con 

respecto al tipo de manejo, y los microsatélites nucleares revelaron grupos genéticos por tipo de manejo y de 

acuerdo con el origen de los individuos de las diferentes poblaciones. En ambos casos la estructura genética 

(FST=0.064 para isoenzimas, FST= 0.094 para microsatélites) es moderada pero significativa, y los niveles de 

flujo génico son altos (NmFST >>2). La diversidad genética de S. pruinosus se concentra en la región Centro-

Occidente del país, principalmente en el Istmo de Tehuantepec (mayor valor de HE= 0.841) reduciéndose hacia 

los extremos (HE= 0.242 en Tamaulipas). La estructura genética es significativamente alta tanto entre 

poblaciones como entre grupos regionales revelando que: i) a nivel nacional el grupo formado por poblaciones 

del norte y sur (Huasteca y Chiapas) diverge genéticamente del grupo formado por las poblaciones de la región 

Centro-Occidente (Valle de Tehuacán-Cuicatlán e Istmo de Tehuantepec) siendo posible que las poblaciones de 

la Huasteca incluyan material de la especie S. griseus; y ii) a nivel regional las poblaciones de Valles Centrales e 

Istmo de Tehuantepec divergen genéticamente de las del Valle de Tehuacan-Cuicatlán. El flujo génico más alto 

ocurre entre las poblaciones del centro a norte y viceversa revelando que no existen barreras genéticas. Existen 

separaciones poblacionales finas significativas sobre todo en la región Centro-Occidente, las cuales serían 
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resultado de un efecto combinado de barreras genéticas, geográficas y otras asociadas al manejo humano. La 

domesticación de esta especie está generando diversidad y divergencias genéticas y morfológicas, promovidas 

por la selección artificial, el recambio e introducción de propágulos a las huertas desde poblaciones silvestres, 

silvícolas, otros pueblos o regiones, pero las diferencias continuamente se contrarrestan por el flujo natural de 

genes y el promovido por los humanos. El Istmo de Tehuantepec es un reservorio importante de diversidad 

genética en poblaciones silvestres de S. pruinosus, donde la reproducción sexual contribuiría mayormente debido 

a las óptimas condiciones de humedad de la región que favorecen el establecimiento de plántulas. En el Valle de 

Tehuacán el manejo es más activo que en otras regiones y, no obstante las limitaciones regionales para la 

reproducción sexual, sus poblaciones mantienen altos niveles de diversidad genética. Se propone que esta región 

pudo ser un área donde se originó la domesticación de S. pruinosus. Existen dificultades para diferenciar 

taxonómicamente a S. pruinosus de S. griseus debido a similitudes morfológicas; sin embargo, las diferencias 

genéticas identificadas sugieren que las poblaciones de la Huasteca podrían incluir material de un taxón distinto, 

probablemente S. griseus. La información acerca de cuáles son las consecuencias de la domesticación de S. 

pruinosus y dónde se originaron dichos procesos aporta más elementos para la reconstrucción de los procesos 

históricos del origen de la agricultura en Mesoamérica mediante el entendimiento de procesos actuales. 

Asimismo, es de destacarse la importancia de los conocimientos, prácticas y tecnologías tradicionales en el 

manejo de recursos vegetales, así como el intenso movimiento de germoplasma entre sitios, para la conservación 

de agroecosistemas tradicionales y su agrobiodiversidad. Se considera crucial incluir tales procesos en el diseño 

de estrategias de conservación de recursos genéticos de esta y otras especies nativas de la región Centro-

Occidente y otras áreas de México. 

 

Palabras clave: Mesoamérica, Stenocereus pruinosus, cactáceas columnares, evolución de cultivos, 

domesticación, manejo tradicional, manejo de germoplasma, conservación de recursos genéticos, reservorios de 

diversidad genética, Valle de Tehuacán-Cuicatlán.  
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ABSTRACT 
 
Utilization of plant resources and ecosystems practiced by indigenous ethnic groups of Mesoamerica has 

involved domestication of plants and landscapes. In the south-central region of México, the Tehuacán-Cuicatlán 

Valley is recognized as one of the most important areas of plant domestication in Mesoamerica, being and ideal 

setting for studying ongoing mechanisms of evolution under domestication. One species from this region under 

such process is Stenocereus pruinosus, a columnar cactus under high intensity of management due to the high 

quality of its fruits. In the Tehuacán Valley, S. pruinosus grows wild in tropical decidous forest, it is tolerated, 

enhanced and cultivated in agroforestry systems, and it is cultivated in home gardens. This study documented the 

mechanisms and criteria of artificial selection by farmers using semi-structurated ethnobotanical interviews; also, 

the morphological diversity and divergences of vegetative and reproductive characters resulting from selection 

on phenotypes. In addition, we investigated the consequences of the process of domestication on the population 

genetics of this species (with allozymes and nuclear microsatellites). Finally, the distribution of genetic 

variability of S. pruinosus at the national level was evaluated. Traditional farmers recognize and favor fruits of 

big size and sweet flavors, thicker peel without spines and mainly pulp colors as red, orange and yellow, 

recognizing a total of 15 varieties. Silvicultural populations have 1.58 ± 0.77 varieties per plot, and home-

gardens have 2.19 ± 1.12 varieties. Artificial selection is practiced in home-gardens and also in silvicultural 

populations in agroforestry systems, where people tolerate and/or plants selected branches of preferred 

phenotypes. Traditional farmers obtain fruit and branches from different populations and move propagules 

(branches) between and within populations or within the same villages. Multivariate analysis showed 

morphological differences between wild and cultivated populations mainly for the reproductive characters but 

the mean morphological differentiation index resulted relatively low compared with other columnar cacti of the 

region. Mean morphological diversity of S.pruinosus (DM = 0.600) is higher than other columnar cacti 

previously studied. The genetic diversity found with allozymes for managed and cultivated populations were HE 

= 0.578 and HE = 0.584 respectively, while in wild populations it was HE= 0.583. With microsatellites, genetic 

diversity in managed and cultivated populations were HE= 0.743 and HE = 0.700 respectively, while in wild ones 

was HE= 0.726, but without significant differences for both markers. Allozymes revealed genetic similarities 

between populations related to management type, whereas microsatellites revealed genetic groups related to type 

of management and origin of individuals. In both cases the genetic structure is moderated (FST=0.064 for 

allozymes, FST= 0.094 for microsatellites) but significant and the levels of gene flow very high (NmFST >>2). 

Genetic diversity of S. pruinosus concentrates in the south-central region of México, mainly in the Isthmus of 

Tehuantepec (higher value of HE= 0.841), and decreases toward the extremes of the distribution (HE= 0.242 in 

Tamaulipas). Genetic structure is significatively high both between populations and between regional groups, 

revealing: i) that at the national scale the group formed by northern and southern populations (Huasteca and 

Chiapas, respectively) genetically diverges from the south-central region (Valle de Tehuacán-Cuicatlán and 

Valles Centrales and Isthmus of Tehuantepec), which suggests being possible that populations from the Huasteca 

region includes material of S. griseus; and ii) at the regional level populations from Tehuacan-Cuicatlan Valley 

genetically diverges from Valles Centrales and Isthmus of Tehuantepec. The highest levels of gene flow were 

recorded between south-central and northern populations and viceversa revealing the absence of genetic barriers. 

There are specific and significant barriers mainly between populations from south-central México, probably 

resulting from the combined effect of genetic, geographic and human management barriers. Domestication of S. 
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pruinosus generates diversity and genetic and morphological divergences, mainly promoted by artificial 

selection, renewal and introduction of propagules to home-gardens from wild, silvicultural populations and other 

villages and regions. However, human promoted and natural gene flow contributes to dilute those differences. 

The Isthmus of Tehuantepec is an important reservoir of genetic diversity of wild populations of S. pruinosus, on 

one hand, since there sexual reproduction contributes finds favorable conditions of humidity to make successful 

seedling establishment. On the other hand, the management is more active in the Tehuacán Valley and 

populations maintain high levels of genetic diversity despite regional limitations to sexual reproduction. We 

therefore propose the Tehuacán Vallesy as a possible center of origin of domestication of S. pruinosus. Some 

difficulties exist in the taxonomic differentiation of S. pruinosus from S. griseus due to morphological 

similarities among thewse taxa, but the genetic differences identifed in this study suggest that populations from 

Huasteca may include material from a different taxon, most probably S. griseus. Information from this study 

looking for understanding of an actual ongoing process of domestication of S. pruinosus may help to 

reconstructing historical processes of the origins of agriculture in Mesoamerica. Likewise, this study highlights 

the importance of traditional knowledge, technologies and practices such as the high movement of germoplasm, 

for the maintaining of agroecosystems and of the agrobiodiversity within these systems. We consider that 

including such cultural background is crucial for designing strategies of conservation of genetic resources of this 

and other native species of the south-central region and other areas of México 

 

Key words: Mesoamerica, Stenocereus pruinosus, columnar cacti, crop evolution, domestication, traditional 

management, management of germoplasm, conservation of genetic resources, reservoirs of genetic diversity, 

Tehuacan-Cuicatlán Valley. 

 



 12

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

INTRODUCCIÓN GENERAL 



 13

INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

 

DOMESTICACIÓN  

La domesticación es un proceso evolutivo que actúa 

en recursos específicos, guiado por los humanos a 

través de selección artificial, el cual permite a 

dichos recursos su adaptación a condiciones de 

cultivo o manejo humano (Darwin, 1859; Gepts, 

2004). Mediante la selección artificial el hombre 

aumenta directamente la frecuencia de aquellos 

fenotipos deseables, promueve su crecimiento y 

cuidado y, en contraparte, puede incluso remover 

fenotipos no deseables (Casas et al. 2007). Al 

hacerlo, altera las frecuencias de caracteres tanto 

fenotípicos como genotípicos de las poblaciones 

manejadas y genera divergencias con respecto a sus 

ancestros silvestres (Pickersgill, 2007). Tales 

divergencias operan lo mismo en organismos bajo 

estadios incipientes o intermedios de 

domesticación, así como en aquellos que se 

encuentran en estadios más avanzados (Casas et al. 

2007; Pickersgill, 2007). La domesticación 

involucra una pérdida gradual de adaptaciones al 

ambiente natural, debido a la disminución en la 

capacidad de reproducción y dispersión natural de 

la especie (Gepts, 2004). En los estadios más 

avanzados de domesticación, los organismos 

presentan una total dependencia con respecto al 

hombre para sobrevivir y reproducirse (Harlan, 

1975; Hawkes, 1983; Gross y Olsen, 2010). 

Comúnmente se ha estudiado a la 

domesticación como un proceso que ocurre en 

plantas asociadas a la agricultura, mientras que se 

tiene información escasa de si ocurre y cómo ocurre 

bajo otras formas de manejo, por ejemplo en 

sistemas silvícolas. Estudios en diferentes partes del 

mundo revelan que la domesticación asociada a la 

silvicultura es más común de lo que se pensaba 

(Colunga-GarciaMarin et al., 1986; Deneva, 1992; 

Casas et al., 1997, 2007; Erickson, 2008; Vargas-

Ponce et al., 2009; Ekué et al., 2010; Machado de 

Freitas et al., 2010, 2011; Vodouhè et al., 2011). 

Además, la domesticación también puede ocurrir 

asociada al manejo de paisajes o ecosistemas 

(Rindos, 1984; Harris, 1989; Terrel et al., 2003), 

mediante el cual los humanos modifican tanto los 

componentes físicos como biológicos de los 

ecosistemas naturales y agroecosistemas. Es decir, 

se puede analizar cómo opera la domesticación en 

especies particulares, así como en el contexto de las 

estrategias generales de manejo de paisajes (Casas 

et al., 1997, 2007; Blancas et al. 2010; Parra et al., 

2012). 

Los mecanismos mediante los cuales opera 

la domesticación son muy diversos, pero han sido 

relativamente poco documentados. De cerca de 

3,000 especies de plantas domesticadas en el 

mundo se tiene información sobre cómo ha 

ocurrido el proceso para alrededor de 100 especies 

(Casas et al. 2007). Por ello, regiones como 

Mesoamérica y la región Andina, así como otros 

centros de origen de la agricultura (Harlan 1975), 

donde los procesos de domesticación son muy 

activos y diversos, constituyen áreas de gran valor 

para comprenderlos. 

 

MESOAMÉRICA COMO CENTRO DE 

ORIGEN DE PLANTAS CULTIVADAS Y 

AGROBIODIVERSIDAD 

Mesoamérica es uno de los principales centros de 

domesticación de plantas en el mundo (Vavilov, 

1951; Harlan, 1975; Pickersgill, 2007). Más de 200 

especies de plantas se domesticaron en esta región, 

alrededor de 20 de las cuales son de importancia 

económica global. Entre éstas destacan el maíz, 

frijoles, cacao, chiles, calabazas, algodón entre 
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otros (Lira et al., 2009), cuya gran variabilidad 

intraespecífica y poblaciones silvestres que se 

encuentran en la región representan fuentes 

importantes de recursos genéticos. 

Así mismo, en esta región se han 

identificado alrededor de 700 especies de plantas 

bajo manejo silvícola o in situ o cultivo de baja 

intensidad que tienen algún tipo de importancia 

regional como por ejemplo Agave, Opuntia, 

Leucaena, cactus columnares, Chenopodium y 

Amaranthus, o de importancia local como los 

“quelites”, del género Amaranthus, Chenopodium, 

Porophyllum, Portulaca, Crotalaria, Anoda, entre 

otros (Bye, 1993; Caballero, 1994; Zarate, 1997; 

Caballero et al., 1998; Casas y Caballero, 1996; 

Casas et al., 1996, 1999, 2006, 2007; Zárate et al., 

2005; Casas y Parra, 2007; Blancas et al., 2010). 

Del manejo y domesticación de estas especies de 

plantas aun existe muy poca información, pero 

documentar estos temas es de gran interés debido a 

que representan fuentes de recursos genéticos de 

valor potencial. 

El manejo silvícola involucra el manejo de 

recursos en poblaciones silvestres y es, en efecto, 

una práctica muy común entre las culturas 

mesoamericanas (Blancas et al., 2010). Lo poco 

que se ha documentado de estas prácticas 

demuestra que la recolección es más compleja de lo 

que comúnmente se pensaba, y que existe una 

amplia gama de formas de manejo y expresiones de 

intensidad de procesos de domesticación asociados 

a este tipo de prácticas (Casas et al., 1996, 2008; 

González-Insuasti y Caballero 2007, Blancas et al., 

2010). Estas incluyen la recolección sistemática de 

partes o fenotipos útiles de especies de importancia 

económica o cultural; tolerancia de plantas con 

características preferidas por el hombre, sobre todo 

en sistemas perturbados como los agroforestales; 

promoción, dirigida a aumentar la densidad de 

población de especies o fenotipos útiles de una 

especie y/o la protección de plantas que son 

utilizadas por los humanos en áreas de vegetación 

natural o manejada (Casas, 2001; Casas y Parra, 

2007; Blancas et al., 2010).  

Aunque son todavía pocos los estudios al 

respecto, hoy es posible afirmar que la 

domesticación también puede ocurrir bajo formas 

de manejo in situ porque éstas pueden involucrar 

procesos de selección artificial favoreciendo la 

frecuencia de fenotipos deseables por el hombre 

(Casas et al., 2007, 2008; Parra et al., 2010). Por lo 

tanto, es posible encontrar un gradiente de formas 

de manejo que va desde las formas más simples de 

recolección o “forrajeo” sensu Harris (1989), hasta 

las formas más complejas de manejo agrícola 

(Blancas et al., 2010), pasando por diversas formas 

de manejo incipiente. 

Existe evidencia arqueobotánica con 

signos tempranos de domesticación que indican que 

Mesoamérica (especialmente las zonas áridas de 

México) es uno de los centros de domesticación de 

plantas más antiguos de América y del Mundo 

(Vavilov, 1951; Harlan 1975; Hawkes 1983). 

Flannery (1986), MacNeish (1967, 1992) y Smith 

(1967) encontraron restos de más de 80 especies de 

plantas asociadas a restos humanos en varias cuevas 

del Valle de Tehuacán, Puebla, así como en la de 

Guilá Naquitz, Oaxaca. Entre éstas se incluyen 

especies como Cucurbita pepo, C. moschata, C. 

argyrosperma, Phaseolus vulgaris, Zea mays y 

Lagenaria siceraria, las cuales son particularmente 

relevantes para entender el origen de la agricultura 

y las civilizaciones del Nuevo Mundo hace cerca de 

10,000 años. 

 

La región centro occidente de México: el Valle 

de Tehuacan-Cuicatlán  

Las zonas áridas y semi-áridas constituyen 

aproximadamente la mitad del territorio mexicano 

(Toledo y Ordóñez, 1993), y poseen una gran 
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diversidad vegetal (más de 6000 especies de plantas 

de un total de 20,000 a 30,000 existentes en el país) 

así como una tasa de endemismos del 60% 

(Rzedowski, 1993; Toledo y Ordóñez, 1993; 

Villaseñor, 2003). Dentro de esta área mega-

diversa, la región centro-occidente de México, que 

incluye la cuenca del río Balsas, el Valle de 

Tehuacán y Oaxaca, incluye una alta diversidad de 

ambientes que incluyen tipos de vegetación como 

los arbustos espinosos y el bosque tropical 

caducifolio propios de las zonas áridas (Casas et al., 

1999a). El Valle de Tehuacán-Cuicatlán es la parte 

más sureña de las zonas áridas y corresponde al 

llamado desierto Poblano-Oaxaqueño (Rzedowski, 

1993; Toledo y Ordóñez, 1993) y es considerada la 

zona de mayor riqueza biológica de Norteamérica 

debido a la alta riqueza y diversidad de especies 

vegetales (más de 3000 especies de plantas 

vasculares) que varían mucho entre los tipos de 

vegetación reconocidos (Valiente-Banuet et al., 

2000, 2009), asociados a la gran heterogeneidad 

ambiental producto de la complejidad fisiográfica, 

climática y edafológica de la región (Dávila et al., 

2002). 

En esta región se distribuyen 8 grupos 

étnicos indígenas (nahuas, popolocas, mixtecos, 

ixcatecos, chochos, mazatecos, cuicatecos, y 

chinantecos) los cuales representan cerca del 30% 

de la población humana que actualmente habita en 

la región (Casas et al., 2001). La historia cultural de 

la región tiene de 12,000 a 14,000 años de 

antigüedad según los estudios arqueológicos de 

MacNeish (1967, 1992), representando una de las 

áreas de Mesoamérica donde la historia de uso de 

las plantas ha sido de las mejor documentadas de 

México (Casas et al., 2008; Blancas et al., 2010). 

En la actualidad los grupos indígenas de la 

región practican diversas formas de interacción y 

manejo de sus recursos, incluyendo una variedad de 

prácticas agrícolas y silvícolas documentadas por 

estudios etnobotánicos (Casas et al., 2001, 2008; 

Lira et al., 2009). Se han registrado poco más de 

1600 especies de plantas útiles en el Valle de 

Tehuacán-Cuicatlán (Lira et al., 2009), y por ello 

también se considera a ésta como una de las 

regiones más ricas de México en cuanto a 

conocimientos etnobiológicos. 

 

PROCESOS VIGENTES DE MANEJO Y 

DOMESTICACIÓN DE PLANTAS EN EL 

VALLE DE TEHUACAN-CUICATLÁN Y EL 

CASO DE LAS CACTACEAS COLUMNARES  

En el Valle de Tehuacán se han documentado cerca 

de 600 especies plantas útiles que reciben algún 

tipo de manejo, de las cuales alrededor del 58% son 

nativas; es decir, que coexisten con poblaciones 

silvestres (Blancas et al., 2010). 

Esta información plantea que en la región 

es posible documentar numerosos casos de especies 

en proceso de domesticación bajo manejo in situ o 

silvícola, y/o bajo manejo ex situ. Se han 

identificado 123 especies que forman parte de 

diferentes sistemas agroforestales (Casas et al., 

2008, Lira et al., 2009; Blancas et al.,  2010). En 

éstos comúnmente se practica la tolerancia de 

individuos de especies de las que se consumen los 

frutos, semillas o botones (e.g Agave marmorata, A. 

potatorum); plantas usadas como combustible (e.g 

Quercus spp., Lysiloma spp., Prosopis laevigata); 

plantas arvenses que son toleradas en los campos de 

cultivo como el “chimalacate” (Viguiera dentata), 

quelites (e.g Amaranthus hybridus, Crotalaria 

pumila). Así mismo, hay especies bajo promoción 

o incremento de la densidad poblaciones de 

especies como “palmas” (Brahea dulcis) o bajo 

protección (e.g Bursera copalifera, A. potatorum) 

(Blancas et al., 2010). 

Es común encontrar gran diversidad de 

plantas útiles bajo múltiples prácticas de manejo 

simultáneamente (manejo in situ y ex situ), como 
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son los casos de Ceiba aesculifolia (Avendaño et 

al., 2006), Sideroxylon palmeri (González-

Soberanis y Casas, 2004) y Leucaena esculenta y 

diversas especies de cactáceas columnares (Blancas 

et al., 2010). Se ha identificado que varias de estas 

especies se encuentran bajo procesos incipientes de 

domesticación, y que el patrón diversificado de 

usos en sistemas agrícolas y no agrícolas, forma 

parte de una cultura regional de uso múltiple de 

recursos y ecosistemas (Blancas et al., 2010; 

Moreno-Calles et al., 2010). 

 

Cactáceas columnares en el Valle de Tehuacán 

Las cactáceas columnares han llamado la atención 

de los estudios sobre domesticación en México 

(Casas et al. 2006), donde se encuentra la mayor 

diversidad de tales plantas como componentes 

dominantes de la vegetación de zonas áridas y han 

sido ampliamente utilizadas por los diferentes 

grupos étnicos indígenas del país durante miles de 

años. 

La región centro-occidente de México es la 

zona de mayor diversidad y endemismo de especies 

de cactáceas columnares de México (Valiente-

Banuet et al. 1996; Dávila-Aranda et al., 2002), y 

es una de las áreas más representativas de la cultura 

de su uso y domesticación (Casas et al. 1999). El 

Valle de Tehuacán es la zona de mayor diversidad 

de este grupo debido a que ahí se encuentran 20 

especies (Valiente-Banuet et al., 2009), varias de 

las cuales fueron usadas desde las primeras etapas 

de ocupación humana (Callen, 1967; MacNeish 

1967; Smith 1967). En la actualidad son usadas 

ampliamente como alimento, forraje, medicina, 

leña, materiales para construcción, y barreras de 

protección de suelos (Casas et al. 1999a; Casas y 

Barbera 2002; Casas et al. 2002). Todas las 

especies producen frutos comestibles, de diferentes 

calidades, y de algunas se aprovechan las semillas 

que son usadas para preparar guisos y salsas, 

mientras que los botones florales y ramas jóvenes 

que se consumen como verduras (Casas et al., 

2008).  

 

Manejo in situ y ex situ de cactáceas columnares 

La práctica de manejo más común de estas 

cactáceas en la región es la recolección de las partes 

útiles en poblaciones silvestres. Sin embargo, 

también se realiza la cosecha de productos en 

poblaciones bajo manejo silvícola de 17 especies 

(Mitrocereus fulviceps, Neobuxbaumia spp., 

Pachycereus weberi, Polaskia spp.) y de 7 que se 

encuentran bajo cultivo ex situ en huertas familiares 

(Stenocereus spp., Lemaireocereus hollianus, 

Polaskia chichipe, Myrtillocactus schenckii, 

Lophocereus marginatus). Por lo tanto, es posible 

encontrar coexistiendo poblaciones silvestres, 

manejadas y cultivadas de una misma especie 

(Casas et al., 1997, 1999a, 2007, 2008; Casas y 

Barbera 2002; Blancas et al., 2010; Parra et al., 

2010).  

Las poblaciones manejadas in situ forman 

parte de sistemas agroforestales asociados al 

tradicional cultivo de milpa en bosques 

transformados dominados por cactáceas columnares 

como los “bosques de chichipera” dominados por 

Polaskia chichipe (Moreno-Calles et al., 2010, 

2012), “bosque de garambullos” dominado por 

Myrtillocactus schenkii (Blancas et al., 2010; 

Moreno-Calles et al., 2010), y “jiotillales”, 

dominados por Escontria chiotilla (Moreno-Calles 

et al., 2010; Parra et al., 2008, 2010). En estos 

sistemas los individuos de las diferentes especies 

son mantenidos en pie al momento de limpiar el 

terreno para abrir milpas nuevas, pero 

adicionalmente los campesinos pueden sembrar 

propágulos vegetativos obtenidos en poblaciones 

silvestres o en las huertas de los pueblos (Casas et 

al., 1997, 2007; Moreno-Calles et al., 2010; Parra 

et al., 2010). Por otro lado, el cultivo en huertas y 
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solares se realiza principalmente mediante la 

propagación vegetativa de ramas de fenotipos 

silvestres u otros previamente cultivados y 

seleccionados, así como mediante la siembra de 

semillas o el transplante de individuos juveniles 

completos entre poblaciones, y/o tolerancia y 

cuidado de individuos deseables establecidos a 

través de semillas dispersadas por aves, 

murciélagos y humanos (Casas et al., 1997, 1999, 

2008; Rodríguez-Arévalo et al., 2006; Blancas et 

al., 2009; Parra et al., 2010, 2012).  

En el Valle de Tehuacán es posible 

encontrar un gradiente de manejo y domesticación 

de especies de cactáceas columnares. Tal gradiente 

se encuentra influido por la calidad de los productos 

de la especie útil, su papel en la subsistencia 

humana (importancia económica y cultural), la 

disponibilidad de poblaciones silvestres y la 

viabilidad de manipulación (Casas et al., 1999). 

Especies con limitada o nula propagación 

vegetativa y lento crecimiento como Escontria 

chiotilla se encuentran entre las de menor 

intensidad de manejo, mientras que las especies del 

género Stenocereus como S. stellatus y S. pruinosus 

(Casas et al., 1997, 1999a, b; Parra et al., 2008, 

2010) se encuentran bajo mayor intensidad de 

manejo debido a su fácil y rápida propagación 

vegetativa y el gran interés de los pobladores en sus 

frutos. 

 

CONSECUENCIAS DE LOS PROCESOS DE 

DOMESTICACIÓN EN LA VARIABILIDAD 

MORFOLÓGICA Y GENÉTICA.  

En los procesos de domesticación el hombre 

generalmente toma sólo una fracción de los 

fenotipos y genotipos existentes en poblaciones 

silvestres de una especie cultivada, por lo que la 

diversidad genética de las poblaciones 

domesticadas generalmente es menor debido a 

efectos de cuello de botella (Hawkes, 1983; 

Doebley et al., 1992, 2006; Gross y Olsen, 2010). 

Estos procesos determinan diferencias en las 

frecuencias fenotípicas y genotípicas entre la 

población manejada y silvestre (Doebley et al., 

2006; Casas et al., 2007; Pickersgill, 2007). 

Las diferencias en los niveles de 

diversidad se pueden cuantificar haciendo uso de 

marcadores moleculares neutrales los cuales 

reflejan al menos parcialmente la historia evolutiva 

de genes que se encuentran o han estado bajo 

selección (Doebley et al., 2006). Por ello, los 

marcadores moleculares son de gran utilidad para 

cuantificar la diversidad e intensidad de la 

diferenciación genética entre la especie cultivada y 

sus parientes silvestres.  

Factores como el tipo de sistema 

reproductivo y de dispersión de semillas, 

distribución geográfica, y forma de vida (Hamrick y 

Godt, 1996) influyen en los niveles de diversidad  y 

estructuración genética en poblaciones de especies 

vegetales. En el caso de las especies leñosas 

frutales perennes domesticadas, a su distribución 

geográfica se suma el origen geográfico de los 

individuos cultivados, y la capacidad de hibridación 

intra e inter-especifica (Miller y Gross, 2011), un 

componente importante y frecuente de la evolución 

y especiación en plantas (Rieseberg y Ellstrand, 

1993). 

Por otro lado, frecuentemente en 

poblaciones de plantas manejadas y cultivadas se 

observa una mayor variabilidad morfológica que en 

poblaciones silvestres, sobre todo en las partes 

útiles para el hombre (Pickersgill, 2007). Tal 

variabilidad sería un resultado, al menos 

parcialmente, de la selección diferencial, así como 

del manejo y de la diversidad de preferencias 

culturales sobre los caracteres seleccionados en los 

cultivos por los humanos (Boster, 1985; Casas y 

Parra, 2007; Pickersgill, 2007). Con base en estos 

principios, el manejo va moldeando la diversidad 
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intraespecífica y se contribuye a mantener e incluso 

en algunos casos a incrementar la variabilidad 

morfológica. Esto, aunado a las características de 

historia de vida de dichas especies (como aspectos 

de la biología reproductiva, mecanismos de 

dispersión de propágulos sexuales y asexuales, 

requerimientos para la germinación de semillas y 

establecimiento de plántulas entre otros), y a 

condiciones ambientales donde se establecen, 

estarían determinando la diversidad morfológica 

que podemos encontrar en una amplia gama de 

plantas domesticadas. 

 

Flujo génico guiado por el hombre 

El flujo génico y la endogamia también pueden ser 

dirigidos deliberadamente por los humanos por lo 

que estos procesos también son relevantes para 

analizar la domesticación (Gepts, 1993; Parra et al., 

2010). En efecto, la incorporación de diversidad 

genética de poblaciones silvestres a cultivadas 

constituye una fuente primaria de la 

agrobiodiversidad para los campesinos 

tradicionales, lo que contribuye a incrementar la 

variabilidad en los agro-ecosistemas por el interés 

de la gente en mantener gran cantidad de variedades 

y para lo cual hay una continua introducción de 

materiales vegetales en las poblaciones manejadas 

(Casas y Parra 2007; Zimmerer, 2010) cuyo flujo 

de genes se suma a lo adquirido mediante flujo 

natural de genes. 

En el caso de plantas leñosas perennes, el 

sistema reproductivo y el síndrome de polinización 

tienen gran importancia en determinar la variación 

genética de las poblaciones (Miller y Gross, 2011), 

siendo crítico para el caso de cultivos. La mayor 

parte de las especies de árboles domesticados 

(75%) se propagan mayormente por vía vegetativa, 

mientras que la proporción de reproducción sexual 

es baja, siendo frecuente el movimiento desde 

poblaciones silvestres hacia huertos, y de múltiples 

orígenes, lo que enriquece las reservas genéticas 

bajo cultivo (Miller y Gross, 2011). 

 

Manejo tradicional y conservación de diversidad 

El manejo de diferentes escenarios ambientales y 

organismos generalmente ocasiona una disminución 

en la diversidad biológica tanto a nivel de 

comunidades como de poblaciones. Sin embargo, 

existen excepciones que han sido documentadas 

entre pueblos indígenas a través del mundo. Este es 

el caso de los pueblos indígenas de México, los 

cuales al manejar sus ambientes locales conservan o 

incluso incrementan su diversidad biológica (Casas 

et al., 2008). Diferentes estudios a nivel nacional 

(Nabhan et al., 1982; Reinhart et al., 1994;  Toledo 

et al., 1994; González-Soberanis y Casas, 2004; 

Zárate et al., 2005) han documentado cómo 

diversos sistemas agrícolas conservan porciones 

importantes de su diversidad o superan la 

diversidad de los no agrícolas al ser enriquecidos 

con germoplasma introducido de múltiples 

orígenes. Esto indica que los procesos culturales 

contribuyen al mantenimiento de la biodiversidad 

(Bellón y Brush, 1994; Bellón, 1996) por lo que la 

supervivencia de tales culturas es crucial para la 

conservación de la diversidad biológica (Gadgil et 

al., 1993), siendo sus conocimientos y tecnologías 

tradicionales elementos clave para el desarrollo de 

estrategias de conservación. 

 Los pueblos mesoamericanos 

generalmente se basan en estrategias tradicionales 

que buscan maximizar la obtención de recursos 

para cubrir las diferentes necesidades de una 

comunidad (Casas et al., 2008). Simultáneamente 

buscan minimizar riesgos mediante el manejo de 

diferentes recursos, especies o de su diversidad 

intraespecífica en el caso de plantas cultivadas 

(véanse ejemplos en Zizumbo y Colunga, 1982; 

Alcorn, 1984; Caballero, 1991; Casas et al., 1994) 

así como de ecosistemas o unidades ambientales. A 
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esta forma de aprovechamiento se le ha 

denominado uso múltiple de recursos naturales y 

ecosistemas, el cual involucra tanto elementos 

naturales como ecosistemas artificiales o manejados 

por el hombre (Altieri et al., 1987; Toledo et al., 

2003; Blancas et al. 2010). Sin embargo, son pocos 

los estudios que registran y comparan la variación 

existente en poblaciones silvestres y manejadas, así 

como la interacción genética entre las mismas en un 

contexto de manejo tradicional. Por ello, es 

necesario promover mayor investigación en estos 

temas con la finalidad de desarrollar estrategias de 

conservación in situ. Tal meta es particularmente 

importante en el actual contexto de 

transformaciones culturales y de degradación de 

ecosistemas naturales y artificiales asociados a 

dichos grupos culturales, los cuales generan 

procesos irreversibles de erosión genética y cultural 

(Toledo, 2008). 

 

Consecuencias de procesos de domesticación en 

cactáceas columnares 

Previamente al presente estudio, los efectos de la 

selección artificial sobre la genética de poblaciones 

de cactáceas columnares habían sido documentado 

para Polaskia chichipe (Otero-Arnaiz et al. 2005 a, 

b), Escontria chiotilla (Tinoco et al. 2006), P. 

chende (Ruíz-Durán 2007) y Stenocereus stellatus 

(Casas et al., 2006, 2007), encontrando que el 

manejo tradicional de estas especies generalmente 

mantiene altos niveles de diversidad genética, 

similares a los encontrados en poblaciones 

silvestres, siendo incluso superior en el caso de S. 

stellatus. Según los autores referidos, este patrón se 

debe probablemente a que el manejo tradicional 

comúnmente involucra el continuo recambio de 

plantas dentro de los terrenos manejados, 

introduciendo generalmente germoplasma desde 

otros pueblos o regiones. También, debido a la 

práctica de protección de plántulas establecidas a 

partir de semillas en sus huertas, lo que favorece el 

flujo génico entre poblaciones silvestres y 

manejadas. Así mismo, los estudios referidos 

identificaron que las huertas tradicionales y los 

sistemas agroforestales son importantes reservorios 

de diversidad genética por lo que son clave para 

programas de conservación de recursos genéticos. 

En estas cactáceas columnares se han 

encontrado bajos niveles de diferenciación genética 

y alto niveles de flujo génico entre poblaciones 

silvestres y manejadas (Casas et al. 2007). En el 

caso del género Stenocereus el flujo génico es 

influenciado por sus principales polinizadores, 

especies de murciélagos como Leptonycteris 

yerbabuenae y Choeronycteris mexicana (Cortés-

Díaz, 1996; Casas et al., 1999c; Arias-Cóyotl et al., 

2006), así como por sus dispersores de semillas, 

entre los cuales se cuentan aves, murciélagos y 

humanos (Casas et al., 2007).  

En las mismas especies se han registrado 

divergencias morfológicas significativas entre las 

poblaciones silvestres y las manejadas, y estas 

últimas poseen mayores frecuencias de los 

fenotipos preferidos, que suelen ser frutos grandes y 

dulces, con piel delgada y pocas espinas y pulpa de 

diferentes colores (Casas et al., 1999; Cruz y Casas, 

2002; Arellano y Casas, 2003; Carmona y Casas, 

2005; Blancas et al., 2009). Por otro lado, los 

patrones de diversidad genética parecen estar 

influenciados tanto por el manejo humano como 

por la historia natural de cada especie. Por ejemplo, 

para Myrtillocactus schenkii Blancas et al. (2009) 

reportaron que su reproducción mixta (clonal y 

sexual) favorece una alta frecuencia de 

establecimiento de plántulas, las que a su vez son 

cuidadas por el hombre en las huertas, y también 

son introducidas desde poblaciones silvestres a los 

poblados. Aspectos como adaptaciones particulares 

a la aridez (Guillén et al., 2011), así como la 

biología reproductiva (Casas et al., 1999c; Otero-
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Arnaiz et al., 2003; Oaxaca-Villa et al., 2006; Ortiz 

et al., 2010) entre otros, deben ser analizados de 

manera integral para comprender mejor los patrones 

de diversidad y diferenciación dentro de gradientes 

de intensidad de manejo en los que se encuentran. 

Las cactáceas columnares son un grupo 

biológico ideal para el estudio de procesos vigentes 

de domesticación debido a que la coexistencia de 

sistemas no agrícolas con agrícolas permite 

entender tanto a nivel poblacional como a una 

escala del paisaje las interacciones y procesos que 

actúan sobre la diversidad genética y morfológica, 

así como comprender las motivaciones culturales 

que generan las prácticas de manejo y uso 

tradicional (Casas y Parra, 2007) que resultan en 

procesos de diferenciación así como diversificación 

genética y morfológica (Gross y Olsen, 2010). 

 

Stenocereus pruinosus: “pitaya de mayo”. 

Para analizar cómo operan los procesos de 

selección artificial y domesticación tanto a nivel 

poblacional como a nivel de paisaje, se estudió 

Stenocereus pruinosus. Esta es una especie que se 

distribuye ampliamente en zonas semi- áridas de los 

estados de Oaxaca, Puebla, Chiapas, Tamaulipas, 

Veracruz, San Luis Potosí y Yucatán (Bravo-Hollis, 

1978). Es una especie de sistema reproductivo auto-

incompatible que es polinizada por murciélagos 

como Leptonycteris yerbabuenae (Cortés-Díaz, 

1996). Es una de las especies de cactus bajo mayor 

intensidad de manejo en el Centro de México 

(Casas et al., 1999a; Gonzáles-Insuasti y Caballero, 

2007). Sus frutos son comestibles y poseen un gran 

valor cultural que se refleja en la comercialización 

intensiva que se puede observar tanto en mercados 

locales como regionales. En el Valle de Tehuacán 

S. pruinosus se encuentra en poblaciones silvestres 

como parte del bosque tropical caducifolio asociado 

a valles aluviales de ríos estacionales (Parra et al., 

2010), las cuales coexisten con poblaciones 

manejadas in situ o silvícolas, y con poblaciones 

bajo manejo agrícola que corresponden a plantas 

cultivadas en huertas familiares en pueblos 

tradicionales (Blancas et al., 2010). En éstos, la 

selección humana suele favorecer individuos con 

características como tamaños grandes de frutos, 

sabores dulces, cáscara con pocas espinas y pulpa 

de gran variedad de colores (Parra et al, 2008). 

Debido a estas condiciones, la especie constituye un 

sistema interesante para estudiar un proceso vigente 

de domesticación, así como los procesos y 

motivaciones culturales involucrados en la 

selección artificial que generan y conservan 

variabilidad genética y morfológica, dentro de un 

contexto cultural tradicional. 

 

Con base en la información disponible, la presente 

investigación se planteó dos grandes preguntas:  

i) ¿Cómo operan los mecanismos de 

domesticación en poblaciones de 

Stenocereus pruinosus del Valle de 

Tehuacán-Cuicatlán y cuales son sus 

consecuencias sobre la variabilidad y 

diferenciación morfológica y genética?  

ii) ¿Cómo se distribuye la variabilidad 

genética de esta especie en su distribución 

nacional? 

 

HIPÓTESIS GENERALES 

i) La selección artificial opera bajo sistemas 

tradicionales de manejo in situ y bajo cultivo, 

siendo el intercambio de materiales vegetales 

(propágulos vegetativos y sexuales) entre 

poblaciones silvestres y manejadas, y la 

selección artificial los procesos dirigidos que 

generan diversidad y divergencias 

morfológicas y genéticas. De esta manera, se 

espera que en las poblaciones manejadas la 

selección artificial determine una mayor 

frecuencia de fenotipos preferidos por la gente 
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(frutos de mayor tamaño, más dulces, con 

menos espinas en su piel, entre otras 

características) y que tales diferencias 

determinen divergencias en las características 

morfológicas promedio entre poblaciones 

silvestres y manejadas. Se espera que la 

divergencia sea más pronunciada entre 

poblaciones silvestres y cultivadas, donde se 

presenta la menor y mayor intensidad de 

manejo, respectivamente. 

ii) Los estudios de genética de poblaciones en 

cactáceas columnares han detectado una baja 

diferenciación genética entre las poblaciones 

silvestres y manejadas debido a un elevado 

flujo génico entre ellas y una proporción de 

variabilidad genética dentro de las poblaciones 

que se mantiene e incluso se incrementa en 

especies bajo mayor intensidad de manejo 

como S. stellatus (Casas et al.,  2007). Patrones 

similares en la diversidad y estructura genética 

son esperables en S. pruinosus debido al 

intenso manejo y al alto flujo génico entre las 

poblaciones silvestres y manipuladas que 

coexisten, al menos en la región centro-

occidente. 

iii)  La alta diversidad biológica y cultural que se 

encuentra en la región centro-occidente del 

país, el importante número de endemismos, la 

coexistencia de poblaciones silvestres, 

manejadas in situ y cultivadas de diversas 

especies de cactáceas y particularmente de S. 

pruinosus, en el Valle de Tehuacán-Cuicatlán, 

sugieren que esta región sea un probable centro 

de origen de la domesticación de Stenocereus 

pruinosus a partir del cual se difundió a otros 

sitios. Si esta hipótesis es cierta, se esperaría 

encontrar: a) una alta variabilidad genética 

tanto en poblaciones silvestres como 

manejadas y b) que ésta disminuya hacia los 

extremos de distribución de la especie. 

OBJETIVOS  

1. Documentar los tipos de manejo de S. 

pruinosus en el Valle de Tehuacán-Cuicatlán, 

cómo se lleva a cabo la selección artificial, así 

como las prácticas dirigidas a conservar la 

diversidad morfológica y genética. 

2. Determinar si existen divergencias 

morfológicas asociadas a manejo en las 

poblaciones de S. pruinosus en el Valle de 

Tehuacán-Cuicatlán.  

3. Comparar la diversidad genética de las 

poblaciones de S. pruinosus en condiciones 

silvestres, manejadas y cultivadas en el Valle 

de Tehuacán.  

4. Evaluar la distribución y estructura de la 

variabilidad genética de S. pruinosus en su 

distribución nacional para poder determinar 

reservorios importantes de diversidad y 

potenciales sitios de origen de domesticación 

de esta especie. 

 

El Capítulo I analiza los criterios y mecanismos de 

selección artificial, así como el movimiento de 

propágulos guiado por el hombre entre poblaciones 

silvestres y manejadas que coexisten en un paisaje. 

Se evalúan con mayor detalle las consecuencias de 

la selección artificial en los niveles de diversidad 

morfológica y divergencias fenotípicas entre 

poblaciones bajo los diferentes tipos de manejo. 

Este capítulo es un artículo publicado por Parra et 

al. (2012) en la revista Journal of Ethnobiology 

and Ethnomedicine. En el Capítulo II se analizan 

las consecuencias de la domesticación y selección 

artificial sobre la genética de poblaciones de 

Stenocereus pruinosus en el Valle de Tehuacán-

Cuicatlán mediante isoenzimas. Lo constituye el 

artículo de Parra et al. (2009) publicado en el 

Journal of Arid Environments. En el Capítulo III 

se documentan los tipos de manejo de S. pruinosus, 

las motivaciones y mecanismos a través de los 
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cuales opera la selección artificial, sus 

consecuencias en términos de diferencias 

morfológicas entre poblaciones silvestres y 

manejadas, y sobre la diversidad genética, 

estructura genética y tasas de flujo génico entre 

poblaciones. Se utilizan como marcadores 

microsatélites nucleares. Este capítulo es un 

artículo publicado por Parra et al. (2010) en la 

revista Annals of Botany. El Capítulo IV evalúa 

cómo se distribuye la diversidad genética en 

poblaciones silvestres y manejadas de S. pruinosus 

en su rango de distribución nacional. Analiza 

posibles causas antrópicas y/o naturales de los 

patrones de diversidad y diferenciación genética 

identificados, discutiendo elementos para proponer 

a la región centro-occidente del país como un 

posible centro de domesticación de S. pruinosus. 

Finalmente, en la discusión general de la tesis se 

presenta una reflexión integral sobre los diferentes 

tópicos de este estudio. Se analiza también 

información de otros estudios con el fin de 

examinar las particularidades del patrón de 

domesticación de S. pruinosus y se plantean 

algunas nuevas preguntas de investigación a partir 

de lo encontrado en los diferentes capítulos. 

 

REFERENCIAS 

Alcorn, J.B. 1984. Huastec Mayan ethnobotany. 
Austin, University of Texas Press. 

Altieri, M.A. y L.C. Merrick. 1987. In situ 
conservation of Crop genetic resources 
through maintenance of traditional farming 
systems. Economic Botany 41:86–96. 

Arias-Cóyotl, E., K. Stoner y A. Casas. 2006. 
Effectiveness of bats as pollinators of 
Stenocereus stellatus (Cactaceae) in wild, 
managed in situ, and cultivated populations 
in La Mixteca, Baja, central Mexico. 
American Journal of Botany 93: 1675–1683. 

Arellano, E. y A. Casas. 2003. Morphological 
variation and domestication of Escontria 
chiotilla (Cactaceae) under silvicultural 
management in the Tehuacán Valley, Central 
Mexico. Genetic Resources and Crop 
Evolution 50: 439-453. 

Avendaño, A., A. Casas, P. Dávila y R. Lira,  2006. 
Use forms, management and 

commercialization of “pochote”Ceiba 
aesculifolia (H.B. & K.) Britten & Baker f. 
subsp. Parvifolia (Rose) P.E. Gibbs & Semir 
(Bombacaceae) in the Tehuacán Valley, 
Central Mexico. Journal of Arid 
Environments 67 (1): 15–35  

Blancas, J., A. Casas , R. Lira y  J. Caballero. 2009. 
Traditional management and morphological 
patterns of Myrtillocactus schenckii in the de 
Tehuaca´n Valley, Central México. 
Economic Botany 63: 375–387. 

Blancas J., A. Casas, S. Rangel-Landa, A. Moreno-
Calles, I. Torres, E. Pérez-Negrón , L. Solís, 
A. Delgado- Lemus , F. Parra, Y. Arellanes, 
J. Caballero, L. Cortés y R. Lira. 2010. Plant 
Management in the Tehuacán-Cuicatlán 
Valley, Mexico. Economic Botany 64 
(4):287-302 

Bellón, M. y S.B Brush. 1994. Keepers of maize in 
Chiapas, Mexico. Economic Botany 48(2): 
196–209. 

Bellón, M. 1996. The dynamics of crop 
infraspecific diversity: a conceptual 
framework at the farmer level. Economic 
Botany 50(1): 26–39. 

Boster, J.S. 1985. Selection for perceptual 
distinctiveness: evidence from Aguaruna 
cultivars of Manihot esculenta. Economic 
Botany 39: 310–325. 

Bravo-Hollis, E. 1978. Las Cactáceas de México. 
Volumen I. Universidad Nacional Autónoma 
de México. México. 

Bye, R.A., 1993. The role of humans in the 
diversification of plants in Mexico. In: T.P 
Ramamoorthy, R.A. Bye, A. Lot y J Fa. 
(Eds.). Biological Diversity of Mexico. 
Oxford University Press,New York, 812pp 

Caballero, J. 1991. Maya homegardens: past, 
present and future. Etnoecológica 1(1): 35-
56. 

Caballero, J. 1994. Use and management of Sabal 
palms among the Maya of Yucatán. PhD 
Dissertation, University of California, 
Berkeley, CA 

Caballero, J., A. Casas, L. Cortés y C. Mapes. 1998. 
Patrones en el conocimiento, uso y manejo 
de plantas en pueblos indígenas de México. 
Revista de Estudios Atacameños 16: 181–
196. 

Callen, E. 1967. Analysis of the Tehuacán 
coprolites. En: Byers D.S. (ed.), The 
Prehistory of the Tehuacán Valley. Volume 
One: Environment and Subsistence. Austin: 
University of Texas Press. Pp 261-289 

Carmona, A. y A. Casas. 2005. Management, 
domestication and phenotypic patterns of 
Polaskia chichipe (Cactaceae) in the 
Tehuacán Valley, Central Mexico. Journal of 
Arid Environments  60: 115-132. 



 23

Casas, A. 2001. Silvicultura y domesticación de 
plantas en Mesoamérica. En: B. Rendón, S. 
Rebollar, J. Caballero y M.A. Martínez, 
(Eds.). Plantas, cultura y sociedad estudio 
sobre la relación entre seres humanos y 
plantas en los albores del siglo XXI. UAM 
Iztapalapa, Secretaría del Medio Ambiente, 
Recursos Naturales y Pesca. México. 

Casas, A. y G. Barbera. 2002. Mesoamerican 
domestication and diffusion of cacti. En: 
Nobel,P. S. (Ed.). Cacti: Biology and Uses. 
Capítulo 9. University of California Press, 
Los Angeles, California. Pp. 143-162.  

Casas, A., J.L. Viveros, y J. Caballero. 1994. 
Etnobotánica Mixteca: Sociedad, Cultura y 
Recursos Naturales en la Montaña de 
Guerrero. Consejo Nacional para la Cultura 
y las Artes/Instituto Nacional Indigenista, 
Mexico 

Casas, A. y J Caballero. 1996. Traditional 
management and morphological variation in 
Leucaena esculenta (Moc. et Sesseé ex 
A.DC.) Benth. (Leguminosae: Mimosoideae) 
in the Mixtec region of Guerrero, Mexico. 
Economic Botany 50: 167–181 

Casas, A., M.C. Vásquez, J.L Viveros y J. 
Caballero. 1996. Plant Management among 
the Nahua and the Mixtec in the Balsas River 
Basin, Mexico: An ethnobotanical approach 
to the estudy of plant domestication. Human 
Ecology 24: 455-478. 

Casas, A., B. Pickersgill, J. Caballero y A. 
Valiente-Banuet. 1997. Ethnobotany and 
domestication in xoconochtli, Stenocereus 
stellatus (Cactaceae), in the Tehuacán Valley 
and la Mixteca Baja, México. Economic 
Botany 51: 279-292. 

Casas, A., J. Caballero, y A. Valiente-Banuet,. 
1999a. Use, management and domestication 
of columnar cacti in the South-Central 
México: A historical perspective. Journal of 
Ethnobiology 19 (1): 71-95. 

Casas, A., J. Caballero, A. Valiente-Banuet,  J.A. 
Soriano y P. Dávila. 1999b. Morphological 
variation and the process of domestication of 
Stenocereus stellatus (Cactaceae) in Central 
Mexico. American Journal of Botany 86: 
522-533.  

Casas, A., A. Valiente-Banuet, A. Rojas-Martínez y 
P. Dávila. 1999c. Reproductive biology and 
the process of domestication of the columnar 
cactus Stenocereus stellatus in Central. 
Mexico. American Journal of Botany 86: 
534-542. 

Casas, A., A. Valiente-Banuet, J. L. Viveros, J. 
Caballero, L. Cortés, P. Dávila, R. Lira, y I. 
Rodríguez. 2001. Plant resources of the 
Tehuacán-Cuicatlán Valley, Mexico. 
Economic Botany 55(1): 129-166. 

Casas, A., A. Valiente-Banuet y J Caballero. 2002. 
Evolutionary trends in columnar cacti under 
domestication in south-central Mexico. Pp. 
137-163. En: T.H.  Fleming and A. Valiente-
Banuet (Eds.). Columnar cacti and their 
mutualists. evolution, ecology, and 
conservation. Arizona, The University of 
Arizona Press. 

Casas, A., E. Pérez-Negrón, A. Otero, J. D. Lucio, 
M. E. Ruíz, F. Parra y J.J. Blancas. 2006. 
Manejo tradicional y conservación de la 
diversidad biológica de cactáceas 
columnares. En: De Albuquerque, U., J. F. 
Andrade-Marins y C. F. Castelo-Branco 
(Coord.). Tópicos em Conservacão e 
Etnobotânica de Plantas Comestiveis. 
Universidade Federal Rural de Pernambuco. 
Recife, Pernambuco, Brasil. Pp. 74-92.  

Casas, A., J. Cruse, E. Morales, A. Otero-Arnaiz, y 
A. Valiente-Banuet. 2006. Maintenance of 
phenotypic and genotypic diversity of 
Stenocereus stellatus (Cactaceae) by 
indigenous peoples in Central Mexico. 
Biodiversity and Conservation 15: 879-898. 

Casas, A., A Otero-Arnaiz, E. Pérez-Negrón, y A. 
Valiente-Banuet. 2007. In situ management 
and domestication of plants in Mesoamerica. 
Annals of Botany 100: 1101–1115. 

Casas, A., S. Rangel, I. Torres, E. Pérez-Negrón, L. 
Solís, F. Parra, A. Delgado, J. Blancas, B. 
Farfán, A. Moreno. 2008. In situ 
management and conservation of plant 
resources in the Tehuacán-Cuicatlán Valley, 
Mexico: An ethnobotanical and ecological 
approach. Pages 1–25 En: U.P. De 
Albuquerque y M. Alves-Ramos, (Eds.). 
Current topics in Ethnobotany. Research 
Signpost, Kerala, India. 

Casas, A y F.  Parra 2007. Agrobiodiversidad, 
parientes silvestres y cultura. LEISA Revista 
de Agroecología 23(2): 5-8 

Colunga-GarcíaMarín, P., E. Hernández-Xolocotzi 
y A. Castillo-Morales. 1986. Variación 
morfológica, manejo agrícola y grados de 
domesticación de Opuntia spp. en el Bajío 
Guanajuatense. Agrociencia 65:7–49. 

Cortés-Díaz, V. 1996. Biología de la polinización 
de Stenocereus pruinosus en el Valle de 
Tehuacán-Cuicatlán, México. Tesis de 
Licenciatura. Escuela Nacional de Estudios 
Profesionales, Iztacala, México. Universidad 
Nacional Autónoma de México, México.  

Cruz, M. y A. Casas. 2002. Reproductive biology 
and morphological variation of Polaskia 
chende (Cactaceae) under domestication in 
Central Mexico. Journal of Arid 
Environments 51: 561-576. 

Darwin, C. 1859. The origins of species by means 
in natural selection or the preservation of 



 24

favoured races in the struggle for life. 
Londres. Inglaterra.   

Dávila, P., M. C. Arizmendi, A. Valiente-Banuet, J. 
L. Villaseñor, A. Casas, y R. Lira. 2002. 
Biological diversity in the Tehuacán-
Cuicatlán Valley, Mexico. Biodiversity and 
Conservation 11:421–442. 

Dávila-Aranda, P., S. Arias-Montes, R. Lira-Saade, 
J.L. Villaseñor, y A. Valiente-Banuet. 2002. 
Phytogeography of the columnar cacti (Tribe 
Pachycereeae) in México: A Cladistic 
Approach. En: Fleming, T. and A. Valiente- 
Banuet (Eds.). Columnar Cacti and their 
mutualists. Evolution, Ecology and 
Conservation. The University of Arizona 
Press. USA.  

Denevan, W.M. 1992. The pristine Myth: The 
landscape of the Americas in 1492. Annals of 
the Association of American Geographer 
82(3):369–385. 

Doebley, J. 1992. Molecular systematics and crop 
evolution. En: P.S. Soltis, D. Soltis, y J.J. 
Doyle, (Eds.). Molecular Systematics of 
plants. Chapman and Hall. London. Pp. 202-
222. 

Doebley, J., B. Gaut y B. Smith. 2006. The 
Molecular Genetics of Crop Domestication. 
Cell: 1309-1321. 

Ekué, M.R.M, B. Sinsin O. Eyog-Matig y R. 
Finkeldey.  2011. Uses, traditional 
management, perception of variation and 
preferences in ackee (Blighia sapida K.D. 
Koenig) fruit traits in Benin: implications for 
domestication and conservation. Journal of 
Ethnobiology and Ethnomedicine  6: 2–14. 

Erickson, C.L. 2008 Amazonia: The Historical 
Ecology of a domesticated landscape. En: 
Silverman H and W.H. Isbell, (Eds). 
Handbook of the South American 
Archaeology. Springer. New york. Pp 157–
183. 

Flannery, K. V., ed. 1986. Guilá Naquitz. Academic 
Press, New York 

Gadgil, M., F. Berkes y C. Folke. 1993. Indigenous 
knowledge for biodiversity conservation. 
Ambio 22: 151–156. 

Gepts, P. 1993. The use of molecular and 
biochemical markers in crop evolution 
studies. Evolutionary Biology 27:51–94. 

Gepts, P. 2004. Crop Domestication as a Long-term 
Selection Experiment. Plant Breeding 
Reviews, Volume 24, Part 2, Edited by Jules 
Janick. John Wiley & Sons, Inc 

Gonzales-Insuasti, M. y J. Caballero. 2007. 
Managing plant resources: How intensive 
can it be? Human Ecology 35: 303-314. 

Gonzalez-Soberanis, C. y A. Casas. 2004. 
Traditional Management and domestication 
of tempesquistle, Sideroxylon palmeri 
(Sapotaceae) in the Tehuacán-Cuicatlán 

Valley, Central México. Journal of Arid 
Enviroments 59: 245-258. 

Gross, B. y K. Olsen. 2010. Genetic perspectives on 
crop domestication. Trends in Plant Science 
15: 529–537. 

Guillén, S., T. Terrazas, E. De la Barrera y A. 
Casas. 2011. Germination differentiation 
patterns of wild and domesticated columnar 
cacti in a gradient of artificial selection 
intensity.  Genetic Resources and Crop 
Evolution  58: 409–423. 

Hamrick, J. L. y M. J. W. Godt. 1996. Effects of 
Life History Traits on Genetic Diversity in 
Plant Species Philosophical Transactions. 
Biological Sciences 351: 1291-1298 

Harlan, J. 1975. Crops and man. Madison. 
Wisconsin: Foundation for modern crop 
science series. American Society of 
Agronomy. 

Harris, D. 1989. An evolutionary continuum of 
people-plant interaction. En: D.R. Harris and 
G.C. Hillman (Eds.). Foraging and Farming. 
The evolution of Plant Explotation. Unwin 
Hyman Ltd.London 

Hawkes, J.G. 1983. The diversity of crop plants. 
Londres, Harvard University Press. 

Lira, R., A. Casas, R. Rosas-López, M. Paredes-
Flores, E. Pérez-Negrón, S. Rangel-Landa, 
L. Solís, I. Torres, y P. Dávila. 2009. 
Traditional knowledge and useful plant 
richness in the Tehuacán-Cuicatlán Valley, 
Mexico. Economic Botany 63(3):271– 287. 

Machado de Freitas, E., N. Peroni y U. de 
Albuquerque. 2010. Traditional knowledge 
and Management of umbu (Spondias 
tuberosa, Anacardiaceae): An endemic 
species from the semi-arid region of 
Northeastern Brazil. Economic Botany, 
64(1):11–21. 

Machado-De Freitas, E., N. Peroni, C.M.C. 
Maranhao., M.I.S. Maciel. y U.P De 
Albuquerque. 2012. Analysis of umbu 
(Spondias tuberosa Arruda (Anacardiaceae)) 
in different landscape management regimes. 
A process of incipient domestication? 
Environmental Monitoring and Assessment 
184(7): 4489-4499 

MacNeish, R. S. 1967. A summary of the 
subsistence. Pages 290– 331. En D.S. Byers 
(Ed.). The prehistory of the Tehuacán Valley. 
Vol. 1. Environment and subsistence. 
University of Texas Press, Austin. 

Macneish, R.S. 1992. The origins of agriculture 
and settled life. University of Oklahoma 
Press, Norman. 

 Miller, A. y B. Gross. 2011. From forest to field: 
perennial fruit crop domestication. American 
Journal of Botany 98(9): 1389–1414 



 25

Moreno-Calles, A., A. Casas, E. García-Frapolli y I. 
Torres. 2010. Traditional agroforestry 
systems in the arid Tehuacán Valley: their 
management and role in people’s 
livelihoods. Agricultural Systems 80: 315–
331 

Moreno-Calles, A., A. Casas, E. García-Frapolli E 
y I Torres-García. 2012. Traditional 
agroforestry systems of multi-crop “milpa” 
and “chichipera” cactus forest in the arid 
Tehuacán Valley, Mexico: their management 
and role in people’s subsistence. 
Agroforestry Systems  84(2):207–226. 

Nabhan, G.P., A. Rea, K. Reichhardt, E. Mellink y 
C.F. Hutchinson. 1982. Papago influences on 
habitat and biotic diversity: Quitobac oasis 
ethnoecology. Journal of Ethnobiology 2: 
124-143. 

Oaxaca-Villa, B., A. Casas y A. Valiente-Banuet. 
2006. Reproductive biology in wild and 
silvicultural managed populations of 
Escontria chiotilla (Cactaceae) in the 
Tehuacán Valley, Central Mexico. Genetic 
Resources and Crop Evolution 53: 277-287. 

Ortíz, F., K. Stoner, E. Pérez-Negrón, y A. Casas. 
2010. Pollination Biology of Myrtillocactus 
schenckii (Cactaceae) in Wild and Managed 
Populations of the Tehuacan Valley, México. 
Journal of Arid Environments 74: 897–904 

Otero-Arnaiz, A., A. Casas,  C. Bartolo, E. Pérez-
Negrón, y A. Valiente-Banuet.  2003. 
Evolution of Polaskia chichipe (Cactaceae) 
under domestication in the Tehuacán Valley, 
central mexico: reproductive biology. 
American Journal of Botany 90(4): 593–602. 

Otero-Arnaiz, A., A. Casas, J.L. Hamrick y J. 
Cruse-Sanders.  2005a. Genetic variation and 
evolution of Polaskia chichipe (Cactaceae) 
under domestication in the Tehuacán Valley, 
central Mexico. Molecular Ecology 14: 
1603–1611. 

Otero-Arnaiz, A., A. Casas y J.L. Hamrick. 2005b. 
Direct and indirect estimates of gene flow 
among wild and managed populations of 
Polaskia chichipe an endemic columnar 
cactus in Central Mexico. Molecular 
Ecology 14: 4313-4322. 

Parra, F., N. Pérez-Nasser, R. Lira, D. Pérez-
Salicrup y A. Casas. 2008. Population 
genetics and process of domestication of 
Stenocereus pruinosus (Cactaceae) in the 
Tehuacán Valley, México. Journal of Arid 
Environments 72: 1997–2010. 

Parra, F., A. Casas, J.M. Peñaloza-Ramírez, A. 
Cortés- Palomec, V. Rocha-Ramírez y A.  
González-Rodríguez. 2010. Process of 
domestication of Stenocereus pruinosus 
(Cactaceae) in the Tehuacán Valley, Central 
Mexico. Annals of Botany, 106:483-496. 

Parra, F., J.J. Blancas y A. Casas. 2012. Landscape 
management and domestication of 
Stenocereus pruinosus (Cactaceae) in the 
Tehuacán Valley: Human guided selection 
and gene flow. Journal of Ethnobiology and 
Ethnomedicine 8: 32. 

Pickersgill, B.  2007. Domestication of plants in the 
Americas: Insights from mendelian and 
molecular genetics. Annals of Botany 100: 
925-940. 

Reichhardt, K., E. Mellink, G.P. Nabhan y A. Rea. 
1994. Habitat heterogeneity and biodiversity 
associated with indigenous agriculture in the 
Sonoran desert. Etnoecológica 2(3): 21-34. 

Rieseberg, L.H. y N.C. Ellstrand. 1993. What can 
molecular and morphological markers tell us 
about plant hybridization?. Critical Reviews 
in Plant Sciences 12(3): 213-241. 

Rindos, D. 1984. The origins of agriculture. An 
evolutionary perspective. Academic Press, 
Inc. 

Rzedowski, J. 1993. Diversity and origins of 
phanerogamic flora of Mexico. En: 
Ramamoorthy, T.P., R. Bye, A. Lot and A. Y 
J. Fa. (Eds.). Biological Diversity of Mexico: 
Origins and distribution. Oxford University 
Press. Oxford: pp. 129-144. 

Rodríguez-Arévalo, I., A. Casas, R. Lira y J. 
Campos. 2006. Uso, manejo y procesos de 
domesticación de Pachycereus hollianus 
(F.A.C. Weber) Buxb. (Cactaceae), en el 
Valle de Tehuacán-Cuicatlán, México. 
Interciencia 31(9): 677-685. 

Ruíz-Durán, M.E., 2007. Patrones de diversidad 
genética y proceso de domesticación de 
Polaskia chende (Cactaceae) en el Valle de 
Tehuacán. Tesis de Licenciatura, Facultad de 
Biología, Universidad Michoacana de San 
Nicolás de Hidalgo, Morelia, Michoacán, 
México. 

Smith, E. C. 1967. Plant remains. Pages 220– 255. 
In: D. S. Byers, (ed.). The prehistory of the 
Tehuacán Valley. Vol. 1. Environment and 
subsistence. University of Texas Press, 
Austin 

Terrel, J.E.,  J. Hart, S. Barut, N. Cellinese, A.  
Curet, T. Denham, C. Kusimba, K. Latinis, 
R. Oka, J. Palka, M.E. Pohl, K. Pope, P.R. 
Williams, H. Haines y J.E. Staller. 2003. 
Domesticated Landscapes: The Subsistence 
Ecology of Plant and Animal Domestication. 
Journal of Archaeological Method and 
Theory 10 (4): 323-368 

Tinoco, A., A. Casas, R. Luna, y K. Oyama. 2005. 
Population genetics of Escontria chiotilla in 
wild and silvicultral managed populations in 
the Tehuacán Valley, Central México. 
Genetic Resources and Crop Evolution. 52: 
525-538. 



 26

Toledo, V.M., y M.J. Ordóñez. 1993. The 
biodiversity scenario of Mexico: A review of 
terrestrial habitats. En: Ramamoorthy, T.P., 
R. Bye, A. Lot y J. Fa. (Eds.). Biological 
Diversity of Mexico: Origins and 
distribution. Oxford University Press. 
Oxford. Pp. 757-777. 

Toledo, V.M., B. Ortíz y S. Medellín-Morales. 
1994. Biodiversity islands in a sea of 
pasturelands: indigenous resource 
management in the humid tropics of Mexico. 
Etnoecológica 2(3): 37-49. 

Toledo, V.M., B. Ortiz-Espejel, L. Cortés, P. 
Moguel y M.J. Ordoñez. 2003. The multiple 
use of tropical forests by indigenous peoples 
in Mexico: a case of adaptive management. 
Conservation Ecology 7: 9. 

Toledo, V.M. y N. Barrera-Bassols. 2008. La 
Memoria Biocultural. La importancia 
ecológica de las sabidurías tradicionales. 
Icaria Editorial, Barcelona. 

Vargas-Ponce, O., D. Zizumbo-Villarreal, J. 
Martínez-Castillo, J. Coello-Coello y P. 
Colunga-GarcíaMarín. 2009. Diversity and 
structure of landraces of agave grown for 
spirits under traditional agriculture: a 
comparison with wild populations of A 
angustifolia (Agavaceae) and commercial 
plantations of A. tequilana. American 
Journal of  Botany   96(2):448–457. 

Vodouhè, R., A. Dansi H.T. Avohou1, B. Kpèki y 
F. Azihou. 2011. Plant domestication and its 
contributions to in situ conservation of 
genetic resources in Benin. International 
Journal of Biodiversity and Conservation 
3(2): 40–56. 

Valiente-Banuet, A., M.C. Arizmendi, A. Rojas-
Martinez y L. Domínguez-Canseco. 1996. 
Ecological Relationships between Columnar 
Cacti and Nectar-Feeding Bats in México. 
Journal of Tropical Ecology 12: 103-119. 

Valiente-Banuet, A., A. Casas, P. Alcántara, P. 
Dávila, N. Flores-Hernández, M.C. 
Arizmendi, J.L. Villaseñor y J. Ortega-
Ramírez. 2000. La vegetación del Valle de 
Tehuacán. Boletín de la Sociedad Botánica 
de México 67: 24-74. 

Valiente Banuet, A., L. Solís, P. Dávila, M.C. 
Arizmendi, C. Silva, J. Ortega-Ramírez, J. 
Treviño, S. Rangel-Landa y A. Casas. 2009. 
Guía de la vegetación del Valle de Tehuacán 
– Cuicatlán. México. UNAM, Facultad de 
Estudios Superiores Zaragoza. Comisión 
Nacional para el Conocimiento y Uso de la 
Biodiversidad  2009. 206pp. 

Vavilov, N.I. 1951. The Origen, variation, 
immunity and breeding of cultivated plants. 
Chrónica Botánica 13: 1 -366. 

Villaseñor, J.L. 2003. Diversidad y distribución de 
las Magnoliophyta de México. Interciencia 
28: 160-167.  

Zárate, S. 1997. Domestication of cultivated 
Leucaena (Leguminosae) in Mexico: The 
sixteenth century documents. Economic 
Botany 51(3): 238–250. 

Zárate, S., N. Pérez-Nasser y A. Casas. 2005. 
Genetics of wild and managed populations of 
Leucaena esculenta subsp. esculenta 
(Fabaceae: Mimosoideae) in La Montaña of 
Guerrero, Mexico. Genetic Resources and 
Crop Evolution 52: 941-957. 

Zimmerer, K.S. 2010. Biological Diversity in 
agriculture and global change. The Annual 
Review of Environment and Resources 
35:137-166. 

Zizumbo, D. y P. Colunga. 1982. Los Huaves. La 
apropiación de los Recursos Naturales. 
Universidad Autónoma de Chapingo. 
Departamento de Sociología Rural, 
Chapingo, México.



 27 
 
 

 
 

 

 

 

 

 

 

CAPÍTULO I 

 

Parra, F., J.J. Blancas y A. Casas. 2012. Landscape management and 

domestication of Stenocereus pruinosus (Cactaceae) in the Tehuacán Valley: 

Human guided selection and gene flow. Journal of Ethnobiology and 

Ethnomedicine 8:32 



 28 
 
 



 29 
 
 



 30 
 
 

 



 31 
 
 

 



 32 
 
 



 33 
 
 

 

 

 

 



 34 
 
 

 

 



 35 
 
 

 

 



 36 
 
 



 37 
 
 



 38 
 
 



 39 
 
 



 40 
 
 



 41 
 
 



 42 
 
 



 43 
 
 



 44 
 
 



 45 
 
 



 46 
 
 



 47 
 
 



 48 
 
 



 49 
 
 



 50 
 
 



 51 
 
 



 52 
 
 



 53 
 
 



 54 
 
 

 

 
 
 
 

 



 55 
 
 

 

 
 
  



 56 
 
 

 

 

 

 

 

 



 57 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

CAPÍTULO II 

 

Parra F., N. Pérez-Nasser, R. Lira, D. Pérez-Salicrup y A. Casas. 2008 

Population genetics and process of domestication of Stenocereus pruinosus 

(Cactaceae) in the Tehuacán Valley, México. Journal of Arid Environments 72: 

1997–2010



 58 
 
 

 

 
 



 59 
 
 

 
 
 
 
 
 



 60 
 
 

 
 
 
 
 



 61 
 
 

 
 
 
 
 
 
 



 62 
 
 

 
 

  
 
 
 
 



 63 
 
 

 
 



 64 
 
 



 65 
 
 



 66 
 
 



 67 
 
 



 68 
 
 



 69 
 
 



 70 
 
 



 71 
 
 



 72 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 

CAPÍTULO III 

 

Parra F., A. Casas, J.M. Peñaloza-Ramírez, A. Cortés- Palomec, V. Rocha-

Ramírez y A. González-Rodríguez. 2010. Evolution under domestication: 

ongoing artificial selection and divergence of wild and managed Stenocereus 

pruinosus (Cactaceae) populations in the Tehuacán Valley, Mexico. Annals of 

Botany 106:483-496. 

 



 73 
 
 

 
 

 
 
 
 
 
 
 



 74 
 
 



 75 
 
 



 76 
 
 



 77 
 
 



 78 
 
 



 79 
 
 



 80 
 
 



 81 
 
 



 82 
 
 



 83 
 
 



 84 
 
 



 85 
 
 



 86 
 
 



 87 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

CAPÍTULO IV 

 

Distribución espacial de la variabilidad genética y origen de la domesticación de 

Stenocereus pruinosus (Cactaceae) en México. 



 88 
 
 

DISTRIBUCIÓN ESPACIAL DE LA VARIABILIDAD GENÉTICA Y ORIGEN DE 

LA DOMESTICACIÓN DE Stenocereus pruinosus (CACTACEAE) EN MÉXICO. 

 
 
Resumen 

La domesticación es un proceso evolutivo dirigido por seres humanos que se originó hace miles de años, pero 

que es continuo y se mantiene vigente en la actualidad. El estudio de cómo ocurren y donde se originaron los 

procesos de domesticación de plantas es crucial para la reconstrucción de la historia de la agricultura y requiere 

aún mayor investigación. Stenocereus pruinosus es una especie de una distribución amplia en México, pero de 

gran importancia económica y cultural en la región centro-occidente del país. Esta región es una de las áreas de 

mayor diversidad cultural y biológica y de domesticación de plantas de Mesoamérica, donde coexisten los 

principales y más antiguos escenarios de historia natural y de cultura de aprovechamiento de S. pruinosus, por lo 

que se propone como región primaria de su domesticación. Se estudió la distribución de la variabilidad y 

diferenciación genéticas de S. pruinosus a nivel nacional utilizando microsatélites nucleares, analizando sus 

posibles causas antrópicas y/o naturales para discutir los posibles centros de domesticación de la especie. La 

diversidad genética de S. pruinosus se concentra en la región Centro-Occidente del país, principalmente en el 

Istmo de Tehuantepec (mayor valor de HE= 0.841) reduciéndose hacia los extremos (hasta HE= 0.242 en 

Tamaulipas). La estructura genética es significativamente alta tanto entre poblaciones como entre grupos 

regionales; se diferenciaron a nivel nacional el grupo formado por poblaciones del norte y sur (Huasteca y 

Chiapas) y las de la región Centro-Occidente (Valle de Tehuacán-Cuicatlán y Valles Centrales e Istmo de 

Tehuantepec, Oaxaca). Las diferencias genéticas identificadas en este estudio sugieren que las poblaciones de la 

Huasteca podrían incluir material de Stenocereus griseus, especie difícil de diferenciar taxonómicamente de S. 

pruinosus y que se encuentra registrada para esa región. A nivel regional las poblaciones del Istmo de 

Tehuantepec se diferenciaron con claridad de las del Valle de Tehuacan-Cuicatlán. El flujo génico más alto se 

identificó entre las poblaciones del centro a norte y viceversa, lo que indica que no existen barreras genéticas 

entre éstas. Existen separaciones poblacionales finas significativas sobre todo en la región Centro-Occidente, las 

cuales podrían ser resultado de un efecto combinado de barreras genéticas, geográficas y otras asociadas al 

manejo. El Istmo de Tehuantepec es un reservorio importante de diversidad genética en poblaciones silvestres de 

S. pruinosus donde la reproducción sexual contribuiría con la mayor parte debido a las óptimas condiciones de 

humedad de la región. En el Valle de Tehuacán-Cuicatlán el manejo es, sin embargo, más activo y con 

poblaciones con altos niveles de diversidad genética a pesar de la limitada reproducción sexual. Se propone que 

esta región pudo ser un área donde se originó la domesticación S. pruinosus.  

 
Palabras clave: Mesoamérica, Stenocereus pruinosus, centro de origen de domesticación, reservorios de 

diversidad genética, Valle de Tehuacán-Cuicatlán, Istmo de Tehuantepec. 
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INTRODUCCIÓN 

La domesticación es un proceso evolutivo dirigido por seres humanos principalmente a través de selección 

artificial (Darwin, 1859). Es continuo, habiéndose originado hace miles de años se mantiene vigente en la 

actualidad (Casas et al., 2007; Parra et al., 2010; Aguirre-Duguá et al., 2012). Los mecanismos mediante los 

cuales opera son muy diversos, pero éstos han sido relativamente poco documentados, pues de cerca de 3,000 

especies de plantas domesticadas en el mundo se tiene información de cómo ha ocurrido el proceso en una 

centena de casos (Casas et al., 2007). Mesoamérica, la región cultural comprendida entre el sur de México y el 

norte de Costa Rica (Matos-Moctezuma, 1994), es uno de los principales centros de domesticación de plantas en 

el mundo (Harlan 1975; Vavilov, 1951; Pickersgill 2007). Ahí se han identificado alrededor de 200 especies de 

plantas nativas en estado avanzado de domesticación, así como aproximadamente 700 especies nativas en 

estadios intermedios o incipientes de manejo y domesticación (Caballero et al., 1998; Casas y Parra, 2007). Esta 

región es, por lo tanto, un sitio clave para estudiar la diversidad de mecanismos de este proceso evolutivo. 

La domesticación es la expresión de fenómenos bioculturales (Boege, 2008; Toledo y Barrera-Bassols, 

2008). El amplio conjunto de especies manejadas y en proceso de domesticación en Mesoamérica constituye un 

complejo entramado de historias ecológicas y culturales integradas a través del tiempo. Representan procesos 

históricos, pero al ser vigentes su estudio permite reconstruir cómo éstos se originaron y cómo se desarrollaron. 

Las preguntas de cuándo, donde, cómo y por qué se originó la domesticación se han contestado sólo en términos 

generales, y por eso el estudio de los procesos del presente constituye una oportunidad para reconstruir la 

historia y responder con mayor profundidad estas preguntas. 

Los estudios arqueológicos de la prehistoria en Mesoamérica identificaron etapas tempranas de 

domesticación de plantas en el Valle de Tehuacán (MacNeish, 1967) y en Guilá Naquitz, Oaxaca (Flannery, 

1986) y los arqueólogos que exploraron esos sitios propusieron que la Cuenca del Río Balsas es un área de gran 

interés para entender la historia cultural de tales regiones (MacNeish, 1967, 1992). Estas áreas comprenden la 

región centro-occidente de México y, en efecto, la antigüedad de los restos arqueológicos y la presencia de 

parientes silvestres de importantes cultivos mesoamericanos como el maíz, los frijoles y calabazas confirman su 

importancia para estudiar la historia de la agricultura. Estudios arqueológicos y botánicos sugieren que el sureste 

mexicano y la región neotropical de México y Centroamérica podría haber conformado otro importante nodo de 

experiencias de manejo (MacNeish, 1992; Colunga-GarcíaMarín et al., 1996; Colunga-GarcíaMarín y Zizumbo-

Villareal, 2004, 2007; Miller y Schaal, 2006) y posiblemente otras áreas del país ameriten un tratamiento similar 

conforme se desarrolle la investigación. Con su complejidad ecológica y cultural, Mesoamérica representa un 

variado mosaico de experiencias locales y regionales de manejo y domesticación; en qué regiones iniciaron las 

experiencias de manejar y domesticar organismos y cómo se influyeron unas a otras a lo largo de la historia, son 

preguntas que requieren mayor investigación. Hoy en día es posible presenciar en diversas localidades de esta 

región el inicio de procesos de manejo y domesticación de algunos recursos, así como su pérdida, de manera que 
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tratar de identificar un solo sitio de origen de agricultura y domesticación en un escenario tan complejo parece 

una tarea imposible. 

Existen herramientas como la genética molecular (Zeder, 2006) que permiten complementar la 

interpretación de los estudios arqueológicos. Los patrones actuales de la distribución espacial de la diversidad 

genética constituyen un reflejo de procesos ecológicos y culturales que los influyeron en el pasado. Entre los 

diversos aportes, la genética molecular ha contribuido a identificar los parientes silvestres de los principales 

cultivos así como precisar información acerca de la ubicación de las áreas geográficas que habrían aportado los 

primeros organismos domesticados para diversos cultivos. La genética de poblaciones permite documentar 

mecanismos evolutivos asociados al manejo humano, cómo se moldea y distribuye espacialmente la diversidad 

genética y cómo interactúan las poblaciones cultivadas y silvestres. Y más recientemente, la filogeografía ha 

comenzado a hacer contribuciones refinadas sobre las áreas de origen y rutas de difusión de haplotipos 

característicos de organismos domesticados, lo que permitirá en el futuro cercano documentar suficientes 

estudios de caso para proponer patrones históricos en diversos contextos geográficos y culturales. 

De acuerdo con Zohary (1996, 1999), existen tres principales fuentes de evidencias que pueden 

contribuir a contestar la pregunta de dónde se originaron los procesos de domesticación de una especie: 1) la 

identificación de la ocurrencia de efectos fundadores, donde la mayor o menor intensidad en la reducción de 

diversidad genética bajo cultivo con respecto a las poblaciones silvestres puede reflejar un único evento de 

domesticación que ocurrió en un solo sitio, o múltiples eventos que ocurrieron en diferentes sitios, 

respectivamente; 2) la identificación de caracteres domesticados y la forma en que son genéticamente 

controlados; si en diferentes variedades de un cultivo un carácter domesticado es influenciado por una o varias 

combinaciones de genes, o por diferentes mutaciones, la información sugiere un único o múltiples orígenes, 

respectivamente; y 3) la existencia de diversidad de especies emparentadas con el cultivo; en este caso, si la 

fuente silvestre posee diferentes taxa candidatos a domesticar, y solo uno de ellos es domesticado, la información 

sugiere un único o muy pocos eventos de domesticación y viceversa. 

La genética de poblaciones permite analizar la distribución espacial de la variabilidad genética de una 

especie, identificar sitios de alta diversidad genética en poblaciones de sus parientes silvestres, además de 

regiones con poblaciones manejadas con mayores o menores efectos de cuello de botella (Doebley, 1992; 

Doebley et al.,  2006), las cuales pueden derivarse a su vez de uno o varios efectos fundadores (Mayr, 1942; 

Gross y Olsen, 2010). Las poblaciones domesticadas pueden ser o no simpátricas con las silvestres, y el nivel de 

diferenciación y variación en las frecuencias génicas puede revelar el grado de intensidad de manejo y 

domesticación, información que en su conjunto puede contribuir a identificar el centro de origen de un proceso 

de domesticación. 

La presente investigación aspira a contribuir en esta dirección, analizando el caso de la cactácea 

columnar Stenocereus pruinosus. Estudios previos por nuestro grupo de investigación (Parra et al., 2008, 2010, 

2012) y por otros grupos académicos (Luna-Morales y Aguirre, 2001; Luna-Morales et al., 2001) han logrado 
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documentar detalles sobre los mecanismos de selección artificial y sus consecuencias sobre patrones de 

variabilidad morfológica y genética. Pero estos estudios se han restringido a las regiones del Valle de Tehuacán 

y la Mixteca Baja, en el centro de México. Indudablemente tales regiones son actualmente, y muy probablemente 

lo fueron en el pasado, importantes laboratorios de domesticación de S. pruinosus. Pero esta especie ha sido 

registrada en matorrales xerófilos y selvas bajas de otras regiones de Oaxaca, Chiapas, Guerrero, Tamaulipas, 

Veracruz, San Luis Potosí, Querétaro, Michoacán y Yucatán (Bravo-Hollis, 1978; REMIB-CONABIO). Tan 

amplia distribución nacional ofrece la posibilidad de explorar relaciones entre los contextos naturales y 

culturales y sus posibles relaciones históricas. 

En este estudio se propone como hipótesis que S. pruinosus se domesticó en la región centro-occidente 

de México y la experiencia de su manejo se difundió hacia otras áreas en donde se encuentra cultivada en la 

actualidad. La región centro-occidente comprende el Valle de Tehuacán-Cuicatlán y el de Oaxaca, así como la 

cuenca del río Balsas (Casas et al., 1999a). Se propone como región primaria de domesticación de esta especie 

pues en ella: (1) se encuentra la mayor diversidad y endemismo de especies de cactáceas columnares de México 

(Valiente-Banuet et al., 1996; Dávila-Aranda et al., 2002) y S. pruinosus forma parte de la vegetación natural, 

(2) coexisten poblaciones silvestres y domesticadas de esta especie, y los procesos de domesticación son 

sumamente activos en el presente, habiendo generado una gran diversidad de variedades cultivadas claramente 

diferenciadas (Luna-Morales y Aguirre, 2001; Luna-Morales et al., 2001; Parra et al., 2010, 2012) de las formas 

que predominan en las poblaciones silvestres; (3) fue ocupada por grupos humanos desde hace más de 12,000 

años, los cuales desarrollaron experiencias tempranas de domesticación de plantas (McNeish 1967, 1992; 

Flannery, 1986); las cactáceas columnares se usaron desde las primeras etapas de ocupación humana del 

territorio regional (MacNeish, 1967; Smith 1967); (4) en la actualidad se encuentran 20 grupos étnicos indígenas 

(Casas et al., 1999a,b), los cuales aprovechan las cactáceas columnares y les otorgan una alta importancia 

cultural y económica (Casas et al,. 1999a); de 43 especies de de este grupo en el área, 20 están bajo manejo 

silvícola y 12 especies son cultivadas en huertos y solares (Casas et al., 1999a,b; Casas y Barbera 2002) y (5) 

Stenocereus pruinosus es una de las cactáceas con mayor valor económico y cultural y la más intensamente 

manejada en la región (Casas et al., 1999a, 2006, 2008). 

Si la hipótesis es correcta, se espera que la diversidad genética en las poblaciones silvestres y manejadas 

del centro de origen sea mayor que en otras áreas donde se distribuye y que la disminución de la diversidad 

genética y la ausencia de poblaciones silvestres sean más marcadas conforme aumenta la distancia con respecto 

al centro de origen. Así mismo, se espera que debido a la amplia distribución de S. pruinosus en el territorio 

mexicano existan factores ambientales que influyan combinadamente con los factores antropogénicos en los 

niveles de variabilidad genética de sus poblaciones. Para probar estas hipótesis en el presente estudio se evaluó 

cómo se distribuye la variabilidad y estructura genética de poblaciones silvestres y manejadas de S. pruinosus en 

el rango de su distribución en México. Los principales objetivos fueron: (1) determinar los niveles de diversidad 

genética de las poblaciones en su distribución nacional, (2) analizar si existen procesos de diferenciación y 
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estructuración de la diversidad genética de las poblaciones, y (3) analizar posibles causas antrópicas y/o 

naturales de dichos niveles de diversidad y diferenciación genética y (4) discutir posibles centros de 

domesticación de S. pruinosus. 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Poblaciones estudiadas 

Se muestrearon 25 poblaciones silvestres, cultivadas y de vegetación secundaria de S. pruinosus teniendo como 

referencia la base de datos de la Red Mundial de Información sobre Biodiversidad (REMIB), de la Comisión 

Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (CONABIO). Se muestrearon en total 11 poblaciones 

silvestres establecidas en zonas de selva baja caducifolia, 6 poblaciones cultivadas en huertas familiares y 8 

poblaciones en áreas de vegetación secundaria, producto de perturbaciones por potreros y campos de cultivo. La 

distribución de las poblaciones se puede ver en la Figura 1 y las características de cada una de ellas en la Tabla 1. 

Estas poblaciones se agruparon en 3 regiones según su ubicación geográfica, y debido a las separaciones 

espaciales entre las mismas: i) la Huasteca, que comprende las poblaciones de los estados de Guanajuato, 

Querétaro, San Luis Potosí, Tamaulipas y Veracruz, separadas por el eje volcánico de la región ii) Centro-

Occidente, que se divide a su vez en El Valle de Tehuacán- Cuicatlán que comprende poblaciones de Puebla y 

Oaxaca, y Valles Centrales e Istmo de Tehuantepec, que comprende poblaciones de Oaxaca, y finalmente iii) la 

región de Chiapas con poblaciones pertenecientes a este estado. 

Se utilizaron 4 pares de primers polimórficos de microsatélites nucleares, tres de los cuales (Pchi50, 

Pchi20, y Pchi54) fueron diseñados para Polaskia chichipe (Cactaceae) por Otero-Arnaiz et al. (2004, 2005) y 

uno (JCS49) diseñado para Stenocereus stellatus por Cruse-Sanders et al. (datos no publicados). Se colectó 

material de 8 a 20 individuos por población, los cuales fueron seleccionados al azar. Se utilizó material 

vegetativo (pedazos de costilla) el cual fue congelado en nitrógeno líquido y almacenado a –70 °C. 

 

Extracción de ADN y caracterización de genotipos (genotipificación) 

La extracción de ADN se realizó siguiendo el protocolo desarrollado por Otero-Arnaíz et al. (2004, 2005) 

modificado para Stenocereus pruinosus (Parra et al., 2010). Para las reacciones en cadena de la polimerasa (PCR 

por sus siglas en inglés) se utilizó el PCR kit Multiplex de QIAGEN (www.qiagen.com). Todas las reacciones se 

llevaron a un volumen final de 5 μL, incluyendo 2.5 μL de Master Mix (que contiene HotStar taq DNA 

polimerasa, buffer Multiplex PCR, 3 mM MgCl2 y dNTPs), 1 mM de cada primer, 1.5 μL de agua esterilizada y 

0.5–1.0 μL de 50– 100 ng/μL de DNA. Las amplificaciones se llevaron a cabo en un termociclador GeneAmp 

PCR System 2720 (Applied Biosystems; www.AppliedBiosystems.com) utilizando el protocolo de PCR para 

amplificación de loci microsatélites (QIAGEN Multiplex PCR kit; QIAGEN): 15 min at 95°C (paso inicial de 

activación) seguido de 30-38 ciclos de desnaturalización a 94°C por 30 s, temperaturas de alineamiento primer-
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específicas de 56°C para Pchi50, Pchi20 y JCS49 y 60°C para Pchi54, por 30 a 90 s y extensión a 72°C por 60 a 

90 s. Se incluyó un paso de extensión final, el cual se llevó a cabo a 60°C por 30 min. Los productos de PCR se 

mezclaron con formamida y Gene Scan LIZ-500 de tamaño estándar (Applied Biosystems), y se desnaturalizaron 

por 2 min a 95°C. El análisis de loci de microsatélites se realizó en un secuenciador ABI-PRISM 3100-Avant 

(Applied Biosystems) para poder detectar los primers etiquetados con fluorescencia y su tamaño estándar 

interno. Todos los fragmentos obtenidos fueron genotipificados y analizados utilizando el programa 

GeneMapper 4.0 (Applied Biosystems). 

 

Diversidad genética dentro de poblaciones 

Se probó la presencia de alelos nulos, alelos grandes o errores debidos a “sombras” de bandas (en inglés stutter) 

en la base de datos utilizando el software MICRO-CHECKER 2.2.3 (Van Oosterhout et al., 2004) con 1000 

simulaciones bootstrap y un intervalo de confianza de 95%. Así mismo, se probó si existían desviaciones con 

respecto al equilibrio Hardy-Weinberg (e. g. exceso o déficit de heterócigos) con el software GENEPOP 4.1 

(Raymond y Rousset, 1995) utilizando la aproximación de cadenas de Markov (103 pasos de dememorización, 

1000 batches y 103 iteraciones por batch). 

Se estimó la diversidad genética de las poblaciones estudiadas mediante el cálculo del número efectivo 

de alelos (Ne), la heterocigosidad observada (HO) y la heterocigosidad esperada (HE) para cada población 

utilizando GENEALEX 6.2 (Peakall y Smouse, 2006). Se realizó la prueba no-paramétrica de Wilcoxon para 

probar si existen diferencias significativas de HE entre regiones y se graficaron las frecuencias alélicas por locus 

y por región con la finalidad de distinguir su distribución y tendencias. Se analizaron las diferencias de las 

frecuencias génicas entre regiones con la prueba de Homogeneidad utilizando el programa POPGENE. 

Finalmente, se realizó la prueba exacta para el índice de fijación (FIS) utilizando 103 iteraciones en el 

programa FSTAT (Goudet, 1995). Así mismo, se obtuvo el Psex para cada grupo de genotipos repetidos para 

poder estimar la probabilidad de obtener n genotipos multilocus repetidos por reproducción sexual bajo 

apareamiento aleatorio, en una muestra de tamaño N (Stenberg et al., 2003), con la finalidad de determinar en 

qué poblaciones se presentan genotipos multilocus de origen clonal y con qué frecuencia. 

 

Patrones de estructura genética  

Se calculó una matriz pareada con las distancias genéticas de Nei (Nei, 1972) y se construyó un dendrograma 

utilizando el método de UPGMA con el programa TFPGA 1.3 (Miller, 1997). Los intervalos de confianza para el 

dendrograma se calcularon realizando bootstrapping con los datos originales 1000 veces con reemplazos sobre 

todos los loci. Se realizó la prueba de Mantel utilizando GENEALEX 6.2 (Peakall y Smouse, 2006) para 

determinar si existe una correlación significativa entre las matrices de distancias genéticas y de distancias 

geográficas, con una prueba de significancia de 9999 permutaciones. Asimismo, se realizaron modelos de 
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regresión (Sokal y Rohlf, 1995) para la latitud y parámetros de diversidad genética (A, y HE) para explorar la 

relación entre estas variables.  

Se realizó un análisis de agrupamiento bayesiano utilizando el programa STRUCTURE versión 2.3.3 

(Pritchard et al., 2000; Falush et al., 2003). En este análisis se asignan probabilísticamente los individuos a uno 

de los grupos predefinidos K (grupos genéticos) para identificar el número óptimo de grupos genéticos (Evanno 

et al., 2005). El número óptimo (K) se determinó variando el valor de K de 1 a 10 y corriendo el análisis diez 

veces para cada valor de K, con el fin de determinar el máximo valor de la probabilidad posterior [LnP (D)]. 

Cada corrida se realizó utilizando 504 periodos de verificación (del inglés burn-in) y 106 cadenas de Markov 

Monte Carlo (MCMC, por sus siglas en inglés) repeticiones después de las verificaciones (burn-in). Se empleó el 

modelo permitiendo una mezcla con frecuencias alélicas correlacionadas sin ninguna información previa. 

También se determinó el valor más probable de K usando el valor máximo de ΔK según Evanno et al. (2005). 

Para identificar posibles barreras geográficas y genéticas entre poblaciones de S. pruinosus se utilizó el 

algoritmo de máxima diferencia de Monmonier mediante el programa BARRIER versión 2.2 (Manni et al., 

2004). Este programa crea un mapa de las poblaciones muestreadas con base en las coordenadas geográficas, en 

el cual se representan las barreras identificadas mediante los valores máximos de distancia genética pareada 

presentes en las matrices. Para ello se utilizó una matriz de distancias promedio cuadradas (ASD) (Goldstein et 

al., 1995; Slatkin, 1995) calculada para las 25 poblaciones de S. pruinosus. Con el fin de determinar barreras 

estadísticamente significativas, se efectuó un re-muestreo aleatorio de subgrupos de individuos dentro de 

poblaciones, el cual aportó 100 réplicas boostrap de distancias mediante el programa MSA (Dieringer y 

Schloterer, 2003). Se visualizan aquellas barreras que fueron construidas con al menos 50% de bootstraps. 

 

Diferenciación genética entre poblaciones  

 

Se realizó un análisis molecular de varianza (AMOVA) con la finalidad de probar si las poblaciones tienen una 

estructura genética jerárquica, para lo cual se aplicaron dos modelos de mutación: el de mutación de alelos 

infinitos y el de mutación de alelos por pasos (IAM y SMM en sus siglas en inglés) en el programa ARLEQUIN 

3.5 (Excoffier et al., 2005). El análisis comparó los grupos genotípicos efectivos obtenidos mediante 

STRUCTURE. El objetivo de este análisis fue comparar la distribución de la varianza entre grupos, entre 

poblaciones dentro de grupos y dentro de las poblaciones; el nivel de significancia se probó utilizando 105 

permutaciones. 

 

Flujo génico y conectividad 

Se estimó la tasa de migración M a partir del cálculo de FST, entre 3 regiones pre-definidas (Huasteca, 

Centro-Occidente y Chiapas) utilizando el programa MIGRATE (Beerli y Felsestein, 1999, 2001) con base en la 

máxima probabilidad (Maximum likelihood), utilizando el método Browniano, y μ (tasa de mutación) constante. 
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 Se realizó un análisis gráfico de poblaciones (Dyer y Nason, 2004) con el programa Population Graphs, 

POPGRAPHS (http://dyerlab.bio.vcu.edu/wiki/index.php/Software#Population_Graphs). Con este análisis es 

posible observar si existe evidencia de aislamiento por distancia y/o eventos de dispersión en distancias largas; 

es decir, la distribución de estructura genética intraespecífica sin asumir a priori ningún agrupamiento de 

poblaciones. En el gráfico resultante las poblaciones se representan mediante nodos conectados por un conjunto 

mínimo de líneas que capturan las relaciones de covarianza genética entre todas las poblaciones 

simultáneamente. En tales diagramas, el largo de las líneas es proporcional a su covarianza y el tamaño de las 

esferas a la varianza genética dentro de poblaciones (Dyer y Nason, 2004).  

Asimismo se analizó el resultado del POPGRAPH al sobreponerlo en un mapa, lo que permite 

visualizar si las conexiones entre poblaciones son “extendidas”, “comprimidas” o “normales”; es decir, si la 

distancia genética es mayor, menor o igual, respectivamente, a lo que se esperaría en su relación con respecto a 

la distancia geográfica (Dyer, 2009). 

 
RESULTADOS 

Diversidad genética dentro de poblaciones  

Según el análisis con MICRO-CHECKER, la probabilidad de presencia de alelos nulos fue significativa 

mayormente en los loci Pchi54 y Pchi50, seguido de Pchi50 y finalmente en Pchi20 para 12 poblaciones, y 

mayormente por un exceso de homócigos. Se verificó la presencia  de dichos alelos mediante una exhaustiva 

revisión de los electrofenogramas y en su caso repitiendo PCR para algunos individuos. De acuerdo con este 

resultado, se modificaron los genotipos de algunos individuos y se corroboró la presencia de únicamente 10 

individuos con alelos nulos en Pchi54, y sólo dos individuos para Pchi50. Se hicieron las modificaciones 

necesarias a la base de datos para la realización de todos los análisis posteriores. Así mismo, varios grupos de 

individuos presentaron genotipos multilocus idénticos, cada uno incluyendo de dos a once muestras (Tabla 2). 

Estos grupos fueron generalmente más numerosos en las poblaciones cultivadas de Tehuacán (CIII y CI) que en 

las silvestres de esa región, pero en San Luis Potosí (RIOVD) y Tamaulipas (RCALT y DVFER) la presencia de 

individuos clonales también fue alta. La probabilidad de que estos grupos de individuos con genotipos idénticos 

aparezcan a través de reproducción sexual (Psex) fue en todos los casos muy baja (P < 0.05). En efecto, la 

clonalidad sería una de las principales causas del exceso de homócigos detectado por MICRO-CHECKER en la 

mayoría de las poblaciones con alelos nulos. 

Se registraron en total 63 alelos para los cuatro loci analizados (Tabla 2). En promedio el número de 

alelos por locus (A) dentro de poblaciones fue de 5.08 + 0.274. El 96% de los loci fueron polimórficos. Los loci 

que no mostraron variación fueron Pchi50 (en las poblaciones de Tamaulipas como JAUMV, KM12D, TULTP) 

y JCS49 (en la población HUICH de San Luis Potosí). En total, las tres regiones comparten 23 alelos. Entre la 

Huasteca y el Centro-Occidente comparten 11 alelos, entre el Centro-Occidente y Chiapas 4 alelos, y no existen 

alelos compartidos exclusivamente entre la Huasteca y Chiapas. La región Centro-Occidente posee 23 alelos 
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privados, con una frecuencia total de 0.498, y la Huasteca 2 alelos privados, con una frecuencia total de 0.007. 

La distribución de las frecuencias alélicas por región se muestran en la Figura 2, donde resalta que hay por lo 

menos 4 alelos que serían más abundantes en las regiones de la Huasteca y Chiapas, como son el 166 del locus 

Pchi54, alelo 229 del locus Pchi50, 253 de Pchi20 y 200 para Chiapas y 202 para la Huasteca, ambos alelos del 

locus JCS49. Existen diferencias significativas en las frecuencias génicas (P< 0.001) para todos los loci entre las 

tres regiones, tanto para Pchi54 (G2 = 589.817), como Pchi50 (G2 = 329.837), Pchi20 (G2 = 425.412082) y 

JCS49 (G2 =466.257). 

La heterocigosidad observada promedio tiene una tendencia a ser mayor en las poblaciones silvestres de 

Oaxaca como JUCHI (HO = 0.735), TEHNT (HO= 0.724), seguida por las poblaciones de Guanajuato como 

CONCA (HO = 0.689). Las poblaciones manejadas con los valores que tienden a ser más altos de HO fueron 

CSJGR (HO = 0.650) y TEQUIS (HO =0.625). En contraste, las poblaciones silvestres de TULTP de Tamaulipas 

(HO = 0.213) y SNAR de Chiapas (HO = 0.276) tienen los valores más bajos; y CHILR de Chiapas (HO = 0.156) 

fue la población manejada con menor heterocigosidad observada.  

La heterocigosidad esperada en la Región Centro-Occidente es mayor a la de la región Chiapas (P< 

0.05) y a la de la Huasteca (P< 0.001), pero no existen diferencias significativas entre las regiones Huasteca y 

Chiapas. Asimismo, la HE entre la sub-región del Istmo de Tehuantepec es significativamente superior a la de la 

Huasteca (P< 0.001), Chiapas (P< 0.05) y la diversidad del Valle de Tehuacán- Cuicatlán (P< 0.05), y entre esta 

última y la Huasteca (P<0.05). 

Por otro lado, la HE de las poblaciones de selva baja es mayor que la de las poblaciones de vegetación 

secundaria (P< 0.001) pero no existen diferencias significativas entre poblaciones de selva baja con las de 

huertas familiares, ni entre estas últimas y las de vegetación secundaria. 

La HE en las poblaciones silvestres de selva baja tiende a ser mayor en las poblaciones de Oaxaca como 

TEHNT (HE=0.841), TOLTP (HE= 0.833) y JUCHI (HE= 0.820). En las poblaciones de huertas familiares la 

heterocigosidad esperada que tiende a ser más alta se registró para CSJGR Oaxaca (HE= 0.813), y TEQUIS (HE= 

0.778), ambas del Istmo de Tehuantepec, Oaxaca. Los valores más bajos de HE  de las poblaciones de vegetación 

secundaria se registraron para TUTLP (HE= 0.242), seguido por DVFER (HE=0.345) y RIOVD (HE= 0.377) de 

Tamaulipas y San Luis Potosí, respectivamente. Finalmente, la HE más baja para una población de huerta se 

registró para CHLR (HE= 0.254) de Chiapas.  

Se registraron desviaciones significativas del equilibrio Hardy-Weinberg (Tabla 2) debido a un exceso 

de heterocigosidad en los loci Pchi20 y JCS49 únicamente para la población cultivada CIII de Tehuacán 

mientras que en el caso de deficiencia de heterócigos se registro en todos los loci, mayormente para Pchi54 y 

Pchi50, seguido por JCS49 y Pchi20, siendo más representativo en poblaciones de Oaxaca como TOTLP, 

SMATM, y JUCHI. 

De los valores del coeficiente de endogamia FIS, los positivos significativamente más altos se 

registraron en las poblaciones de RCALT de Tamaulipas (FIS= 0.298, P=0.0005) y SMATM (FIS= 0.283, 
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P=0.0005) y TOTLP (FIS= 0.202, P=0.0005) mientras que no se registraron valores negativos significativos 

(Tabla 2).  

Se registró la presencia de alelos privados principalmente en poblaciones del Istmo de Tehuantepec 

(Ver Tabla 3) siendo la población SMATM la de mayor número de este tipo de alelos (tres alelos en dos loci), 

seguido de TOTLP y JUCHI (dos alelos en dos loci). Dos poblaciones de la región norte Huasteca CONCA y 

HUICH también presentan alelos privados (uno en un locus en cada población). 

 

Análisis de agrupamientos bayesianos 

La probabilidad posterior más alta que se obtuvo de la probabilidad bayesiana [LnP (D)] y el ΔK con la 

aproximación de Evanno et al. (2005) reveló que el número efectivo de grupos es K=2 (Figura 3). La Figura 4 

muestra la proporción de ancestría de cada población e individuos con base en estos dos grupos genéticos 

representados por los colores verde (poblaciones de La Huasteca, de los estados de Querétaro, Guanajuato, 

Veracruz, San Luis Potosí, Tamaulipas, así como las de la Región de Chiapas) y rojo (poblaciones de la región 

Centro-Occidente a la que corresponden el Valle de Tehuacán-Cuicatlán e Istmo de Tehuantepec) los cuales 

parecen ser muy diferentes entre sí, mientras que la Figura 5 representa las proporciones de ancestría a nivel 

poblacional como diagramas de pastel presentados sobre un mapa de la región de estudio. 

Sin embargo, este análisis también indica que K = 3 sería el segundo número probable de grupos 

genéticos (Figura 6). Este segundo resultado provee información acerca de la subestructura dentro de los dos 

grupos previamente mencionados. El genotipo verde es muy abundante en las poblaciones del Valle de 

Tehuacán-Cuicatlán (SI, CI, CIII y TECOM) y una de Valles Centrales, Oaxaca (HUITZ), y representa el grupo 

más divergente en términos de ancestría genética. En contraste, estas poblaciones poseen una menor proporción 

del genotipo rojo y el azul está casi ausente. El genotipo azul está muy bien representado en las poblaciones de la 

región Huasteca y en una población de Chiapas (CHLR), con una menor proporción de los otros genotipos. Las 

poblaciones de Oaxaca y una de Chiapas (UMOA) muestran al rojo como el genotipo más común, con menor 

proporción de los otros dos grupos.  

Cada valor adicional de K sigue siendo consistente con la sub-estructura mencionada, y es a partir de 

K=4 que se puede observar cómo se diferencian las poblaciones de Chiapas con el genotipo rojo de las del 

Centro-Occidente, las cuales mantienen internamente los dos grupos previamente descritos, ahora con el 

genotipo verde para el Valle de Tehuacán-Cuicatlán, y el genotipo amarillo predominando para el Istmo de 

Tehuantepec y los Valles de Oaxaca, y el genotipo azul para la Huasteca (véase Figura 7) 

Adicionalmente, se excluyeron las poblaciones de la región Centro-Occidente lo que permitió 

discriminar con claridad las diferencias entre las poblaciones de Chiapas y las de la Huasteca (Figura 8).  
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Distancias genéticas. 

El análisis UPGMA clasificó las 25 poblaciones en tres grupos principales, el primero de ellos formado por las 

poblaciones de Chiapas (SNAR, CHILR), las cuales son las geneticamente más diferenciadas de todas las 

poblaciones. El segundo grupo está formado por un subgrupo que incluye a las poblaciones del Valle de 

Tehuacán-Cuicatlán (SI, CI, CIII y TECOM), mientras que el segundo subgrupo esta formado por poblaciones 

del Istmo Tehuantepec (TEHNT y TEQUIS, TOTLP y GUELT, SMATM, JUCHI, TEQUIS) y del Valle de 

Oaxaca (HUITZ). El tercer grupo está formado por poblaciones de San Luis Potosí (HUICH y KM12D, RIOVD 

y DVFER), Tamaulipas (JAUMV y RCALT), Veracruz (VER) y la población UMOA de Chiapas. Los bootstrap 

proporcionan valores de soporte mayores al 25% para la mayoría de los grupos (Figura 9). La prueba de Mantel 

indica que existe correlación positiva significativa entre las distancias genéticas y geográficas (RXY= 0.224, P = 

0.008). Finalmente, los análisis de correlación indican que existe una correlación lineal negativa significativa 

entre latitud y HE (R2= 0.294, p=0.005) al igual que entre latitud y A (R2= 0.247, p=0.011); es decir, las 

poblaciones distribuidas hacia el norte tienden a disminuir su variabilidad genética. 

 

Diferenciación genética entre poblaciones 

Para K=2 como el número efectivo de grupos genotípicos, se realizó el análisis jerárquico de varianza molecular 

(AMOVA) para ambos modelos de mutación (Tabla 4). Este análisis indica que la mayor parte de la variación se 

encuentra dentro de las poblaciones (FST 69.32 % P= 0.001; RST 69.95% P < 0.001), seguido por la variación 

entre poblaciones dentro de grupos para SMM (RST 16.47% P < 0.001), y la variación entre grupos para IAM 

(FST 16.35% P < 0.001). Luego se tiene la variación entre poblaciones dentro de grupos para IAM (FST 14.32%, 

P < 0.001) y finalmente la variación entre grupos para SMM (RST 13.59% P < 0.001). 

La diferenciación total entre poblaciones (ΦST) es muy alta (Wright 1978) y significativa (ΦST = 0.30676 

para IAM y ΦST= 0.30052 para SMM ; P < 0.001), mientras que la diferenciación entre grupos (ΦCT = 0.16353 

para IAM y 0.13586 para SMM ; P < 0.001) y entre poblaciones dentro de grupos (ΦSC =0.17123 para IAM y 

ΦSC =0.19055 para SMM; P < 0.001) también indican estructura moderada y significativa. 

 

Flujo génico entre regiones y niveles de conectividad 

El flujo génico promedio estimado directamente a partir de FST fue mayor desde la región Centro-Occidente 

(Valle de Tehuacán-Cuicatlán e Istmo de Tehuantepec) hacia la Huasteca, siendo de 5.567 individuos por 

generación, mientras que en sentido contrario (de la Huasteca a la región Centro-Occidente) fue de 4.382. La 

tasa de migración desde la región centro-occidente a Chiapas es de 2.257, mientras que en sentido contrario es de 

2.122. Los valores promedio más bajos de flujo génico se registraron desde la región Huasteca hacia Chiapas 

(1.253) y en la dirección contraria (1.509). 

El análisis mediante POPGRAPHS muestra gráficamente a los 25 nodos (poblaciones) interconectados 

entre sí por un total de 45 líneas (Figura 10a). Las poblaciones del Valle de Tehuacán-Cuicatlán (SI, CI, CIII, 
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TECOM) y la de HUITZ forman un grupo distante del resto, conectándose únicamente vía la población GUELT 

de Oaxaca, y mostrando desconexión de las demás probablemente por algunas barreras. Existe un sutil 

agrupamiento entre las poblaciones del Istmo de Tehuantepec y las de Chiapas vía CSJGR y TEHTN, con las 

poblaciones SNAR y CSJGR con la población UMOA. En esta transición se observa la desconexión entre 

CHILR y UMOA que representaría una barrera. Por otro lado, las poblaciones UMOA de Chiapas y JUCHI del 

Istmo se conectan con HUICH de San Luis Potosí. Del resto de poblaciones de la Huasteca cabe resaltar a 

JAUMV, VER y RCALT como nodos centrales interconectados con 4 a 5 poblaciones cada uno. Por ejemplo, la 

población VER se conecta aunque lejanamente, con SNAR de Chiapas y HUICH de San Luis Potosí, XICHU en 

Querétaro y más cercanamente con DVFER. Otro aspecto a resaltar es la desconexión entre XICHU de 

Querétaro, y CONCA de Guanajuato, representando otra barrera. 

Por otro lado, al hacer el análisis espacial de la distribución de las poblaciones y sus conexiones (Figura 

10b), resalta que las poblaciones de la Huasteca estarían relacionadas con las de Chiapas a pesar de la gran 

distancia que las separa, mas no con las del Valle de Tehuacán-Cuicatlán y Huitzo, concordando con la Figura 

9a. La población de Veracruz sería un nodo crucial en las conexiones entre la región Huasteca y Chiapas. 

Asimismo se observa que las distancias genéticas entre las poblaciones del Centro-Occidente principalmente, 

son muy altas en contraste con las cortas distancias que las separan, reflejando posibles barreras. 

 

Patrones de estructura genética 

Los resultados del Análisis de Barreras realizado con base en 100 bootstrapping de las matrices de Average 

Square Genetic Distances (ASD) muestran seis barreras respaldadas por más del 50% de los bootstrap. Se 

observó una única Barrera 1 entre las poblaciones SNAR y CHLR de Chiapas. La Barrera 2 separa UMOA y 

SNAR de las del Istmo de de Tehuantepec, y ésta, en combinación con la compleja Barrera 3, divide a JUCHI de 

las demás poblaciones, lo que también ocurre con la Barrera 4 que separa a TEHNT del resto. La Barrera 5 es 

otro complejo que separa a HUITZ del resto de poblaciones. Hacia la Huasteca, la Barrera 6 separa XICHU de 

Guanajuato, de CONCA de Querétaro, y a XICHU de las poblaciones RIOVD, DVFER y KM12D de San Luis 

Potosí (véase Figura 5). 

 

DISCUSIÓN 

 

Stenocereus pruinosus en el Istmo de Tehuantepec. 

Los valores más altos de diversidad genética se registraron en la sub-región del Istmo de Tehuantepec, tanto en 

las poblaciones de selva baja como en las de huertas. En las poblaciones manejadas los pobladores toleran 

individuos que ya estaban en sus terrenos e incluso introducen plantas juveniles originarias de poblaciones 

silvestres, lo cual contribuiría a explicar tan alta diversidad, tomando en cuenta que S. pruinosus es una especie 

auto-incompatible, de reproducción cruzada y polinizada por murciélagos (Cortés-Díaz, 1996; Casas et al., 
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1999c). La frecuencia de reclutamiento y establecimiento de plántulas en esta región es alta. Por lo tanto, en el 

Istmo de Tehuantepec la reproducción sexual parece tener un papel central para explicar los altos niveles de 

diversidad genética. De acuerdo con Guillén et al. (2011), S. pruinosus es una cactácea columnar que tiene los 

mayores requerimientos de humedad, comparada con otras especies de cactáceas columnares del Valle de 

Tehuacán-Cuicatlán. El reclutamiento se ve favorecido en el Istmo, donde las poblaciones se encuentran en 

climas semicálidos a cálidos subhúmedos (García, 1981), donde la precipitación media anual va de 580 mm en la 

entrada a los Valles Centrales, hasta 1300 mm hacia Juchitán (Servicio Meteorológico Nacional, 2012, Ver 

Tabla 1). Al contrario, esta es una condición limitante importante en el Valle de Tehuacan-Cuicatlán, donde la 

precipitación media anual es de 394.6 mm, lo cual determinaría eventos episódicos de germinación y 

establecimiento de plántulas y por lo tanto una reproducción predominantemente clonal. 

Los altos valores de diversidad genética registrados para la región del Istmo de Tehuantepec tanto en 

condiciones silvestres como bajo cultivo o manejo no indican per se que esta región sea el centro de origen de 

domesticación de esta especie. Lo que sugiere esto, respaldado además por la presencia importante de alelos 

privados en poblaciones del Istmo (formas endémicas), es que se trata de un centro de diversidad de S. pruinosus 

y probablemente de su cultivo debido a la coincidencia en la distribución de la diversidad silvestre con respecto a 

lo cultivado, basándonos en lo descrito por Vavilov (1951). Sin embargo, las evidencias no son aún 

contundentes. Como menciona Harlan (1975), un centro de diversidad no necesariamente implica un centro de 

origen de un cultivo, haciendo falta evidencias históricas de su manejo, como son los restos arqueobotánicos. 

Por otro lado, también es necesario considerar la intensidad de manejo a la que se encuentra sometido el 

recurso en la actualidad (Blancas et al., 2010). La calidad de sus partes útiles, su importancia en la subsistencia 

campesina, la disponibilidad de productos en condiciones silvestres y la facilidad de manipulación son aspectos 

importantes para evaluar la intensidad de manejo y/o domesticación (Casas et al., 1999a). En el Istmo de 

Tehuantepec S. pruinosus es un recurso de relativamente baja importancia cultural que se cosecha 

principalmente de poblaciones silvestres, donde es abundante. El cultivo ex situ es sólamente ocasional, y 

también se toleran individuos en los terrenos y construyen cercos con ramas vivas o secas, siendo en general 

actividades poco comunes. Si bien estos datos indican que S. pruinosus está siendo cultivado en el Istmo de 

Tehuantepec, ello no implica necesariamente que esté siendo o haya sido domesticado en esta región (Harlan, 

1975). Asimismo, el efecto de cuello de botella en la diversidad genética bajo cultivo que se suele observar en 

poblaciones bajo procesos prolongados de selección artificial (Doebley et al., 2006) no sería tan perceptible en 

poblaciones de esta región, en contraste con las del Valle de Tehuacán-Cuicatlán. 

 

En el Valle de Tehuacán-Cuicatlán. 

En el Valle de Tehuacan-Cuicatlán la reproducción sexual de S. pruinosus tiene mayores limitaciones que en el 

Istmo de Tehuantepec, debido a que las poblaciones se distribuyen en zonas de climas áridos (García, 1981). Sin 

embargo, las poblaciones han mantenido altos niveles de diversidad, incluso en las poblaciones bajo manejo 
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humano (Parra et al., 2008, 2010, 2012). En esta región, a diferencia de lo que ocurre en el Istmo de 

Tehuantepec, las poblaciones silvestres de S. pruinosus son escasas. Su distribución se encuentra restringida a 

algunas zonas aluviales, debido a los altos requerimientos de humedad para la germinación de semillas y 

establecimiento de plántulas (Guillén et al., 2011). Es probable que su distribución se haya reducido en el 

Holoceno medio debido al incremento de la aridez de esta región; así, se sabe que en el cuaternario tardío (10 

000 a 1000 años antes del presente) ocurrieron importantes variaciones climáticas que resultaron en la formación 

de abanicos aluviales (Brunet, 1967; McAuliffe et al., 2001), que se mantuvieron en los períodos de sequía y  

donde se distribuye S. pruinosus en la actualidad. En efecto, Buckler et al. (1998) mencionan que ocurrieron 

cambios importantes en la vegetación del Valle de Tehuacán-Cuicatlán entre los 12,000 y 4000 A.P. En la 

transición entre el Pleistoceno y el Holoceno, se incrementaron radicalmente la intensidad de las precipitaciones, 

por lo que en el Holoceno temprano (10, 000- 8200 A.P) esta región era más húmeda y tenía una capa freática 

alta. Pero hacia el Holoceno Medio (5000 A.P), el clima se volvió más seco, resultando en una significativa 

reducción del nivel de la capa freática (Brunet, 1967) y especies de los géneros Lemaireocereus, Stenocereus, 

Opuntia, Ceiba, Agave, entre otras, habrían sido más abundantes. En los alrededores de la Cueva de Coxcatlán 

evidencia arqueobotánica revela que cerca de los 5700 A.P abundaban especies xéricas, mientras que especies 

mésicas como Spondias y Persea eran raras. Y debido a los requerimientos de humedad (más altos que en otras 

cactáceas de la región) de S. pruinosus, es probable que las poblaciones originalmente distribuidas desde el 

Istmo de Tehuantepec hayan sido afectadas por las condiciones de aridez del Valle, que fueron incluso más 

xéricas que en la actualidad (Buckler et al., 1998). 

De haber ocurrido la contracción de las poblaciones del Valle de Tehuacán-Cuicatlán, así como la 

disminución de la tasa de reclutamiento sexual, ambos procesos debieron provocar un efecto de cuello de botella 

sobre la diversidad genética de dichas poblaciones. Tal restricción en la disponibilidad del recurso pudo ser un 

factor determinante en la decisión de manejarlo, como se pueden apreciar en el presente en diversos recursos 

vegetales (Casas et al., 1997; González-Insuasti y Caballero, 2007; Blancas et al., 2010), incluyendo la propia 

especie S. pruinosus (Parra et al., 2010, 2012). En efecto, Parra et al. (2012) documentaron que en pueblos 

alejados de las poblaciones silvestres de S. pruinosus los campesinos le dan más importancia al cultivo de esta 

especie en huertos y solares que en aquellos sitios que están cerca de las poblaciones silvestres. 

La alta variabilidad genética y morfológica bajo manejo, la distribución simpátrica de poblaciones 

silvestres y manejadas, y la limitada abundancia en condiciones silvestres de S. pruinosus, en contraste con el 

Istmo de Tehuantepec, son elementos que contribuyen a argumentar que la domesticación de esta especie pudo 

originarse en el Valle de Tehuacán-Cuicatlán. Esta hipótesis parece apoyarse en la existencia de restos 

arqueobotánicos del género Stenocereus, registrados en la Cueva del Maíz en Coxcatlán (MacNeish, 1967; 

Smith, 1967) para el periodo Coxcatlán (7000-5400 AP), y la abundancia en restos desde el periodo Abejas 

(3500-2300 AP) hasta Venta Salada (700-1540 DC, Callen, 1967) Sin embargo, la identidad precisa de los restos 
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registrados aún requiere investigación. Un estudio filogeográfico permitiría responder con mayor precisión 

dónde se domesticó Stenocereus pruinosus. 

 

En la Huasteca y en Chiapas.  

Las poblaciones en los extremos de distribución, tanto en la Huasteca como en Chiapas, presentan valores 

significativamente menores de diversidad genética, comparados con la región del Centro-Occidente (Tabla 2), 

siendo hasta un 50% menor con respecto al Istmo de Tehuantepec. En la Huasteca, las poblaciones TULTP, en 

Tamaulipas y las poblaciones RIOVD y DVFER en San Luis Potosí presentaron los valores más bajos de 

diversidad, y son las poblaciones en las que la reproducción clonal es más alta (Tabla 1). En Chiapas, la 

población CHLR también presenta valores bajos de variabilidad genética y corresponde a una cerca viva 

establecida principalmente mediante propagación clonal (Tabla 1). Estas poblaciones se encuentran en el 

extremo noreste y sureste de la distribución de las poblaciones registradas en la base de datos de la REMIB-

CONABIO (2007), y coinciden con los límites de distribución de la Tribu Pachycereeae (Dávila-Aranda et al., 

2002). Ambas fuentes sugieren la condición de poblaciones periféricas de esta especie en su rango de 

distribución. Las poblaciones periféricas generalmente se encuentran en condiciones ambientales relativamente 

extremas e inestables (Arnaud-Haond et al., 2006), que determinan una baja variabilidad y alta divergencia 

genéticas con respecto a las zonas centrales de su distribución (Lonn y Prentice, 2002; Gapare y Aitken, 2005; 

Eckert et al., 2008). En el caso estudiado, las condiciones de aridez son más marcadas en las poblaciones del 

noreste y es posible que éstas limiten en mayor grado que en Tehuacán la germinación y el establecimiento de 

plántulas, ocasionando su empobrecimiento genético y afectando también su estructura (Arnaud-Haond et al., 

2006). El efecto combinado de las condiciones de semi-aridez y temperaturas semicálidas (García, 1981) podría 

ser el factor determinante para restringir la reproducción sexual de estas poblaciones. En esta parte de la 

distribución, la temperatura promedio anual va de 20 a 24° entre Río Verde San Luis Potosí y Ciudad Victoria, 

Tamaulipas, y la temperatura máxima promedio oscila entre los 27 a 30°C y la precipitación media anual entre 

400 a 600 mm (Servicio Meteorológico Nacional, 2012, véase Tabla 1). A esto se suma también las temporadas 

de crecimiento más cortas asociadas a la latitud lo que favorece la reproducción asexual sobre la sexual, siendo 

esta una estrategia común en especies con sistemas mixtos de reproducción bajo condiciones ambientales 

adversas (Peck et al., 1998; Eckert, 2002; Silvertown, 2008). Los resultados demuestran que existe una 

disminución de diversidad genética (HE) y de número de alelos (A) al incrementarse la latitud en la distribución 

de las poblaciones, lo que probablemente responde a las condiciones referidas. Asimismo, las poblaciones de la 

Huasteca se encuentran mayormente en zonas de vegetación secundaria, donde la perturbación por ganado y la 

presión de cambio de uso de suelos hacia suelos agrícolas. Tales condiciones podrían contribuir también a 

mermar aún más la variabilidad genética de estas poblaciones debido a la remoción de la vegetación y con ello la 

supresión de interacciones de facilitación que en condiciones de aridez son fundamentales para esta especie 

(Guillén et al., 2011, 2012). Asimismo, el consumo de plántulas y plantas juveniles por el ganado limita 
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directamente la regeneración de esta especie. En contraste, en las poblaciones de la región Centro-Occidente las 

poblaciones silvestres se mantienen en buen estado de conservación y regeneración, y los efectos de la 

agricultura y ganadería no son tan drásticos. 

En Chiapas, la baja diversidad genética parece ser una consecuencia del tipo de manejo en el caso de la 

población CHLR (cerca viva construida a partir de ramas), y el grado de perturbación en el caso de la población 

SNAR). El impacto del cambio de uso de suelo combinado con las condiciones climáticas locales de tipo cálidas 

subhúmedas (García, 1981), donde la temperatura media anual es de 25.5°C y la precipitación promedio de 935 

mm anuales (Servicio Meteorológico Nacional, 2012, ver Tabla 1), pueden ser limitantes para el reclutamiento y 

establecimiento de plántulas. La sección de selva baja caducifolia donde se encuentran las primeras dos 

poblaciones aparece luego de una extensa discontinuidad desde la población UMOA ubicada en el límite entre 

Oaxaca y Chiapas. Esta podría ser una causa importante de la interrupción del flujo génico (menos de 2.5 

individuos por generación) entre el Istmo de Tehuantepec y la región de Chiapas.   

 

Diferenciación genética y estructura poblacional: ¿más de una especie? 

Las relaciones genéticas entre poblaciones que se observan en el dendrograma (Figura 9) reflejan un patrón de 

divergencia entre las poblaciones de Chiapas con las del centro Centro-Occidente  y la Huasteca, las cuales 

forman un único clado. Este último a su vez se divide en dos grupos. Tales agrupamientos sugieren la posibilidad 

de que el material muestreado en este estudio pertenezca a diferentes especies de Stenocereus morfológicamente 

similares y que pueden confundirse entre sí. Las poblaciones de Chiapas se separan del resto de poblaciones, lo 

que sugiere que en esta región el material estudiado podría tratarse de otra especie, probablemente S. laevigatus, 

la cual ha sido reportada para la zona. En la Huasteca el material podría tratarse de Stenocereus griseus, pues 

esta especie ha sido registrada en la zona; en el Centro-Occidente S. pruinosus y en Chiapas a S. laevigatus. No 

obstante, se identificaron subgrupos como el que se distingue a las poblaciones del Valle de Tehuacán-Cuicatlán 

de las del Istmo de Tehuantepec. La población de Chiapas UMOA, es agrupada junto con las poblaciones de la 

Huasteca, lo que podría deberse a polimorfismos ancestrales compartidos o a procesos históricos de hibridación 

(antes de la fragmentación y transformación de bosques naturales por cambio de uso de suelo) entre esta 

población con antiguas poblaciones del Golfo de México. Tales hipótesis requieren estudios futuros para 

caracterizar los fenotipos de S. griseus y S. laevigatus. 

El análisis de la distribución de ancestría genética realizado con STRUCTURE muestra un patrón 

similar, mostrando dos grupos muy diferentes entre sí (Figura 5). La definición de dos grupos genotípicos es 

consistente con la propuesta de que la distribución norteña, que en la región Huasteca (genotipo rojo) podría 

tratarse de Stenocereus griseus (Bravo-Hollis, 1978; Meyrán, 1984; Martínez-Ávalos y Jurado, 2005) y 

confirmaría que la del Valle de Tehuacán-Cuicatlán e Istmo de Tehuantepec corresponde a un único grupo 

genotípico, S. pruinosus (genotipo verde). 
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La distribución geográfica tan diferenciada de genotipos también se refleja en el AMOVA. Si bien la 

mayor parte de la variación genética se encuentra distribuida dentro de las poblaciones representando para IAM 

69.32% y SMM 69.95%, la distribución de la diversidad entre grupos (entre regiones) que representa para IAM 

16.35%, y SMM 13.59% posee una estructura significativa moderada a alta tanto para IAM (ΦCT = 0.16353) 

como para SMM (ΦCT = 0.13586). También la estructura dentro de los grupos es significativa para IAM y SMM 

(ΦSC =  0.171 y ΦSC= 0.190 respectivamente), lo que resulta consistente con los subgrupos que identifica el 

UPGMA para la región Centro-Occidente principalmente. 

 

Stenocereus griseus en la Huasteca  

De corroborarse la identidad de ser S. griseus para el material colectado en la Huasteca, su origen distante (las 

Antillanas y el caribe Venezolano, según Bravo-Hollis, 1978) plantea retos de investigación acerca de su 

difusión en México. Los muy bajos niveles de diversidad que presentan estas poblaciones podrían reflejar 

efectos de cuello de botella producto de eventos fundadores a partir de poblaciones distantes. Esto podría haber 

ocurrido por procesos naturales de movimiento de propágulos por el Golfo de México vía dispersores naturales 

de semillas como aves y/o murciélagos, o por el transporte humano de ramas (propágulos vegetativos), o de 

semillas como resultado del consumo de sus frutos. Existen trabajos que documentan el uso de S. griseus 

principalmente para la construcción de cercas vivas, debido a la facilidad de propagación vegetativa, así como el 

consumo de sus frutos por diferentes pueblos indígenas (Yetman, 2006, 2007; Emaldi et al., 2007; Petit, 2009; 

Villalobos et al., 2007). Sin embargo, poco se sabe acerca de su manejo. Para probar la relación de parentesco 

del material mexicano con S. griseus aun hace falta un extenso trabajo de muestreo en toda su distribución y 

análisis filogeográficos. 

 

Stenocereus laevigatus en Chiapas 

El grupo que se registró hacia el sur, no obstante formar parte del genotipo rojo, podría tratarse de otra especie, 

probablemente S. laevigatus de acuerdo con los registros de Bravo-Hollis (1978). Algunas evidencias son el 

resultado de STRUCTURE con todas las poblaciones para K=4, donde los grupos genotípicos se diferencian con 

claridad entre las 3 grandes regiones mencionadas, más un grupo genotípico adicional, en color verde, 

correspondiente a las poblaciones del Valle de Tehuacán-Cuicatlán, que se diferencian de las del Istmo de 

Tehuantepec (Figura 7). Esto concuerda con lo mostrado en el dendrograma (Figura 9), aunque no es 

concluyente. 

Por otro lado, la exclusión de poblaciones de la región Centro-Occidente del análisis de STRUCTURE 

indica que las poblaciones de Chiapas y las de la Huasteca pertenecen a grupos diferentes al ser estadísticamente 

significativo para K=3 según Evanno et al. (2005) (Figura 8). Estos resultados, aunados a las diferencias 

significativas de las frecuencias génicas entre regiones (no obstante que comparten casi el 37 % de alelos entre 
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sí), y la importancia de la región Centro-Occidente en alelos privados, sustentaría la hipótesis de que en los taxa 

registrados como S. pruinosus podrían ser 3 especies diferentes. 

Sin embargo, hace falta trabajo taxonómico y morfométrico más detallado tomando un amplio número 

de muestras en la distribución tanto de S. pruinosus como S. laevigatus, así como y un estudio filogenético del 

género Stenocereus para poder corroborar esta hipótesis. 

 

Barreras y conectividad entre poblaciones. 

Las barreras identificadas son congruentes con el nivel de diferenciación de las poblaciones determinado por el 

AMOVA, el cual refleja estructura entre regiones y dentro de las regiones. En el análisis de BARRIERS (Figura 

5) las discontinuidades son a un nivel fino, aparentemente no detectadas en los análisis UPGMA y 

STRUCTURE. Tales discontinuidades podrían ser resultado de un efecto combinado de los patrones locales de 

heterogeneidad orográfica y barreras genéticas asociadas al tipo de manejo y la fragmentación de los hábitats de 

las poblaciones, así como a las diferencias de especies que se discuten arriba. Las poblaciones de Chiapas se 

separan claramente de las del Istmo de Tehuantepec, y ello se explicaría por la presencia de las montañas de la 

Sierra Madre del Sur, así como a que posiblemente se trate de otra especie. También podría deberse a que el 

Istmo de Tehuantepec que actualmente es una franja de tierras bajas, estuvo cubierto por agua entre el Plioceno y 

parte del Pleistoceno fungiendo como la principal barrera al flujo génico y determinando diferencias genética 

hacia ambos lados del Istmo en diferentes grupos taxonómicos (Barrier et al., 1998; Morrone, 2006; Twyford et 

al., 2012). Este patrón ha sido previamente detectado por estudios filogeográficos con Palicourea padifolia de la 

familia Rubiacea (Gutiérrez et al., 2011). 

También existe una barrera entre UMOA ([B2]) y CHILR con SNAR, la cual se explicaría por la 

extensa discontinuidad entre el bosque tropical caducifolio donde se encuentra UMOA y las poblaciones de 

SNAR y CHLR. La distinción entre CHILR y SNAR, no obstante ser muy cercanas geográficamente, podría ser 

reflejo del origen cultivado del primero, que es parte de un cerco vivo, mientras que SNAR es una población 

silvestre asociada a potreros y campos de cultivo. Por otro lado, hacia el Istmo de Tehuantepec, las barreras 

dividen a diferentes poblaciones con mayor nivel de detalle. La Barrera 5 aisla la población HUITZ del resto de 

poblaciones del Istmo y del Valle de Tehuacán-Cuicatlán lo que estaría reflejando un posible origen cultivado de 

individuos con genotipos probablemente ya extintos en la región. De acuerdo con información etnobotánica 

obtenida en estea investigación, antes era frecuente la presencia de plantas de S. pruinosus en huertas del pueblo, 

pero éstas fueron eliminadas gradualmente en la medida que avanzó el proceso de urbanización. La separación 

hacia el este con GUELT y hacia el sur de las del Istmo de Tehuantepec, podría deberse al aislamiento 

determinado por la Sierra Madre, mientras que hacia el norte, hacia las del Valle de Tehuacán-Cuicatlán, la 

separación podría deberse a la distancia geográfica y a la alta perturbación debida a desarrollos urbanos. La 

separación de TEHNT con TEQUIS, podría explicarse por un efecto combinado entre el manejo bajo el cual se 

encuentra TEQUIS (población tolerada dentro del pueblo) y el efecto de la sierra como barrera fisiográfica. Y 
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hacia el norte de TEHNT la separación con CSJGR podría deberse al efecto de la barrera fisiográfica que 

significa la Sierra y a que entre estas dos poblaciones hay una extensa discontinuidad en la distribución de S. 

pruinosus pues existe un valle agrícola que abarca las localidades de Nejapa de Madero y El Camarón de 

Yautepec. JUCHI y SMATM están separados por la Barrera 3 a pesar de su cercanía geográfica, que podría ser 

originada por efecto de la costa, ya que la población de SMATM se encuentra muy cerca a suelos inundables y 

salinos.  

Por otro lado hacia el norte, dentro de la región Huasteca la Barrera 6 que separa XICHU de CONCA, 

coincide con la presencia de cadenas montañosas de la Sierra Madre Oriental, cuyo efecto también estaría 

separando XICHU de las de San Luis Potosí. De hecho, en esta última localidad se encuentran especies de 

cactáceas geográficamente restringidas debido al efecto de la Sierra (Santa Anna et al., 2009) determinando una 

alta tasa de endemismos dentro de esta familia. 

El programa BARRIERS no identifica a la provincia fisiográfica del Eje Volcánico como 

discontinuidad espacial entre las poblaciones del Valle de Tehuacán-Cuicatlán y las de la Huasteca a pesar de 

que en su extensión no existen registros de la presencia de S. pruinosus (según REMIB-CONABIO). En el caso 

de cactáceas en general, esta provincia sí representa una importante barrera geográfica (Santa Anna et al., 2009). 

Sin embargo, existen algunas especies como Echinocactus platyacanthus y Myrtillocactus geometrizans cuya 

distribución sigue a lo largo de la Sierra al otro lado del Eje Volcánico y principalmente hacia el Valle de 

Tehuacán- Cuicatlán (Santa Anna et al., 2009). Este podría ser el caso de S. pruinosus, pues no obstante la 

presencia de una potencial barrera geográfica se registraron altos niveles de flujo génico entre la Huasteca y el 

Centro-Occidente, lo que contrarrestaría algún posible efecto de aislamiento por distancia, y en parte 

contradiciendo la hipótesis de la distribución de una especie diferente a S. pruinosus en esta región.  

El análisis con POPGRAPHS (Figura 10) es moderadamente consistente con los análisis previos. Este 

análisis agrupa a casi todas las poblaciones de las 3 regiones, norte, centro y sur, en un mismo entramado, con 

algunas discontinuidades. Las poblaciones de Chiapas serían parte de una transición entre las poblaciones del 

Istmo y las de la Huasteca, siendo las de Chiapas y la Huasteca más conectadas y más cercanas genéticamente 

entre sí, lo cual coincide parcialmente con lo obtenido con los análisis Bayesianos, sustentando un origen 

diferente de las poblaciones de estas dos regiones. Es importante destacar que la única población muestreada en 

el centro del Golfo de México, la población VER, podría ser una evidencia de que entre estas dos distantes 

regiones probablemente en el pasado se distribuyeron poblaciones de esta especie como un continuo, pero el 

dramático cambio de uso de suelo que ha ocurrido en la zona habría contribuido a la drástica reducción en su 

distribución. 

Es de destacarse que el análisis identifica al grupo del Valle de Tehuacán-Cuicatlán como un grupo 

diferente. El nivel de diferenciación de esta región con respecto al Istmo de Tehuantepec puede ser reflejo de un 

proceso de diversificación, el cual podría ser el resultado al menos parcialmente de las condiciones particulares 

de esta región como son el efecto de la sombra orográfica se la Sierra Madre Oriental combinada con el de la 
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Sierra Madre Occidental, sus particularidades climáticas (estabilidad térmica, predecibilidad de clima, aridez) y 

el mosaico geológico y variedad de tipos de suelos (García, 1981; Valiente 1991; Dávila et al., 2002). Asimismo, 

este análisis revela la desconexión de las poblaciones de la Región centro-Occidente, principalmente del Valle de 

Tehuacán-Cuicatlán, de las de la Huasteca, que coincide con la presencia del Eje Volcánico. Sin embargo, 

contrasta con BARRIERS, que no detecta esta discontinuidad  

 

Complejidad de la clasificación taxonómica de Stenocereus pruinosus como parte del complejo S. griseus. 

Los resultados de este estudio con marcadores moleculares sustentan diferencias en la distribución de 

posiblemente hasta tres especies distintas; no obstante, los paralelismos evolutivos que ocurren en las cactáceas 

contribuyen a confusiones taxonómicas con base en caracteres morfológicos (Wallace, 2002). En este caso, la 

información molecular confirma la sugerencia de Gibson (1991) de que Stenocereus pruinosus es parte de un 

complejo taxonómico junto con S. griseus, S. laevigatus y S. hystrix, en el cual los traslapes entre algunos 

caracteres vegetativos y reproductivos dificultan la identificación de dichas especies a nivel morfológico. 

Las claves taxonómicas para tales especies elaboradas por Bravo-Hollis (1978), dan peso a diferencias 

en características como: a) número de costillas, de 8 a 10 en S. griseus, y de 6 a 7 en S. pruinosus y S. laevigatus; 

b) pruinosidad o presencia de bandas de cera blanquecinas, en principio más evidentes para S. griseus; c) textura 

de los bordes de costillas, de canto redondeado en S. laevigatus, y afilado para S. pruinosus; y d) ancho de tubo 

receptacular de la flor, mayor en S. laevigatus que en S. pruinosus. Sin embargo, trabajando conjuntamente con 

el Dr. Salvador Arias (especialista en cactáceas) en la comparación de ejemplares de herbario de estas especies, 

la gran variabilidad de las características mencionadas en las claves incluso dentro de cada especie dificulta su 

identificación. Aparentemente el número de costillas es mayor en S. griseus, 7 en promedio en su distribución en 

México (determinadas como tal en el Herbario MEXU), pero las claves mencionan de 8 a 10. S. pruinosus 

presenta 6 costillas en promedio, pero Gibson (1991) sostiene que ésta es una característica de gran variación 

incluso dentro de una misma población. En efecto, bajo cultivo Stenocereus pruinosus ha sido confundida con 

Stenocereus griseus en Puebla y Oaxaca, como menciona Luna-Morales et al. (2001) pero esto podría deberse a 

que frecuentemente hibridizan con S. stellatus, y los híbridos presentan mayor número de costillas que un 

ejemplo típico de S. pruinosus (7 costillas en el posible híbrido S.stellatus x S.pruinosus, frente a 5.7 costillas en 

S.pruinosus) 

La coloración de los tépalos generalmente es de blanco a rojizo en la apertura floral para S. pruinosus y 

S. laevigatus, y de rojizo a pardo rojizo en S. griseus. Pero según observaciones personales en la Huasteca, 

dichas características son muy similares a las observadas en el Valle de Tehuacán-Cuicatlán aunque con algunas 

diferencias tales como aparente menor tamaño de flores, y color de perianto rojizo. En este caso podría tratarse 

de una variación latitudinal como se ha documentado para otras especies de suculentas, tal como Agave 

lechugilla en el desierto de Chihuahua (Silva-Montellano y Eguiarte, 2003). 
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El porte de la planta es otra característica que diferenciaría a S. griseus de S. pruinosus. De acuerdo con 

Salvador Arias (comun. person.) la primera especie tendría generalmente un porte arbóreo con un tronco bien 

definido y con un crecimiento regular de las ramas, en el que son claramente identificables distintos grados de 

ramificación (1°, 2°, 3°, etc.), a diferencia de S. pruinosus, y S. laevigatus. Sin embargo, el porte arbóreo de los 

individuos de poblaciones de la Huasteca es variable, siendo las de San Luis Potosí, y las de Querétaro y 

Guanajuato más parecidas a las de la región Centro-Occidente. En efecto el porte arbóreo con ramas casi 

verticales es algo raro dentro del complejo S. griseus (Gibson, 1991) 

Otra característica, aunque más sutil, sería la compactación de la terminación apical de las ramas 

reproductivas. Esto no es completamente claro para S. pruinosus en la región centro-occidente, encontrándose 

ramas muy robustas tanto en el Istmo como en el Valle de Tehuacán-Cuicatlán, al igual que en la región 

Huasteca (observ.pers.). Pero aún con estas precisiones, existe mucha variabilidad que dificulta la distinción 

entre las tres especies. 

Finalmente, hacen falta estudios taxonómicos más finos que analicen la anatomía de tejidos de ramas 

incluyendo análisis químicos detallados de S. griseus, S. pruinosus y S. laevigatus (S .pruinosus contiene ácido 

olinoleico según Gibson y Horak, 1978) tomando de un amplio número de muestras en toda distribución. 

Asimismo es necesario un minucioso estudio de caracteres morfólogicos reproductivos y vegetativos de estas 

especies para poder diferenciarlas con mayor claridad en el momento de su recolección, así como el uso de los 

mismos marcadores moleculares utilizados para S. pruinosus en el presente trabajo, para estudiar a S. griseus y S. 

laevigatus en sus distribuciones poblacionales claramente identificada, más otro tipo de marcadores como por 

ejemplo secuencias de ITS para la construcción y análisis de árboles filogenéticos intra e interespecíficos. 

 

CONCLUSIONES 

La diversidad genética de S. pruinosus se concentra en la región Centro-Occidente del país, principalmente en el 

Istmo de Tehuantepec, reduciéndose a medida que las poblaciones se alejan de esta región. Existiría un 

importante aporte de la reproducción sexual en el Istmo de Tehuantepec debido a condiciones óptimas de 

disponibilidad de humedad, mientras que las condiciones de aridez del Valle de Tehuacán-Cuicatlán dentro de la 

misma región la limitan y favorecen la propagación clonal. La diversidad en el Istmo de Tehuantepec es 

significativamente superior a la de la Huasteca, donde la reproducción clonal también es altamente frecuente, 

pero donde la drástica disminución de diversidad también pueda ser producto de un efecto de cuello de botella 

como consecuencia de eventos fundadores ocurridos históricamente.  

La estructura genética de las poblaciones puede ser vista a dos escalas: (i) nacional, donde se diferencian 

claramente el grupo formado por poblaciones del norte y sur (Huasteca y Chiapas) del grupo formado por las del 

Centro-Occidente (Valle de Tehuacán-Cuicatlán y los Valles Centrales de Oaxaca más el Istmo e Tehuantepec), 

que sustentaría que lo hallado en el norte sea otra especie, S. griseus, y (ii) regional, diferenciándose las 

poblaciones de los Valles Centrales de Oaxaca más el Istmo e Tehuantepec de las del Valle de Tehuacan-
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Cuicatlán, probablemente por un efecto de las diferencias en cuanto a la disponibilidad de agua, lo que a su vez 

podrían aportar indicios de un proceso de diversificación de esta especie. 

En contraparte, no existen barreras de ningún tipo que limiten la tasa de migración, que es alta entre la 

Huasteca y la región Centro-Occidente, lo cual podría descartar la hipótesis de la existencia de otra especie en la 

distribución norte. Por otro lado existen separaciones poblacionales finas significativas sobre todo dentro de la 

región Centro-Occidente, las cuales serían resultado de un efecto combinado de barreras de tipo genéticas, 

geográficas y por manejo humano.  

Hace falta más evidencia etnobotánica, arqueológica y filogenética para apoyar la conclusión que deriva de 

este análisis: que el Istmo de Tehuantepec es un centro de diversidad y el Valle de Tehuacán-Cuicatlán el área en 

la que pudo haberse originado la domesticación de S. pruinosus. 

Finalmente, hacen falta estudios taxonómicos que incluyan indicadores morfológicos, anatómicos, químicos 

y filogenéticos más finos para poder diferenciar claramente S. pruinosus, S. griseus y S. laevigatus y profundizar 

en el análisis de la posible confluencia de procesos evolutivos naturales y el manejo humano y domesticación 

vigente o potencial de cada una de estas especies en su distribución espacial simpátrica. 
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TABLAS 
Tabla 1. Descripción de características ambientales de poblaciones de S.pruinosus estudiadas en México. (Servicio Meteorológico Nacional, México, 2012; CONABIO, 2012) 

Región Estado Población Localidad Altitud 
(m) Vegetación Temperatura 

media anual 
Temperatura 

máxima 
 media anual 

Precipitación
 anual (mm) Suelos 

HUASTECA Tamaulipas TULTP Km14 Tula-Tamaulipas 1052 Secundaria 19.6 27.0 400.3 Litosol 
  JAUMV Km128 Jaumave-Tamps 708 Secundaria 21.8 30.4 468.6 Litosol 
  RCALT Rancho los Altos. Km 15 Mpio. Llera 235 Secundaria 24.1 30.3 727.5 Vertisol crómico 
 San Luis Potosí RIOVD La Providencia. Rio Verde 994 Secundaria 22.2 29.4 511 Castadozem cálcico 
  DVFER Desviación Ciudad Fernández,  

carretera Río Verde a S.L.P. 1013 Secundaria 22.2 29.4 511 Feozem Lúvico 

  KM12D 12 Km de DVFER 1093 Selva baja 
caducifolia 22.2 29.4 511 Xerosol gypsico 

  HUICH Rancho "El Huiche" 30 Huerta 
familiar 25.0 30.7 1017 Vertisol crómico 

 Veracruz VER Puente Nacional 400 Secundaria 27.2 33.3 1186.5 Vertisol pélico 
 Guanajuato XICHU 4 Km. antes de Xichú 1550 Selva baja 

caducifolia 21.4 29.5 583.5 Litosol 

 Querétaro CONCA Conca 660 secundaria 21.8 29.1 518.3 Litosol 
CENTRO-

OCCIDENTE SI Santa Lucía, Coatepec 1900 Selva baja 
caducifolia 18.0 26.0 394.6 Litosol 

 CI San Luis Atolotitlán 1903 Huerta 
familiar 18.0 26.0 394.6 Litosol 

 CIII Venta Salada, Coxcatlán 1145 Huerta 
familiar 18.0 26.0 394.6 Regosol calcárico 

 

Valle de 
Tehuacán-
Cuicatlán 
(PUEBLA-
OAXACA) 

 

TECOM Tecomavaca 660 Selva baja 
caducifolia 24.2 31.8 437.9 Cambisol Cálcico (calcárico) 

 HUITZ San Pablo Huitzo 1554 Secundaria 20.2 27.9 659.5 Regosol eutrico 

 
GUELT Desviación a San Miguel Amatlán. 

Gueletao de Juárez 1526 Selva baja 
caducifolia 20.2 29.4 761.4 Cambisol crómico 

 TEQUIS Tequisistlán 200 Huerta 
familiar 26.3 33.5 677.7 Cambisol eutrico 

 CSJGR San Jose de Gracia 782 Huerta 
familiar 24.6 32.4 571 Litosol 

 
TOTLP 14 Km. antes San Pedro Totolapan 1565 Selva baja 

caducifolia N.D N.D N.D Litosol 

 TEHNT Km. 180 Oaxaca-Tehuantepec 810 Selva baja 
caducifolia 26.3 33.5 677.7 Luvisol cromico 

 SMTM San Mateo del Mar 43 Selva baja 
caducifolia 27.2 31.3 1288.2 Litosol 

 

Valles Centrales e 
Istmo de 

Tehuantepec-  
(OAXACA) 

 

JUCHI Juchitán 20 Selva baja 
caducifolia 27.3 32.5 1036.1 Vertisol pélico 

Chiapas 
UMOA Barranca de Umoa, Cintalapa 676 Selva baja 

caducifolia 23.8 29.3 977.5 Regosol eutrico 

 CHILR El Chilar. Pasando Villa de Acala 460 Huerta 
familiar 25.5 31.9 937.4 Fluvisol eutrico 

CHIAPAS 

 SNAR Narciso Mendoza 476 Selva baja 
caducifolia 25.5 31.9 937.4 Feozam háplico 
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Tabla 2 Parámetros para estimar diversidad genética, prueba exacta de equilibrio Hardy-Weinberg y frecuencia de clones estimado para 25 poblaciones de 
S.pruinosus en México (1 solo un alelo esta presente o 2 alelos se detectaron pero uno de ellos solo presenta un a copia aparte de los loci presentados). 

Región Estado Pob. N Ne HO (d.s) UHE (d.s) Fis 

 
 
 

HW (DH) 

 
 
 

HW (EH) 

 
 

Número 
de clones 

N° de 
genotipos  
con clones 

TULTP 20 1.591 0.212 (0.125) 0.242 (0.156) 0.125 0.0022 (Pchi54)1 n.s. 1 9 2 

JAUMV 20 2.710 0.417 (0.159) 0.492 (0.184) 0.155 0.0071 (Pchi20)1 n.s. 1 3 1 

Tamaulipas 

RCALT 20 2.472 0.370 (0.133) 0.523 (0.145) 0.298** 0.000 (JCS49) 
0.024 (Pchi50) n.s. 7 3 

RIOVD 20 1.730 0.289 (0.110) 0.378 (0.109) 0.238 0.01 (Pchi54) n.s. 6 2 

DVFER 13 1.623 0.346 (0.120) 0.344 (0.104) -0.005 0.04 (Pchi20) n.s. 5 2 

KM12D 10 1.703 0.325 (0.125) 0.350 (0.137) 0.075 nn 1 n.s. 1 - - 

San Luis 
potosí 

HUICH 10 2.976 0.438 (0.189) 0.565 (0.190) 0.238 0.0071 (JCS49)1 n.s. 1 - - 

Veracruz VER 10 2.064 0.375 (0.144) 0.438 (0.116) 0.151 n.s n.s - - 

Guanajuato XICHU 10 2.587 0.461 (0.131) 0.550 (0.153) 0.17 n.s n.s. - - 

HUASTECA 

Querétaro CONCA 12 2.874 0.689 (0.173) 0.627 (0.087) -0.104 0.0075 (JCS49) n.s. 4 1 

SI 20 3.081 0.650 (0.079) 0.678 (0.049) 0.044 0.005 (Pchi54) n.s 4 2 

CI 20 3.086 0.549 (0.047) 0.653 (0.076) 0.164 0.004 (Pchi54) n.s 8 3 

CIII 20 2.124 0.529 (0.219) 0.524 (0.056) -0.011 0.000 (Pchi54, Pchi50) 0.03 
(Pchi20, JCS49) 11 1 

Valle de Tehuacán-
Cuicatlán (PUEBLA-

OAXACA) 

TECOM 20 3.893 0.670 (0.068) 0.758 (0.019) 0.119 0.01 (Pchi50) n.s. - - 
HUITZ 13 2.154 0.550 (0.104) 0.559 (0.036) 0.018 n.s n.s. - - 

GUELT 13 3.763 0.633 (0.052) 0.763 (0.015) 0.177 0.04 (Pchi50) n.s. 2 1 

TEQUIS 10 4.607 0.625 (0.125) 0.778 (0.070) 0.205 0.002 (Pchi54) n.s. 3 1 

CSJGR 10 5.270 0.650 (0.132) 0.813 (0.058) 0.191 0.0015 (Pchi54) n.s. 2 1 

TOTLP 19 5.627 0.670 (0.141) 0.833 (0.028) 0.202** 
0.0196 (Pchi 54) 

0.03 (JCS49) 
0.000 (Pchi50) 

n.s. 5 2 

TEHNT 19 6.181 0.724 (0.069) 0.841 (0.040) 0.142 0.0029 (JCS49) n.s. - - 

SMATM 20 4.858 0.531 (0.139) 0.734 (0.106) 0.283** 0.0005 (Pchi54) 
0.046 (JCS49) n.s.  

2 
 

1 

CENTRO-
OCCIDENTE 

Valles Centrales e 
Istmo de 

Tehuantepec-  
(OAXACA)  

JUCHI 19 5.574 0.735 (0.106) 0.820 (0.041) 0.106 0.000 (Pchi54) 
0.0095 (Pchi50) n.s. - - 

UMOA 15 2.946 0.618 (0.113) 0.628 (0.094) 0.017 0.02 (JCS49) n.s 2 1 

CHILR 8 1.382 0.156 (0.031) 0.254 (0.094) 0.402 0.02 (Pchi54) 
0.06 (Pchi20)1 n.s 4 1 

CHIAPAS  

Chiapas 
SNAR 16 1.881 0.276 (0.061) 0.457 (0.069) 0.362 0.000 (Pchi54, Pchi20) n.s - - 
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Tabla 3. Alelos privados identificados en las poblaciones de S.pruinosus de México.   
 

Población Locus Alelos  Frecuencia
TOTLP Pchi50 219 0.053
TOTLP JCS49 230 0.028
TEHNT Pchi20  247 0.026
SMATM Pchi20  241 0.026
SMATM JCS49 220 0.050
SMATM JCS49 226 0.025
JUCHI Pchi20  245 0.028
JUCHI Pchi20  279 0.028
TEQUIS Pchi50 221 0.150
CONCA Pchi54  162 0.045
HUICH Pchi54  164 0.050
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Tabla 4. Análisis Molecular de Varianza (AMOVA) usando FST y RST para los dos grupos genéticos obtenidos en el STRUCTURE para las poblaciones de 
S.pruinosus. Los asteriscos indican valores estadísticamente significativos (P < 0.01). La prueba se basó en 50000 permutaciones aleatorias. 
 
 

Fuente de 
variación 

SS Componentes 
de la varianza 

Porcentaje 
de variación 

Indice de fijación 

FST 
 Entre regiones 110.863         0.26608             16.35 ΦCT = 0.16353*** 
 Entre poblaciones 

dentro de regiones  
189.398         0.23304             14.32 ΦSC =0.17123*** 

 Dentro de 
poblaciones 

838.072         1.12796             69.32 ΦST =0.30676*** 

 Total  1138.333         1.62708   
RST 
 Entre regiones 8412.659            

 
19.62276  13.59 ΦCT = 0.13586*** 

 
 Entre poblaciones 

dentro de regiones 
19005.024        
 

23.78249            16.47 ΦSC =0.19055*** 
 

 Dentro de 
poblaciones 

75063.484       
 

101.02757             69.95 ΦST = 0.30052*** 
 

 Total  102481.167      
 

144.43282   
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FIGURAS. 
 
Figura 1. Área de estudio. Mapa de distribución de poblaciones de las Stenocereus pruinosus en 
México 
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Figura 2. Distribución de las frecuencias alélicas por locus entre regiones. (  Chiapas,  Centro-
Occidente,  Huasteca). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 3. Número estimado de grupos genéticos (K) derivado del análisis de grupos realizado con 
STRUCTURE. La magnitud de ∆K fue calculado utilizando el método descrito por Evanno et al., 
(2005) 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

ΔK =(m(lL''Kl)/s(L(K))
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Figura 4. Grupos genéticos obtenidos con K=2. Cada individuo es representado por una línea vertical 
con K segmentos coloreados proporcionalmente de acuerdo a su pertenencia a un grupo genético. 
Las líneas negras separan individuos de las diferentes poblaciones. 
 
 

 
 
 
 
Figura 5. Distribución de las poblaciones de Stenocereus pruinosus en México indicando barreras 
entre poblaciones (líneas verdes) y las frecuencias de distribución de los genotipos obtenidos con los 
análisis Bayesianos por población. 
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Figura 6. Grupos genéticos obtenidos para K=3 grupos.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 7. Grupos genéticos obtenidos para K=4 grupos.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 8. Grupos genéticos obtenidos para K=3 grupos, excluyendo las poblaciones de la Región 
Centro-Occidente. 
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Figura 9. Dendrograma construido con el método de UPGMA con base en la distancia genética 
de Nei (1972).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 10. Análisis de POPGRAPHS mostrando conexiones significativas entre las poblaciones 
estudiadas de S.pruinosus. a) En tres dimensiones, donde el largo de las líneas es proporcional 
a su covarianza y el tamaño de las esferas a la diversidad genética, y b) relación entre 
distancias geográficas entre poblaciones y su relación con a), donde las líneas muestran las 
relaciones significativas entre la covarianza genética que se predijo con respecto a la distancia 

geográfica a pesar de que las poblaciones son: distantes (-----),cercanas (   )   o si son 

congruentes entre sí (  ).  
 

 
 

b)b)a

) 

a) 
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DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 

 

 

 

En el presente trabajo se documentaron los 

procesos y motivaciones culturales involucradas en 

la selección artificial y domesticación de S. 

pruinosus. Se analizaron las consecuencias de la 

domesticación en generación y conservación de 

variabilidad morfológica y genética de poblaciones 

de esta especie en el Valle de Tehuacán. Asimismo, 

se evaluó la distribución y estructura de la 

variabilidad genética de poblaciones de esta especie 

en su distribución nacional, con el fin de identificar 

reservorios importantes de diversidad y posibles 

sitios de origen de la domesticación de esta especie. 

Se utilizaron estudios etnobotánicos para 

documentar las prácticas de manejo, uso y los 

criterios y mecanismos de selección artificial de S. 

pruinosus. así como métodos morfométricos y 

marcadores moleculares como herramientas para el 

análisis de genética de poblaciones silvestres y 

manejadas. 

 

Evolución bajo domesticación de cactáceas 

columnares: Stenocereus pruinosus 

Autores como Zeder et al. (2006) y Pickersgill 

(2007) sostienen que la tasa de evolución en 

cultivos perennes ocurre más lentamente de lo que 

se esperaría, debido a aspectos de la historia de vida 

de este tipo de especies. A pesar de ello, hay 

ejemplos de plantas perennes cultivadas que 

divergen de sus parientes silvestres a nivel 

morfológico y genético. Estas plantas 

frecuentemente son propagadas clonalmente, 

aunque la probabilidad de establecimiento de 

plántulas en eventos cíclicos es alta (Zohary y 

Spiegel-Roy, 1975). Por lo tanto, este tipo de 

cultivos puede mantener una alta proporción de la 

variabilidad genética encontrada en condiciones 

silvestres debido a los pocos ciclos de reproducción 

sexual que separan genéticamente a las poblaciones 

silvestres y cultivadas (Miller y Gross, 2011).  

Mediante estudios que utilizaron 

isoenzimas, AFLPs y microsatélites, Miller y Gross 

(2011) encontraron que plantas cultivadas perennes 

conservan en promedio 94.8% de la diversidad 

genética de las poblaciones silvestres, lo que supera 

al 60% que conservan en promedio las plantas 

cultivadas anuales. Incluso, en algunas especies de 

plantas perennes la diversidad genética de plantas 

cultivadas llega a ser superior a la de poblaciones 

silvestres (> 100%) como lo documentado para 

Inga edulis, Leucaena esculenta, Malus xdomestica, 

Stenocereus pruinosus y Vitis vinifera (Aradhya et 

al., 2003; Coart et al., 2003; Zárate et al., 2005; 

Hollingsworth et al., 2005; Parra et al., 2008, 

2010), lo cual contradice lo propuesto por Doebley 

et al. (2006). Diversas características de la historia 

natural de este tipo de cultivos tienen efectos 

importantes sobre dicha variabilidad. En el caso de 

plantas leñosas perennes, el sistema reproductivo y 

el síndrome de polinización tienen un papel crucial 

en determinar la cantidad de diversidad genética de 

las poblaciones (Hamrick y Godt, 1996; Miller y 

Gross, 2011). En plantas perennes predomina el 

tipo de reproducción cruzada y son especies 

altamente heterócigas (Hamrick y Godt, 1996; Petit 

y Hampe, 2006), por lo que la población clonal 

retendría gran parte de esta alta variabilidad 

producto de la propagación selectiva. Este patrón se 

ha observado en un 75% de árboles domesticados 

(Miller y Gross, 2011). 

Los altos niveles de diversidad genética 

que se encuentran en cultivos perennes 

domesticados se debe a que este tipo de cultivos 

son generados a partir de múltiples orígenes, lo cual 

enriquece aun más las reservas genéticas en huertas 
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(Zohary y Hopf, 2000; Miller y Gross, 2011). Más 

aún, la continua introducción deliberada de 

propágulos vegetativos o sexuales puede tener 

grandes repercusiones en los niveles de 

heterocigosidad de las poblaciones cultivadas al ser 

uno de los principales generadores de flujo génico 

entre poblaciones. (Ellstrand et al., 1999; Pujol et 

al., 2005;  Casas et al., 2006; Scarcelli et al., 2006 ; 

Mckey et al., 2010 ; Parra et al., 2010, 2012) 

El grupo de las cactáceas columnares es 

uno de los casos de plantas perennes en los que ha 

sido posible documentar cómo ocurre el proceso de 

domesticación dentro de un gradiente de intensidad 

de manejo. Los efectos de la selección artificial 

sobre la genética de poblaciones de cactáceas 

columnares ha registrado que especies que sólo 

tienen manejo in situ como Escontria chiotilla 

(Tinoco et al. 2006), Polaskia chende (Ruíz-Durán, 

2007) y una especie cultivada a baja escala como 

Polaskia chichipe (Otero-Arnaiz et al. 2005a,b) 

poseen en sus poblaciones manejadas niveles de 

diversidad genética inferiores a las de las 

poblaciones silvestres, los que reflejan eventos 

regulares de cuello de botella.  

En contraparte, el estudio de Stenocereus 

stellatus, una especie intensamente manejada en el 

Valle de Tehuacán (Casas et al., 2006) detectaron 

que tanto en poblaciones manejadas in situ o 

silvícolas como en cultivadas, los niveles de 

variabilidad pueden ser incluso superiores que en 

las poblaciones silvestres. Este patrón se debe al 

flujo génico natural y mediado por el hombre, al 

introducir propágulos de diferentes orígenes, desde 

poblaciones silvestres a huertas y sistemas 

agroforestales (Casas et al., 1997, 1999, 2006). Este 

patrón se registró también para S. pruinosus, la 

especie de cactácea columnar bajo mayor 

intensidad de manejo en el Valle de Tehuacán, en la 

cual el valor de la heterocigosidad total encontrada 

con isoenzimas para poblaciones manejadas y 

cultivadas (HE= 0.578 y HE= 0.584 

respectivamente, véase Parra et al., 2008) es muy 

superior a lo registrado para S. stellatus (véase 

Casas et al., 2006). De igual manera, usando 

microsatélites las poblaciones manejadas y 

cultivadas (HE= 0.743 y HE= 0.700) (Parra et al., 

2010) presentan una elevada diversidad, mayor que 

en la única otra especie de cactácea columnar 

analizada con estos marcadores, P. chichipe (Otero-

Arnaiz et al., 2005a).  

Los altos niveles de flujo génico 

registrados entre todas las poblaciones (Nm >>1) 

explicaría el mantenimiento de tan altos y similares 

niveles de diversidad dentro de las poblaciones y 

que los niveles de diferenciación sean moderados a 

pesar de la selección artificial, por lo que podemos 

considerar que éstas forman parte de una 

metapoblación a nivel del Valle de Tehuacán (Parra 

et al., 2008). Todo esto parece ser resultado del 

continuo movimiento de material vegetativo y 

propágulos sexuales dentro y entre poblaciones. 

Particularmente importante es la práctica realizada 

por cerca de 11% de las unidades de producción 

estudiadas, las cuales afirmaron introducir ramas de 

S. pruinosus desde poblaciones silvestres a las 

huertas, contribuyendo con nuevos genotipos e 

incrementando la diversidad tanto bajo cultivo 

(huertas) como en poblaciones silvícolas, donde a 

su vez se siembran ramas provenientes de los 

pueblos (Parra et al., 2010, 2012). Un patrón 

similar ha sido documentado por Casas et al. (1997) 

para S. stellatus en la Mixteca y el Valle de 

Tehuacán, así como para Lemaireocereus hollianus 

por Rodríguez-Arévalo et al. (2006) en el Valle de 

Zapotitlán, Tehuacán. 

De los marcadores genéticos utilizados, las 

isoenzimas revelaron similitudes genéticas con 

respecto al tipo de manejo (Parra et al., 2008), lo 

que indica el papel significativo del manejo en la 

estructuración de la diversidad de S. pruinosus. 
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Aunque lo encontrado con los microsatélites 

nucleares no fue completamente consistente con 

este patrón (Parra et al., 2010), el análisis reveló 

grupos genéticos que reflejan tanto el tipo de 

manejo como el origen de los individuos, asociando 

principalmente a las poblaciones silvícolas con las 

cultivadas en los pueblos. 

Esto refleja el doble papel del flujo génico 

de S. pruinosus promovido por los humanos; en 

particular, que: i) contribuye a enriquecer los 

acervos genéticos que se encuentran tanto en 

poblaciones cultivadas como silvícolas del Valle de 

Tehuacán al aportar nuevos genotipos, y ii) diluye 

las diferencias que puedan encontrarse entre 

poblaciones producto de la selección artificial y 

cambios en frecuencias génicas, conectando las 

diferentes poblaciones que funcionarían como una 

metapoblación. Por lo tanto, los altos niveles de 

flujo génico se deben a la combinación del 

movimiento humano de propágulos, probablemente 

más importante que en otras especies de cactáceas 

columnares manejadas en la región debido a la 

importancia cultural y económica de este recurso, 

con el flujo natural guiado por polinizadores 

(murciélagos) y dispersores naturales (murciélagos, 

aves). 

 

Conservación y generación de diversidad 

morfológica de S. pruinosus en el Valle de 

Tehuacán- Cuicatlán. 

La diversidad morfológica en plantas cultivadas 

suele ser generalmente mayor a lo que se encuentra 

en condiciones silvestres (Hawkes, 1983; 

Pickersgill, 2007). En el caso de S. pruinosus el 

flujo génico producto del movimiento de 

propágulos desde poblaciones silvestres a 

manejadas o entre las manejadas, y dentro y entre 

pueblos es uno de los factores generadores de tan 

alta variabilidad. Si bien es importante el 

movimiento de propágulos desde poblaciones 

silvestres (Parra et al., 2010, 2012), también lo es la 

existencia de redes de intercambio de propágulos 

entre familias de un mismo pueblo o entre pueblos 

(Parra et al., 2012). En efecto, la difusión de un 

recurso es un reflejo del interés y su éxito entre los 

pobladores de una comunidad (Aguilar-Stöen et al., 

2009) y es una característica de los sistemas 

agrícolas tradicionales que puede tener 

repercusiones en la conservación in situ de este 

cultivo y de la diversidad de sus variantes (Dennis 

et al., 2007; Thomas y Van Damme, 2010) y que 

convierte a la huerta en un escenario clave para la 

red local de mantenimiento de agrobiodiversidad 

(Miller et al., 2006). 

Por otro lado, la generación de variabilidad 

es consecuencia de la selección diferencial asociada 

al manejo (Rodríguez-Arévalo et al., 2006); la 

diversidad de criterios para la selección artificial 

(Casas y Parra, 2007), como lo documentado aquí 

sobre las preferencias de los pobladores, es la base 

de este tipo de sistemas tradicionales de gran 

diversidad morfológica. En este caso la selección a 

favor de caracteres de mejor calidad de fruto como 

principalmente sabor, tamaño y color de pulpa, 

combinado con selección hacia menor espinosidad 

en fruto, grosor de cáscara y cantidad de semillas 

(Parra et al., 2012) ha tenido como consecuencia la 

existencia de 15 variedades de pitaya y estaría más 

condicionado a los gustos o necesidades personales 

para el autoconsumo. En este sentido, Pickersgill 

(2007) menciona que es la agudeza perceptiva de 

los campesinos la que permite distinguir la amplia 

variabilidad dentro de un cultivo y por lo tanto 

seleccionar sobre ésta, y es lo que Boster (1985) 

denomina selección por percepción de las 

diferencias a este tipo de procesos, haciendo 

referencia a las diferencias en las características 

morfológicas de las variantes tradicionales, en el 

cual la variabilidad es producto de los esfuerzos de 

los campesinos por distinguir y mantener diversidad 
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Patrones de variabilidad y diferenciación 

fenotípica. 

A nivel interespecífico se esperaba que los niveles 

de variabilidad morfológica de S. pruinosus fueran 

más altos con respecto a otras cactáceas 

columnares, y que la diferenciación fenotípica fuera 

más marcada entre poblaciones bajo diferentes tipos 

de manejo por ser la especie bajo mayor intensidad 

de manejo en la región del Valle. Los análisis 

univariados y multivariados de variación 

morfológica (Parra et al., 2012) mostraron que 

efectivamente hay divergencias significativas como 

consecuencia del manejo humano. Pero los índices 

de diversidad morfológica y de diferenciación 

fenotípica que se calcularon sugieren que el manejo 

por sí sólo no explica los patrones encontrados. La 

diversidad morfológica total encontrada para S. 

pruinosus (DM= 0.600) fue muy alta pero menor a 

la de Myrtillocactus schenkii (Blancas et al., 2009), 

especie bajo menor intensidad de manejo. Y la 

diferenciación fenotípica entre poblaciones fue de 

las más bajas tanto entre poblaciones silvestres y 

silvícolas (PD= 0.070) como entre silvestres y 

cultivadas (PD= 0.277) con respecto a lo descrito 

para las otras especies (Parra et al., 2012). 

Los resultados mencionados deben 

discutirse como producto combinado del manejo 

humano y la historia natural de la especie en 

cuestión. La reproducción sexual en S. pruinosus al 

menos en el Valle de Tehuacán es muy rara debido 

a los altos requerimientos de humedad que 

presentan sus semillas y plántulas para germinar y 

establecerse, respectivamente (Guillén et al., 2011), 

por lo que su aporte a la variabilidad genética 

depende de eventos episódicos de elevada 

precipitación (Parra et al., 2010). El manejo de 

propágulos vegetativos no es suficiente para 

alcanzar el nivel de variabilidad registrado en M. 

schenkii (Blancas et al., 2009), especie con 

reproducción sexual mucho más frecuente así como 

reproducción clonal. Por otro lado, las 

diferenciaciones fenotípicas tan bajas reflejan el 

doble rol del manejo el cual mediante la selección 

artificial genera diferencias en las frecuencias de 

los fenotipos entre poblaciones, pero a la vez 

implica manejo del flujo génico por movimiento 

deliberado de propágulos entre poblaciones, lo cual 

tiende a diluir las divergencias creadas 

inicialmente.  

 

El manejo in situ de S. pruinosus y los sistemas 

agroforestales. 

El manejo de S. pruinosus en los sistemas 

agroforestales es similar a lo documentado 

previamente para S. stellatus, Polaskia chichipe, P. 

chende, Myrtillocactus schenkii, M. geometrizans, 

Lemaireocereus hollianus, Lophocereus marginatus 

y Escontria chiotilla en el Valle de Tehuacán. Estas 

especies generalmente son dejadas en pie al 

desmontar bosque, además de ser propagados in 

situ y protegidos (Casas et al., 1997; Arellano y 

Casas, 2003; Carmona y Casas, 2005; Rodríguez-

Arévalo et al., 2006; Blancas et al., 2009, 2010). En 

general en esta región estas prácticas son 

ampliamente difundidas como documenta Blancas 

et al. (2010) para casi 300 especies de plantas.  

Sin embargo, la combinación de estas 

prácticas con el cultivo en sistemas agroforestales 

es más significativo para S. pruinosus y es 

equivalente únicamente al de S. stellatus, lo que 

presenta un manejo similar en la Mixteca y el Valle 

de Tehuacán-Cuicatlán, donde los pobladores 

suelen sembrar ramas de las huertas en bordes de 

milpa (Casas et al., 1997), en áreas que 

corresponden a sistemas agroforestales donde sí 

crece naturalmente S. stellatus. En el caso de S. 

pruinosus es particularmente importante debido a 

que se introduce en ambientes silvestres donde no 

crece originalmente, por lo que el cultivo 
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contribuye a incrementar aun más la diversidad 

genética de estas poblaciones, y explicaría los 

patrones de diferenciación genética y morfológica 

así como de flujo génico que documentaron Parra et 

al. (2010), lo cual tiene repercusiones en el proceso 

de domesticación de esta especie. En el caso de S. 

pruinosus las poblaciones manejadas poseen una 

alta variabilidad genética (Parra et al., 2010), 

superior a la encontrada en poblaciones silvestres 

(HE= 0.743 y HE= 0.720 respectivamente), por lo 

que constituyen importantes reservorios de 

diversidad morfológica que estarían incluso 

conservando variedades raras con mayor frecuencia 

que en las huertas, según lo documentado por Parra 

et al. (2012). 

 La alta diversidad genética 

encontrada en los sistemas agroforestales es de 

hecho una característica de los sistemas 

tradicionales del Valle de Tehuacán que incluyen 

una gran diversidad de cactáceas columnares (Casas 

et al., 1997; Arellano y Casas, 2003; Carmona y 

Casas, 2005; Rodríguez-Arévalo et al., 2006; 

Blancas et al., 2009, 2010). En promedio estos 

sistemas conservan un 94% de la diversidad 

genética encontrada en condiciones silvestres 

(Moreno-Calles et al., 2010) tanto en chichiperas y 

jiotillales como en garambullales (véanse tipos de 

vegetación descritos por Valiente-Banuet et al., 

2000, 2009, y Blancas et al., 2009).  

La introducción de especies pertenecientes 

a otros tipos de vegetación, que también se ha 

identificado para el resto de los neotrópicos 

(Alcorn, 1990), es característico de pueblos de 

Mesoamérica, pero principalmente en bosques 

tropicales húmedos. Se han documentado casos de 

sistemas de bosque manejado dominado por 

especies introducidas como el pet-kot o bosques 

artificiales mayas (Gómez-Pompa, 1987; Gómez-

Pompa et al., 1987, Ford y Nigh, 2009), donde la 

diversidad atípica de especies de importancia para 

las comunidades mayas sería resultado de la 

introducción de material vegetal. Asimismo, es 

posible encontrar otros ejemplos en los que se 

realiza la introducción de especies nativas útiles de 

otras zonas ecológicas y árboles raros locales, como 

en el telom huasteco (Alcorn, 1983, 1990), manejo 

por lacandones (Nigh and Nations, 1983) y 

totonacos en acahuales mayormente (Del Ángel-

Peréz y Mendoza, 2004), así como en otros grupos 

indígenas (Lucero y Ávila, 1974; Martin, 1993; 

Cabrera et al., 2001; Vázquez-Dávila, 2001; De Ita 

1993, 1994). Por lo tanto, el enriquecimiento de 

poblaciones silvícolas de S. pruinosus asociadas a 

sistemas agroforestales es uno de los pocos casos 

documentados en zonas áridas de México. 

 

Reservorios de diversidad genética de S. 

pruinosus en México: primeras aproximaciones 

para identificar el origen de su domesticación.  

El estudio de la distribución de la variabilidad 

genética de S. pruinosus en México reveló la 

importancia de los altos requerimientos de humedad 

de esta especie para germinar (Guillén et al., 2011) 

y que éstos podrían estar determinando que los más 

altos niveles de diversidad genética se restrinjan a 

zonas de alta disponibilidad de humedad, como es 

el Istmo de Tehuantepec. En esta zona la diversidad 

genética más alta es de HE= 0.843 en la población 

TEHNT y sugiere que el reclutamiento y 

establecimiento de plántulas es muy exitoso. De 

esta magnitud son los valores de diversidad 

encontrados en la región, donde incluso en la 

muestra de poblaciones bajo manejo, la diversidad 

va de HE= 0.813 en CSJGR a HE=0. 778, reflejando 

que la reducción de la diversidad no es drástica, y 

mostrando valores muy superiores a los registrados 

en los cultivos de Tehuacán que en CI registró HE = 

0.653 y en CIII HE= 0.524, y donde la población 

silvestre SI posee una HE= 0.678. En el caso de 

Tehuacán, en general la disponibilidad de humedad 
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es el factor determinante para la germinación de 

cactáceas (Godínez-Álvarez et al., 2003; Rojas-

Aréchiga et al., 2001) y debido a que la 

precipitación suele ser escasa e impredecible 

(Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991), el 

establecimiento de plantas perennes suele ser 

episódica. En el Valle de Tehuacán el 

establecimiento de poblaciones silvestres de S. 

pruinosus está limitado a suelos aluviales y, como 

describieron Parra et al., (2010), la presencia de 

genotipos producto de propagación clonal es 

significativa tanto para estas poblaciones como para 

las cultivadas, y la reproducción sexual sería sólo 

episódica.  

Esto indicaría que la variabilidad genética 

en las poblaciones del Istmo de Tehuantepec tanto 

en condiciones silvestres como manejadas resulta 

principalmente del aporte de la reproducción sexual 

que continuamente genera nuevas combinaciones 

de alelos. La propagación por ramas es una práctica 

poco frecuente, siendo más común el tolerar el 

establecimiento espontáneo de plántulas producto 

de semillas o introducir plántulas provenientes de 

poblaciones silvestres aledañas a los pueblos. Sin 

embargo, no es resultado de prácticas frecuentes de 

selección y enriquecimiento de los acervos 

genéticos en huertas mediante la introducción de 

propágulos de múltiples orígenes como se ha 

documentado en el Valle de Tehuacán (Parra et al., 

2010, 2012). De acuerdo con observaciones 

personales realizadas en el Istmo de Tehuantepec, 

la presencia de S. pruinosus en huertas de pueblos 

de esta región es muy baja, y la intensidad de 

manejo y la diversidad de prácticas tradicionales 

asociadas al uso de S. pruinosus en esta región son 

mucho menor a la documentada en el Valle de 

Tehuacán-Cuicatlán. 

En el caso de las poblaciones silvestres del 

Valle de Tehuacán, el que la diversidad genética 

sea inferior a lo registrado en el Istmo de 

Tehuantepec podría deberse a un efecto de cuello 

de botella ocurrido en el Holoceno medio, período 

en el que las condiciones de aridez fueron más 

extremas incluso que en la actualidad (Buckler et 

al., 1998) y en el que debido a los requerimiento de 

humedad las poblaciones de S. pruinosus se habrían 

restringido a suelos estrictamente de origen aluvial 

y hábitats relativamente más húmedos, los cuales 

son relativamente escasos en la región. 

Aunado a este posible escenario histórico, 

existe actualmente un factor determinante de una 

menor diversidad genética en las poblaciones del 

Valle de Tehuacán, la propagación clonal. Si bien la 

propagación clonal puede multiplicar un genotipo 

que frecuentemente es heterócigo por tratarse de 

una especie perenne leñosa (Hamrick y Godt, 1996; 

Petit y Hampe, 2006), este tipo de reproducción 

suele generar homogenización genética en una 

población (Silvertown, 2008). En el Valle de 

Tehuacán-Cuicatlán se registraron altos niveles de 

clonalidad tanto en condiciones silvestres como 

bajo cultivo. Sin embargo, la reducción de la 

diversidad genética bajo manejo no sólo no es 

drástica sin que en algunos casos incluso se 

incrementa (Parra et al., 2008, 2010) por el flujo 

génico vía movimiento de propágulos vegetativos 

previamente seleccionados (Parra et al., 2010, 

2012). Por lo tanto, en este caso la conservación y 

generación de variabilidad en poblaciones 

cultivadas y manejadas in situ sería principalmente 

producto de prácticas humanas de selección 

artificial más que por un efecto de la reproducción 

sexual espontánea.  

Este estudio también ha detectado que las 

poblaciones del Valle de Tehuacán están 

diferenciándose de las del Istmo de Tehuantepec, a 

pesar de que forman parte de una misma especie y 

que sus poblaciones son afines genéticamente. Esta 

diferenciación parece ser también producto de 

condiciones de humedad contrastantes entre ambas 
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regiones, así como de las condiciones particulares 

que caracterizan al Valle de Tehuacán-Cuicatlán. 

Por ejemplo, su aridez como efecto de la sombra 

orográfica se la Sierra Madre Oriental combinada 

con la de la Sierra Madre Occidental, sus 

particularidades climáticas (estabilidad térmica, 

predecibilidad de clima) y el mosaico geológico y 

variedad de tipos de suelos (García, 1981; Valiente 

1991, Dávila et al., 2002) por lo cual se puede 

observar en esta región una diversidad biológica 

autóctona. En efecto, esta región es importante 

porque estos procesos han resultado en una alta tasa 

de endemismos, de 13.9% del total de plantas 

(Dávila et al., 2002). Las cactáceas son uno de los 

grupos con mayor número de especies endémicas 

en la región (28 especies), siendo el género 

Mamillaria el más importante (11 especies) y con 

caso excepcionales en cuanto a cactáceas 

columnares ya que existen tres géneros que son 

endémicos del Valle, Escontria, Polaskia y 

Mitrocereus (Dávila et al., 2002). Por lo tanto, la 

diferenciación de las poblaciones de S. pruinosus 

del Valle de Tehuacán de las del Istmo de 

Tehuantepec puede ser resultado de procesos 

incipientes de especiación. Sin embargo, es 

necesario realizar estudios filogenéticos que 

permitan detectar diferencias concretas entre estas 

poblaciones para poder afirmarlo. 

 Finalmente, como parte de los resultados 

se encontró que aparentemente las poblaciones 

estudiadas en el presente trabajo pertenecen a por lo 

menos dos especies. Inicialmente tomamos todas 

las poblaciones como una sola especie según la 

base de datos de la REMIB-CONABIO. Sin 

embargo los marcadores moleculares detectaron 

diferencias significativas entre la distribución de las 

poblaciones del Centro-Occidente, La Huasteca en 

el Norte y Chiapas en el Sur. Esto pone en 

evidencia que existen problemas en la 

determinación taxonómica de la especie, que de 

hecho pertenece a un complejo de cuatro especies 

denominado el complejo Griseus, según Gibson 

(1991) cuyas similitudes morfológicas puede 

generar confusiones. Por lo tanto surge la necesidad 

de establecer criterios taxonómicos más 

consistentes para diferenciar S. pruinosus y 

principalmente evitar la confusión con S. griseus, 

especie que se extendería hacia el norte pero cuyas 

características morfológicas en México no 

coinciden con las descritas por Bravo-Hollis 

(1978), las cuales corresponderían a la descripción 

de S. griseus en la  región de origen propuesta que 

es Venezuela y las Antillas. Asimismo sería 

importante realizar un análisis filogenético para 

corroborar si efectivamente las poblaciones en su 

distribución norte corresponden a otra especie, más 

un estudio filogeográfico para corroborar cual es el 

sitio de origen real de S. griseus y como se difundió 

en México. 

 

Procesos vigentes de evolución bajo 

domesticación: el caso de Stenocereus pruinosus, 

conclusiones y perspectivas. 

La región Centro-Occidente de México posee una 

gran diversidad biológica y cultural, y es donde 

confluyen los principales y más antiguos escenarios 

de historia natural y de cultura de uso de 

S.pruinosus. En el Valle de Tehuacán-Cuicatlán 

esta especie es una de las cactáceas columnares 

bajo mayor intensidad de manejo existiendo 

procesos activos y continuos de uso, 

aprovechamiento y selección artificial dentro de un 

contexto tradicional, los que están detonando 

procesos de domesticación de esta especie. Estos 

mecanismos están generando diversidad y 

divergencias genéticas y morfológicas entre 

poblaciones silvestres y manejadas de esta especie, 

principalmente por el continuo recambio e 

introducción de germoplasma nuevo a las huertas 

desde poblaciones silvestres, silvícolas, otros 
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pueblos o regiones, pero donde las diferencias 

continuamente se contrarrestan por el flujo natural 

de genes así como el flujo de genes promovido por 

los humanos. De esta manera, el manejo tradicional 

a través de prácticas continuas de selección 

artificial, que actúan tanto en cultivos en huertas 

familiares como en sistemas de manejo in situ, está 

determinando procesos de domesticación aún 

incipientes debido a que no se interrumpen los 

procesos de selección natural. S. pruinosus es capaz 

de sobrevivir  y reproducirse sin depender 

completamente de la intervención humana. Pero el 

incremento de tamaño y mejora de calidad del fruto 

bajo cultivo en huertas y solares demuestra que la 

domesticación de esta especie está ocurriendo. 

En el Valle de Tehuacán el manejo es más 

activo que en la región del Istmo de Tehuantepec y 

no obstante las limitaciones regionales para la 

reproducción sexual, sus poblaciones mantienen 

altos niveles de diversidad genética, así como de 

diversidad morfológica que sería resultado de los 

diferentes mecanismos y criterios de selección 

aplicados por los pobladores locales durante el 

manejo de esta especie. Debido a esto y la larga 

historia de uso de esta y otras especies 

documentado por evidencias arqueobotánicas, se 

propone que esta región pudo ser un área donde se 

originó la domesticación S. pruinosus. En 

contraparte, el Istmo de Tehuantepec sería un 

reservorio importante de diversidad genética en 

poblaciones silvestres de S. pruinosus donde la 

reproducción sexual contribuiría con la mayor parte 

debido a las óptimas condiciones de humedad de la 

región, pero lo cual no sería evidencia contundente 

para definirla per se como un centro de origen de 

domesticación de esta especie, debido a que su 

manejo en la región no es tan importante como el 

documentado en el Valle. Sin embargo, hace falta 

más evidencia etnobotánica, arqueológica y 

filogenética para apoyar ambas conclusiones. 

Un aspecto interesante que se desprende de 

este estudio es que las poblaciones de S. pruinosus 

del Valle de Tehuacán-Cuicatlán están divergiendo 

genéticamente de las de Valles Centrales e Istmo de 

Tehuantepec, probablemente por un efecto de las 

diferencias en cuanto a la disponibilidad de agua, lo 

que a su vez podrían aportar indicios de un proceso 

de diversificación de S. pruinosus hacia el Valle, 

que en efecto es una zona de particularidades tanto 

biológicas como ambientales donde es posible 

documentar diversos casos de este tipo de eventos 

evolutivos actuando en otros recursos locales. 

Finalmente, este estudio sugiere que la 

distribución de las poblaciones de la Huasteca 

podrían incluir material de Stenocereus griseus, 

especie que es muy difícil de diferenciar 

taxonómicamente de S. pruinosus. Sin embargo, 

para confirmarlo se requiere mayor trabajo de 

muestreo tanto en toda su distribución, así como 

análisis filogeográficos para determinar su origen y 

cómo se distribuye la variación genética, 

morfométrica y morfológica en el territorio 

mexicano. De tratarse efectivamente de S.griseus, 

este sería potencialmente otro sistema interesante 

para el estudio de procesos de manejo y 

domesticación de plantas perennes longevas. 

El presente trabajo busca de esta manera 

contribuir a contestar preguntas acerca de cuáles 

son las consecuencias de la domesticación y dónde 

se originaron dichos procesos para un recurso 

especifico, las cuales son cruciales para el 

entendimiento y la reconstrucción de la historia de 

los orígenes de la agricultura. Aún son pocas las 

investigaciones en este sentido, por lo que orientar 

esfuerzos en el estudio de estos procesos en el 

mayor número de recursos genéticos posible 

contribuiría a identificar patrones de manejo y uso 

de recursos vegetales que nos ayuden a 

complementar la información obtenida mediante 

estudios arqueológicos acerca de la domesticación. 
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En este sentido la filogeografía es un enfoque 

relativamente nuevo, sobre todo en el caso del 

estudio de plantas domesticadas y sus parientes 

silvestres en América, que ha comenzado a hacer 

contribuciones refinadas sobre las áreas de origen y 

las rutas de difusión de haplotipos característicos de 

organismos domesticados (Olsen y Schaal, 1999; 

Miller y Schaal, 2005; Chacón et al., 2007; Arias et 

al., 2010; Petersen et al., 2011; Aguirre-Duguá et 

al., 2012; Serrano-Serrano et al., 2012) y esta 

última área de investigación permitirá en el futuro 

cercano documentar suficientes estudios de caso 

como para establecer patrones históricos en 

diversos contextos geográficos y culturales.  

Pero además de una reconstrucción 

histórica, este tipo de estudios también contribuiría 

con la recuperación de gran diversidad de 

conocimientos, prácticas y tecnologías tradicionales 

utilizadas en el manejo de muchas de estas especies 

y que pueden ser de gran importancia para el diseño 

de estrategias y programas de conservación de 

recursos genéticos. Incluir la cultura de uso y 

manejo tradicional de recursos vegetales en 

propuestas de manejo y conservación tanto para S. 

pruinosus como para otras especies de importancia 

económica y cultural del Valle de Tehuacán y otras 

regiones del país, es necesario para conservar los 

agroecosistemas tradicionales y la 

agrobiodiversidad que éstos poseen.  

Sin embargo, para conseguir una eficiente 

aplicación de dichas propuestas es crucial fomentar 

políticas públicas que permitan la continuidad del 

acceso libre y racional de los grupos culturales 

indígenas a los recursos genéticos utilizados 

históricamente por ellos, así como la libre 

aplicación de prácticas y tecnologías tradicionales 

en el uso y manejo de sus recursos, como es el caso 

de promover la libre disponibilidad de 

germoplasma o semillas así como el fomentar el 

movimiento espacial de este material. El libre flujo 

de semillas y propágalos vegetativos mediado por 

los principales actores que son los campesinos 

tradicionales, es un efectiva práctica tanto para 

conservar como para generar diversidad en 

agroecosistemas tradicionales. Además, es un 

elemento esencial en el fortalecimiento de la 

seguridad y soberanía alimentaria de los pueblos 

tradicionales que hacen uso de estas semillas y 

propágulos vegetativos tanto a escala local como 

regional. 
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