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Resumen 

Los complejos de especies consisten en parientes filogenéticos muy cercanos, donde las 

similitudes morfológicas dificultan la distinción entre ellos utilizando métodos taxonómicos 

tradicionales. El trabajo de enfoca en la delimitación de especies del complejo Mammillaria 

haageana, un grupo que presenta una gran diversidad morfológica, que hace que su taxonomía 

sea complicada. Mammillaria haageana es parte de M. ser. Supertextae, las relaciones 

filogenéticas dentro de la serie y su relación con otros taxones de Mammillaria están lejos de 

comprenderse por completo. Por lo tanto, en el Capítulo I se intenta dilucidar las relaciones 

filogenéticas con dos marcadores del cloroplasto y utilizando representantes de todos los 

taxones del grupo. Los análisis filogenéticos muestran que M. ser. Supertextae comprende un 

grupo monofilético bien respaldado, que divergió hace aproximadamente 2.1 millones de años 

y M. ser. Polyacanthae se recupera como su grupo hermano; sin embargo, las relaciones dentro 

de M. ser. Supertextae no se pudieron resolver. En el Capítulo II, se integran los datos 

genómicos, morfológicos y ecológicos, para establecer los límites taxonómicos en el complejo 

M. haageana, y estudiar las relaciones evolutivas con el resto de las especies de M. ser. 

Supertextae. Los análisis genéticos, así como la evidencia morfológica y ecológica,  llevan a 

proponer que el complejo M. haageana se compone de seis entidades distintas (M. 

acultzingensis, M. conspicua, M. haageana, M. lanigera, M. meissneri y M. san-angelensis), 

principalmente como resultado de una especiación ecológica. Una propuesta taxonómica 

reciente considera a estos taxones como una sola especie; por lo que se propone el 

reconocimiento a nivel de especie de las seis entidades mencionadas. Nuestros resultados 

también muestran un alto nivel de sorteo incompleto de linajes, lo que es especialmente 

probable en especies recientemente divergentes, como las que comprenden M. ser. Supertextae. 

Las hipótesis de especies propuestas aquí, pueden ser útiles en futuras evaluaciones de riesgo 

de extinción y estrategias de conservación. 
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Abstract 

Species complexes consist of very close phylogenetic relatives, where morphological 

similarities make it difficult to distinguish among them using traditional taxonomic methods. 

Here, we focus on species delimitation in the Mammillaria haageana complex, a group that 

presents great morphological diversity, which makes its taxonomy a puzzle. Mammillaria 

haageana is part of M. ser. Supertextae, the phylogenetic relationships within the series, and 

its relationship to other Mammillaria taxa are far from fully understood. Therefore, in Chapter 

I it was attempted to elucidate phylogenetic relationships with two chloroplast markers and 

using complete terminal sampling. Phylogenetic analyses showed that M. ser. Supertextae 

comprises a well-supported monophyletic group that diverged about 2.1 million years ago and 

M. ser. Polyacanthae is recovered as its sister group; however, the relationships within M. ser. 

Supertextae cannot be resolved. In Chapter II, we integrate genomic, morphological, and 

ecological data to establish taxonomic limits in the M. haageana complex, and studied 

evolutionary relationships with the other species of the M. ser. Supertextae. Genetic analyses, 

as well as morphological and ecological evidence, led us to propose that the M. haageana 

complex is composed of six distinct entities (M. acultzingensis, M. conspicua, M. haageana, 

M. lanigera, M. meissneri, and M. san-angelensis), mainly as a result of ecological speciation. 

A recent taxonomic proposal considered these taxa as a single species, but we propose their 

recognition at the species level. Our results also show a high level of incomplete lineage 

sorting, which is especially likely in recently diverged species such as those comprising M. ser. 

Supertextae. The species hypotheses proposed here may be useful in future extinction risk 

assessments and conservation strategies. 
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Introducción general 

Dentro de los objetivos principales de la sistemática se encuentran reconocer las relaciones 

filogenéticas entre las especies, así como establecer los límites entre éstas (Wiens, 2007). La 

delimitación de especies es una actividad necesaria, ya que ayuda a la comprensión de los 

mecanismos y procesos evolutivos, así como al conocimiento sobre la biodiversidad y su 

conservación (Zachos, 2016). Sin embargo, no es una tarea fácil, debido a las dificultades que 

esta actividad presenta. Por ejemplo, uno de los primeros problemas a los que se enfrenta al 

delimitar especies, es que las definiciones de especie se entremezclan con los conceptos de 

especie, lo cual ha sido una cuestión de debate, que ha abarcado varias disciplinas (Rannala, 

2015; Sangster, 2018). Se ha tratado de abordar este problema utilizando diferentes 

propiedades de las especies (p. ej. aislamiento reproductivo, zona adaptativa distinta, 

monofilia, etc.); sin embargo, cada propiedad implica un concepto diferente (Pušić et al., 2017). 

Por su parte, De Queiroz (2005, 2007) considera que existe un elemento de consiliencia entre 

todos los conceptos de especie: la mayoría consideran a las especies como linajes evolutivos. 

En sistemática, las especies representan hipótesis para las cuales se puede buscar evidencia 

mediante el estudio de múltiples propiedades; de acuerdo con De Queiroz (2005, 2007) la 

ausencia de una cierta propiedad no proporciona evidencia que contradiga la hipótesis de una 

especie determinada (Haelewaters et al., 2018). En este sentido, la taxonomía integrativa puede 

considerarse la contrapartida operativa del concepto unificado de especie, al utilizar diferentes 

tipos de evidencias o propiedades (p. ej. morfología, ecología, ADN, etc.); bajo este marco las 

hipótesis disminuyen su tasa de error (Schlick-Steiner et al., 2009). 
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Delimitación de especies en Cactaceae 

La familia Cactaceae es originaria del continente americano, con varias especies del género 

Opuntia Mill. naturalizadas en el Viejo Mundo y Australia; el género Rhipsalis Gaertn. 

procedente de América tropical se extiende actualmente en África, incluyendo Madagascar y 

en Sri Lanka  (Arias et al., 2012; Bravo-Hollis, 1978; Hunt et al., 2006). En la familia se han 

reconocido cerca de 150 géneros y 1851 especies (Korotkova et al., 2021). Las principales 

características morfológicas que caracterizan a los integrantes de Cactaceae son la presencia de 

unas yemas axilares altamente especializadas llamadas areolas, una yema terminal organizada 

en cuatro zonas y la mayoría tienen un ovario ínfero cubierto por brácteas o aréolas 

(Hernández‐Hernández et al., 2011). La monofilia de Cactaceae ha sido soportada por estudios 

basados en marcadores del cloroplasto (Cuénoud et al., 2002; Nyffeler, 2002) y mediante 

transcriptomas (Walker et al., 2018). Se ha calculado que el tiempo de divergencia de la familia 

fue hace 35-32.11 millones de años (Ma) para el grupo troncal, mientras que para el grupo 

corona se estima en 28.6-26.88 Ma (Arakaki et al., 2011; Hernández‐Hernández et al., 2011). 

Dentro de la familia, los problemas de delimitación de especies se ven reflejados en la 

incongruencia entre el número de especies reconocidas por diferentes taxónomos. Por ejemplo, 

en los géneros más diversos de la familia se citan distintos números de especies: Mammillaria 

Haw., 163 spp. (Hunt et al., 2006)  ó 320 spp. (Reppenhagen, 1992); Echinocereus Link & 

Otto, 44 spp. (Taylor, 1985) ó 71 spp. (Blum et al., 1998); y Opuntia, 75 spp. (Hunt et al., 

2006) ó 189 spp. (Anderson, 2001). Se considera que estas diferencias son resultado de una 

carencia de estudios que permitan documentar y caracterizar a las especies a través de métodos 

objetivos (p. ej. morfométricos, filogenéticos, ecológicos, etc.; Sánchez et al., 2013). Los 

estudios de delimitación de especies han sido, principalmente a través de métodos 

morfométricos basados en estadística multivariada (Martínez-Quezada et al., 2019; Sánchez et 

al., 2013; Tapia et al., 2016); sin embargo, los caracteres utilizados suelen ser ambiguos, lo que 
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dificulta la separación en grupos resueltos taxonómicamente (Butterworth & Wallace, 2004; 

Copetti et al., 2017). Por otra parte, el uso de marcadores del cloroplasto se ha utilizado 

principalmente para establecer las relaciones evolutivas al interior de Cactaceae (Cruz et al., 

2016; Sánchez et al., 2014; Vázquez-Sánchez et al., 2013), y existen muy pocos estudios 

dirigidos a la delimitación de especies (Aquino et al., 2019). La falta de marcadores nucleares 

y su utilizazion en la delimitación de especies en Cactaceae, se debe a que los marcadores 

existentes proporcionan un menor número de sitios informativos en comparación con los 

marcadores de cloroplasto y no exhiben polimorfismos, como se ha demostrado para la región 

del espaciador interno escrito (ITS) del ADN ribosomal (Cruz et al., 2016). 

Con el avance de la secuenciación masiva se esperaría un aumento en estudios de filogenómica 

en cactáceas; sin embargo, existen muy pocos trabajos. Por ejemplo, se secuenciaron cuatro 

genomas correspondientes a la tribu Pachycereeae, donde sólo Carnegiea gigantea (Engelm.) 

Britton & Rose se secuenció con una alta cobertura; mientras que las tres especies restantes 

con una baja cobertura (Lophocereus schottii (Engelm.) Britton & Rose, Pachycereus pringlei 

(S.Watson) Britton & Rose y Stenocereus thurberi (Engelm.) Buxb.). Los resultados mostraron 

que el 37% de los árboles de genes que tenían al menos el 90% de soporte de bootstrap estaban 

en conflicto con el árbol de especies. Esta discordancia puede estar en función de los tiempos 

generacionales largos que presentan estas especies y al tamaño efectivo de la población que 

pueden ser moderadamente grandes, lo que conlleva a un extenso sorteo incompleto de linajes 

(Copetti et al., 2017). Sin embargo, hasta el momento no se han realizado estudios de 

delimitación de especies en la familia utilizando secuenciación masiva y métodos de 

coalescencia. 
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El complejo Mammillaria haageana 

Las diferentes clasificaciones que se han propuesto para Mammillaria se han basado en el 

conocimiento de los taxónomos que las han planteado. Dentro de Mammillaria se recococen 

ocho subgéneros (Hunt et al., 2006); Oehmea, Dolichothele, Phellosperma, Chilita, Krainzia, 

Cochemiea, Mammillopis y Mammillaria. Para el subgénero Mammillaria se proponen tres 

secciones con base en la prescencia de laticíferos que producen un látex lechoso: Hydrochylus, 

ausencia de laticíferos; Subhydrochylus, produce látex semi-lechoso; Mammillaria, produce 

látex lechoso (Mauseth, 1978). Aunque se han realizado esfuerzos para poner a prueba estas 

hipótesis mediante análisis fenéticos (Lüthy, 1995) y filogenéticos (Breslin et al., 2021; 

Butterworth & Wallace, 2004), sólo se han hecho para corroborar la monofilia de Mammillaria 

y conocer si se recuperan las categorías infragenéricas (Tabla 1). Dentro de los trabajos que se 

han realizado, las especies que pertenecen a M. ser. Supertextae se agrupan con caracteres 

morfológicos y moleculares; sin embargo, solo se han incluido hasta cinco especies de las 

nueve reconocidas por Korotkova et al. (2021) y solo se contempla un individuo por especie.  

Tabla 1.- Clasificación para el subgénero Mammillaria de acuerdo con Hunt et al. (2006). 

Subgénero  

Mammillaria 

Sección 

Hydrochylus Subhydrochylus Mammillaria 

Series 

Lasiacanthae 

Stylothelae 

Proliferae 

Sphacelatae 

Decipientes 

Leptocladodae 

Heterochlorae 

Rhodanthae 

Polyacanthae 

Supertextae 

Leucocephalae 

Mammillaria 

Polyedra 

 

Los análisis previos han mostrado que M. haageana Pfeiff. es la especie hermana de  M. 

albilanata Backeb.; para esta última especie se han reconocido cuatro subespecies que se 

distribuyen en Colima (M. albilanata subsp. reppenhagenii (D.R.Hunt) D.R.Hunt), Guerrero 
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(M. albilanata subsp. albilanata), Chiapas (M. albilanata subsp. tegelbergiana (H.E.Gates ex 

G.E.Linds.) D.R.Hunt) y Oaxaca (M. albilanata subsp. oaxacana D.R.Hunt). Mammillaria 

haageana y M. albilanata subsp. oaxacana comparten distribución en el sur de Oaxaca y se ha 

documentado que es un problema establecer los límites taxonómicos entre estos dos taxones 

(Arias et al., 2012). Por lo tanto, el objetivo principal de este estudio es establecer los límites 

taxonómicos de M. haageana entre las especies de M. ser. Supertextae y al interior de la 

especie. Para esto se incluirán la mayoría de las especies de M. ser. Supertextae reconocidas 

por Korotkova et al. (2021) y se pretende realizar un esfuerzo de colecta para abarcar la 

distribución geográfica de M. haageana y M. albilanata subsp. oaxacana. Mediante dos 

marcadores del cloroplasto (rpl16 y psbA-trnH) se pondrá a prueba la monofilia de M. ser. 

Supertextae y se determinará la posición de M. haageana dentro de la serie. Los resultados 

obtenidos se utilizarán para seleccionar un conjunto de muestras y diseñar una estrategia de 

secuenciación, utilizando el método de genotipificación por secuenciación (GBS, por sus siglas 

en inglés): para establecer los límites taxonómicos en el complejo M. haageana. Dado que las 

hipótesis sobre delimitación de especies son más robustas al incluir diferentes líneas de 

evidencia (Schlick-Steiner et al., 2009), se realizará un análisis morfométrico para identificar 

los caracteres morfológicos que puedan ser útiles en la identificación de taxones y se explorarán 

las variables ambientales que expliquen la distribución actual del complejo M. haageana 
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Discusión general 

 

Las historias evolutivas recientes y complejas, pueden dar como resultado linajes que tienen 

una variación morfológica y superpuesta, lo que hace que la distinción de unidades 

taxonómicas sea un desafío para los sistemáticos; por lo tanto, estos tipos de complejos de 

especies pueden ser ignorados por los taxónomos. Para el complejo M. haageana se han 

propuesto diferentes hipótesis taxonómicas (Tabla 1; Capítulo II); sin embargo, ninguna ha 

sido puesta a prueba bajo ningún análisis morfométrico, molecular o ambiental. En 

Mammillaria, los estudios morfométricos (Lüthy, 1995) y moleculares (Breslin et al., 2021; 

Butterworth & Wallace, 2004) se han realizado principalmente para evaluar las relaciones 

infragenéricas, pero ninguno se ha dirigido específicamente al complejo M. haageana. En los 

trabajos previos se ha incluido a M. haageana y de tres a cuatro especies de M. ser. Supertextae, 

serie a la cual pertenece. Por lo anterior, se conoce muy poco sobre las relaciones entre las 

especies del complejo M. haageana y el resto de las especies de M. ser. Supertextae.  

 

En el Capítulo I se reporta como se puso a prueba la monofilia de M. ser. Supertextae y se 

estimó el tiempo de divergencia al incluir todos los taxones propuestos por Korotkova et al. 

(2021). Para ello, se utilizaron dos marcadores del cloroplasto (rpl16 y psbA-trnH) y se realizo 

un análisis filogenético mediante inferencia bayesiana. Los resultados mostraron que M. ser. 

Supertextae se recupera como un grupo monofilético (Figura 1; Capítulo I), consistente con 

estudios filogenéticos previos que incluyeron cinco especies (Butterworth & Wallace, 2004) y 

tres taxones (Solórzano et al., 2019) de la serie. Los resultados también muestran que M. ser. 

Polyacanthae es la serie hermana de M. ser. Supertextae como se había sugerido anteriormente 

(Hunt, 2011). Para Mammillaria ser. Supertextae se estimo un tiempo de divergencia de 

aproximadamente 2.1 Ma (95% HPD = 0,91–3,47; Figura 3; Capítulo I) en la transición 

Neogeno-Cuaternario. Las regiones geográficas donde se distribuyen las especies de M. ser. 
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Supertextae han sufrido cambios climáticos, tectónicos, erosivos, aluviales y volcánicos 

durante millones de años; durante el Pleistoceno estos procesos continuaron dando lugar al 

clima y geomorfología actual (Medina-Sánchez et al., 2020; Siebert & Carrasco-Núñez, 2002). 

Las diferencias ambientales, geológicas y topográficas entre especies estrechamente 

relacionadas, producidas durante estos cambios, sugieren presiones de selección diferencial y 

adaptación local, que podrían haber impulsado el proceso de especiación (Aquino et al., 2021; 

Mastretta-Yanes, et al., 2015), como se ha sugerido para Mammillaria pectinifera F.A.C.Weber 

(Cornejo-Romero et al., 2014), Cephalocereus columna-trajani (Karw. ex Pfeiff.) K.Schum. 

(Cornejo-Romero et al., 2017) y especies del género Epithelantha F.A.C.Weber ex Britton & 

Rose (Aquino et al., 2021).  

 

Ya que las relaciones al interior de M. ser. Supertextae no pudieron ser resueltas utilizando dos 

marcadores del cloroplasto, se utilizó la técnica GBS, descrita en el Capítulo II, con el fin de 

muestrear de forma aleatoria el genoma. La información genética obtenida por GBS se integró 

junto con dos líneas de evidencia (morfología y ecología) para mejorar la estrategia para definir 

los límites entre las especies (Padial et al., 2010; Sturaro et al., 2018) del complejo M. 

haageana.  

 

Mediante una red filogenética se muestra que M. ser. Supertextae se divide en dos grupos 

(Figura 3; Capítulo II). El grupo de zonas templadas se distribuye en altitudes que oscilan entre 

1285 y 2518 m.s.n.m., en bosques de pino-encino e incluye las accesiones de M. haageana, M. 

flavicentra, M. acultzingensis y el linaje Mcons+Mao4 (M. lanigera; ver tratamiento 

taxonómico del Capítulo II). El grupo de zonas cálidas se distribuye principalmente en altitudes 

que van desde 447 a 2318 m.s.n.m., en matorrales xerófilos y bosques tropicales caducifolios, 

e incluye las accesiones de M. crucigera, M. dixanthocentron, M. conspicua, M. meissneri, M. 
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san-angelensis, M. lanata, M. supertexta y tres linajes asociados con M. albilanata ssp. 

oaxacana (Mao1, Mao2 y Mao3). Nuestros resultados son consistentes con los reportados en 

el Capítulo I, donde se encontró que estos dos grupos están separados por factores climáticos, 

utilizando dos marcadores de cloroplastos. 

 

La red filogenética también mostró que, dentro de M. ser. Supertextae existe una evolución 

reticulada. Las reconstrucciones filogenéticas basadas en múltiples loci son potencialmente 

útiles en la delimitación de especies; sin embargo, puede existir incongruencia filogenética 

entre múltiples conjuntos de datos, debido a varios procesos evolutivos que pueden actuar de 

manera diferente en árboles de genes individuales, incluida la clasificación de linaje incompleto 

(ILS) y la reticulación (Maddison, 1997; Mao et al., 2019; Murillo-A. et al., 2022; Santos et 

al., 2017). El primero implica la retención de polimorfismos ancestrales entre especies, 

mientras que el segundo puede ser causado por el cruzamiento entre individuos de diferentes 

especies (hibridación), la transferencia de genes entre ellas mediada principalmente por 

retrocruzamiento (introgresión) y/o la transferencia horizontal de genes (Meyer et al., 2017; 

Twyford & Ennos, 2012). Los resultados muestran que no hay eventos de reticulación entre las 

especies del complejo M. haageana (Figura S8; Capítulo II), mientras que el análisis de 

coalescencia muestra que es muy probable que el ILS sea la causa de la discordancia 

filogenética. El sorteo incompleto de linajes es común en grupos con altas tasas de 

diversificación y divergencia reciente ( Meyer et al., 2008). Dichos factores están presentes en 

M. ser. Supertextae, ya que es un grupo de reciente divergencia (aprox. 2.1 Ma), y 

recientemente se ha demostrado que el clado Mammilaria s.s. tiene altas tasas de 

diversificación (Breslin et al., 2022). La presencia de ramas internas cortas es típica de ILS 

(Gagnon et al., 2022); esto se puede notar en los clados donde se encuentran M. conspicua y 

M. meissneri (Figura S5; Capítulo II).  
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Los análisis muestran que el uso de datos genómicos, morfológicos y ambientales ayuda a 

establecer los límites taxonómicos en el complejo M. haageana. Los datos genómicos de 

representación reducida, generalmente, ayudan a dilucidar relaciones filogenéticas complejas 

y a establecer los límites entre especies estrechamente relacionadas (Anderson et al., 2017; 

Hashemzadeh Segherloo et al., 2021; Pérez-Escobar et al., 2020). Por otro lado, los datos 

morfológicos de flores y espinas muestran una variación aparentemente continua. Aunque la 

saturación del color de las flores (Rosas et al., 2022a), el número y la longitud de las espinas 

radiales son útiles como caracteres de diagnóstico. Este es el primer estudio que prueba estos 

caracteres morfológicos para la delimitación de especies en el complejo M. haageana. Los 

resultados del PCA de 19 variables bioclimáticas, las diferencias altitudinales, las asociaciones 

con tipos de suelo y los modelos de nicho, muestran una gran diferencia entre las especies del 

complejo M. haageana, lo que implica que la separación de linajes a través de la divergencia 

de nicho, mediada por selección disruptiva (especiación ecológica), es muy probable (Cheng 

et al., 2021). Las fluctuaciones climáticas y geológicas durante el Pleistoceno pudieron generar 

diferentes condiciones ambientales, donde cada especie tuvo diferentes adaptaciones y se 

generaron divergencias filogenéticas (Díaz-Castellón et al., 2012; Mastretta-Yanes, et al., 

2015; Ortiz-Medrano et al., 2016). Tomando en conjunto estos análisis, nuestra principal 

conclusión es el reconocimiento de seis especies dentro del complejo M. haageana: M. 

acultzingensis, M. conspicua, M. haageana, M. lanigera, M. meissneri, y M. san-angelensis.  
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Conclusiones generales  

 

Los resultados demostraron que el método de GBS es una herramienta útil para la identificación 

de SNPs, que mejoran la delimitación de especies del complejo M. haageana. Aunque los 

métodos de representación reducida del genoma proporcionan un gran número de loci, es 

importante tener en consideración los posibles errores introducidos durante la secuenciación y 

la identificación de loci ortólogos. Actualmente existen programas que ayudan a disminuir la 

tasa de errores, por lo cual, es importante generar protocolos de optimización de parámetros en 

los procesos bioinformáticos como los que se propen en este trabajo.  

 

Al integrar diferentes líneas de evidencia (genómica, morfológica y ecológica), se proporcionó 

un marco sólido para la delimitación de especies del complejo M. haageana. Al tomar en cuenta 

todas las líneas de evidencia de reconocen seis especies dentro del complejo M. haageana: M. 

acultzingensis, M. conspicua, M. haageana, M. lanigera, M. meissneri, y M. san-angelensis. 

Sin embargo, aun falta realizar estudios que ayuden a resolver las relaciones al interior de M. 

albilanata, ya que nuestros resultados sugieren que M. albilata puede estar integrada por más 

de dos linajes evolutivamente independientes. También es importante hacer estudios para 

comprender las relaciones entre M. albilanata subsp. albilanata y M. san-angelensis, lo cual 

podría ayudar a establecer posibles estrategias para la conservación de M. san-angelensis.  
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