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Resumen

Esta investigacion aborda el tema de la domesticacibn con enfoque en la
diversidad genética, el dafio, los mecanismos de defensa (resistencia y tolerancia)
y la adecuacion en Stenocereus stellatus, cactacea columnar endémica del centro-
sur de Meéxico, en poblaciones silvestres, con manejo in situ y cultivadas,
distribuidas en el Valle de Tehuacan y en la Mixteca Baja. Se utiliz6 el ADN de
primordios florales de 176 individuos estudiados en la evaluacion de los niveles de
dafio y se determiné la estructura y diversidad genética empleando cinco
microsatélites. La diversidad genética en las poblaciones manejadas in situ
presentd un aumento no significativo respecto a las poblaciones silvestres (He=
0.737 £ 0.028, He= 0.691 + 0.031, P= 0.3483), mientras que las poblaciones
cultivadas presentaron significativamente la menor diversidad genética (He= 0.565
+ 0.052) (P=0.011). El Valle de Tehuacan presentdé mayor diversidad genética con
respecto a la de la Mixteca Baja (He= 0.683 + 0.023 y He= 0.646 + 0.045, P=
0.4443), pero esta no fue significativa.

La estructura genética determind cuatro grupos genéticos asociados
regionalmente. El manejo in situ destaca de los demas analisis por presentar una
relacion negativa y significativa en la correlacion diversidad genética - dafio total,
dafio — resistencia, dafio total — tolerancia y relacion positiva en la diversidad

genetica - resistencia y resistencia - adecuacion.

Palabras clave: Stenocereus stellatus, domesticacion, manejo, diversidad

geneética, estructura genética, dafio, adecuacion, resistencia, tolerancia.



Abstract

This research approaches the issue of domestication with a focus on genetic
diversity, damage, fitness and defense mechanisms (resistence and tolerance) in
Stenocereus stellatus, columnar cacti endemic to central-southern Mexico, in wild
populations, management in situ and cultivated populations, distributed in the
Tehuacan Valley and in La Mixteca Baja. The floral buds DNA of 176 studied
individuals was used in the evaluation of damage levels and genetic structure and
diversity was determined using five microsatellites. The genetic diversity in the
managed in situ populations showed a non-significant increase compared with the
wild populations (He = 0.737 = 0.028, He = 0.691 + 0.031, P= 0.3483), while the
cultivated populations had significantly less genetic diversity (He = 0.565 + 0.052)
(P = 0.011). The Tehuacan Valley presented greater genetic diversity compared
with that of La Mixteca Baja (He = 0.683 £ 0.023 and He = 0.646 + 0.045, P=
0.4443), but this was not significant.

The genetic structure determined four regionally associated genetic groups. in situ
management stands out from other analyzes because it presents a negative and
significant relationship in the genetic diversity - total damage, damage — resistance,
total damage — tolerance and positive and significant relationship in genetic

diversity - resistance and resistance - fitness.

Key words: Stenocereus stellatus, domestication, management, genetic diversity,

genetic structure, damage, fitness, resistance, tolerance.



Introduccion

La domesticacion es un proceso evolutivo que ocurre de manera continua de
diferentes formas biolégicas, dirigido por los seres humanos, principalmente por
seleccion artificial, favoreciendo la supervivencia y reproduccion de fenotipos
convenientes y desfavoreciendo e incluso eliminando otros no convenientes
(Darwin, 1859; Harlan, 1992; Casas et al., 1997; 2007; Blancas et al., 2013; 2014).
La consecuencia de la domesticacion son divergencias morfoldgicas, fisiologicas y
genéticas entre las poblaciones de organismos manejados y las de sus parientes
silvestres (Casas et al., 1999) conocidas como sindromes o tendencias de

domesticacion (Schwanitz, 1966; Harlan, 1975; Gepts, 2004).

El estudio del proceso de domesticaciébn se ha abordado en poblaciones de
plantas sujetas a diferentes formas de manejo (tanto de especies perennes como
anuales) (Casas et al., 1997, 1999; Renddn y Nufiez-Farfan, 1998; Rodriguez et
al., 2006; Hernandez et al., 2013). Se entiende por manejar a la actividad
eminentemente humana, pues se trata de acciones deliberadas para transformar
sistemas ecoldgicos o socioecologicos, de acuerdo con los requerimientos
(alimenticio, medicinal, comercial) e intereses de las sociedades de las que los
humanos forman parte (Lindig y Casas, 2013; Casas et al., 2014; 2015), con el
objetivo de asegurar la disponibilidad de aquellos organismos de mayor

conveniencia (Casas et al., 1997; 2007; Blancas et al., 2013; 2014).



De acuerdo con Casas et al., 1997, los procesos selectivos de la vegetacion (in
situ y ex situ); han ocurrido en diversas formas de aprovechamiento que implican
la recoleccion, la tolerancia y el cultivo e involucran el favorecimiento de ciertos
organismos debido a un atributo o conjunto de ellos que les permiten un mejor
desempefio en términos de supervivencia y reproduccién que otros (Casas et al.,
1997, 1999). En el caso de las plantas, especificamente de las cactaceas
columnares en donde el caracter blanco de seleccion es el componente de la
adecuacion (frutos). La recoleccién (in situ) suele involucrar la seleccion de los
mejores fenotipos, de manera que, se puede afectar negativamente la aptitud de

aguellos mas favorables y abatir sus nimeros en las poblaciones.

En la tolerancia (in situ) la gente deja en pie los fenotipos mas convenientes, los
cuales reciben algunos cuidados especiales y mediante estrategias selectivas
estos fenotipos aumentan su densidad poblacional (Casas et al., 1997; Blancas et
al., 2010, 2013). EIl cultivo, trasplante y propagacion selectiva (ex situ) de los
fenotipos son estrategias de distinta intensidad que contrarrestan el posible efecto
de la recoleccién simple al propagar fenotipos adecuados cuyas poblaciones han

disminuido bajo condiciones naturales.

Tales estrategias de manejo, en principio, pueden operar con el fin de asegurar la
disponibilidad de los mejores fenotipos (Casas et al., 1997; Blancas et al., 2010,
2013), en donde la seleccion artificial brinda las capacidades para incluso
aumentar su calidad, exacerbando aquellos rasgos que son de interés humano

(Casas y Parra, 2016).



En un sentido amplio, la domesticacion es entonces, el resultado deliberado de

manejar la naturaleza de acuerdo con propositos humanos (Casas et al., 2015).

En las cactaceas columnares, apreciables principalmente por su fruto comestible,
se han documentado los efectos del proceso de domesticacion en poblaciones con
diferentes formas de manejo: en poblaciones silvestres, que se aprovechan en los
sitios donde crecen y se distribuyen naturalmente; en poblaciones manejadas in
situ, las cuales, tras un desmonte, son dejadas en pie, lo que implica un manejo
agroforestal y en poblaciones cultivadas, que se establecen en campos de cultivo,
0 en huertos de traspatio (Casas et al, 1997; Casas, 2001; Parra et al., 2008). En
ellos, se reporta que los sindromes de domesticacibn a menudo comprenden
cambios en el color, tamafio, sabor y grosor del epicarpio de los frutos, asi como
en el tamafo y cantidad de las espinas y semillas (Luna-Morales, 2004; Casas et
al.,, 2006; Blancas et al., 2006, 2009) generalmente involucrando cambios
fisiol6gicos asociados al periodo de maduracién de los frutos (Cruz y Casas, 2002;

Blancas et al., 2006, 2009).

El manejo de los recursos bibticos por los seres humanos muy comunmente
modifica las frecuencias alélicas y genotipicas entre las poblaciones manejadas y
las silvestres de modo que, los parientes silvestres de los organismos
domesticados poseen una elevada diversidad genética acumulada a lo largo de
cientos de miles a millones de afios de evolucién natural (Doebley et al., 2006;
Casas et al., 2007; Pickersgill, 2007), a diferencia de los taxones domesticados,

cuya diversidad genética puede ser extraordinariamente baja, resultado de la
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seleccion de fragmentos de tal diversidad por parte de los seres humanos y su
desarrollo en el contexto de cientos o miles de afios de domesticacién (Maxted et
al., 2013). Pero los problemas son vigentes: tan estrecha diversidad genética
significa enormes riesgos en los cultivos por su vulnerabilidad al atague de
herbivoros y/o patdgenos atribuidos a la pérdida de mecanismos quimicos y
estructurales de proteccién (Pickersgill, 2007; Bravo-Avilez et al., 2014; Casas y
Parra, 2016; Bravo-Avilez, 2017). Se ha argumentado que este efecto es el
resultado indirecto del incremento en la productividad, como el aumento en
tamafo de flores, frutos y semillas (Benrey et al., 1998), a expensas de una
reduccion en la distribucion de la energia en otras funciones, tales como sintesis
de metabolitos secundarios o estructuras de defensa (Shaller, 2008). En
consecuencia, las plantas domesticadas frecuentemente se tornan mas
vulnerables a los herbivoros, patdgenos y competidores que sus contrapartes

silvestres.

La variabilidad genética es la materia prima para la evolucion, le confiere a las
especies la capacidad de responder a los posibles cambios ambientales,
permitiendo la adaptacion y por consiguiente la supervivencia a largo plazo. La
forma en como se distribuye la variacidon genética asi como el cambio en las
frecuencias alélicas de una poblacién a otra en el tiempo y en el espacio, nos
refleja la estructura genética de la especie (Hamrick et al., 1979; Boshier et al.,

1995).



Las diferencias en los niveles de diversidad genética de una especie entre
organismos sujetos a procesos de domesticacion se pueden cuantificar haciendo
uso de marcadores genéticos. Autores como Otero-Arnaiz et al. (2005); Tinoco et
al. (2005) y Blancas et al. (2006) han aportado evidencias sobre los efectos de la
domesticacion en la genética de poblaciones de algunas especies de cactaceas
columnares como Polaskia chichipe, Escontria chiotilla y Polaskia chende,
respectivamente. Los estudios del género Polaskia reportaron una tendencia a
disminuir la diversidad genética en las poblaciones manejadas in situ y cultivadas
respecto a las poblaciones silvestres. Sin embargo, las diferencias no fueron
significativas y para Escontria chiotilla, las poblaciones silvestres presentaron
significativamente mayor diversidad genética que las poblaciones manejadas in

Situ.

Casas et al. (2006) y Parra et al. (2008) estimaron la diversidad genética mediante
isoenzimas como marcador genético en poblaciones de S. stellatus y S. pruinosus,
respectivamente. Estos estudios reportaron que el manejo ha contribuido a
aumentar la diversidad genética en las poblaciones manejadas in situ y cultivadas
en comparacién con las poblaciones silvestres. Este patron se debe, de acuerdo
con los autores, a que el manejo tradicional de las especies involucra un continuo
recambio de plantas, introduciendo germoplasma de otros pueblos o regiones, asi
como la tolerancia de plantulas que llegan a establecerse en las areas de cultivo,
provenientes de semillas dispersadas por aves, murciélagos y humanos, lo que
favorece los procesos de flujo génico, desde poblaciones silvestres a manejadas

in situ y cultivadas.



En el caso particular de S. stellatus, Casas et al. (2006) reportaron diferencias
significativas en el estimador de heterocigosidad esperada (He, P < 0.05) entre
regiones y por forma de manejo, documentando que la heterocigosidad esperada
en la Mixteca Baja es mas elevada que en el Valle de Tehuacan (He= 0.279 y He=
0.265), respectivamente. La agrupacion de las poblaciones por forma de manejo
permitié cuantificar que las poblaciones cultivadas contienen los niveles mas altos
de variabilidad genética (He= 0.289 + 0.015), seguidas de las poblaciones de

manejo in situ (He= 0.270 + 0.006) y silvestres (He= 0.253 £ 0.016).

Cruse-Sanders et al. (2013) utilizando microsatélites como marcador genético mas
sensible para detectar variacidn genética que las isoenzimas, ratific6 un aumento
significativo en la diversidad genética de S. stellatus en poblaciones manejadas in
situ y cultivadas respecto a poblaciones silvestres (He= 0.64 = 0.066, 0.63 = 0.069
y 0.55 + 0.091, P = 0.011, respectivamente), sin diferencias significativas entre

regiones.

Como se menciond en parrafos anteriores, una de las hipotesis respecto a la
pérdida de diversidad genética en las poblaciones domesticadas es que los
mecanismos de defensa disminuyen o se pierden. Las plantas poseen dos
estrategias basicas de defensa contra sus herbivoros o patdgenos: la resistencia y
la tolerancia (Strauss y Agrawal, 1999). Las plantas resistentes pueden reducir la
cantidad de dafo por herbivoros o patégenos mediante la posesion de defensas

guimicas y fisicas (Ehrlich y Raven, 1964; Berenbaum et al., 1986).



Por otra parte, la tolerancia no evita el herbivorismo pero le permite a la planta
compensar el dafio producido por sus enemigos nhaturales.

Varios autores han argumentado que, teéricamente, la resistencia y la tolerancia
deberian covariar negativamente, de tal manera que la evolucibn de ambas
estrategias podria estar limitada debido a sus costos asociados (Fineblum y
Rausher, 1995) por lo que, se esperaria que estas estrategias involucren una
disyuntiva en la evolucion de la defensa en plantas (Van der Meijden et al., 1988).
La idea crucial de esta argumentacién se basa en que tanto la posesion de la
tolerancia asi como de la resistencia tienen costos significativos en términos de la
adecuacion.

Uno de los supuestos sobre el efecto de la domesticacion en el destino de los
recursos adquiridos por la planta, es que se compromete la defensa para

favorecer el crecimiento y la reproduccion (Bazzaz et al., 1987).

Desde el punto de vista ecoldgico en la interaccidon planta-patdgeno, no solo las
plantas son capaces de conocer un organismo fordneo y defenderse por si
mismas de él, sino que el patégeno también puede ser capaz de manipular la
biologia de la planta para crear un ambiente 6ptimo para su propio crecimiento y
desarrollo a costa de la respuesta de la planta (Smale, 2012; Boyd et al., 2013). La
combinacion génica de ambos organismos determina el tipo de interaccion. En
una interaccion compatible, el patdégeno inicia la infeccion en la que puede
multiplicarse y  progresar  sistémicamente invadiendo otros tejidos
desencadenando la enfermedad. La interaccion incompatible se caracteriza por el

establecimiento de una infeccidn patogénica inicial que no logra progresar debido

9



a que la planta reacciona restringiendo la dispersion del patégeno (resistencia)

(Keen, 1990; van Kan et al., 1992; Gil, 2005; Bhupendra, 2013).

La incapacidad del hospedero en resistir el efecto dafiino de los fitopatdgenos
causa un desequilibrio en la planta ocasionando la enfermedad la cual se
manifiesta con diversos sintomas tales como enanismo, agallas, necrosamiento,
marchitez y deformaciones. Todo esto es un desarreglo en la fisiologia de la planta

trayendo en consecuencia la baja productividad de la planta (Campo, 2014).

Por ejemplo, Valverde et al. (2003) reportaron que existe variacion genética en los
niveles de resistencia a la herbivoria de Datura stramonium frente a Lema
trilineata; la variacion en la resistencia tiene consecuencias en la adecuacion de la
planta (NUfez-Farfan y Dirzo, 1994; Fornoni y Nufiez-Farfan, 2000; Valverde et al,
2003); los herbivoros responden diferencialmente a los niveles de resistencia de la
planta (Espinosa y Fornoni, 2006), y que esta respuesta tiene bases genéticas y

consecuencias para su adecuacion (Espinosa y Fornoni, 2006).

En este sentido, es de esperar que los procesos de seleccion artificial al que han
estado sujetas algunas cactaceas columnares del centro de México estén
relacionados con la diversidad genética, el dafio, la resistencia, la tolerancia y la
adecuacion de las plantas. Sin embargo, al respecto no existen evidencias. El
presente, es el primer trabajo en el que se aborda la relacion de la diversidad
genética, el dafo, los mecanismos de defensa y la adecuacion en los procesos de

domesticacion de S. stellatus, cactacea columnar del centro de México.
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Especie en estudio

Stenocereus stellatus

Stenocereus stellatus (Pfeiffer) Riccobono (Figura 1), conocido cominmente como
“xoconochtli” o “pitaya de agosto” es un cactus columnar de 2-6 m, endémico del
centro-sur de Meéxico (Casas, 2001), cuya distribucion esta centrada en los
estados de Guerrero, Morelos, Oaxaca y Puebla (Casas y Caballero, 1996, 1998;

Guzman et al., 2003).

Fotografias de Verdnica Patifio

Figura 1. Stenocereus stellatus “xoconochtli”.
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Es una planta cuyos frutos, semillas y flores son comestibles, las ramas se
aprovechan como forraje y lefia y los individuos completos para formar barreras de
proteccion de suelos (Casas y Caballero, 1998). Los frutos son recolectados en
poblaciones silvestres que forman parte de matorrales xeroéfilos y selvas bajas en
el Valle de Tehuacan y la porcion de la cuenca del rio Balsas, particularmente la
region de la Mixteca Baja; asi como en poblaciones manejadas in situ y cultivadas

(ex situ).

El manejo humano ha promovido la existencia de variedades de esta especie, que
se diferencian principalmente por el color de la pulpa, la cual puede ser de color
rojo, blanco, solferino, amarillo o anaranjado. Sin embargo, el color que predomina
en las poblaciones silvestres es el rojo. Las flores son hermafroditas con sistema
de autoincompatibilidad, la antesis es nocturna y son polinizadas por murciélagos
nectarivoros: Leptonycteris curasoae, L. nivalis y Choeronycteris mexicana,
especies migratorias y altamente dependientes del consumo de recursos florales,
capaces de volar cerca de 100 Km en una noche (Koopman, 1981, Fleming et al.,

1993, Valiente-Bunuet et al., 1996, Casas et al., 1999).

Ademas de reproducirse sexualmente, S. stellatus también puede propagarse

vegetativamente a través de esquejes (Bravo, 1978; Casas et al., 1999).
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El uso y manejo de S. stellatus es muy antiguo. En excavaciones arqueoldgicas
del Valle de Tehuacan, MacNeish (1967) y Smith (1967) revelaron que en la fase
el Riego (8500-7000 afios A.P.) las cactaceas columnares fueron de los
principales recursos utilizados por los humanos durante la prehistoria de
Mesoameérica. Los restos de la fase Abejas (5400-4300 afios A.P.) y Palo Blanco
(2150-1300 afios A.P.), sugieren que el consumo de los frutos y semillas de S.
stellatus fue importante para la subsistencia de los asentamientos humanos

(Casas, 2002).

Actualmente, en el Valle de Tehuacan y la Mixteca Baja, S. stellatus continda bajo
procesos de domesticacion (Casas et al., 1997), con una simpatria en las distintas
formas de manejo (Casas et al., 1999; Casas, 2002), lo que permite analizar
comparativamente la estructura y diversidad genética de poblaciones silvestres,
manejadas in situ y cultivadas (Casas y Caballero, 1998; Casas et al., 2006;
Cruse-Sanders et al., 2013), asi como las implicaciones del manejo en aspectos
relacionados con la susceptibilidad al dafio (Bravo-Avilez et al.,, 2014; Bravo-
Avilez, 2017; Bravo-Avilez et al., En prensa ) y la pérdida de la variacion genética

dentro y entre poblaciones de S. stellatus.
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Antecedentes
Niveles de dafio, mecanismos de defensa y adecuacion en S.

stellatus

El estudio del dafio en cactdceas columnares ha sido pobremente abordado
(Pimienta et al., 1999; Villalobos et al., 2007; Bravo-Avilez et al., 2014; Bravo-
Avilez et al., En prensa) y mucho menos lo ha sido su relacibn con los
mecanismos de defensa, la adecuacion y la diversidad genética (del cual no hay

ninguna investigacion).

En particular, para S. stellatus, el Unico estudio corresponde a Bravo-Avilez
(2017), quien estimo las diferencias poblacionales derivadas de la domesticacion
en términos de los niveles de dafio, los mecanismos de defensa y la adecuacién
en poblaciones silvestres, manejadas in situ y cultivadas entre las regiones del

Valle de Tehuacan y la Mixteca Baja (Tabla 1).

Mediante un muestreo aleatorio de 1,043 ramas constituidas en 180 individuos de
S. stellatus distribuidos en los estados de Puebla y Oaxaca, Bravo-Avilez (2017),
estimoO cualitativamente un porcentaje de dafio en una escala de: 0 a 100% y
observd que el dafio es provocado por factores bidticos y/o abioticos,
clasificandolos de manera general en dos tipos: dafio biolégico, causado por:
insectos, entre ellos Cactophagus spinolae el cual posiblemente esté relacionado

con presencia de hongos y bacterias y dafio por factores fisicos como quemaduras
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por exceso de radiacion, fuego, machetazos y anidamiento de aves (Bravo-Avilez,
2017).

Tomando en cuenta el dafio total (biologico y por factores fisicos) los resultados
indican que: 1) Por forma de manejo, los niveles de dafio son significativamente
mayores en las poblaciones cultivadas y 2) entre regiones, en el Valle de
Tehuacéan se detectd significativamente mayor incidencia de dafio respecto a la

Mixteca Baja.

Se observé que el dafio biolégico es causado por larvas e individuos adultos de
Cactophagus spinolae y se manifiesta como una pudricion en las ramas de la
planta, visualizado en el exterior con una coloracion marrén. En el interior, la rama
se deforma e hincha y emite un olor desagradable, en algunos casos se presenta
escurrimiento de un liquido viscoso. Dicha pudricién se expande y puede llegar a

la rama principal, provocando la muerte de la planta (Bravo-Avilez et al., 2014).

En cuanto a los mecanismos de defensa (resistencia y tolerancia), Bravo-Avilez
(2017) cuantificé la resistencia como la longitud de la espina central en un area de
150 cm? del tallo (30 cm x 5 cm), a la altura del pecho (1.20 m) y, encontré que: 1)
el manejo in situ fue significativamente mas resistente, 2) las poblaciones
cultivadas presentaron la menor resistencia y 3) la Mixteca Baja presentd6 mayor

resistencia que el Valle de Tehuacan.

Para estimar la tolerancia considerd la tasa de ramificacion, medida como el

numero de brotes nuevos de la rama muestreada y encontré que 1) por forma de
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manejo y por region no hubo diferencias significativas, 2) en la interaccion manejo
por region, las poblaciones silvestres en el Valle de Tehuacan y de manejo in situ
en la Mixteca Baja presentaron la mayor tasa de ramificacion y 3) las poblaciones
de manejo in situ en el Valle de Tehuacan y silvestre en la Mixteca Baja

presentaron la menor tasa de ramificacion.

Los componentes de la adecuacion que se consideraron en el estudio de Bravo-
Avilez (2017) corresponden al éxito reproductivo femenino: el nimero de frutos
producidos, el numero de semillas por fruto y el porcentaje de germinacion de
semillas. Los resultados indicaron que 1) la poblacion cultivada en el Valle de
Tehuacéan fue la que produjo mayor cantidad de frutos, mientras que en la Mixteca
Baja, fueron la poblacion silvestre y de manejo in situ, 2) los frutos de las
poblaciones con manejo in situ y cultivadas presentaron mayor nimero de semillas
por fruto en ambas regiones y 3) La Mixteca Baja presenté mayor porcentaje de

germinacion.

De acuerdo con Bravo-Avilez (2017) el dafio se correlaciond negativamente con la
adecuacion, lo que indica que las plantas con mayor dafio producen menos frutos.
La resistencia se correlaciond positivamente con la adecuacion, asi las plantas
mas resistentes producen mayor namero de frutos. Con base en estos resultados
es interesante conocer si estos componentes estan relacionados con la diversidad

genética de las plantas.
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Preguntas de investigacion

1. ¢Existira relaciéon entre la diversidad genética, los niveles de dafio, los

mecanismos de defensa (resistencia y tolerancia) y la adecuacién de S.
stellatus, en poblaciones silvestres, manejadas in situ y cultivadas?

¢ Existe una estructuracion genética en poblaciones de S. stellatus asociada
a diferentes formas de manejo distribuidas en el Valle de Tehuacan y la

Mixteca Baja?

Objetivo

Analizar la diversidad y estructura genética de Stenocereus stellatus en
poblaciones silvestres, manejadas in situ y cultivadas, distribuidas en el
Valle de Tehuacan y la Mixteca Baja y estimar la correlacion de los niveles
de diversidad genética con los niveles de dafio, los mecanismos de defensa

(resistencia y tolerancia) y la adecuacion que presentan las plantas.
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Hipotesis

Se espera encontrar un efecto de la domesticacion de S. stellatus entre
poblaciones con diferentes formas de manejo, de modo que; las poblaciones
manejadas in situ y cultivadas presentardn una diversidad genética menor
respecto a las poblaciones silvestres; por otro lado, se espera una correlaciéon
negativa entre los niveles de diversidad genética y los niveles de dafio que
presentan las plantas.

De igual forma y bajo la perspectiva de que el dafio puede afectar el rendimiento
reproductivo de las plantas (adecuacién), se espera encontrar que entre menor

dafio presenten las plantas, mayor sera el numero de frutos producidos.

Se espera que la respuesta de las plantas ante el ataque de herbivoros y/o
patdbgenos sea mas efectiva entre mayor sea la variacion genética disponible. De
manera que, las poblaciones de plantas que presenten mayor cantidad de espinas
(resistencia) y mayor nimero de ramas (tolerancia) se correlacionen positivamente

con la diversidad genética pero negativamente con el dafo.

Asi mismo y debido a que los registros arqueoldgicos reportan evidencias de uso
de S. stellatus desde épocas tempranas de la domesticacién en el Valle de
Tehuacan, se espera encontrar una diferenciacion genética entre regiones, de
manera que, el Valle de Tehuacan presentara una diversidad genética menor asi
como mayores niveles de dafio que la de la Mixteca Baja a consecuencia de un

manejo historico.
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Materiales y métodos

Area de estudio

El estudio se llevé a cabo en los estados de Puebla y Oaxaca, en el Valle de
Tehuacan y la Mixteca Baja (Tabla 1; Figura 2), sitios donde crecen poblaciones
silvestres de S. stellatus y es manejada de manera in situ y cultivada por esquejes
en huertos y plantaciones (Casas et al., 1997; Bravo-Avilez, 2017).

El Valle de Tehuacan se localiza en la porcion sureste del estado de Puebla y el
noroeste del estado de Oaxaca. El clima es arido y semiarido con una temperatura
media anual de 21 °C y una precipitacion media anual de 400 mm (Davila et al.,
2002). S. stellatus se distribuye en areas con altitudes de 1220 a 2000 m y entre

los 300 y 650 mm de precipitacion anual (Casas et al., 1999).

La region de la Mixteca Baja se localiza en el noroeste del estado de Oaxaca, al
sureste de Puebla y al noreste de Guerrero. Su relieve es abrupto y desigual, con
altitudes de entre 600 y 3000 m snm (Casas et al., 2006). S. stellatus se distribuye
de 600 a 1800 m con precipitaciones entre los 600 y 800 mm por afio (Casas et

al., 1999).
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Tabla 1. Poblaciones con manejo silvestre, in situ y cultivo de S. stellatus en el

Valle de Tehuacan y la Mixteca Baja, analizadas por Bravo-Avilez (2017).

Region Municipio Poblacion Estado Manejo Coordenadas
geogréficas
Valle de Ajalpan Ajalpan Puebla Silvestre 18°24'58.6"'N
Tehuacan 97°15'34.8"W
Valle de Ajalpan Ajalpan Puebla in situ 18°25"3.4°N
Tehuacan 97°1524.6”W
Valle de Santiago Miahuatlan Puebla Cultivo 18°33'4”N
Tehuacan Miahuatlan 97°26°56.9”°W
Mixteca San Pedro y Chinango Oaxaca Silvestre 18°7°31.6”N
Baja San Pablo 97°46°21.5"W
Tequixtepec
Mixteca San Pedro y Chinango Oaxaca insitu 18°6°35.4°'N
Baja San Pablo 97°45°26.4"W
Tequixtepec
Mixteca San Pedro y Chinango Oaxaca Cultivo 18°6°19.6"'N
Baja San Pablo 97°45°23.2""W

Tequixtepec
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Figura 2. Zona de estudio de S. stellatus. Ubicacién de las poblaciones en donde se hizo el andlisis de los niveles de
dafio (Bravo-Avilez, 2017) y se colectaron los primordios florales de S. stellatus utilizados para el analisis genético. La

delimitacion en color morado corresponde al estado de Puebla y la delimitaciéon en color azul al estado de Oaxaca.
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Colecta de material

De cada individuo analizado por Bravo-Avilez (2017), se colectaron 2 primordios
florales, los cuales, envueltos y etiqguetados en papel aluminio se guardaron en
bolsas de plastico, almacenandolos en un ultracongelador SANYO Scientific a -
80°C hasta su andlisis genético en el Laboratorio Divisional de Biologia Molecular

de la Universidad Autbnoma Metropolitana Unidad Iztapalapa.

Andlisis genético
Extraccion de ADN

La extraccion del ADN consisti6 en la homogeneizacion mecénica del tejido
vegetal (primordio floral) con nitrdgeno liquido, en morteros de porcelana. Se
empled el protocolo comercial de extraccion de ADN vegetal DNeasy® Plant Mini
Kit de QIAGEN, con modificaciones menores y se verificd el rendimiento mediante
el espectrofotbmetro Nanodrop 2000, obteniendo la concentracion en
nanogramos/ microlitro (ng/ul). Se estimo la pureza considerando la proporcion de
la absorbancia a 260 nm y 280 nm. Se hizo una comprobacion de la integridad del
ADN por electroforesis en gel de agarosa al 1% tefiido con 0.2 pl de GelRed™
utilizando un marcador de peso molecular con bandas de 100 pb, conectado a una
fuente de poder a 100V durante 30 minutos, se visualizé con luz ultravioleta por el
sistema de bio-foto documentacion MiniLumi DNR Bio-lImaging Systems (Figura

3).
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Una vez probado el rendimiento y la integridad del ADN, éste se almacen6 a -20°C

para su posterior amplificacion.

Figura 3. Gel de agarosa al 1% para observar la integridad del ADN. Carril 1

marcador de peso molecular de 100 pb. Carriles 2-14 muestras de ADN integro.

Amplificacion de microsatélites (PCR)

La amplificacién de los microsatelites 0 SSR (simple sequence repeats) (Tabla 2)
se realiz6 a un volumen de 12.5 pl, mezclando 6.25 pl de mezcla Master Mix de
PCR, marca PROMEGA, 0.75 pl del Forward marcado con fluorescencia a 10uM,
0.75 ul del Reverse a 10uM, 0.75 ul de agua libre de nucleasas y 4 pl de ADN. La
sintesis de nuevas cadenas de ADN se llevd a cabo mediante la técnica molecular
de reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) en un termociclador T100™ con

modulo de reaccion de 96 pozos Bio-Rad, las condiciones de amplificacion para
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los loci (JCS) disefiados para S. stellatus por Cruse-Sander et al., (2013);
iniciaron con una desnaturalizacion a 94 °C por 4 minutos, seguida de 25 ciclos
sucesivos de desnaturalizacion a 94 °C por 1 minuto, alineamiento segun la
temperatura de cada locus (Tabla 2) y extension a 72 °C por 2 minutos, con una
extension final a 72 °C durante 4 minutos. En el caso de los loci (Pchi), especificos
para la especie Polaskia chichipe (Otero-Arnaiz et al., 2004; 2005), las condiciones
de amplificacion se muestran en la figura 4. Estos loci se transfirieron de P.
chichipe a S. stellatus por ser un grupo monofilético (Hernandez—Hernandez et al.,

2011).

Los resultados de las amplificaciones se observaron en una electroforesis en gel
de agarosa al 1% tefiido con 0.2 pl de GelRed™ utilizando un marcador de peso
molecular con bandas de 100 pb y, se visualizé con luz ultravioleta por el sistema

de bio-foto documentacién MiniLumi DNR Bio-Imaging Systems.
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Tabla 2. Microsatélites disefiados para P. chichipe (Otero-Arnaiz et al., 2004;
2005) y S. stellatus (Cruse-Sanders et al., 2013). El forward de cada primer esta

marcado con un flouroforo (VIC®, PET®,6FAM™ y NED™).

Locus Secuencia (5’-3') y (3'5) Temperatura Tamarfio (pb)

Pchi9 F-VIC® GTGGCCGAGAAAGAAGTTTG 60 °C 208-218

R: AAAGGCCCAAATCATAAGCA
Pchi21 F-VIC® CGTTTAGCCCCTCTTTCTCC 60 °C 120-134

R: GTTCCCAACTGACCGACAAC

Pchi54 F-PET® CCTTGAGCTTTGACATTGAGA 60 °C 158-182

R: GGAAGGTTTTCATTGGATGAG

Pchi20 F-PET® GTGGCCGAGAAAGAAGTTTG 56 °C 230-256

R: AAAGGCCCAAATCATAAGCA

Pchi50 F-PET® CCTGGGCAAACCTCTGTTTA 56 °C 216-230

R: GTTCCCAACTGACCGACAAC

JCS1 F-6FAM™ CCCGAAAGCACATCAAAAAT 52°C 174-212

R: CAGAGAATCGCCAGAGGAAG

JCS49 F-6FAM'™ CAAACCCAAAAGCAAAGAA 52°C 192-230

R: AAGAGACAAGTCCTCAGGTTGG

JCS51 F- PET® CCCATGCCAAAATATCAACC 60°C 200-224

R: AACTAGGCCCGAAAATGGAT
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JCS68 F-NED™ CATCATTGTCCCACTTAAAGCA  54°C 195-215

R: TCCCAAAAACCAAAATCATCA

JCS73 F-NED"™ TGCGAATTAATGGTTTCCAA 54°C 165-219

R:TCACATGATGTCATAACAAGCAA

95 C 04*C
. - 70
15 30 \ B0°C
T® tabla 1 30
o
1 ciclo 30 ciclos 1 ciclo
Desnaturalizacian Ciclos sucesivosde Extensian final
inicial PCR

Figura 4. Etapas de la PCR. Temperaturas, tiempos y ciclos para los loci Pchi

(Otero-Arnaiz et al., 2004; 2005).
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Electroforesis en secuenciador automatico

Se realizé6 una mezcla con 0.6 ul de GeneScan™ 500 LIZ® dye Size Standard y
9.25 pl de formamida para cada pozo y se depositaron alicuotas de 9.85 pl en una
placa de 96. Los productos amplificados de la PCR se combinaron con esta
mezcla en reaccion multiplex, tomando 2 pl de cada amplificacion. La placa se
desnaturaliz6 a una temperatura de 94°C por 5 minutos en un termociclador
T100™, seguido de una incubacion en hielo por 5 minutos. El anélisis de loci de
microsatélites se realizé en un secuenciador ABI PRISM 3130xI Genetic Analyzers

(Applied BioSystems).

Genotipificacion

La caracterizacion genética de los alelos se realizd6 mediante el software
GeneMarker® (Applied BioSystems) y en reaccion multiplex, se calibré con la
escalera LIZ 500. Se obtuvo el tamarfio de los alelos en pares de bases y debido a

la naturaleza codominate de los microsatélites, se distinguieron los genotipos

homocigotos y los heterocigotos.
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Anadlisis de datos

Alelos nulos

Debido a que en los microsatélites puede haber mutaciones en las regiones
flanqueantes al motivo, los primers pueden no unirse y en consecuencia no
amplificar, generando que los heterocigotos sean considerados como
homocigotos, y asi generar un aparente exceso de homocigotos y desviaciones
del equilibrio Hardy-Weinberg. Es por ello que se verificd la presencia y frecuencia
de alelos nulos para cada locus por poblacion, mediante el programa
MICROCHECKER 2.2.3 (Van Oosterhout et al., 2004), con un intervalo de

confianza del 95% y 1000 repeticiones.

Para conocer si la presencia de alelos nulos modifica significativamente los
resultados de los analisis, se calculo la Fst de Weir y Cokherham (1984) mediante
el programa FREENA (Chapuis y Estoup, 2007) y el método de exclusion de alelos
nulos (ENA, por sus siglas en inglés). Este software calcula la frecuencia esperada
de alelos nulos y les asigna un tamafio alélico para construir una segunda matriz
de Fst corregida. Se utilizé una prueba t-Student para identificar si la distribucion
de los valores de las matrices Fst y Fst corregida por alelos nulos se distribuye de

manera diferente.
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Equilibrio de Hardy-Weinberg

Se estim0O la desviacion del equilibrio de Hardy-Weinberg para cada locus por
poblacion, a través de una prueba exacta basada en el algoritmo de cadenas de
Markov, con 10, 000 dememorizaciones, 20 “batches” y 5, 000 iteraciones por
batch con el programa GENEPOP v. 4.6.9 (Raymond y Rousset, 1995) y con la
correccion de Bonferroni secuencial. Asi mismo, se obtuvieron los coeficientes de
endogamia Fs por el método de Weir y Cokherham para cada locus por poblacion,
con el objetivo de obtener el exceso (valor negativo) o deficiencia (valor positivo)

de heterocigotos.

La correccion de Bonferroni secuencial, permite evaluar la significancia de los
valores P a partir de un nivel de significancia dado (a= 0.05) respecto a un numero
K de comparaciones, bajo el siguiente procedimiento: 1) ordenar los valores P de
menor a mayor (P, < P, <... P) y 2) Si P, < a/K, se rechaza la hipétesis nula y se
prosigue con el segundo valor mas pequefio y asi sucesivamente hasta que se

acepte la hipotesis (Rice, 1989; Hedrick, 2005).

Desequilibrio de ligamiento

Para conocer el grado de correlacion o asociacién estadistica entre los loci se
estim6 el desequilibrio de ligamiento mediante el programa ARLEQUIN 3.1
(Excoffier et al., 2005) analizando todas las combinaciones por pares de loci con
10, 000 permutaciones y aplicando la correccién de Bonferroni secuencial con un
nivel de significancia del 95% (a= 0.05).
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Diversidad genética

La diversidad genética de las poblaciones se evalué con el programa GENALEX
6.5 (Peakall y Smouse, 2006); se estimaron para cada poblacion, el nimero
observado de alelos (Na), numero de alelos efectivos (N¢), heterocigosidad
observada (H,), heterocigosidad esperada (He) y la heterocigosidad de Nei (Hng|)
basada en la heterocigosidad esperada, con una correccién apropiada para

tamafos poblacionales pequefios.

Estructura genética

Para inferir la estructura genética se utilizo el algoritmo de asignacion bayesiana
con el software STRUCTURE 2.3.3 (Pritchard et al., 2000), el cual permite asignar
de forma aleatoria a los individuos a un numero especifico (K) de poblaciones a
partir de la informacién genética por medio de cadenas de Markov tipo Monte
Carlo (MCMC) (Pritchard et al., 2000). Las condiciones de corrida fueron 100, 000
iteraciones y 10, 000 batches, probando desde K= 2 hasta K= 7 con 20 corridas
por K. Ademas, se llevé a cabo una prueba estadistica ad hoc de AK (Evanno et
al., 2005) en el software STRUCTURE HARVESTER (Earl y VonHoldt, 2012) para

identificar el valor de K que explica mejor los genotipos observados.

( ).
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Andlisis factorial de correspondencias (AFC)

Se realiz6 un andlisis Factorial de Correspondencias con el programa GENETIX
4.5.2, para tener una perspectiva de la tendencia de similitud genética entre los
individuos estudiados, graficandolos de acuerdo en sus estados alélicos (Belkhir et

al., 2004).

Anadlisis de Varianza Molecular (AMOVA)

La evaluacion a niveles jerarquicos (diferencia entre formas de manejo y entre
poblaciones) se realiz6 por medio de un Andlisis de Varianza Molecular (AMOVA)
(Excoffier et al., 1992), con el programa ARLEQUIN 3.1 (Excoffier et al., 2005),
utilizando 30, 000 permutaciones. Los estimadores fueron la Fst y la Rst que es
una mejor aproximacion para microsatélites. La primera considera el modelo de
alelos infinitos (Infinite Allele Model, IAM) (Kimura y Crow, 1964); en el que las
unidades de repeticibn mutan en numero variable y por lo tanto el resultado no
depende del estado alélico previo de la poblacion, y la segunda considera el
modelo del salto mutacional (Stepwise Mutation Model, SMM) (Kimura y Otha,
1978) para explicar la evolucion de los microsatélites; en este caso las mutaciones
suponen la pérdida o ganancia de una sola unidad de repeticién, y por lo tanto, las
mutaciones tiene lugar sobre alelos ya presentes en la poblacion, es decir, que
mantienen cierta “memoria” sobre el estado alélico anterior (Balloux y Goudet,

2002).
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Distancia genética

Para estudiar la diferenciacién genética entre las poblaciones y entre los grupos
genéticos se calcularon las distancias genéticas estandar de Nei (Ds) con el
programa POPULATIONS 1.2.32 (Langella, 1999). El valor de la distancia
genética es inversamente proporcional a la similitud genética y con base en estas
distancias genéticas de Nei se elabor6é un fenograma con el programa TFPGA 1.3
que utiliza el algoritmo filogenético UPGMA (Unweighted Pair Group Method using
Arithmetic averages) (Sneath y Sokal, 1973) para agrupar a las poblaciones de
acuerdo a la distancia mas pequefia en la matriz de distancias genéticas,
recalculando la matriz hasta que todas las poblaciones estén conectadas a un

anico grupo (ancestro hipotético).

Flujo génico

Para valorar la transferencia de genes entre las poblaciones estudiadas, se evalu6
el nimero de migrantes (Nm) con base en los valores de Fst y Rsr, utilizando el
programa ARLEQUIN 3.1 (Excoffier et al., 2005) con un nivel de significancia de

(0=0.05).
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Correlacion entre diversidad genética, niveles de dafio,

mecanismos de defensa y adecuacion

Con el fin de analizar si la diversidad genética se correlaciona con los niveles de
dafo, los mecanismos de defensa y la adecuacion en plantas de S. stellatus, se
utilizaron los valores obtenidos por Bravo-Avilez (2017). Con el objetivo de
corroborar la correlacion entre los factores fisicos y bioldgicos de las plantas, el
dafio se evalu6 en dos andlisis comparativos. En el primer andlisis se utilizaron los
datos del dafio biolégico (herbivoros, hongos) y el dafio por factores fisicos
(quemaduras por exceso de radiacion, fuego, machetazos y anidamiento de aves)
(Dafio Total); en el segundo andlisis Unicamente se consideraron los datos del
Dafio Bioldgico, causado por larvas e insectos, entre ellos Cactophagus spinolae y

hongos.

Se realizé una disgregacion de la diversidad genética por individuo (176) con base
en la genotipificacion, se consider6 el namero de loci heterocigotos como
pardmetro de la diversidad genética y se elaboraron analisis de correlacion de
Spearman (p) en el software JMP® considerando los niveles de dafio, los
mecanismo de defensa; la resistencia como la longitud de la espina central y la
tolerancia como el numero de brotes nuevos. Para la adecuacion se considero el
namero de frutos producidos (Bravo-Avilez, 2017).

Se hicieron andlisis por forma de manejo y por region.
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Resultados

Amplificacion de loci microsatélites (PCR)

De los 10 microsatélites trabajados (Tabla 2), siete amplificaron favorablemente y
fueron polimérficos. Los loci Pchi 21, Pchi 50 y Pchi 54 reportados por Otero-
Arnaiz et al., (2004; 2005) no lograron ser amplificados, a pesar de que se

realizaron modificaciones en las condiciones de la PCR.

Alelos nulos

Se observo la presencia de alelos nulos, en todas las poblaciones muestreadas y
en todos los loci. De los siete loci analizados, los que presentaron el mayor
ndamero de alelos nulos fueron: JCS 1, JCS 68, JCS 73 y JCS 71 con tres
poblaciones, seguidos de Pchi 9 y JCS 49 con dos poblaciones y por ultimo Pchi
20 con una poblacién (Tabla 3). Los resultados de la prueba t-Student con los
valores de las matrices Fst y Fst con exclusion de alelos nulos (ENA) hicieron
necesario que dos de los loci fueran descartados del andlisis, debido a que

mostraron diferencias significativas (P < 0.05) (Tabla 4).
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Tabla 3. Matriz de presencia - ausencia de alelos nulos por poblacién y por locus.

La ausencia de alelos nulos se representa con el numero 0 y la presencia con el

nuamero 1.
Pchi 9 Pchi 20 JCS1 JCS 68 JCS 73 JCS 49 JCS 51
Chinango 1 1 1 1 1 1 1
Ajalpan 1 0 1 1 1 1 1
Miahuatlan 0 0 1 1 1 0 1

Tabla 4. Valores de Fst para los siete loci sin y con exclusion de alelos nulos
(ENA) utilizando el programa informéatico FREENA. Los valores marcados en
negro son los que resultaron con alelos nulos significativos, al ser descartados del

analisis se obtuvo una probabilidad de 0.0689 con a=0.05.

Locus Fst Fsr con correccion ENA
Pchi 9 0.198993 0.19361
Pchi 20 0.183202 0.167901
JCS1 0.070407 0.064255
JCS 68 0.153698 0.142651
JCS 73 0.134709 0.102985
JCS 49 0.168979 0.161995
JCS 51 0.097225 0.067839
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Equilibrio de Hardy-Weinberg

En la prueba de equilibrio de Hardy-Weinberg por locus por poblacion (Tabla 5) se
observé que en la poblacion cultivada en la Mixteca Baja (CC) el locus Pchi 9 y el
locus JCS 68 estuvieron en equilibrio, el resto de los loci presentaron una
desviacion significativa de Hardy-Weinberg (P < 0.05). Los valores de Fs segun
Weir y Cockerman variaron de -0.002 a 0.898 y se encontraron valores negativos
para la poblacién Cultivada en la Mixteca Baja (CC) en los loci JCS 68 y JCS 49y
para la poblacion cultivada en el Valle de Tehuacan (CM) en el locus JCS 49, lo

cual indica un exceso de heterocigotos.

Desequilibrio de ligamiento

El andlisis de desequilibrio de ligamiento indicé que de las 60 comparaciones entre
los cinco loci, después de la correcciébn de Bonferroni, se presentaron dos
combinaciones con desequilibrio de ligamiento en la poblacion in situ en la Mixteca
Baja (IC), siete en la poblacién silvestre en el Valle de Tehuacan (SA) y tres

combinaciones en la poblacion cultivada en el Valle de Tehuacan (CM).
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Tabla 5. Probabilidad de desviacion del equilibrio de Hardy-Weinberg (P) y
coeficientes de endogamia (F;s) de Weir y Cockerman (W & C) para cada locus

por poblacion de S. stellatus.

Region Poblacion Pchi 9 JCS1 JCS 68 JCS 73 JCS 49
P 0.0000 0.0001 0.0000 0.0000 0.0000

MB SC Wé&C 0.4743 0.291 0.7445 0.729 0.4265
P 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000

MB IC W&C 0.496 0.4284 0.3506 0.3265 0.3095
P 0.2004 0.0000 0.0899 0.0000 0.0000

MB CcC W&C 0.0149 0.1289 -0.203 0.8413 -0.0017
P 0.0008 0.0005 0.0000 0.0000 0.0000

VT SA Wé&C 0.0361 0.1796 0.1717 0.8978 0.0969
P 0.0000 0.0000 0.0004 0.0000 0.0000

VT IA Wé&C 0.292 0.6924 0.2575 0.6063 0.5388
P 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0033

VT CM W&C 0.2343 0.316 0.7746 0.7914 -0.0613

SC. Poblacién silvestre en Chinango; IC. in situ en Chinango; CC. Cultivo en
Chinango, de la region de la Mixteca Baja (MB); SA. Silvestre en Ajalpan; IA in situ

en Ajalpan y CM. Cultivo en Miahuatlan en el Valle de Tehuacan (VT).
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Diversidad genética

El mayor nimero de alelos observados y alelos efectivos se presentdé en la
poblacién de manejo in situ en la Mixteca Baja (Chinango) con un promedio de 8 y
4.81, respectivamente, mientras que en la poblacién cultivada de la misma region
se presentd el menor valor tanto de alelos observados como efectivos con 5.6 y

2.10, respectivamente (Tabla 6).

La heterocigosidad esperada presentd una media total de 0.664 + 0.025, la
poblacién de manejo in situ en la Mixteca Baja presenté el valor mas alto (0.788) y
el valor mas bajo se presento en la poblacion cultivada de la misma region (0.485)
(Tabla 6). El valor promedio total de heterocigosidad observada fue de 0.422 +
0.036; los valores por poblacion variaron entre 0.533 y 0.327 en la poblacion
silvestre del Valle de Tehuacan y silvestre de la Mixteca Baja, respectivamente
(Tabla 6). Por ultimo, la heterocigosidad de Nei presenté una media total 0.676 +
0.026 y varié desde 0.802 en la poblacion de manejo in situ en la Mixteca Baja

hasta 0.493 en la poblacion cultivada de la misma region (Tabla 6).
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Tabla 6. Pardmetros de diversidad genética por locus y por poblacién de S.

stellatus.

SC. Poblacion silvestre en Chinango; IC. in situ en Chinango; CC. Cultivo en

Chinango en la region de la Mixteca Baja (MB); SA. Silvestre en Ajalpan; IA in situ

en Ajalpan y CM. Cultivo en Miahuatlan en el Valle de Tehuacan (VT).

Region  Poblaciéon Pchi9 JCs1 JCS68 JCS73 JCS49 Media
MB S Chinango N, 8.000 7.000 6.000 7.000 9.000 7.400
Ne 2.256 3.226 2.727 2.483 6.716 3.482
H, 0.300 0.500 0.167 0.167 0.500 0.327
He 0.557 0.690 0.633 0.597 0.851 0.666
Hnel 0.566 0.702 0.644 0.607 0.866 0.677
MB I Chinango Na 9.000 6.000 6.000 9.000 10.00 8.000
Ne 4.423 3.846 5.070 5.643 5.070 4.810
H, 0.400 0.433 0.533 0.567 0.567 0.500
He 0.774 0.740 0.803 0.823 0.803 0.788
Hnel 0.787 0.753 0.816 0.837 0.816 0.802
MB C Chinango Na 4.000 10.00 3.000 4.000 7.000 5.600
Ne 1.363 3.488 1.620 1.687 2.894 2.210
Ho 0.267 0.633 0.467 0.067 0.667 0.420
He 0.266 0.713 0.383 0.407 0.654 0.485
Hnel 0.271 0.725 0.389 0.414 0.666 0.493
VT S Ajalpan Na 7.000 4.000 7.000 5.000 6.000 5.800
Ne 4.061 2.348 4.703 3.329 4.226 3.733
Ho 0.741 0.481 0.667 0.074 0.704 0.533
He 0.754 0.574 0.787 0.700 0.763 0.716
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VT I Ajalpan N,

VT C N,

Miahuatlan

HNEI

0.768

5.000

2.493

0.433

0.599

0.609

7.000

2.951

0.517

0.661

0.673

0.585

10.00

3.805

0.233

0.737

0.750

7.000

4,725

0.552

0.788

0.802

0.802

7.000

4,787

0.600

0.791

0.805

5.000

2.459

0.138

0.593

0.604

0.713

5.000

3.871

0.300

0.742

0.754

7.000

2.785

0.138

0.641

0.652

0.778

8.000

2.290

0.267

0.563

0.573

7.000

2.190

0.586

0.543

0.553

0.729

7.000

3.449

0.367

0.686

0.698

6.600

3.022

0.386

0.645

0.657

Na: Alelos observados; Ne: Alelos efectivos; Hy: Heterocigosidad observada; He:

Heterocigosidad esperada; Hng: Heterocigosidad de Nei.

Los resultados del ANOVA revelaron que no hubo diferencias significativas por

forma de manejo ni por region en la heterocigosidad observada. En la

heterocigosidad esperada se encontraron diferencias significativas por forma de

manejo (F= 5.363, P= 0.011). Posteriormente, se elaboraron pruebas t-Student

comparando las poblaciones (S - I); (S - C) e (I - C). Se observdé que las

diferencias se presentaron entre las poblaciones (S - C) (t= 2.611, P=0.028) e (I -

C) (t= 2.626, P=0.027. La prueba t-Student entre regiones no presenté diferencias

significativas.

S. Silvestre; I. Manejo in situ; C. Cultivo
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Estructura genética

Grupos genéticos

El andlisis de asignacion bayesiana realizado con el programa STRUCTURE 2.3.3
mostro que los 176 individuos de S. stellatus, distribuidos en las seis poblaciones
estudiadas, estdn asociados en cuatro grupos genéticos (K= 4) (Figuras 5y 6),
éste resultado se confirmd con la prueba estadistica ad hoc de AK (Figura 7); el
grupo | (amarillo) se conform6 por las poblaciones silvestre (S) y cultivada (C) en
la Mixteca Baja, el grupo Il (verde) por la poblacién in situ en la Mixteca Baja, el
grupo Il (azul) por las poblaciones Silvestre e in situ en el Valle de Tehuacan y el
grupo IV (rojo) por la poblacion Cultivada en el Valle de Tehuacan (Figuras 5y 6).
Se observa una combinacion de colores en la agrupacion antes mencionada, esto

representa la presencia de migrantes.

1.00
080
0.60
040

020

000 r

S Chinango I Chinango C Chinango S Ajalpan | Ajalpan C Miahuatlan

Figura 5. Analisis de estructura genética. Muestra la distribucion genética de las 6
poblaciones de S. stellatus. Las poblaciones de Chinango corresponden a la
region de la Mixteca Baja, mientras que las poblaciones de Ajalpan y Miahuatlan,

corresponden a la regién del Valle de Tehuacan.
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Figura 6. Probabilidad de pertenencia a cada grupo genético definido por el
método bayesiano. Cada linea corresponde a un individuo y los colores

representan la probabilidad de pertenecer a un grupo.

221
20}

18

Delta K

14}

12}

10}

08}

30 35 4'21 15 50
Figura 7. Prueba estadistica propuesta por Evanno et al. (2005). El punto maximo
de la grafica determina el valor de K real de acuerdo a la tasa de cambio ad hoc

de la AK.
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Andlisis Factorial de Correspondencias (AFC)

Se visualiza la posicién relativa de los 176 individuos de S. stellatus (puntos),
conformando los cuatro grupos genéticos (Figura 8) encontrados antes por
STRUCTURE vy la prueba de Evanno.

El primer grupo incluyd en su mayoria individuos de la poblacion silvestre (puntos
amarillos) y cultivada en la Mixteca Baja (puntos blancos), el segundo se conformo
en general con individuos de la poblacion con manejo in situ en la Mixteca Baja
(puntos azules), el tercer grupo comprendié individuos de la poblacion silvestre
(puntos grises) y con manejo in situ (puntos rosas) en el Valle de Tehuacén y el
cuarto grupo incorporé en su mayoria individuos de la poblacion cultivada en el

Valle de Tehuacan (puntos verdes) (Figura 8).

Anadlisis de Varianza Molecular (AMOVA)

Los resultados del andlisis de Varianza Molecular mostraron con base en los
valores de Fst y Rst que poco mas del 52 % y del 61 %, respectivamente de la
variacion se distribuyo en los individuos dentro de las poblaciones, seguido de la
variacion entre poblaciones dentro de la forma de manejo con un 32.58 % con
base en los valores de Fst y un 24.7 % de acuerdo a los valores de Rst Y, la
menor variacion fue entre la forma de manejo, con valores de 14.56 % y 13.59 %,
respectivamente (P < 0.001). El coeficiente de endogamia dentro de las
poblaciones fue de Fis = 0.38135 y R;s = 0.28586 y el coeficiente de endogamia

total fue de Fir=0.47146 y Rt = 0.38289 (Tablas 7 y 8).
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Figura 8. Proyeccion tridimensional del Analisis Factorial de Correspondencias. El
ovalo en amarillo simboliza el grupo genético I; el verde representa el grupo l; el
azul alude al grupo lll y el rojo simboliza el grupo IV.

SC. Poblacién silvestre en Chinango (puntos amarillos); IC. in situ en Chinango
(puntos azules); CC. Cultivo en Chinango (puntos blancos) (Mixteca Baja); SA.

Silvestre en Ajalpan (puntos grises); IA in situ en Ajalpan (puntos rosas) y CM.

Cultivo en Miahuatlan (puntos verdes) (Valle de Tehuacan).
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Tabla 7. Analisis de Varianza Molecular con base en los valores de Fst por forma

de manejo.
Fuente de g.l Suma de Componentes % de P
variacion cuadrados de la varianza variacion
Entre forma de 5 96.676 0.28965 14.56 0.00000
manejo
Entre 170 398.997 0.64795 32.58 0.00000
poblaciones
dentro de la
forma de manejo
Individuos dentro 176 185.000 1.05114 52.85 0.00000
de las
poblaciones
Total 351 680.673 1.98874
indice de F5:0.38135  Fs7:0.14565 Fir: 0.47146
fijacién

Fst. Coeficiente de diferenciacién genética entre forma de manejo, F;s. Coeficiente de endogamia

dentro de las poblaciones, F;. Coeficiente de endogamia total
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Tabla 8. Analisis de Varianza Molecular con base en los valores de Rst por forma

de manejo.
Fuente de g.l Suma de Componentes % de P
variacion cuadrados de la varianza variacion
Entre forma de 5 7486.325 22.40469 13.59 0.00000
manejo
Entre poblaciones 170 31149.050 40.73417 24.70 0.00000
dentro de la forma
de manejo
Individuos dentro 176 17910.000 101.76136 61.71 0.00000
de las
poblaciones
Total 351 56545.375 164.90023
indice de fijacion R5:0.28586 Rsr:0.13587 R;r:0.38289

Rst. Coeficiente de diferenciacion genética entre forma de manejo, R;s. Coeficiente de endogamia

dentro de las poblaciones, R;r. Coeficiente de endogamia total
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Distancia genética

Las distancias genéticas de Nei entre poblaciones variaron de 0.261 a 0.701. La
distancia mas grande se presento entre las poblaciones in situ en la Mixteca Baja
y cultivada en el Valle de Tehuacan, mientras que la distancia mas corta se
presentd entre la poblacion silvestre con la cultivada en la Mixteca Baja (SC - CC),
asi como entre la poblacion silvestre y manejo in situ en el Valle de Tehuacan (SA
- 1A) (Tabla 9). En el fenograma obtenido se puede observar esta estructuracion y

una cercania de las poblaciones pertenecientes a la misma region (Figura 9).

Tabla 9. Matriz de distancias genéticas de Nei por poblacion.

SC IC CcC SA A CM
SC 0.000
IC 0.377477 0.000
CC 0.261263 0.442171 0.000
SA 0.526305 0.429125 0.46191 0.000
A 0.538899 0.625993 0.617927 0.362941 0.000
CM 0.390051 0.701068 0.521017 0.546847 0.483363 0.000
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Figura 9. Fenograma construido con base en las distancias genéticas de Nei entre
poblaciones. Se empleo el algoritmo UPGMA.
Poblacion silvestre (S), con manejo in situ (1) y cultivo (C). La linea café simboliza

la regidn de la Mixteca Baja, y la linea gris al Valle de Tehuacéan.

Flujo génico

Las poblaciones con mayor numero de migrantes de acuerdo a la Fst, son las
poblaciones IC - SA (5.13211), seguido de las poblaciones SC - IC (4.72216) y SA
- 1A (4.52826), mientras que las poblaciones con menor contacto fueron CC - IA
(1.58559) y CC - CM (1.67358) (Tabla 10).

Los resultados de acuerdo a Rst mostraron que el mayor nimero de migrantes
fue entre las poblaciones IC - CC (36.46363) seguido de las poblaciones SC - IC
(26.75638), y las poblaciones con menor nimero de migrantes son SC - SA
(0.99562) y CC - SA (1.45780) (Tabla 10).
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Se detectd que la Mixteca Baja presenta mayor numero de migrantes que el Valle
de Tehuacan, lo cual concuerda con los valores de la Fsr y Rst entre la poblacion

silvestre e in situ en Chinango.

Tabla 10. Numero de migrantes (Nm) de acuerdo a la Fsty a la Rsr, entre
poblaciones. Los numeros en negritas representan las poblaciones con mayor

namero de migrantes.

Nm
Poblaciones comparadas Fst Rst

SC-IC 4.72216 26.75638
SC-CC 3.06534 -
SC-SA 3.05480 0.99562
SC- 1A 2.78127 2.12106
SC-CM 3.33366 1.64096
IC-CC 2.30503 36.46363
IC - SA 5.13211 1.71780

IC- 1A 3.33800 4.69202
IC-CM 2.70928 3.11901
CC-SA 2.04332 1.45780
CC-1A 1.58559 3.50554
CC-CM 1.67358 2.22457
SA-IA 4.52826 8.01459
SA-CM 2.80412 8.86625
IA-CM 2.89784 5.43700

SC. Poblacion silvestre en Chinango; IC. in situ en Chinango; CC. Cultivo en
Chinango (Mixteca Baja); SA. Silvestre en Ajalpan; IA in situ en Ajalpan y CM.

Cultivo en Miahuatlan (Valle de Tehuacéan).
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Correlacion entre diversidad genética, niveles de dafio,
mecanismos de defensa y adecuacion

Forma de manejo

El coeficiente de correlacion de Spearman por forma de manejo mostré relacion
significativa entre la diversidad genética y el dafio total (fisico y bioldgico); siendo
positiva en el manejo silvestre y negativa en el manejo in situ. (Figura 10, Tabla

11). El cultivo no se muestra debido a que no presentd correlacion alguna.

El manejo silvestre mostré correlacion positiva en el dafio total - tolerancia y
negativa entre la diversidad genética con la resistencia y entre el dafio total con la

resistencia.

El manejo in situ presentd correlacion positiva entre la diversidad genética con la
resistencia y la adecuacion y entre la adecuacién con la resistencia. El dafio total
se correlacion6 negativamente con la resistencia y la tolerancia y el dafio biolégico

presento relacion negativa con la resistencia.
La especie (176 individuos) mostré correlacion positiva entre la adecuacion y la

resistencia y negativa entre el dafio total con la adecuacion y la resistencia y entre

el dafio bioldgico y la resistencia (Tabla 11).
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Figura 10. Diagrama de dispersion entre la diversidad genética y el dafio total en el

manejo silvestre (a) y en el manejo in situ (b).
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Tabla 11. Pardmetros de correlacién de Spearman por forma de manejo.

Correlacion Total Silvestre Manejo in situ
n=176 n=57 n= 60
p P p P p P
Spearman Spearman Spearman
Div. Gen. — Dafio T. 0.4625 0.0003 -0.3199 0.0127
Div. Gen. — Resistencia -0.3401  0.0096 0.4017 0.0015
Div. Gen. — Adecuacién 0.2958 0.0218
Dafio T. — Adecuacion -0.1506 0.0461

Dafio T. — Resistencia -0.3589  <0.0001 -0.3834  0.0032 -0.4137  0.0010
Dafio T. — Tolerancia 0.2753 0.0382 -0.4079  0.0012
Dafio B. — Resistencia -0.2345 0.0017 -0.2829  0.0285
Adecuacion — Resistencia  0.2265 0.0025 0.4762 0.0001
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Entre regiones

El Valle de Tehuacdn presentd correlacién positiva entre la adecuacion y la
resistencia (Figura 11, Tabla 12) y correlacion negativa entre el dafo total y la

resistencia.

La Mixteca Baja presenté correlacion positiva entre la adecuacion y la resistencia y

negativa entre el dafio total y biolégico con la resistencia (Figura 12)

|, #&. ’0 ¢ ° .’0.

a
p=0.2296, P= 0.0334

Figura 11. Diagrama de dispersion entre la adecuacion y la resistencia en el Valle

de Tehuacan.
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p=-0.3422, P= 0.,0010

Figura 12. Diagrama de dispersion entre el dafio biolégico y la resistencia en la

Mixteca Baja.

Tabla 12. Pardmetros de correlacién de Spearman por region.

Correlacion vT MB
n= 86 n=90
p P p P
Spearman Spearman
Dafio T. — Resistencia -0.2535 0.0185 -0.4106 <0.0001
Dafio B. — Resistencia -0.3422 0.0010

Adecuacién — Resistencia 0.2296 0.0334 0.2255 0.0326

VT. Valle de Tehuacan; MB. Mixteca Baja.
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Discusion

El presente estudio muestra los primeros acercamientos en la relacion de la
diversidad genética, el dafio, los mecanismos de defensa (resistencia y tolerancia)
y la adecuacion en poblaciones de Stenocereus stellatus, cactacea columnar bajo

domesticacion con manejo silvestre, in situ y cultivo, distribuida en el Valle de

Tehuacan y la Mixteca Baja.

Diversidad y estructura genética

Desde el punto de vista genético, la domesticacion implica la seleccion y fijacion
de los alelos relacionados con la expresién de los fenotipos valorados en un
conjunto de loci. Estos alelos pueden estar presentes en el germoplasma silvestre
o0 surgir posteriormente durante el proceso de domesticacion, ya sea por
mutaciones espontaneas o debido a flujo génico con otras poblaciones (Doebley,

1992; Jaenicke-Després et al., 2003).

Se ha hipotetizado que a mayor intensidad de manejo, los procesos de
domesticacién y divergencia son mas notorios. Asi, las poblaciones bajo manejo in
situ se parecen mas a las silvestres que a las cultivadas, pues dichas poblaciones
derivan directamente de poblaciones silvestres. Pero si la seleccion artificial opera
mas intensamente, la divergencia (tanto morfologica como fisioldgica y genética)
puede ser mas pronunciada. En cuanto al efecto de la domesticacion sobre la

diversidad genética en especies de gran interés agrondmico, Hyten et al. (2006)
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estiman que la soya domesticada (Glycine max) redujo un 50% la diversidad
genética presente en Glycine soja. Kovach y McCouch (2008) reportan que el
arroz domesticado (Oryza sativa) tiene entre el 10 y el 20% de la diversidad

genética presente en su ancestro silvestre Oryza rufipogon.

Autores como Hawkes (1983) y Doebley (1992) plantearon que la domesticacion
generalmente determina una reduccién en la diversidad genética de las
poblaciones de organismos que se manipulan, debido a que los grupos de
individuos domesticados comunmente involucran solo una fraccion de la
diversidad existente en poblaciones silvestres. En cactaceas columnares,
utilizando microsatélites como marcador molecular Otero-Arnaiz et al. (2005) en
Polaskia chichipe y Parra et al. (2010) en S. pruinosus reportaron que las
poblaciones cultivadas generalmente tienen menor diversidad genética que las

silvestres.

En S. stellatus (Tabla 13) los resultados de este estudio mostraron una
disminucién significativa en la diversidad genética de las poblaciones cultivadas, lo
gue sugiere que cuando el manejo busca favorecer directamente algun fenotipo
dentro de la poblacion, es posible esperar una influencia determinante en el
cambio de las frecuencias genotipicas de la misma. De esta manera se cumplio la
hipotesis del efecto de la domesticacion. Sin embargo, estos resultados no
coinciden con los reportados para la especie por Casas et al. (2006) y Cruse-
Sanders et al. (2013) quienes documentaron que las poblaciones domesticadas

pueden tener mayor diversidad genética que las poblaciones silvestres.
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Al comparar la diversidad genética entre regiones se observo una tendencia no
significativa a que el Valle de Tehuacan presente mayor diversidad genética (He
=0.683 % 0.023) que la Mixteca Baja (He = 0.646 + 0.045). Por esta razon no se
cumplié la hipétesis de un manejo histérico en el Valle de Tehuacan. Al ser
comparados con los valores de la Tabla 13, se puede apreciar que no presentan el
mismo patron. A partir de esto, es necesario analizar la dispersion de la especie
mediante un estudio filogeografico, con el objetivo de dilucidar su origen y
diversificacion, planteandose las siguientes hipotesis; 1) Si los restos mas antiguos
de S. stellatus se encontraron en el Valle de Tehuacan (MacNeish, 1967; Smith,
1967), entonces esta region es el centro de origen de la especie, 2) La especie fue
diseminada desde la cuenca del rio Balsas (Mixteca Baja) hasta el Valle de
Tehuacan (Casas et al. 2006; Cruse-Sanders et al. 2013), 3) La especie es parte
de una enorme poblacion sometida desde hace miles de afios a procesos de
domesticacion, lo cual ha ocasionado que exista en ambas regiones

distribuyéndose en los estados de Guerrero, Morelos, Oaxaca y Puebla.
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Tabla 13. Comparacion de valores de diversidad genética (H.) de S. stellatus con
tres formas de manejo (silvestre, in situ y cultivo) entre el Valle de Tehuacéan y la

Mixteca Baja.

Casas et al., (2006) Cruse-Sanders et al., Resultados de este
(isoenzimas, 19 (2013) trabajo (microsatélites,
poblaciones) (microsatélites, 15 6 poblaciones)

poblaciones)

Silvestre He=0.253 £ 0.016 He=0.55 + 0.091° He=0.691 + 0.031

in situ He=0.270 + 0.006 He = 0.64 % 0.066° He=0.737 £ 0.028
Cultivo He=0.289 £ 0.015 He = 0.63 + 0.0692"° He = 0.565 + 0.052
Mixteca Baja He=0.279 He=0.61 + 0.056 He=0.646 + 0.045
Valle de Tehuacan He=0.265 H.=0.60 £ 0.070 H.=0.683 + 0.023

Los valores en negritas representan diferencias significativas.

Los resultados de la estructura genética mostraron que los grupos genéticos (K=
4) estan asociados geograficamente (Figura 9). El nimero de migrantes (Nm) de
acuerdo a la Fst y Rst sugieren que el flujo génico es regional, entre poblaciones
silvestres y domesticadas, favorecido por la intervencion de los murciélagos en la
polinizacién; murciélagos y aves en la dispersion de semillas, y en parte por el
interés de la gente por mantener una gran cantidad de variantes con diferentes
atributos especiales. Estos resultados se sustentaron tanto con el analisis de
estructura genética como con el de distancias genéticas; los cuales mostraron que
las poblaciones mas parecidas genéticamente fueron SC — CC en la Mixteca Baja

y SA — |IA en el Valle de Tehuacan.
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Correlacion entre diversidad genética, niveles de dafio, mecanismos

de defensa y adecuacidn

Forma de manejo

Los procesos de domesticacion generalmente inician determinando un efecto
cuello de botella en relacion con la diversidad genética que se encuentra en las
poblaciones silvestres de un organismo sujeto a domesticacion. Asociado a este
proceso se ha mencionado un decremento en los mecanismos de defensa
(resistencia y/o tolerancia), asi como una mayor susceptibilidad al dafio (Harlan,
1975; Pickersgill, 2007; Maxted et al., 2013; Bravo-Avilez et al., 2014; Casas y
Parra, 2016; Bravo-Avilez, 2017). Esto significa que mientras las poblaciones
silvestres tienen mayor diversidad genética, mecanismos de defensa mas
desarrollados y menos dafo, lo opuesto se debera encontrar en las poblaciones
domesticadas (Rosenthal y Dirzo, 1997; Gepts, 2004, 2008; Bravo-Avilez, 2017).
Sin embargo, este paradigma de mayor diversidad genética - menor nivel de dafio
esta en entredicho y por tanto, es necesario replantear este modelo en términos

de los procesos de domesticacion en plantas.

Estudios recientes han evidenciado la relacion positiva entre la diversidad genética
y el daflo en algunas especies de plantas. Por ejemplo, Cronin y Abrahamson
(2001) documentaron que la preferencia de algunos herbivoros para seleccionar el

hospedero sobre el cual van a ovipositar tiene una base genética, tal es el caso de
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plantas de Solidago altissima, en el cual la abundancia de los insectos inductores
de agallas Rhopalomyia solidaginis esta en funcién del genotipo de la planta

hospedera.

Johnson y Agrawal (2005) examinaron la importancia del genotipo y los factores
ambientales en la herbacea Oenothera biennis y su variacion en la diversidad de
artrépodos. Los resultados indicaron que las diferencias genotipicas de las plantas
representaron hasta el 41% de la variacion en la diversidad de artropodos.

Castagneyrol et al. (2012) basado en una comunidad sintética de robles (Quercus
robur) describen un aumento en la herbivoria al aumentar la diversidad genética

en la poblaciéon huésped.

El resultado de la relacion positiva entre la diversidad genética y el dafio total en el
manejo silvestre (p= 0.4625, P= 0.0003) y una relacién negativa en el manejo in
situ (p= - 0.3199, P= 0.0127) permite suponer que durante el proceso de
seleccion, los individuos mas dafiados en estado silvestre no son seleccionados.
Por tanto se eligen aquellos individuos que muestren menos dafio y alguna
evidencia de mayor resistencia que a su vez mantiene la adecuacion. Es posible
entonces pensar que en las poblaciones silvestres los mecanismos de defensa no
fueron evaluados adecuadamente. En cambio, en las poblaciones in situ si hay
una busqueda de fenotipos con mas resistencia y menos dafio, que a su vez no
han sacrificado la diversidad genética o bien el flujo génico ha evitado su erosion
(Figura 13). Sin embargo, los datos estadisticos deben tomarse con reserva ya

que los valores del coeficiente de correlacion de Spearman (p) obtenidos en este
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estudio generalmente se encuentran entre valores menores a 0.5, considerados
como una relacion débil (Martinez et al., 2009) por lo que es necesario aumentar
el nimero individuos, poblaciones, marcadores moleculares y hacer estudios con
factores abioticos para esclarecer las correlaciones obtenidas.

En las poblaciones cultivadas la erosion genética ha ocurrido (fue

significativamente menor, Tabla 13), por eso no se detecta correlacion alguna.

Dado que la correlacion entre la diversidad genética y el dafo vario
significativamente por forma de manejo, es posible que el manejo silvestre
presente una relacion positiva por el aumento en la diversidad de recursos
disponibles para los herbivoros en las poblaciones naturales y no solo por la
diversidad genética de las plantas (Cronin y Abrahamson, 2001; Crawford et al.,
2007), las cuales crecen de manera simpatrica con otras especies,
contraponiéndose a lo observado en el manejo in situ, el cual se compone por
plantas que han tenido una seleccion artificial en areas de vegetacion agroforestal
sometidas a perturbacion deliberada (Casas et al.,1996, 1997). Estos resultados y
la no correlacién observada en el cultivo, sugieren el impacto del manejo humano,
el cual selecciona el fenotipo de las plantas que, finalmente, involucra el genotipo.
Por lo tanto, parece que en las poblaciones silvestres existe un equilibrio en la
diversidad genética de las plantas, en las plantas con manejo in situ la diversidad
genética tiene una seleccion direccional y en las plantas cultivadas la diversidad
genética disminuye drasticamente debido a que el cultivo de la especie es

mediante esquejes, propagandose de manera deliberada ciertos genotipos.
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Esto, aunado a la correlacion positiva observada entre la diversidad genética y la
adecuacion en el manejo in situ (p= 0.2958, P= 0.0218) expresa que el dafio, aun
cuando tiene un costo asociado en la adecuacion, puede generar una respuesta
compensatoria que puede ser favorecida por la seleccidn si existe variabilidad
genética dentro de la poblacion (Fornoni y Nufez-Farfan, 2000), asumiendo
entonces que, la produccion de frutos no solo esta relacionada con la diversidad
genética de la planta sino también con la capacidad de las plantas para responder
ante el ataque de herbivoros y/o patdégenos (resistencia (manejo in situ (Figura

13)).

A pesar de que la resistencia no se correlacion6 con la tolerancia, los resultados
de la correlacién resistencia - adecuacion, sugieren la presencia de un “trade off”
(Fineblum y Rahuser, 1995; Mauricio et al., 1997) entre los mecanismos
defensivos de la especie, interpretindose entonces que la resistencia en S.
stellatus tiene un efecto positivo en la adecuacion; asi las plantas mas resistentes
producen mayor numero de frutos. Estos resultados concuerdan con lo observado
por Bravo-Avilez (2017) quien propuso que la especie esta optando por la

resistencia como principal mecanismo de defensa.

La correlacion negativa que se observo entre el dafio total y el éxito reproductivo
(adecuacion) en la especie (p= - 0.1506, P= 0.0461), aun cuando son
marginalmente significativas, sugiere que el dafio puede estar limitando la
cantidad de recursos que la planta pudiera utilizar para su reproduccion (Marquis,

1992).
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Figura 13. Diagrama de dispersion entre la Diversidad Genética y el Dafio Total, la
Resistencia y la Adecuacion en el manejo silvestre y en el manejo in situ de S.

stellatus.
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Entre regiones

Inicialmente se esperaba detectar una reduccion en la diversidad genética en el
Valle de Tehuacan con respecto a la Mixteca Baja a consecuencia de un manejo
historico con base en los hallazgos arqueologicos del uso de S. stellatus en la fase
Abejas (5400-4300 afios A.P.) y Palo Blanco (2150-1300 afios A.P.) en el Valle de
Tehuacan (MacNeish y Smith, 1967). Se plante6 entonces que, entre menor
diversidad genética mayor seria el dafio en las plantas. De acuerdo con Bravo-
Avilez (2017) el Valle de Tehuacéan si presento significativamente mayor dafio con
respecto a la Mixteca Baja pero no presentd diferencias significativas en la
diversidad genética. La correlacion de Spearman no mostré significancia. Esto
sugiere que el manejo esta teniendo cambios genéticos entre las plantas
domesticadas y sus parientes silvestres y que hay condiciones ambientales que
han favorecido la presencia de dafo que no fueron evaluadas, por lo que es
necesario ampliar el estudio incluyendo andlisis con componentes abiéticos como

factores climaticos y/o edéficos asi como interaccion planta — patdégeno.

En cuanto a las correlaciones entre la diversidad genética con los mecanismos de
defensa no se presentaron relaciones significativas. El dafo total y biolégico se
correlacion6é negativamente con la resistencia y esta ultima se correlaciono
positivamente con la adecuacion. Se asume entonces que entre mayor es la
resistencia que presentan las plantas son menos susceptibles al ataque de
herbivoros y/o patdgenos observandose menor dafio en ellas y a su vez, entre

mayor resistencia las plantas producen mayor numero de frutos.
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Bravo-Avilez (2017) manifestd una incertidumbre en consideracion a si el dafio
esta dado por la reduccion del nimero de espinas o si las plantas dafiadas estan
perdiendo las espinas después de sufrir el dafio. Esto y la disyuntiva en la
correlacion entre la diversidad genética y la resistencia en el manejo silvestre e in
situ (p = - 0.3401, P = 0.009; p = 0.401, P = 0.001) respectivamente, sugieren la
necesidad de abordar la respuesta al dafio a partir del andlisis de otros

componentes de resistencia como la interaccion planta — patdgeno.
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Conclusiones

La diversidad genética disminuyo significativamente en las poblaciones
cultivadas respecto a las poblaciones con manejo in situ y las poblaciones
silvestres, lo que sugiere que la domesticacion ha generado alteraciones en
la variacion genética. De esta manera se demostré la primera hipoétesis
planteada en el estudio.

De acuerdo con Bravo-Avilez (2017) el Valle de Tehuacdn presenta
significativamente mayor dafio respecto a la Mixteca Baja. En cuanto a la
diversidad genética no se observaron diferencias significativas entre
regiones por lo que no se cumplié la hipotesis de un manejo historico. Se
propone un estudio filogeografico de la especie con el fin de dilucidar su
origen y diversificacion.

Se encontraron cuatro grupos genéticos obtenidos por el programa
STRUCTURE, este resultado fue confirmado con la prueba de Evanno. Se
observo que el flujo génico es entre poblaciones silvestres y domesticadas
y de acuerdo al fenograma obtenido en las distancias de Nei, se asociaron
regionalmente.

Las correlaciones entre la diversidad genética y el dafio total mostraron dos
relaciones significativas, la primera en el manejo silvestre (positiva) y la
segunda en el manejo in situ (negativa), esta divergencia sugiere que el
dafio ademas de estar relacionado con la diversidad genética de las

plantas, también estéa relacionado con las practicas de manejo.
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El manejo in situ apoy6 las hipétesis planteadas: relacién negativa entre la
diversidad genética y el dafio total, dafio total y biolégico con la resistencia,
entre el dafio total con la tolerancia y correlacion positiva entre la diversidad
genética con la resistencia y adecuacién con resistencia.

Se asume que una mayor diversidad genética se relaciona con menor dafio
total y mayor resistencia ante el ataque de herbivoros y/o patégenos y que
esta Ultima se relaciona con mayor numero de frutos.

El dafio se correlacioné negativamente con la resistencia y la tolerancia, lo
qgue indica que las plantas con menor dafio tienen mayor cantidad de
espinas y mayor numero de ramas. Sin embargo, se sugiere que S.
stellatus esta optando por la resistencia como principal mecanismo de
defensa, debido a que se correlacion6 con la adecuacion tanto por forma de
manejo como por regién, a diferencia de la tolerancia que soélo se
correlacioné con el dafio total.

El manejo de organismos por seleccion artificial puede incidir en la
diversidad genética de la especie y esta a su vez afectar la respuesta de las
plantas al ataque de herbivoros y/o patégenos manifestando un dafio o
enfermedad de la planta, pero este no afecta la adecuacion.

Entre regiones, no se encontr6 correlacion entre la diversidad genética con
los niveles de dafio, la adecuacion y los mecanismos de defensa, pero si
entre los niveles de dafio con la resistencia y esta uUltima con la adecuacion,
por lo que se descarta la hipotesis de un manejo histérico en el Valle de

Tehuacan lo que sugiere que el manejo esta teniendo cambios genéticos
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entre las plantas domesticadas y sus parientes silvestres, apoyando asi la
hipotesis del efecto de la domesticacion.

Se considera que al ampliar el andlisis aumentando el numero de
individuos, poblaciones, marcadores moleculares e implementando estudios
de interaccion planta — patégeno y analisis de componentes abidticos de las
poblaciones estudiadas sera posible esclarecer de manera consistente los
resultados obtenidos.

Se propone una hipétesis del comportamiento de la diversidad genética por
forma de manejo (Figura 14). De manera que, en las poblaciones silvestres
la diversidad genética esta en equilibrio siendo muy importante para su
conservacion, en donde se estan seleccionando fenotipos resistentes, con
menor dafio y sin afectar la adecuacion; en las plantas con manejo in situ la
diversidad genética tiende a una seleccion direccional mediante individuos
fenotipicamente menos dafiados con mayor resistencia y a su vez mayor
produccion de frutos y en las plantas cultivadas la diversidad genética se
pierde debido a que el cultivo de la especie es mediante esquejes,
favoreciendo ciertos genotipos. De manera que no se encuentran

correlaciones (Figura 14).
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Figura 14. Hipdtesis con base en las correlaciones de la diversidad genética por

forma de manejo. La linea amarilla representa el momento de la seleccion.
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